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Περίληψη 

Οι μύκητες και τα φυτά εκκρίνουν μία μεγάλη ποικιλία μορίων στον εξωκυτταρικό τους 

χώρο τα οποία εμπλέκονται σε πολλές και σημαντικές βιολογικές διαδικασίες, όπως 

είναι η σηματοδότηση, η απόκτηση θρεπτικών για την επιβίωση, η απόκριση σε 

διάφορους τύπους στρες και άλλες. Οι μύκητες κατέχουν μία μεγάλη ποικιλία 

οικολογικών ρόλων, καθώς μπορεί είτε να λειτουργούν ως σαπροφυτικοί οργανισμοί 

που ζουν ελεύθεροι στο περιβάλλον είτε να αναπτύσσουν διάφορες σχέσεις με τα 

φυτά.Από τη φύση των σχέσεων αυτών οι μύκητες διακρίνονται σε υποχρεωτικά 

βιοτροφικοί έως και νεκροτροφικοί σκοτώνοντας το φυτό-ξενιστή και απορροφώντας 

τα απελευθερωμένα θρεπτικά. Οι βιοτροφικοί μύκητες, είτε αυτοί είναι συμβιωτές που 

έχουν θετικές επιπτώσεις στην λειτουργία του φυτού ξενιστή είτε είναι παθογόνοι 

προκαλώντας σημαντικές ζημιές και ασθένειες, είναι απαραίτητο να καταφέρουν με 

κάποιο τρόπο να αποφύγουν ή να καταστείλουν τις αμυντικές αποκρίσεις του φυτού 

κάτι που το πετυχαίνουν με τα μόρια αυτά που εκκρίνουν εξωκυτταρικά. Έτσι υπάρχει 

μία κοινή στρατηγική για την επίτευξη της συμβίωσης ή της παθογένειας, η οποία 

συνίσταται στην έκκριση μορίων που ως επί το πλείστων αποτελούν πρωτεΐνες με 

ενζυμική δραστικότητα. Ο διαφορετικός συνδυασμός των πρωτεϊνών αυτών σε κάθε 

μύκητα, συντελεί στην υιοθέτηση των ποικίλλων οικολογικών ρόλων των μυκήτων 

αποτελώντας κατά αυτόν τον τρόπο και την ιδιότυπη ταυτότητά τους. Στην 

συγκεκριμένη ανάλυση συγκριτικής γονιδιωματικής έγινε η προσπάθεια ανίχνευσης 

των υποθετικών υδρολυτικών και πρωτεολυτικών ενζύμων που εκκρίνουν τέσσερις 

πολύ καλά μελετημένοι μύκητες, το γονιδίωμα των οποίων έχει χαρτογραφηθεί. Οι 

μύκητες ανήκουν σε διαφορετικές διαιρέσεις και χαρακτηρίζονται από διαφορετικούς 

τρόπους ζωής. Από την σύγκριση προέκυψαν ενδιαφέροντα αποτελέσματα που σε 

πολλές περιπτώσεις επιβεβαίωναν τις ήδη διατυπωμένες θεωρίες συσχέτισης 

συγκεκριμένων οικογενειών ενζύμων με διάφορες διαιρέσεις των μυκήτων καθώς και 

με ποικίλους τρόπους ζωής. Η κατανόηση της σχέσης που έχουν οι πρωτεΐνες που 

εκκρίνονται, με τις αλληλεπιδράσεις που αναπτύσσονται μεταξύ φυτών και μυκήτων 

είτε αυτές είναι ωφέλιμες για το φυτό είτε είναι παθογόνες, θα βοηθήσει στην υιοθέτηση 

βελτιωμένων μεθόδων καλλιέργειας που θα οδηγήσουν σε μία πιο βιώσιμη γεωργία. 

Η ανάγκη για μία βιώσιμη γεωργία είναι σήμερα πιο επιτακτική από ποτέ, καθώς οι 

συνέπειες της κλιματικής αλλάγης αλλά και των συνεχώς αυξανόμενων αναγκών σε 

τρόφιμα είναι όλο και πιο εμφανείς.  
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Abstract 

Fungi and plants secrete a wide variety of extracellular molecules which are involved 

in many important biological processes, such as signaling, the acquisition of nutrients 

for survival, responses in different types of stresses and others. Fungi possess a wide 

variety of ecological niches, since they can live either as saprophytes which are free 

living organisms or they can develop different types of interactions with the plants 

which vary from obligate biotrophic to necrotrophic relationships in which the death of 

the plant is required for the absorption of the released nutrients from the saprotrophic 

fungus. Biotrophic fungi, can be either symbionts which confer positive effects to the 

plants they colonize, or they can be pathogenic causing damage and different 

diseases. Both of them must find a way to suppress or avoid the defensive responses 

of the plants, and in order to do so they secrete different molecules extracellularly. 

Thus, there is an existing common strategy for the establishment of the symbiosis or 

pathogenesis which is based in the secretion of molecules the majority of which are 

proteins with enzymatic activity, however the different combination of the proteins on 

each fungus leads to the acquisition of diverse ecological niches by fungi, and thus 

someone can say that these combinations constitute the identity of the fungi. In our 

analysis of comparative genomics we tried to detect the putative Carbohydrate Active 

enzymes and the proteolytic enzymes which are secreted by four well studied fungi 

with available genomes. These four fungi belong to different phyla and they have 

different life styles. Several interesting results emerged from this comparison which in 

some cases confirmed the already recommended theories for the correlation of specific 

protein families with different groups of fungi and different lifestyles. The understanding 

of the relationship between the proteins which are secreted extracellularly and the 

interactions established between plants and fungi which may be beneficial or 

pathogenic, will help in adapting improved methods for cultivation that will lead to a 

more sustainable agriculture. Τhe need for a sustainable agriculture is nowadays more 

necessary than ever because the consequences of climate change and the constantly 

increasing needs for food are more obvious. 
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1. ΕΙΣΑΓΩΓΗ 

 

Μύκητες 

Οι μύκητες είναι μικροσκοπικοί ευκαρυωτικοί οργανισμοί οι οποίοι ανεξάρτητα από το 

αν είναι παθογόνοι ή όχι είναι γενικά ετερότροφοι καθώς δεν είναι ικανοί να 

φωτοσυνθέσουν αφού δεν διαθέτουν πλαστίδια και χλωροφύλη παρά μόνο χυμοτόπια, 

ωστόσο μπορούν να συνθέσουν γλυκογόνο. Έως σήμερα έχουν αναγνωριστεί πάνω 

από 120.000 είδη μυκήτων τα οποία χωρίζονται σε εφτά φύλα (Ζίφα Α. et al 2011): 

• Βασιδιομύκητες (Basidiomycota) 

• Ασκομύκητες (Ascomycota) 

• Χυτριδιομύκητες (Chytridiomycota) 

• Μικροσπορίδια (Microsporidia) 

• Γλομερομύκητες (Glomeromycota) 

• Βλαστοκλαδιομύκητες (Blastocladiomycota) 

• Νεοκαλλιμαστιγομύκητες (Neocallimastigomycota)  

To σώμα των μυκήτων ονομάζεται θαλλός ο οποίος διαφοροποιείται σε βλαστητικό ή 

αναπαραγωγικό ανάλογα με το αν θα γίνει βλαστητική ανάπτυξη ή παραγωγή σπορίων 

αντίστοιχα, και αποτελείται από τις υφές και το μυκήλιο που σχηματίζεται από το 

σύνολο των υφών πάνω στο οποίο σε ορισμένους μύκητες σχηματίζονται και οι 

αναπαραγωγικές δομές. Οι υφές αυτές αποτελούνται από μικρά σε διάμετρο νημάτια 

και διαχωρίζονται μεταξύ τους από ορισμένα τοιχώματα που ονομάζονται septa, ενώ 

επίσης περιβάλλονται από κυτταρικό τοίχωμα χιτίνης. Η επικοινωνία μεταξύ των 

κυτταροπλασμάτων γειτονικών κυττάρων και η μεταφορά θρεπτικών γίνεται μέσω των 

πόρων που υπάρχουν στα τοιχώματα septa. Οι πόροι αυτοί συμβάλλουν στην πολύ 

γρήγορη ανάπτυξη των μυκήτων και στην ικανότητα που έχουν να προσαρμόζονται  

στις διάφορες συνθήκες που επικρατούν στο περιβάλλον τους για να εξασφαλίσουν 

την επιβίωση και έπειτα την αναπαραγωγή τους. Επίσης μεταξύ των γειτονικών 

κυττάρων μπορεί να γίνει και μετανάστευση πυρήνων καθώς κάθε κύτταρο μπορεί να 

φέρει έναν ή δύο οργανωμένους ευκαρυωτικούς πυρήνες που παράγουν σπόρια 

πολλών ειδών. Όπως προαναφέρθηκε το κυτταρικό τοίχωμα των μυκήτων αποτελείται 

από χιτίνη αλλά και από άλλους πολυσακχαρίτες και λιπίδια όπως β-γλυκάνες, λιπίδια 

μελανίνης και πολυμερή γαλακτοζαμίνης, ωστόσο όμως δεν παρατηρείται κυτταρίνη 

όπως γίνεται στο κυτταρικό τοίχωμα των φυτών (Γραβάνης,2011). 
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Εικόνα 1. Το σώμα των μυκήτων (θαλλός) 

 

 

Εικόνα 2. Οι υφές των μυκήτων  

 

Οι μύκητες ανάλογα με το αν ζουν εις βάρος κάποιου ξενιστή ή ζουν ανεξάρτητοι και 

αποικοδομούν οργανική ύλη, διαχωρίζονται σε παρασιτικούς και σαπροτροφικούς 

αντίστοιχα. Οι πρώτοι μπορεί να είναι βιοτροφικοί όπου ζουν μαζί με τους ξενιστές 

τους χωρίς να τους προκαλούν νέκρωση (βιοτροφικοί), ή να απαιτείται πρώτα ο 

θάνατος των ξενιστών και η θρέψη των μυκήτων γίνεται από την νεκρή ύλη του ξενιστή 

(νεκροτροφικοί). Στην περίπτωση των σαπροφυτικών μυκήτων από την άλλη 

αποικοδομούν νεκρή οργανική ύλη όπως το ξύλο και το δέρμα και λαμβάνουν τα 

θρεπτικά συστατικά μέσω απορρόφησης από τα νημάτιά τους. Προκειμένου να γίνει η 

αποικοδόμηση της νεκρής οργανικής ύλης απαιτείται η έκκριση πεπτικών ενζύμων που 

διασπούν διάφορες ενώσεις σε μικρότερες για να απορροφηθούν ευκολότερα. Οι 

παρασιτικοί μύκητες απορροφούν τα θρεπτικά συστατικά από τους ξενιστές τους είτε 

μέσω των νηματίων, είτε μέσω ειδικών δομών που ονομάζονται μυζητήρες. 
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Οι ικανότητες και οι εφαρμογές των μυκήτων σε μία πληθώρα διεργασίων τους έχει 

καταστήσει αρκετά σημαντικούς μικροοργανισμούς, με το ενδιαφέρον των ερευνητών 

για αυτούς να είναι συνεχώς αυξανόμενο. Ειδικότερα ξεχωρίζουν για την ικανότητά 

παραγωγής από αυτούς, αντιβιοτικών αλλά και άλλων ουσιών όπως βιταμίνες και 

οργανικά οξέα για εφαρμογή στην βιομηχανία τροφίμων και στη βιοχημεία αλλά και για 

την ικανότητα παραγωγής ενζύμων αποικοδόμησης της οργανικής ύλης που έχει 

εφαρμογές και για την προστασία του περιβάλλοντος, που αποτελεί φλέγον ζήτημα 

της εποχής μας. Επιπλέον, μπορούν να χρησιμοποιηθούν για την αντιμετώπιση των 

διαφόρων καταπονήσεων, βιοτικών ή αβιοτικών, των καλλιεργούμενων φυτών, ενώ 

τέλος  πολλοί εξώδιμοι βασιδιομύκητες μπορούν να καταναλωθούν από τον άνθρωπο 

(Ελευθέριος Κ. Τζάμος ,2007). 

Τέλος όσον αφορά την αναπαραγωγή των μυκήτων, αυτή μπορεί να είναι είτε αγενής 

είτε εγγενής, με τους περισσότερους να μπορούν να αναπαραχθούν και με τους δύο 

τρόπους . Η πιο κοινή μέθοδος αναπαραγωγής είναι η αγενής αναπαραγωγή, η οποία 

πραγματοποιείται μέσω εκβλαστημάτων είτε μέσω παραγωγής σπορίων και παράγει 

γενετικά πανομοιότυπους οργανισμούς. Τα σπόρια αποτελούν την κύρια 

αναπαραγωγική μονάδα των μυκήτων και στην αγενή παραγωγή ανάλογα με τον 

τρόπο της αναπαραγωγής χωρίζονται σε κονιδιοσπόρια, αρθροσπόρια 

χλαμυδιοσπόρια, βλαστοσπόρια και αγγειοσπόρια . Από την άλλη κατά την εγγενή 

αναπαραγωγή έχουμε σύζευξη δύο πυρήνων οι οποίοι καλούνται γαμέτες, οι οποίοι 

είναι αντίθετης σεξουαλικής ταυτότητας, και πραγματοποιείται όταν οι συνθήκες στο 

περιβάλλον (νερό, θρεπτικά) δεν είναι οι κατάλληλες (Ζίφα Α. et al 2011, 

Γραβάνης,2011). 

 

Άμυνα Φυτών εναντίον των Φυτοπαθογόνων 

Η υπόθεση γονίδιο εναντίον γονιδίου που αναπτύχθηκε από τον Flor υποστηρίζει πως 

για κάθε γονίδιο που διευκολύνει την μόλυνση από το παθογόνο, υπάρχει ένα 

αντίστοιχο γονίδιο ανθεκτικότητας (R) στον ξενιστή, και η αλληλεπίδραση των 

προϊόντων των δύο αυτών γονιδίων επάγει την ενεργοποίηση των αμυντικών 

αποκρίσεων του φυτού-ξενιστή. Μία από αυτές τις αποκρίσεις είναι η αντίδραση 

υπερευαισθησίας HR η οποία αποτρέπει την ανάπτυξη των βιοτροφικών μυκήτων 

Ως απάντηση λοιπόν στις επιθέσεις από παθογόνα τα φυτά έχουν αναπτύξει 

τουλάχιστον δύο επίπεδα άμυνας. Το πρώτο επίπεδο παρέχει βασική άμυνα ενάντια 

σε όλα τα πιθανά παθογόνα και βασίζεται στην αναγνώριση  μοριακών μοτίβων που 

σχετίζονται με παθογόνα (PAMPs) από τους υποδοχείς αναγνώρισης μοτίβου των 

φυτών (PRRs). Η αναγνώριση των παθογόνων εκκινεί την απόκριση άμυνας η οποία 

καλείται PTI “pattern triggered immunity” και αποτρέπει τον περαιτέρω αποικισμό του 

ξενιστή  (De Wit, 2007, Jones and Dangl, 2006). Ένα από τα πιο γνωστά PAMPs 

αποτελεί η χιτίνη η οποία όπως προαναφέρθηκε αποτελεί βασικό δομικό στοιχείο των 

κυτταρικών τοιχωμάτων των μυκήτων. Από την άλλη πλευρά οι μύκητες κωδικοποιούν 

και εκκρίνουν παράγοντες οι οποίοι ονομάζονται τελεστές και καταστέλλουν την αρχική 

άμυνα των φυτών (PTI), επιτρέποντας με αυτόν τον τρόπο στο παθογόνο να μολύνει 

το φυτό και να επιβιώσει. Μόλις λοιπόν αυτό το πρώτο επίπεδο βασικής άμυνας 

ξεπεραστεί από το παθογόνο, ενεργοποιείται το δεύτερο επίπεδο άμυνας που 

βασίζεται στην αναγνώριση των τελεστών του παθογόνου από ορισμένες πρωτεΐνες 

ανθεκτικότητας (R) του φυτού, το οποίο ονομάζεται ΕΤΙ “effector triggered immunity”  

και είναι πιο ισχυρό, άμεσο και μεγαλύτερης διάρκειας από την PTI. Η άμυνα αυτή 
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περιλαμβάνει κάποιες άμεσες και ενισχυμένες αποκρίσεις του φυτού όπως είναι η 

αντίδραση υπερευαισθησίας (HR). Αυτή η απόκριση του φυτού οδηγεί με την σειρά 

του στην διαδοχική απάντηση των παθογόνων τα οποία εκκρίνουν μεταλλαξιγόνους 

τελεστές ή νέους τελεστές που αποφεύγουν ή καταστέλλουν την ETI άμυνα, ενώ τα 

φυτά αναπτύσσουν με την σειρά του καινούριες πρωτεΐνες ανθεκτικότητας R. Συνεπώς 

τόσο τα φυτοπαθογόνα όσο και το φυτό επιδίδονται σε ένα συνεχή αγώνα δρόμου για 

το ποιος τελικά από τους δύο θα επικρατήσει (Wit et al., 2009). 

Έναν από τους πιο βασικούς μηχανισμούς άμυνας αποτελεί μια μορφή 

προγραμματισμένου κυτταρικού θανάτου γνωστή ως απόκριση υπερευαισθησίας 

(ΗR), κατά την οποία τα κύτταρα που βρίσκονται κοντά στην περιοχή της μόλυνσης 

οδηγούνται σε θάνατο με γρήγορους ρυθμούς έτσι ώστε να μην επιτρέψουν στο 

παθογόνου να εξαπλωθεί στα γειτονικά κύτταρα. Προκειμένου να λειτουργήσει ο 

μηχανισμός μέσω του οποίου πραγματοποιείται η απόκριση υπερευαισθησίας, 

απαιτείται η παραγωγή τοξικών χημικών ενώσεων, όπως είναι οι ελεύθερες ρίζες και 

δραστικές μορφές του οξυγόνου (ROS). 

Τα παραπάνω ισχύουν για τους βιοτροφικούς μύκητες, ενώ όσον αφορά τους 

νεκροτροφικούς θεωρείται πως δεν συμπίπτουν με το συγκεκριμένο μοντέλο . Ωστόσο 

αναγνωρίσθηκαν πολλοί νεκροτροφικοί μύκητες οι οποίοι φαίνεται να παράγουν 

αρκετές ριβοσωμικές πρωτεΐνες που μπορεί να διαδραματίζουν τον ρόλο των 

τελεστών με σκοπό την νέκρωση του φυτού και την επακόλουθη θρέψη και επιβίωση 

του μύκητα (Friesen et al., 2008). 

 

Μονοφυλετικός κλάδος Fusarium Solani 

Οι δύο από τους τέσσερις μύκητες της ανάλυσής μας ανήκουν στο μονοφυλετικό κλάδο 

Fusarium solani ο οποίος αποτελεί μια ατελή μορφή του Nectria haematococca και 

επίσης αποτελεί μέλος ενός μονοφυλετικού κλάδου του συμπλέγματος Fusarium 

solani (FSSC) που εκτιμάται ότι αποτελείται από τουλάχιστον 60 διακριτά φυλογενετικά 

είδη (Coleman et al., 2009). To σύμπλεγμα αποτελείται από παθογόνους και 

σαπροφυτικούς μύκητες οι οποίοι έχουν την ικανότητα να διασπούν και να 

μεταβολίζουν διαφορετικά υποστρώματα. Οι μύκητες του γένους αυτού παράγουν 

αρκετές μυκοτοξίνες και προκαλούν μεγάλη ποικιλία φυτικών ασθενειών, ενώ πλέον 

αναγνωρίζονται όλο και περισσότερα μέλη του συμπλέγματος αυτού ως ανθρώπινα 

παθογόνα (Summerell et al., 2010). Ειδικότερα στα είδη F. solani (FSSC) περιέχονται 

πολλοί μύκητες που μπορεί να είναι σαπρόφυτα, παθογόνα ή ενδοφυτικοί μύκητες με 

μεγάλο αγρονομικό και υγειονομικό ενδιαφέρον και μεγάλη ικανότητα προσαρμογής 

σε διάφορες περιβαλλοντικές συνθήκες (Zhang et al., 2006, Shweta et al. 2010). 

 

 

 

 

Βασίλειο Fungi 

Υποβασίλειο Dikarya 
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Διαίρεση Ascomycota 

Υποδιαίρεση Pezizomycotina 

Κλάση Sordariomycetes 

Τάξη Hypocreales 

Οικογένεια Nectriaceae 

Γένος Fusarium 

Είδος Solani 

Πίνακας 1: Ταξινόμηση του γένους Fusarium Solani 

 

Fusarium solani στέλεχος K 

To Fusarium solani στέλεχος Κ το οποίο θα αναφέρεται με την συντομογραφία FsK 

είναι ένας ενδοφυτικός, μη παθογόνος νηματοειδής μύκητας που εντοπίζεται στο 

έδαφος, ανήκει στην διαίρεση των ασκομυκήτων και απομονώθηκε από ένα επισχετικό 

κομπόστ από υπολείμματα στέμφυλων και παραπροϊόντων ελαιουργίας (Kavroulakis 

et al. 2007). O συγκεκριμένος μύκητας μπορεί να αναπτύσσεται σε ένα μεγάλο εύρος 

πηγών άνθρακα με προτιμώμενο pH=5 και βέλτιστη θερμοκρασία τους 24οC, αλλά και 

να αποικίσει πολλούς φυτικούς οργανισμούς (Σκιαδά Β., διδακτορική διατριβή,2019). 

Αρχικά υπήρχε η θεώρηση πως ο  FsK αναπτύσσεται μόνο στο υπόγεια τμήμα του 

φυτού και όχι στο υπέργειο, ωστόσο πιο πρόσφατες μελέτες έδειξαν ότι μπορεί να 

αποικίσει και το υπέργειο τμήμα του φυτού (Skiada et al., 2019). Οι πρώτες ενδείξεις 

για τον προστατευτικό χαρακτήρα του FsK διαπιστώθηκαν όταν φυτά που μεγάλωναν 

στο υπόστρωμα από το οποίο απομονώθηκε ο FsK, είχαν αυξημένη προστασία 

απέναντι σε παθογόνα του εδάφους και του φυλλώματος, γεγονός για το οποίο 

ευθυνόταν ο FsK όπως διαπιστώθηκε αργότερα (Kavroulakis, et al., 2005, 2006).Η 

ικανότητα αυτή του FsK να προστατεύει το φυτό από φυτοπαθογόνους οργανισμούς 

οφείλεται στις ενώσεις που εκκρίνει εξωκυτταρικά ο μύκητας και αποτελούν 

ανασταλτικούς παράγοντες της ανάπτυξης των παθογόνων. Ειδικότερα, η 

δραστικότητά του αυτή βρέθηκε ότι σχετίζεται με το αιθυλένιο καθώς σε φυτά με 

διαταραγμένο το σηματοδοτικό μονοπάτι αιθυλενίου δεν παρατηρήθηκαν φαινόμενα 

ανθεκτικότητας, σε αντίθεση με τα φυτά αγρίου τύπου. Τέλος άλλο ένα θετικό στοιχείο 

σχετικά με την δράση του FsK είναι πως δεν προκαλεί κάποια ζημιά στο φυτό ξενιστή 

(Κavroulakis et al, 2007). Επιπλέον έχει αποδειχτεί πως η συμβίωση με το 

συγκεκριμένο στέλεχος μπορεί να αμβλύνει τις αρνητικές επιπτώσεις των αβιοτικών 

καταπονήσεων και συγκεκριμένα αυτές που προκαλούνται από την έλλειψη νερού 

(Κavroulakis et al, 2018).. Για να το πετύχει αυτό ο μύκητας μειώνει το κλείσιμο των 

στομάτων και ενισχύει την ικανότητα απορρόφησης νερού από τις ρίζες σε συνθήκες 

ξηρασίας. Έτσι ως αποτέλεσμα, πετυχαίνει την μείωση των απωλειών σε νερό και την 

διατήρηση του ρυθμού φωτοσύνθεσης. 
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Eικόνα 3. Κωνίδια του μύκητα FsK από οπτικό μικροσκόπιο 

 

Fusarium vanettenii 77-13-4 

Ο μύκητας Fusarium vanettenii 77-13-4 αποτελεί έναν από τους πιο καλά 

μελετημένους μύκητες του συμπλέγματος ειδών Fusarium solani και συνεπώς ανήκει 

και αυτός στην κατηγορία των ασκομυκήτων όπως και ο FsK. Oι ασκομύκητες 

αποτελούν μαζί με τους βασιδιομύκητες την συντριπτική πλειοψηφία όλων των 

μυκήτων παρά το γεγονός πως εξελικτικά είναι οι νεότεροι. Σε αντίθεση βέβαια με τον 

FsK o Fusarium vanettenii 77-13-4 ο οποίος εν συντομία θα αναφέρεται στη συνέχεια 

ως “Nectria”, δεν έχει προστατευτική δράση αλλά εμφανίζεται ως φυτοπαθογόνος 

μύκητας. Επίσης αποτελεί τον πρώτο μύκητα ο οποίος βρέθηκε πως περιέχει  τρία 

υπεράριθμα χρωμοσώματα με μοναδικά γονίδια που καθορίζουν το ενδιαίτημά του. 

Επιπλέον ο Nectria κατέχει ένα από τα μεγαλύτερα γονιδιώματα μυκήτων με 15.707 

γονίδια, γεγονός που ίσως σχετίζεται και με την πληθώρα των ενδιαιτημάτων του 

μύκητα. Ο αυξημένος αυτός αριθμός γονιδίων που χαρακτηρίζουν τον Nectria 

οφείλεται σε δύο ομάδες γονιδίων. Η πρώτη αποτελείται από ειδικά γονίδια που δεν 

έχουν εντοπιστεί σε άλλο μύκητα και η δεύτερη από γονίδια που είναι παρόντα με ένα 

μόνο αντίγραφο στους άλλους μύκητες , αλλά στον Nectria εμφανίζονται 

διπλασιασμένα. Κάποια από αυτά τα γονίδια φέρουν στοιχεία που μαρτυρούν την 

πιθανή οριζόντια μεταφορά τους στον Nectria ή μπορεί να έχουν προκύψει από 

γονιδιακό διπλασιασμό (Coleman, 2016). Όσον αφορά τα γονίδια των υπεράριθμών 

χρωμοσωμάτων τα οποία αυξάνουν το εύρος των ενδιαιτημάτων του μύκητα, φαίνεται 

πως δεν είναι υποχρεωτικά για την ανάπτυξη του μύκητα σε εργαστηριακές συνθήκες, 

αλλά συμβάλλουν στην ανάπτυξη παθογονικότητας, στην ανθεκτικότητα στα 

αντιβιοτικά και στην εκμετάλλευση διαφόρων πηγών άνθρακα και αζώτου (Coleman et 

al., 2009).  

Rhizophagus irregularis 

O μύκητας Rhizophagus irregularis ανήκει στη διαίρεση των γκλομερομυκήτων. Οι 

γκλομερομύκητες αποτελούν μια σχετικά μικρή και μοναδική ομάδα υποχρεωτικά 

συμβιωτικών μυκήτων, τις οποίας τα είδη αναπαράγονται αφυλετικά και 

αλληλεπιδρούν με φυτά που ονομάζονται ενδομυκόρριζα, στα οποία ο μύκητας 

σχηματίζει δομές στο εσωτερικό των κυττάρων του φυτού και στην διεπιφάνεια μεταξύ 

μύκητα και φυτού οι μεμβράνες τους βρσίκονται σε στενή επαφή. Είναι αξιοσημείωτο 

πως πάνω από το 80% των χερσαίων φυτικών ειδών με κύρια τα λιβαδικά είδη και είδη 
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μεγάλων καλλιεργειών, σχηματίζουν συμβιωτικές σχέσεις με γκλομερομύκητες, στις 

οποίες παρατηρείται εισβολή των υφών του μυκηλίου στα κύτταρα του φυτού. Οι υφές 

αυτές βοηθούν τον μύκητα να προσλάβει μεταλλικά στοιχεία από το έδαφος τα οποία 

θα ανταλλάξει με τον δεσμευμένο άνθρακα που θα του προσφέρει το φυτό. Σήμερα 

γνωρίζουμε ότι οι γκλομερομύκητες παράγουν ολιγοσακχαρίτες λιποχιτίνης 

(παράγοντες Myc) οι οποίοι έχουν σηματοδοτική λειτουργία και επάγουν την 

διαδικασία σχηματισμού της μυκορριζικής συμβίωσης (Madigan et al.,2018). Επιπλέον 

ταυτοποιήθηκε πως εκτός από τους παράγοντες Myc, μία ομάδα τερπενοειδών και 

στριγγολακτόνων λειτουργούν ως ενώσεις σηματοδότησης για την συμβίωση αλλά και 

ως ενδογενείς φυτικές ορμόνες (Parniske, 2008). 

 

 

Εικόνα 4. In vitro καλλιέργεια του μύκητα Rhizophagus irregularis σε ρίζες καρότου. Τα λευκά 

βέλη δείχνουν το πυκνό εξωτερικό μυκήλιο  που σχηματίζεται στο υπόστρωμα και παράγει τα 

σπόρια. 

Μέχρι σήμερα έχουν μελετηθεί αρκετοί γκλομερομύκητες ενώ ένας από τους πιο 

μελετημένους είναι και ο Rhizophagus irregularis ο οποίος αποτελεί έναν από τους 

πρώτους μύκητες του είδους αυτού που μπορεί να απομονωθεί και να αναπτυχθεί in 

vitro σε ειδικές συνθήκες στην παρουσία φυτού ξενιστή. Η ικανότητα αυτή να 

πολλαπλασιάζεται in vitro παρέχοντας μεγάλες ποσότητες βιολογικού υλικού, σε 

συνδυασμό με το μικρό μέγεθος του γονιδιώματός του, κατέστησαν την εργαστηριακή 

μελέτη του αρκετά διαδεδομένη καθώς  και την αλληλούχιση του γονιδιώματος 

ευκολότερη.  

Όσον αφορά το γονιδίωμα του Rhizophagus irregularis πρέπει να τονιστεί πως δεν 

έχει αναγνωρισθεί κάποιο γονίδιο που να κωδικοποιεί για μυκοτοξίνη ή για ένζυμα που 

διασπούν το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή (Tisserant et al., 2013). Η υπόθεση γύρω 

από το παραπάνω γεγονός είναι πως η απουσία τέτοιων γονιδίων αποτρέπει την 

απελευθέρωση μοριακών μοτίβων που σχετίζονται με την παθογένεση και την ζημιά 

στον ξενιστή, εξυπηρετώντας κατά αυτό τον τρόπο στην αποφυγή της επαγωγής των 

μηχανισμών άμυνας του ξενιστή.  

Συνεπώς έχει διατυπωθεί πως ο μηχανισμός με τον οποίο ο μύκητας εισβάλλει στα 

κύτταρα των φυτών καθορίζεται από δράση του ίδιου του φυτού-ξενιστή. Ειδικότερα η 
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παρατήρηση πως ορισμένα φυτικά γονίδια ανασχηματισμού του κυτταρικού 

τοιχώματος εκφράζονται ισχυρά κατά τα πρώτα στάδια του αποικισμού, μαρτυρά ότι 

ορισμένες διεργασίες μπορεί να εμπλέκονται στην χαλάρωση του φυτικού κυτταρικού 

τοιχώματος. Εκτός από την στρατηγική της αθόρυβης αυτής εισβολής του μύκητα, ο 

Rhizophagus irregularis έχει αναπτύξει και στρατηγικές καταστολής της άμυνας του 

φυτού μέσω της έκκρισης πρωτεϊνών τελεστών που επεμβαίνουν στους μηχανισμούς 

άμυνας του φυτού. Για παράδειγμα ο R. irregularis εκκρίνει μία πρωτεϊνη SP7 

(secreted protein 7) η οποία αλληλεπιδρά με τον παράγοντα απόκρισης αιθυλενίου 19 

(ΕRF19), ενώ στο μεταγράφωμα του R.irregularis έχουν ταυτοποιηθεί πολλές μικρές 

εκκρινόμενες (SSPs) πρωτεΐνες και άλλες μικρές πρωτεΐνες (SPs), οι οποίες 

ρυθμίζονται θετικά in planta ή εκφράζονται ειδικά κατά την συμβίωση (Malbreil et al., 

2014). 

 

Serendipita indica 

Ο ενδοφυτικός μύκητας Serendipita indica ο οποίος μέχρι πρότινος ήταν γνωστός με 

την ονομασία Piriformospora indica αποτελεί τον πιο καλά μελετημένο μέλος της 

ομάδας Sebacinales που ανήκει στην διαίρεση των Βασιδιομυκήτων και απομονώθηκε 

πρώτη φορά από ένα έδαφος ερήμου, φτωχό σε θρεπτικά στην Ινδία (Verma et al., 

1998). Ο μύκητας αυτός μπορεί να συνάψει σχέσεις αμοιβαιότητας με πολλά 

διαφορετικά φυτά, συμπεριλαμβανομένου και του φυτού μοντέλου Arabidopsis 

thaliana. Ένας επιτυχημένος αποικισμός της ρίζας από τον μύκητα αυτό προσδίδει 

πολλές θετικές ιδιότητες στο φυτό, όπως η αυξημένη ανάπτυξη του φυτού και η 

ενισχυμένη αντοχή σε βιοτικές και αβιοτικές καταπονήσεις, για το γεγονός αυτό 

θεωρείται αρκετά χρήσιμος για την βιώσιμη γεωργία, ειδικά σε περιβάλλοντα με 

συνθήκες stress. Παρά το γεγονός πως η αλληλεπίδραση μεταξύ του Serendipita 

indica και του φυτού θεωρείται αμοιβαία, αφού ο μύκητας ξεπεράσει το πρώτα φυσικά 

εμπόδια του φυτού, όπως είναι το κυτταρικό τοίχωμα, θα πρέπει να αντιμετωπίσει τις 

βασικές αμυντικές αποκρίσεις του. Για να το πετύχει αυτό ο μύκητας, καταστέλλει την 

αρχική άμυνα και έπειτα αρχίζει να αναπτύσσεται ενδοκυτταρικά όπου και θα 

αναπτύξει δομές που μοιάζουν με αυτές των δενδροειδών μυκόρριζων και θα 

καθιερώσει την αμοιβαία ανταλλαγή θρεπτικών με το φυτό-ξενιστή. Στις δομές αυτές 

δημιουργείται ένας συμβιωτικός δίαυλος στον χώρο του αποπλάστη μέσω του οποίου 

γίνεται ανταλλαγή φωσφόρου και υδατανθράκων οι οποίοι αποτελούν το αντίτιμο των 

φυτών για την μεταφορά φωσφόρου από τους μύκητες σε αυτά (Opitz et al., 2021). 

Ειδικότερα ο αποικισμός από τον S. Indica αυξάνει την απορρόφηση θρεπτικών, 

επάγει την άνθηση, επιτρέπει στα φυτά να επιβιώνουν κάτω από το νερό ή υπό 

συνθήκες stress λόγω θερμοκρασίας και αλατότητας, επιφέρει ανθεκτικότητα στις 

τοξίνες, τα βαρέα μέταλλα και τους παθογόνους οργανισμούς και τέλος ενισχύει την 

αύξηση και την καρποφορία κυρίως μέσω των δευτερογενών μεταβολιτών που 

εκκρίνει. Επιπλέον μπορεί να μετασχηματιστεί σταθερά μέσω τυχαίας εισόδου 

εξωγενούς DNA και κατέχει ένα σχετικά μικρό σε μέγεθος γονιδίωμα σε σχέση με 

άλλους βασιδιομύκητες. Οι κυλινδρικές υφές του S. indica είναι λεπτές και έχουν 

διάμετρο 0,7-3,5 μm. Eνώ επίσης στα τοιχώματα των υφών παρατηρούνται ανά τακτά 

διαστήματα πολυσακχαρίτες και υδροφοβικές πρωτεΐνες. Τέλος ένα ακόμη 

πλεονέκτημα του συγκεκριμένου μύκητα είναι πως παράγει έναν μεγάλο αριθμό 

φθορίζοντων σπορίων με παχιά τοιχώματα και σχήμα αχλαδιού που ονομάζονται 

χλαμυδιοσπόρια. Τα σπόρια αυτά παράγονται εύκολα και επιβιώνουν σε δυσμενείς 
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συνθήκες, έτσι και για τους λόγους αυτούς χρησιμοποιούνται για τον εμβολιασμό των 

φυτών καλλιεργειών (Singhal et al., 2017). 

 

 

Εικόνα 5. Στάδια μορφογένεσης του S. indica. (a,b) Οι κυλινδρικές υφές αρχίζουν να αυξάνονται 

σε μέγεθος σε κάποια σημεία. (c) μετά από 5 μέρες πολλές υφές έχουν μετατραπεί σε πρώιμα 

σπόρια. (d) Στο τέλος της έβδομης ημέρας σχηματίζονται με αφθονία τα τυπικά 

χλαμυδιοσπόρια με σχήμα αχλαδιού. 

 

Φυτικό κυτταρικό τοίχωμα 

Τα κύτταρα των ανώτερων φυτών περικλείονται από ένα τοίχωμα το οποίο αποτελείται 

από διάφορα πολυμερή συμπεριλαμβανομένου τους πολυσακχαρίτες κυτταρίνη, μη 

κυτταρινικούς πολυσακχαρίτες όπως είναι η πεκτίνη, ημικυτταρίνες και δομικές 

γλυκοπρωτεΐνες, ενώ τα δευτερογενή τοιχώματα αποτελούνται από την λιγνίνη. Ο 

τύπος, η δομή και η αφθονία των πολυμερών ποικίλλει ανάλογα με το είδος του φυτού, 

τον τύπο του ιστού και το αναπτυξιακό στάδιο (Pauly et al., 2013). Το φυτικό κυτταρικό 

τοίχωμα είναι μία περίπλοκη δομή η οποία εμπλέκεται σε ένα μεγάλο εύρος 

λειτουργιών κατά τον κύκλο ζωής του φυτού. Γενικά υπάρχουν δύο τύποι τοιχωμάτων 

που περικλείουν τα φυτικά κύτταρα και συχνά αναφέρονται ως πρωτογενές και 

δευτερογενές τοίχωμα. Το πρωτογενές τοίχωμα είναι δυναμικό και παχύ στρώμα (0.1–

1 µm) που αποτελείται κυρίως από πολύπλοκους πολυσακχαρίτες, ένα μικρό αριθμό 

πρωτεϊνών και αναπτύσσεται στα νεαρά κύτταρα κατά την διάρκεια της διαίρεσης με 

στόχο την παροχή ελαστικότητας και βασικής δομικής στήριξης έτσι ώστε να 

προστατεύει το κύτταρο και να διαμεσολαβεί στις κυτταρικές αλληλεπιδράσεις. Από 

την άλλη το δευτερογενές τοίχωμα βρίσκεται ανάμεσα στο πρωτογενές τοίχωμα και 

την πλασματική μεμβράνη και σχηματίζεται σε μετέπειτα στάδιο όταν το κύτταρο 

σταματήσει να μεγαλώνει και να διαιρείται. Στον αγώνα συνεξέλιξης μεταξύ φυτών και 

μικροβίων που λαμβάνει χώρα εδώ και εκατομμύρια χρόνια, τα φυτά έχουν 

δημιουργήσει το κυτταρικό τους τοίχωμα το οποίο αποτελεί μία πολυεπίπεδη γραμμή 

άμυνας καθώς μπορεί και λειτουργεί τόσο ως παθητικό εμπόδιο λόγω της δομής του 

όσο και ως μία ενεργή γραμμή άμυνας την οποία πρέπει τα μικρόβια να ξεπεράσουν 

για να εγκαθιδρύσουν την επιθυμητή παθογονική σχέση με τα φυτά (Houston et al., 

2016).Οι πολυσακχαρίτες αποτελούν το 90% των συστατικών του κυτταρικού 

τοιχώματος και έχουν μελετηθεί εκτενώς.  
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Κυτταρίνη: Αποτελεί το βασικό συστατικό όλου του φυτικού υλικού και αποτελεί το 

πιο άφθονο οργανικό μόριο στην γη. Πρόκειται για ένα γραμμικό βιοπολυμερές το 

οποίο αποτελείται από μόρια γλυκόζης συνδεδεμένα με β-1,4 γλυκοζιτικούς δεσμούς 

ενώ ο σχηματισμός δεσμών μέσω υδροφοβικών αλληλεπιδράσεων, δεσμών 

υδρογόνου ή Van der Waal’s μεταξύ γειτονικών αλυσιδών κυτταρίνης οδηγεί στην 

παράλληλη στοίχιση δομών κρυσταλλίνης με την μορφή ινιδίων μεγάλου μήκους και 

πάχους 3-5 nm(Dashtban et al., 2010). H κυτταρίνη είναι αδιάλυτη στο νερό και 

εντοπίζεται τόσο στο πρωτογενές όσο και στο δευτερογενές τοίχωμα ενώ η δομή των 

μικροινιδίων κρυσταλλίνης διατηρεί την δομική ακεραιότητα καθώς είναι ιδιαίτερα 

ανθεκτική στην ενζυμική προσβολή (Cosgrove, 2005).  

Ημικυτταρίνη: Σε αντίθεση με την κυτταρίνη όπου οι αλυσίδες γλυκάνης είναι στενά 

δεμένες μεταξύ τους με σκοπό των σχηματισμό μικροινιδίων, οι ημικυτταρίνες οι οποίες 

αποτελούν και το 1/3 της μάζας των κυτταρικών τοιχωμάτων περιέχουν μη 

κυτταρινικούς πολυσακχαρίτες οι οποίοι αποτελούνται από πεντόζες με ετερογενείς 

υποκαταστάτες ή άλλους δεσμούς κατά μήκους του πολυμερούς που τους καθιστούν 

άμορφους και διαλυτούς σε υδατικά διαλύματα, ενώ υπάρχουν στοιχεία που 

μαρτυρούν πως αυτοί οι πολυσακχαρίτες είναι σθεναρά συνδεδεμένοι με την λιγνίνη 

και άλλοι με πηκτικούς πολυσακχαρίτες (Pauly et al., 2013). Η ξυλάνη αποτελεί το 

κυριότερο συστατικό της ημικυτταρίνης και αποτελεί τον δεύτερο πιο άφθονο 

πολυσακχαρίτη στη φύση μετά την κυτταρίνη. Περίπου το ένα τρίτο της ανανεώσιμης 

πηγής άνθρακα στον πλανήτη βρίσκεται στη μορφή της ξυλάνης. 

Πεκτίνη: Οι πεκτίνες αποτελούν αδιαμφισβήτητα τους πιο περίπλοκους και 

ετερογενείς πολυσακχαρίτες του φυτικού κυτταρικού τοιχώματος. Εντοπίζονται κυρίως 

στο πρωτογενές τοίχωμα διαδραματίζουν ρόλο στην επέκταση, στην προσκόλληση, 

την ενδοκυτταρική σηματοδότηση και την διαπεραστικότητα του κυτταρικού 

τοιχώματος. Επιπλέον το λεπτό στρώμα με το οποίο συνδέονται δύο φυτικά κύτταρα 

και ονομάζετα  “Middle lamella” αποτελείται κυρίως από πεκτίνη. Η πεκτίνη όπως και 

άλλοι πολυσακχαρίτες αλλά όχι η κυτταρίνη, συντίθεται στο σύμπλεγμα Golgi και 

πακετάρεται σε μικρά κυστίδια τα οποία συνενώνονται με την πλασματική μεμβράνη 

και μεταφέρουν το φορτίο τους στο τοίχωμα όπου και ενσωματώνεται μέσω φυσικών 

αλληλεπιδράσεων ή μέσω ενζύμων με δράση λιγάσης (Cosgrove, 2005). Η πεκτίνη 

είναι άφθονη στα πρωτογενή τοιχώματα των δικότυλων φυτών, για αυτό και τα 

παθογόνα των δικότυλων έχουν περισσότερες πεκτινάσες από τα παθογόνα των 

μονοκότυλων (Zhao et al., 2013), επίσης είναι άφθονη σε φρούτα όπως το λεμόνι και 

το μήλο ενώ εντοπίζεται σε πολύ μικρότερη ποσότητα στα δευτερογενή τοιχώματα 

(Atmodjo et al., 2013). 

Λιγνίνη: Η λιγνίνη αποτελεί ένα από τα 3 βασικά συστατικά της λιγνοκυτταρινικής 

βιομάζας η οποία είναι η οργανική ύλη που αποτελεί το βασικό δομικο συστατικό όλων 

των φυτών. Τα άλλα συστατικά είναι η κυτταρίνη  και οι ημικυτταρίνες κατά κύριο λόγο, 

ενώ σε μικρότερο ποσοστό ανιχνεύονται άλλα συστατικά όπως πρωτεΐνες και πεκτίνη. 

Η λιγνίνη είναι το δεύτερο πιο άφθονο βιοπολυμερές στον πλανήτη και αποτελεί επίσης 

το μόνο πολυμερές με αρωματική βασική μονάδα που συντίθεται φυσικά. Η βασική 

δομική μονάδα είναι το φαινυλοπροπάνιο και η σύνδεση πολλών τέτοιων μονομερών 

δημιουργεί την λιγνίνη η οποία είναι ιδιαίτερα ανθεκτική στη διάσπαση. Η λιγνίνη, μέσω 

της σύνδεσης της τόσο στις ημικυτταρίνες, όσο και στην κυτταρίνη, λειτουργεί ως 

εμπόδιο σε οποιοδήποτε διάλυμα και ένζυμο, και αποτρέπει την διεύσδυση λυτικών 

ενζύμων στην εσωτερική λιγνοκυτταρινική δομή. Παρά το γεγονός πως η λιγνίνη είναι 

η πιο ανθεκτική στη διάσπαση από όλα τα άλλα συστατικά του τοιχώματος, υπάρχουν 
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ορισμένοι βασιδιομύκητες οι οποίοι ονομάζονται μύκητες λευκής σήψης και μπορούν 

να την διασπούν αποτελεσματικά (Dashtban et al., 2010). 

 

 

 

Εικόνα 6. Τα συστατικά που αποτελούν το πρωτογενές φυτικό κυτταρικό τοίχωμα το οποίο 

βρίσκεται ανάμεσα από την πλασματική μεμβράνη και το στρώμα επαφής των γειτονικών 

κυττάρων (Middle Lamella) το οποίο αποτελείται κυρίως από πεκτίνη. 

 

Υδρολυτικά ένζυμα 

Πολύπλοκοι υδατάνθρακες είναι ευρέως κατανεμημένοι στη φύση όπου λειτουργούν 

ως αποθήκες άνθρακα, δομικά μόρια ή ως διαμεσολαβητές των ενδοκυτταρικής ή 

διακυτταρικής αναγνώρισης μεταξύ ενός ή παραπάνω οργανισμών. Η ποικιλότητα των 

πολύπλοκων αυτών υδατανθράκων ελέγχεται από μία ομάδα ενζύμων που 

συμμετέχουν στην συναρμολόγηση  και την αποικοδόμησή τους και κατατάσσονται σε 

μία ενιαία κατηγορία υδρολυτικών ενζύμων (CAZymes). Mέσα στην μεγάλη αυτή 

κατηγορία υδρολυτικών ενζύμων, γίνεται διάκριση σε οικογένειες με βάση την 

ομοιότητα των αμινοξικών ακολουθιών. Στην συναρμολόγηση των πολύπλοκων 

υδατανθράκων συμμετέχουν οι γλυκοζυλοτρανσφεράσες (GT) ενώ στην 

αποικοδόμηση οι γλυκοσιδάσες (GH), οι πολυσακχαριτικές λυάσες (PL) και οι 

υδατανθρακικές εστεράσες (CE) (Lombard et al., 2014). Οι τρείς αυτές κλάσεις 

υδρολυτικών ενζύμων που εμπλέκονται στην αποικοδόμηση των πολυσακχαριτών 

περιέχουν πεκτινάσες, κυτταρινάσες και ημικυτταρινάσες, ένζυμα τα οποία 

διαδραματίζουν βασικό ρόλο στην αποικοδόμηση των συστατικών του φυτικού 

κυτταρικού τοιχώματος και συνεπώς στην διείσδυση των μυκήτων στο εσωτερικό του 

φυτού ξεπερνώντας το πρώτο επίπεδο μηχανικής άμυνας των φυτών, αλλά και στην 

απορρόφηση απλούστερων ουσιών που αποτελούν θρεπτικά για τους μύκητες. Οι 

χιτινάσες από την άλλη αν και δεν αποτελούν ένζυμα διάσπασης του κυτταρικού 

τοιχώματος, συμπεριλαμβάνονται στην κατηγορία αυτή καθώς συχνά παράγονται στα 

πρώιμα στάδια μόλυνσης του φυτού από παθογόνους μύκητες (Zhao et al., 2013). 
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Οι μύκητες δεν μπορούν να απορροφήσουν ακέραιους τους υδατάνθρακες για αυτό 

και χρειάζεται να τους αποικοδομήσουν εξωκυτταρικά σε μονομερή και ολιγομερή 

συστατικά μέσω των ενζύμων που αναφέρθηκαν παραπάνω. Η αποικοδόμηση των 

φυτικών πολυσακχαριτών από μύκητες είναι ένα θέμα που απασχολεί την 

επιστημονική κοινότητα για δεκαετίες καθώς έχει πολλές βιομηχανικές εφαρμογές 

όπως στην παραγωγή χαρτιού, τροφίμων, αναψυκτικών και απορρυπαντικών όπου τα 

προϊόντα της κατάλυσης των ενζύμων μπορούν να χρησιμοποιηθούν ως πρόδρομα 

μόρια. Τα νούμερα των γονιδίων των ενζύμων αποικοδόμησης (GH, PL και CE) 

ποικίλλουν μεταξύ των διαφορετικών ειδών μυκήτων, ωστόσο είναι αποδεκτό πως η 

πλειοψηφία αποτελείται από γονίδια γλυκοσιδασών (GH) τα οποία αποτελούν το 58-

66% σε όλα σχεδόν τα γονιδιώματα μυκήτων που έχουν μελετηθεί (Benoit et al., 2015). 

Η πλειοψηφία των πρωτεϊνών που εκκρίνονται από τους μύκητες, θεωρητικά 

εμπλέκονται στον μεταβολισμό των υδατανθράκων και ειδικότερα στην αποικοδόμηση 

των πολυσακχαριτών. Έτσι είναι κοινώς αποδεκτό πως ασχέτως του τύπου της 

αλληλεπίδρασης που σχηματίζουν οι μύκητες με τα φυτά-ξενιστές, τα υδρολυτικά 

ένζυμα διαδραματίζουν πρωταγωνιστικό ρόλο τόσο για την καθιέρωση της συμβίωσης 

όσο και για την παθογένεση (Girard et al., 2013). 

 

Πρωτεολυτικά ένζυμα 

Tα πρωτεολυτικά ένζυμα υδρολύουν τους πεπτιδικούς δεσμούς των πρωτεϊνών, οι 

οποίες μετατρέπονται σε πεπτίδια και αμινοξέα και παρατηρούνται σε όλους τους 

ζωντανούς οργανισμούς καθώς είναι απαραίτητα για την κυτταρική ανάπτυξη και 

διαφοροποίηση. Η διάσπαση των πεπτιδικών δεσμών οδηγεί στην αποικοδόμηση των 

πρωτεϊνών στα συστατικά τους που είναι τα αμινοξέα, η διάσπαση αυτή μπορεί να 

είναι ειδική οδηγώντας σε κατευθυνόμενη διάσπαση για μετα-μεταφραστική 

τροποποίηση πρωτεϊνών. Οι πρωτεάσες χωρίζονται σε ενδοπεπτιδάσες και 

εξωπεπτιδάσες ανάλογα με την θέση του πεπτιδικού δεσμού που διασπάται. Επιπλέον 

χωρίζονται σε όξινες c (pH 2.0 to 6.0), ουδέτερες (pH 6.0 to 8.0) και αλκαλικές  (pH 8.0 

to 13.0) ανάλογα με το pH στο οποίο εμφανίζουν την βέλτιστη δραστικότητα. Οι 

εξωπεπτιδάσες δρουν μόνο κοντά στα άκρα των πολυπεπτιδικών αλυσίδων και 

ανάλογα με το αν το άκρο είναι το αμινο-τελικό ή το καρβοξυ-τελικό χαρακτηρίζονται 

ως αμινοπεπτιδάσες η καρβοξυπεπτιδάσες αντίστοιχα. Οι καρβοξυπεπτιδάσες 

διακρίνονται περαιτέρω σε 3 βασικές κατηγορίες τις σερινο-πρωτεάσες, τις μέταλλο-

πρωτεάσες και τις κυστεϊνικές πρωτεάσες, ανάλογα με την φύση των αμινοξέων του 

ενεργού τους κέντρου. Από την άλλη οι ενδοπεπτιδάσες προτιμούν την υδρόλυση 

πεπτιδικών δεσμών που εντοπίζονται στο εσωτερικό των πολυπεπτιδικών αλυσίδων 

και χωρίζονται και αυτές σε επιμέρους ομάδες ανάλογα με το καταλυτικό αμινοξύ και 

συγκεκριμένα τις ίδιες τρεις ομάδες που ανήκουν στις καρβοξυπεπτιδάσες με την 

προσθήκη των ασπαρτικών πρωτεάσων. Οι δύο κυρίαρχες ομάδες πρωτεολυτικών 

ενζύμων, που εκκρίνονται από τους μύκητες και μπορούν να λειτουργήσουν ως δείκτες 

του τρόπου ζωής και των τροφικών προφίλ των μυκήτων, είναι οι σερινο-πρωτεάσες 

και οι μεταλλο-πρωτεάσες (de Souza et al., 2015). 

Τα ένζυμα αυτά έχουν πιθανές εφαρμογές σε ένα μεγάλο εύρος βιομηχανικών 

διεργασιών όπως στην παραγωγή τροφίμων, απορρυπαντικών πλυντηρίων και 

φαρμακευτικών προϊόντων. Συγκεκριμένα οι πρωτεάσες από μικροοργανισμούς 

κυριαρχούν στις βιομηχανικές αυτές εφαρμογές καθώς αποτελούν κάποια από τα πιο 

σημαντικά υδρολυτικά ένζυμα τα οποία έχουν μελετηθεί εκτενώς και αποτελούν μία 
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από τις μεγαλύτερες κατηγορίες βιομηχανικών ενζύμων τα οποία αντιστοιχούν στο 

60% περίπου της αγοράς ενζύμων σε όλο τον κόσμο (Zambare et al., 2011). 

Ειδικότερα οι πρωτεάσες των μυκήτων έχουν προσελκύσει το ενδιαφέρον της 

επιστημονικής κοινότητας καθώς οι μύκητες μπορούν να αναπτυχθούν σε φθηνά 

υποστρώματα και να εκκρίνουν μεγάλες ποσότητες ενζύμων. Ο τρόπος ζωής των 

μυκήτων και οι τροφικές σχέσεις που αναπτύσσουν με διάφορους οργανισμούς 

καθορίζουν και την σύνθεση των ενζύμων που εκφράζονται. Συγκεκριμένα οι 

πρωτεάσες που εκκρίνονται εξωκυτταρικά τους επιτρέπουν να προσαρμόζονται σε 

διαφορετικά περιβάλλοντα, για αυτό και κατά την διάρκεια της εξέλιξης οι μύκητες 

έχουν επεκτείνει τον αριθμό των πρωτεασών που εκκρίνουν. Για παράδειγμα 

παθογόνοι μύκητες εκκρίνουν διαφορετικές πεπτιδάσες με σκοπό την διείσδυση στον 

οργανισμό ξενιστή ανάλογα με την κάλυψη που εμφανίζει (Dubovenko et al., 2010). 

 

Secretome 

Οι μύκητες εκκρίνουν έναν μεγάλο αριθμό μορίων στον εξωκυττάριο χώρο τα οποία 

εμπλέκονται στη σηματοδότηση, την ανάπτυξη και την απόκριση στο stress. Οι 

πρωτεΐνες αποτελούν την μεγάλη πλειοψηφία των μορίων αυτών και έχουν μελετηθεί 

εκτενώς. Οι πρωτεϊνες αυτές αποτελούν το secretome των μυκήτων το οποίο αρχικά 

είχε οριστεί ως το σύνολο όλων των πρωτεϊνών που εκκρίνονται εξωκυτταρικά καθώς 

και τους εκκριτικούς μηχανισμούς. Έπειτα το 2010 ο Agrawal όρισε το secretome ως 

το σύνολο των πρωτεϊνών που εκκρίνονται στον εξωκυτταρικό χώρο από ένα κύτταρο, 

ιστό, όργανο ή οργανισμό σε οποιοδήποτε χρόνο και υπό οποιεσδήποτε συνθήκες 

μέσω γνωστών ή άγνωστων εκκριτικών μηχανισμών (Agrawal et al., 2010). Είναι 

κοινώς αποδεκτό πως οι μύκητες έχουν ισχυρή ικανότητα έκκρισης καθώς μπορούν 

να παράγουν και να εκκρίνουν μεγάλες ποσότητες ομόλογων και ετερόλογων 

πρωτεϊνών. Ωστόσο η γνώση για το μονοπάτι έκκρισης των μυκήτων βρίσκεται σε 

πρώιμο επίπεδο. Μέχρι πρόσφατα ήταν αποδεκτό πως οι πρωτεΐνες του secretome 

συντίθενται και μεταφέρονται μέσω του συμβατικού εκκριτικού μονοπατιού του 

ενδοπλασματικού δικτύου το οποίο βασίζεται στην εξειδικευμένη αναγνώριση των 

πεπτιδίων σινιάλων που εντοπίζονται στον αμινο-τελικό άκρο των πρωτεϊνών. Ωστόσο 

πιο πρόσφατα στοιχεία έδειξαν την ύπαρξη ενός νέου τύπου εκκρινόμενων πρωτεϊνών 

οι οποίες στερούνται πεπτιδίου σινιάλου, γεγονός που μαρτυρά την ύπαρξη ενός νέου 

μονοπατιού έκκρισης που είναι ανεξάρτητο από το κλασικό μονοπάτι που 

περιελάμβανε το σύπμλεγμα Golgi και το ενδοπλασματικό δίκτυο. Αυτό το μη 

συμβατικό σύστημα περιλαμβάνει μικρά εξωκυτταρικά κυστίδια για την έξοδο των 

πρωτεϊνών στον εξωκυτταρικό χώρο (Vincent et al., 2020).  

Πολλές από τις εκκρινόμενες πρωτεΐνες των μυκήτων με ενζυμικές δραστικότητες 

όπως είναι τα υδρολυτικά ένζυμα, οι οξειδορεδουκτάσες, οι πρωτεάσες και οι λιπάσες 

έχουν προβλεπόμενες βιολογικές λειτουργίες, όπως η διάσπαση του κυτταρικού 

τοιχώματος του ξενιστή, η αυτοπροστασία και η απόκτηση θρεπτικών. Επιπλέον αν 

και έχει αποδειχτεί ότι τις περισσότερες φορές οι πρωτεΐνες του secretome των 

μυκήτων έχουν συντηρημένη έκφραση κατά την αλληλεπίδραση με διάφορα φυτικά 

είδη, σε ορισμένες περιπτώσεις μυκήτων όπως είναι και ο Rhizophagus irregularis έχει 

βρεθεί ότι ορισμένες από τις πρωτεΐνες αυτές καθορίζονται από τον ξενιστή (Zeng et 

al., 2018). Οι μύκητες πέρα από τις πρωτεΐνες που εκκρίνουν, οι οποίες θεωρούνται 

ως οι πρωταγωνιστές για τις αλληλεπιδράσεις (παθογονικές ή συμβιωτικές) μεταξύ 

φυτών και μυκήτων, εκκρίνουν επίσης και εξωκυτταρικούς πολυσακχαρίτες, 

μεταβολίτες όπως είναι τα μικρού μοριακού βάρους οργανικά οξέα, λιπαρά οξέα, 
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φαινόλες και άλλες αρωματικές ενώσεις. Συνολικά μπορούμε να πούμε πως η φύση 

του secretome και των πρωτεϊνών αποτελεί μία υπογραφή του εκάστοτε οργανισμού 

(Girard et al., 2013). Τέλος είναι γνωστό πως τα περισσότερα εξωκυτταρικά ένζυμα 

των μυκήτων εκκρίνονται ιδιοσύστατα σε πολύ χαμηλές συγκεντρώσεις με σκοπό την 

έρευνα για κάποιο διαθέσιμο υπόστρωμα και έπειτα από την εύρεση κάποιου 

υποστρώματος παρατηρείται μαζική παραγωγή συγκεκριμένων ενζύμων που 

διασπούν το διαθέσιμο αυτό υπόστρωμα, μαρτυρώντας την ύπαρξη ενός συστήματος 

για την εξοικονόμηση ενέργειας από τον μύκητα.  

 

2.ΣΚΟΠΟΣ 

H συγκεκριμένη πτυχιακή εργασία έχεις ως σκοπό την σύγκριση και τον εντοπισμό των 

διαφορών στις επιμέρους οικογένειες των υδρολυτικών και πρωτεολυτικών ενζύμων 

που εκκρίνονται εξωκυτταρικά από τους τέσσερις μύκητες της άναλυσης. Ειδικότερα ο 

εντοπισμός των διαφορών αυτών μπορεί να υποδείξει τις οικογένειες εκείνες που 

διαφοροποιούν τον ενδοφυτικό μύκητα Fusarium solani στέλεχος Κ από τους 

υπόλοιπους και να ρίξει φως στους μηχανισμούς που διαφοροποιούν τους 

παθογόνους από τους μη παθογόνους μύκητες που αποικίζουν φυτά. 

 

 

3. ΥΛΙΚΑ ΚΑΙ ΜΕΘΟΔΟΙ 

 

 

 

Εικόνα 7. Ροή εργασίας για την εύρεση των πρωτεϊνών εκείνων που έχουν πεπτίδιο σινιάλο και 

εκκρίνονται εξωκυτταρικά από τους τέσσερις διαφορετικούς μύκητες. Οι πρωτεΐνες αυτές 

αποτελούν το secretome των μυκήτων. Έπειτα γίνεται χρήση των προγραμμάτων dbCAN2 και 

HMMER για την εύρεση και τον χαρακτηρισμό των υδρολυτικών και πρωτεολυτικών ενζύμων 

που ανήκουν στο secretome. 
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Αρχικά για να γίνει η ανάλυση των πρωτεωμάτων των τεσσάρων μυκήτων, λήφθηκαν 

τα πρωτεώματά των 3 μυκήτων Rhizophagus irregularis DAOM 181602=DAOM 

197198 (GCA_000439145), Serendipita indica DSM 11827 (GCA_000313545) και 

Fusarium vanettenii 77-13-4 (GCA_000151355.1)  από την βάση δεδομένων 

ensemble fungi v4.06 (Howe et al., 2021) (Πίνακας 2), ενώ επίσης αντλήθηκαν από 

προηγούμενη ανάλυση που έγινε  το σύνολο των πρωτεϊνών του FsK που έχουν 

πεπτίδιο σινιάλο για έκκριση σε διάφορα υποκυτταρικά διαμερίσματα σε μορφή fasta, 

το οποίο προέκυψε με τη βοήθεια του προγράμματος SignalP (Almagro Armenteros et 

al., 2019). Τα δεδομένα αυτά χρησιμοποιήθηκαν έτσι ώστε να γίνει η εύρεση των 

πρωτεϊνών εκείνων που αρχικά εκκρίνονται εξωκυτταρικά και όχι σε κάποιο άλλο 

διαμέρισμα του κυττάρο.  Για την εύρεση των πρωτεϊνών αυτών έγινε χρήση δύο 

προγραμμάτων βιοπληροφορικής. Πρώτα χρησιμοποιήθηκε το πρόγραμμα Deeploc, 

το οποίο αποτελεί έναν αλγόριθμο πρόβλεψης του υποκυτταρικού εντοπισμού 

πρωτεϊνών με τη χρήση επαναλαμβανόμενων και συγκλινόμενων νευρωνικών δικτύων 

και βασίζεται αποκλειστικά στην αλληλουχία της πρωτεΐνης  

(http://www.cbs.dtu.dk/services/DeepLoc). Έχοντας λοιπόν στη διάθεση μας το 

σύνολο των πρωτεϊνών του FsK που έχουν πεπτίδιο σινιάλο για έκκριση σε διάφορα 

υποκυτταρικά διαμερίσματα σε μορφή fasta, το οποίο προέκυψε με τη βοήθεια του 

προγράμματος SignalP (Almagro Armenteros et al., 2019), έγινε εισαγωγή του σαν 

δεδομένο εισόδου στο Deeploc με σκοπό την εύρεση του υποκυτταρικού 

διαμερίσματος που εκκρίνεται η κάθε μία πρωτεΐνη από αύτες που έχουν το πεπτίδιο 

σινιάλο. Ωστόσο ο στόχος είναι η εύρεση των πρωτεϊνών εκείνων που εκκρίνονται 

μόνο εξωκυτταρικά. Για το λόγο αυτό, από τα αποτελέσματα του Deeploc 

απομονώθηκαν μόνο οι πρωτεΐνες εκείνες του FsK οι οποίες είχαν πεπτίδιο σινιάλο 

για εξωκυτταρική έκκριση. Έπειτα αντλήθηκαν μόνο τα ονόματα των πρωτεϊνών αυτών 

χωρίς τις άλλες τιμές που περιέχονται στο output του Deeploc.  

 

Όνομα Accesion Number Διαίρεση Παθογόνος 

Fusarium 
vanettenii 77-13-4 

GCA_000151355.1 Ασκομύκητες ΝΑΙ 

Rhizophagus 
irregularis 

GCA_000439145 Γκλομερομύκητες ΟΧΙ 

Serendipita indica GCA_000313545 Βασιδιομύκητες ΟΧΙ 

Πίνακας 2: Αναπαράσταση των στοιχείων των τριών  μυκήτων, των οποίων τα πρωτεώματα 

λήφθηκα από το ensemble fungi v4.06 

 

Ωστόσο, για την εύρεση των πρωτεϊνών που εκκρίνονται εξωκυτταρικά δεν 

χρησιμοποιήθηκε μόνο το Deeploc αλλά και ένα ακόμα πρόγραμμα το BUSCA 

(https://busca.biocomp.unibo.it/). Πρόκειται για ένα καινούριο πρόγραμμα για την 

πρόβλεψη του υποκυτταρικού εντοπισμού πρωτεϊνών  το οποίο συνδυάζει μεθόδους 

για την ταυτοποίηση πεπτιδίων σινιάλων, GPI-αγκυρών και διαμεμβρανικών 

περιοχών. Έπειτα, επειδή τόσο το BUSCA όπως και το Deeploc δεν δέχονται ως 

δεδομένα εισόδου, αρχεία που δεν περιέχουν τις αλληλουχίες σε μορφή FASTA έγινε 

αντιστοίχιση των πρωτεϊνών που προέκυψαν τελικά από το Deeploc με τις αντίστοιχες 

αμινοξικές τους αλληλουχίες με τη χρήση του προγράμματος βιοπληροφορικής 

“fastaselecth.c” (ftp://saf.bio.caltech.edu/pub/software/molbio/fastaselecth.c) . Στο 

πρόγραμμα αυτό σαν selector επιλέχθηκε το αρχείο με τα ονόματα των πρωτεϊνών 

που προέκυψαν από το deeploc και αναζητήθηκαν οι αλληλουχίες τους σε αρχείο που 

http://www.cbs.dtu.dk/services/DeepLoc
https://busca.biocomp.unibo.it/
ftp://saf.bio.caltech.edu/pub/software/molbio/fastaselecth.c
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περιείχε τις αλληλουχίες όλων των πρωτεϊνών του FsK. Ωστόσο επειδή προέκυψαν 

συνολικά πάνω από 1000 πρωτεΐνες και το BUSCA δέχεται κάθε φορά μέχρι 500 

αλληλουχίες, το αρχείο χωρίστηκε σε 3 μέρη έτσι ώστε να εισαχθούν με τη σειρά στο 

BUSCA και έπειτα τα 3 αποτελέσματα του BUSCA ενώθηκαν με την εντολή cat. Από 

το αρχείο αυτό αφαιρέθηκε η πρώτη σειρά  που περιείχε τους τίτλους από τις στήλες 

του output και επιλέχθηκαν οι σειρές με τις πρωτεΐνες που προβλέφθηκαν ως 

εξωκυττάριες με την χρήση της εντολής grep. Τέλος έγινε χρήση του προγράμματος 

tabtk (https://github.com/lh3/tabtk) για τον εντοπισμό των κοινών πρωτεϊνών από τα 

αποτελέσματα του Deeploc και του BUSCA, οι οποίες αποτελούν τις πρωτεΐνες που 

θα αποτελέσουν το τελικό secretome. Προκειμένου να αντιστοιχιστούν οι τελικές 

πρωτεΐνες του secretome με τις αλληλουχίες που αντιστοιχούν σε αυτές, 

χρησιμοποιήθηκε και πάλι το πρόγραμμα βιοπληροφορικής fastaselecth.c 

(ftp://saf.bio.caltech.edu/pub/software/molbio/fastaselecth.c). Ενώ για την εύρεση των 

υδρολυτικών ενζύμων που υπάρχουν σε αυτό το σύνολο πρωτεϊνών χρησιμοποιήθηκε 

το tabtk για την εύρεση κοινών πρωτεϊνών μεταξύ του αρχείου που περιείχε όλες τις 

πρωτεΐνες του secretome  και  του αρχείου που είχαμε στη διάθεσή μας και περιείχε 

όλα τα υδρολυτικά ένζυμα που εκφράζονται στον FsK. 

Έπειτα για την ταυτοποίηση των υδρολυτικών ενζύμων που εκφράζονται στο 

secretome των τεσσάρων μυκήτων έγινε χρήση του προγράμματος dbCAN 

(http://csbl.bmb.uga.edu/dbCAN)  (Yin et al., 2012) στο οποίο ως δεδομένο εισόδου 

επιλέχθηκε το αρχείο FASTA των πρωτεϊνών του secretome για κάθε μύκητα, ενώ ως 

εργαλείο το οποίο θα τρέξει το dbCAN επιλέχθηκε το HMMER (E-Value < 1e-15, 

coverage > 0.35). Έπειτα από το output αρχείο του dbCAN επιλέχθηκαν οι 2 πρώτες 

στήλες οι οποίες περιείχαν τα στοιχεία της πρωτεΐνης και την οικογένεια των 

υδρολυτικών ενζύμων στην οποία ανήκουν. 

Για την ταυτοποίηση των πρωτεολυτικών ενζύμων των τεσσάρων μυκήτων έγινε 

χρήση του προγράμματος ΗΜΜΕR. Μια από τις πρόσφατες προσθήκες του HMMER 

ήταν και αυτή των αλληλουχιών της βάσης δεδομένων MEROPS 

(https://www.ebi.ac.uk/merops/), της οποίας έγινε χρήση για την εύρεση των 

πρωτεολυτικών ενζύμων του secretome των 4 μυκήτων. Ειδικότερα έγινε χρήση του 

προγράμματος HMMER και μάλιστα του phmmer σε περιβάλλον εντολών στο οποίο 

χρησιμοποιείται μια πρωτεϊνική αλληλουχία σε μορφή FASTA ως ακολουθία 

επερώτησης, στην συγκεκριμένη περίπτωση οι αλληλουχίες αυτές ήταν οι FASTA 

αλληλουχίες των secretome των μυκήτων, και αναζητά σε μία βάση δεδομένων 

πρωτεϊνικών αλληλουχιών. Για την εύρεση των πρωτεολυτικών ενζύμων του 

secretome χρησιμοποιήθηκε η βιβλιοθήκη πρωτεασών “pepunit.lib” η οποία περιέχει 

τα domains όλων των πρωτεασών αλλά όχι ολόκληρες τις αλληλουχίες προκειμένου 

να μειωθούν τα ψευδώς θετικά αποτελέσματα.Η βιβλιοθήκη αυτή αντλήθηκε από τη 

βάση δεδομένων MEROPS και περιέχει της πρωτεϊνικές αλληλουχίες όλων των 

πρωτεασών που συμπεριλαμβάνονται στο MEROPS, καθώς και των αναστολέων τους 

σε FASTA μορφή. Έπειτα από  το αρχείο που προέκυψε από το phmmer έγινε επιλογή 

του καλύτερου αποτελέσματος για κάθε πρωτεάση με τη χρήση της εντολής sort, 

καθώς σε πολλές πρωτεΐνες από την ακολουθία επερώτησης δηλαδή από το 

secretome αντιστοιχούν πολλά “hits” του MEROPS με διαφορετική σημαντικότητα. 

 

 

 

https://github.com/lh3/tabtk
ftp://saf.bio.caltech.edu/pub/software/molbio/fastaselecth.c
http://csbl.bmb.uga.edu/dbCAN
https://www.ebi.ac.uk/merops/
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4.ΑΠΟΤΕΛΕΣΜΑΤΑ 

4.1:Υδρολυτικά ένζυμα του Secretome 

Με τη χρήση των προγραμμάτων βιοπληροφορικής έγινε ανίχνευση των ενζύμων που 

εκκρίνονται εξωκυτταρικά και συγκεκριμένα επιλέχθηκαν τα υδρολυτικά ένζυμα του 

secretome μέσω της χρήσης του προγράμματος dbCAN 

(http://csbl.bmb.uga.edu/dbCAN)  (Yin et al., 2012). Έως σήμερα έχουν χαρακτηριστεί 

5 κύριες κλάσεις υδρολυτικών ενζύμων και 1 κλάση που αποτελείται από μονάδες 

πρόσδεσης σε υδατάνθρακες (CBM). Στα secretome των 4 μυκήτων εντοπίστηκαν 

ένζυμα που ανήκουν σε 5 από τις 6 υπάρχουσες κλάσεις, και συγκεκριμένα οι 

γλυκοσιδάσες (GH), οι πολυσακχαριτικές λυάσες (PL), οι υδατανθρακικές εστεράσες 

(CE), ορισμένα βοηθητικά ένζυμα (ΑΑ) καθώς και πρωτεΐνες με μονάδες δέσμευσης 

σε υδατάνθρακες (CBM), ενώ απουσιάζουν από τα secretomes των 4 μυκήτων ένζυμα 

της κλάσης των γλυκοσυλ-τρανσφερασών (GTs). Όπως ήταν αναμενόμενο σύμφωνα 

με τα έως τώρα στοιχεία από προηγούμενες μελέτες, η πολυπληθέστερη κλάση που 

έχει παρουσία στο secretome των μυκήτων είναι η κλάση των γλυκοσιδασών (GH) 

(Queiroz & Santana, 2020). Μεταξύ αυτών των υδρολυτικών ενζύμων, δίνεται ιδιαίτερη 

έμφαση στα ένζυμα των κλάσεων CE, GH και PL, τα οποία είναι γνωστά και ως ένζυμα 

αποικοδόμησης του κυτταρικού τοιχώματος λόγω του σημαντικού ρόλου που 

διαδραματίζουν στην αποικοδόμηση της φυτικής βιομάζας από μύκητες και βακτήρια.   

4.1.1: Γλυκοσιδάσες (GH) 

Οι γλυκοσιδάσες είναι η ομάδα με τις περισσότερες διαφορετικές οικογένειες ενζύμων 

καθώς μέχρι σήμερα έχουν βρεθεί 171 οικογένειες GH, και υδρολύουν γλυκοζιτικούς 

δεσμούς μεταξύ των υδατανθράκων. Από το σύνολο των 171 οικογενειών 

γλυκοσιδασών που έχουν χαρακτηριστεί μέχρι σήμερα, οι 75 εντοπίζονται στα 

secretomes των μυκήτων που αναλύθηκαν. Από τους 4 μύκητες οι περισσότερες 

διαφορετικές οικογένειες ανιχνεύθηκαν στον φυτοπαθογόνο μύκητα Nectria όπου 

ανιχνεύθηκαν 60 οικογένειες και υποοικογένειες, γεγονός που ενισχύει την γενική 

θεώρηση που κυριαρχεί πως οι παθογόνοι μύκητες εκκρίνουν περισσότερες 

πρωτεΐνες από τους συμβιώτες και τους σαπροφυτικούς μύκητες (Vincent et al., 2020). 

Επιπλέον είναι αξιοσημείωτο πως δεν ανιχνεύθηκε καμία γλυκοσιδάση στο secretome 

του Rhizophagus irregularis. Όσον αφορά τον ενδοφυτικό μύκητα FsK και τον 

Serendipita indica εμφανίζουν 46 και 36 διαφορετικές οικογένειες γλυκοσιδασών (GH) 

αντίστοιχα. Κατά κανόνα οι μύκητες FsK και Nectria εμφανίζουν τα περισσότερα 

αντίγραφα ενζύμων για κάθε οικογένεια, με τον FsK να εμφανίζει ελαφρώς αυξημένα 

αντίγραφα στις περισσότερες οικογένειες (Εικόνα 8). Οι εκτομυκορριζικοί μύκητες 

όπως ο Serendipita indica έχουν κατά κανόνα μικρότερο αριθμό υδρολυτικών ενζύμων 

που συμμετέχουν στην αποικοδόμηση του φυτικού κυτταρικού τοιχώματος (Hage & 

Rosso, 2021), ωστόσο υπάρχουν δύο οικογένειες στις οποίες τα περισσότερα 

αντίγραφα ανιχνεύθηκαν στον συγκεκριμένα μύκητα. Πρόκειται για τις οικογένειες 

GH10 και GH11 όπου τα αντίγραφα στον Serendipita indica είναι πολλαπλάσια σε 

σχέση με τους άλλους δύο μύκητες. Τα ένζυμα των οικογενειών GH10 και GH11 έχουν 

ανιχνευθεί στην πλειοψηφία των μυκήτων, έχουν δραστικότητα ενδοξυλανάσης και 

διασπούν την λιγνοκυτταρινική φυτική μάζα μαζί με άλλες οικογένειες γλυκοσιδασών 

όπως είναι οι κυτταρινάσες των οικογενειών GH1, GH3, GH5 oι οποίες έχουν την 

μεγαλύτερη συνεισφορά στην αποικοδόμηση της λιγνοκυτταρινικής φυτικής βιομάζας 

(Zhao et al., 2013). Επιπρόσθετα η μεγάλη απόκλιση στον αριθμό των ενζύμων μεταξύ 

των μυκήτων είναι εμφανής στις οικογένειες GH28 και GH43 όπου παρατηρείται 

μεγάλη διαφορά μεταξύ των δύο κοντινών εξελικτικά μυκήτων (FsK και Nectria) και του 

http://csbl.bmb.uga.edu/dbCAN
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Serendipita indica με τους πρώτους να εμφανίζουν πάνω από 10 αντίγραφα ενώ ο 

τελευταίος μόλις 4 και 3 αντίγραφα αντίστοιχα, επιβεβαιώνοντας την γενική 

παρατήρηση για τον μικρότερο αριθμό γλυκοσιδασών που εκκρίνει εξωκυτταρικά. Tα 

ένζυμα της οικογένειας GH28 έχει βρεθεί ότι είναι παραπάνω από διπλάσια στα 

γονιδιώματα των φυτοπαθογόνων από ότι σε αυτά των σαπροφύτων με αποτέλεσμα 

η οικογένεια αυτή να θεωρείται ως πιθανός δείκτης παθογονικότητας (Soanes et al., 

2008). Tα μέλη της οικογένειας GH28 είναι πολυγαλακτουρονάσες που υδρολύουν 

τους α-1,4 γλυκοζιτικούς δεσμούς μεταξύ των καταλοίπων γαλακτουρονικού στο 

πολυγαλακτουρονικό οξύ και διασπούν την πεκτίνη. Ωστόσο στην περίπτωση μας τα 

περισσότερα αντίγραφα της οικογένειας GH28 ανιχνεύθηκαν στον ενδοφυτικό μύκητα 

FsK. Από την άλλη τα ένζυμα της οικογένειας GH43 έχουν ενζυμική δραστικότητα α-

L-αραβινοφουρανοσιδάσης και διασπούν την κυτταρίνη, ενώ επίσης είναι γνωστό πως 

σε αρκετούς οργανισμούς που διασπούν το φυτικό κυτταρικό τοίχωμα παρατηρείται 

μεγάλη αύξηση του αριθμού των ενζύμων της οικογένειας αυτής (Matsuo et al., 2000). 

Τέλος τα αποτελέσματά μας έρχονται σε συμφωνία και με προϋπάρχοντα στοιχεία που 

μαρτυρούν πως ορισμένες οικογένειες GH όπως είναι η GH74 και η GH5 οι οποίες 

αμφότερες συμμετέχουν στην διάσπαση της ημικυτταρίνης εντοπίζονται σε όλους 

σχεδόν τους μύκητες που έχουν αναλυθεί σε προηγούμενες έρευνες (Zhao et al., 2013) 

, κάτι που ισχύει και στην ανάλυσή μας. Συγκεκριμένα η GH5  είναι μία από τις 

μεγαλύτερες οικογένειες γλυκοσιδασών με μεγάλη ποικιλία ενζυμικών δραστικοτήτων 

και εντοπίζεται ευρέως σε αρχαία, βακτήρια και ευκαρυώτες όχι όμως στον άνθρωπο. 

Από την άλλη τα μέλη της οικογένειας GH74 υδρολύουν β-1,4 γλυκοζιτικούς δεσμούς 

και εμφανίζουν εξειδίκευση ως προς τις ξυλογλυκάνες και τους ξυλογλυκαν-

ολιγοσακχραρίτες (Arnal et al., 2019). 
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Secretome Glycoside Hydrolases 

 

 

Eικόνα 8. Θερμικός χάρτης που απεικονίζει την αφθονία διάφορων οικογενειών γλυκοσιδασών 

(GH) του secretome των μυκήτων Fusarium solani strain K, Fusarium vanettenii 77-13-4 και 

Serendipita indica. Έγινε κανονικοποίηση των τιμών με το πακέτο BBmisc (Bischl et al., 2017) 

στην R 3.6.1 και συγκεκριμένα με την μέθοδο “range” και κλίμακα από -2.5 έως 2.5. Οι θετικές 

και αρνητικές τιμές σημαίνουν πως η οικογένεια ανιχνεύθηκε αρκετά ή λιγότερο, αντίστοιχα στο 

συγκεκριμένο είδος. Τα νούμερα αντιπροσωπεύουν τον αριθμό των πρωτεϊνών κάθε 

οικογένειας υδρολυτικών ενζύμων σε κάθε είδος.   
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4.1.2: Πολυσακχαριτικές λυάσες (PL) 

Εκτός από την κλάση των γλυκοσιδασών, μία ακόμα κλάση που συγκαταλέγεται σε 

αυτές που έχουν κύριο ρόλο στην αποικοδόμηση του φυτικού κυτταρικού τοιχώματος 

είναι η κλάση των πολυσακχαριτικών λυασών (PL). Τα ένζυμα της κλάσης αυτής 

καταλύουν επίσης την διάσπαση των γλυκοσιδικών δεσμών αλλά σε αντίθεση με τα 

ένζυμα της οικογένειας GH το επιτυγχάνουν με μη-υδρολυτικό μηχανισμό, καθώς 

διασπούν πολυσακχαρίτες που περιέχουν ουρονικό οξύ μέσω β-διάσπασης που 

βασίζεται στην λυτική διάσπαση μέσω της προσφοράς πρωτονίων από ένα καταλυτικό 

οξύ, ενώ επίσης αποικοδομούν κυρίως πεκτίνη και γλυκοζαμινογλυκλανες. Έως 

σήμερα τα ένζυμα της τάξης αυτής χωρίζονται σε 42 οικογένειες εκ των οποίων μόλις 

9 συναντούνται στους 3 από τους 4 μύκητες που αναλύθηκαν καθώς ,όπως και στην 

περίπτωση των γλυκοσιδασών, έτσι και εδώ ο γλομερομύκητας Rhizophagus 

irregularis δεν εκκρίνει εξωκυτταρικά ένζυμα της κλάσης αυτής. Από την άλλη οι δύο 

μύκητες του γένους Fusarium solani FsK και Nectria εκκρίνουν πληθώρα ενζύμων 

αυτής της κλάσης (31 και 28 αντίστοιχα), ενώ εμφανώς λιγότερα είναι τα ένζυμα που 

εκκρίνει ο Serendipita indica καθώς είναι μόλις 8 (Εικόνα 9). Είναι γνωστό πως από 

όλες τις οικογένειες των πολυσακχαριτικών λυασών την πιο διαδεδομένη αποτελεί η 

οικογένεια PL1 ενώ επιπλέον οι οικογένειες PL10 και PL11 χαρακτηρίζονται ως ειδικές 

για Ασκομύκητες και δεν εντοπίζονται στους Βασιδιομύκητες (Zhao et al., 2013). Τα 

μέλη της οικογένειας PL1 διασπούν τους α-1,4 γλυκοζιτικούς δεσμούς του 

πολυγαλακτουρονικού που εντοπίζεται στην πεκτίνη, ενώ παρόμοιο ρόλο στην 

διάσπαση της πεκτίνης έχουν και τα ένζυμα της οικογένειας PL11 (Hage & Rosso, 

2021). 

 Και οι δύο παραπάνω θεωρήσεις επιβεβαιώνονται από τα αποτελέσματά μας, 

ωστόσο δεν επιβεβαιώνονται τα στοιχεία που υποστηρίζουν πως γενικά δεν 

παρατηρούνται αξιοσημείωτες διαφορές στον αριθμό των PLs που εκκρίνονται μεταξύ 

ασκομυκήτων και βασιδιομυκήτων, αφού στην περίπτωση μας οι δύο ασκομύκητες 

(FsK και Nectria) φαίνεται να εκκρίνουν πολύ περισσότερα ένζυμα αυτής της κλάσης 

σε σχέση με τον Serendipita indica. Είναι επίσης ενδιαφέρον το γεγονός πως οι 

οικογένειες που έχουν την μεγαλύτερη αντιπροσώπευση και στους 3 μύκητες είναι η 

PL1, η PL3 η οποία εμφανίζει παρόμοια δραστικότητα με την PL1 και η PL4 της οποίας 

η βασική λειτουργία σχετίζεται με την αποικοδόμηση του ραμνογαλακτουρονικού που 

αποτελεί συσατικό του φυτικού κυτταρικού τοιχώματος και συγκεκριμένα των 

περιοχών της πεκτινής (Kofod et al., 1994). Παρατηρήθηκε ότι ανιχνεύθηκαν συνολικά 

9 ένζυμα της υποοικογένειας PL3_2 ,η οποία αποτελείται από πεκτινάσες, στον 

παθογόνο ασκομύκητα Nectria γεγονός που επιβεβαιώνει τα στοιχεία που θέλουν τα 

ένζυμα που αποικοδομούν την πεκτίνη να διαδραματιζούν τον ρόλο του παράγοντα 

παθογένειας με αποτέλεσμα να είναι πιο κοινά στους παθογόνους μύκητες (D’Ovidio 

et al., 2004). Επιπλέον, όσον αφορά την οικογένεια PL1, η οποία είναι και η πιο 

πολυπληθής, εμφανίζει αρκετά μεγάλη διαφορά στον Serendipita indica καθώς 

ανιχνεύθηκε μόνο 1 αντίγραφο σε αντίθεση με τα πάνω από 10 αντίγραφα σε FsK και 

Nectria. Tέλος, όσον αφορά την οικογένεια PL7, η οποία ανιχνεύθηκε με ένα αντίγραφο 

στο secretome του FsK και δεν ανιχνεύθηκε στους άλλους μύκητες, γνωρίζουμε πως, 

μαζί με ένζυμα άλλων οικογενειών της κλάσης PL, καταλύει τον αποπολυμερισμό του 

αλγινικού με ένα μηχανισμό τριών βημάτων. Το αλγινικό είναι ένας 

ετεροπολυσακχαρίτης που αποτελείται από μονοσακχαρίτες που οργανώνονται σε 

ομογενή ή ετερογενή συμπλέγματα (Gacesa, 1987). 
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Eικόνα 9. Θερμικός χάρτης που απεικονίζει την αφθονία διάφορων οικογενειών 

πολυσακχαριτικών λυασών του secretome των μυκήτων Fusarium solani strain K, Fusarium 

vanettenii 77-13-4 και Serendipita indica. Έγινε κανονικοποίηση των τιμών με το πακέτο 

BBmisc (Bischl et al., 2017) στην R 3.6.1 και συγκεκριμένα με την μέθοδο “range” και κλίμακα 

από -2.5 έως 2.5. Οι θετικές και αρνητικές τιμές σημαίνουν πως η οικογένεια ανιχνεύθηκε 

αρκετά ή λιγότερο, αντίστοιχα στο συγκεκριμένο είδος. Τα νούμερα αντιπροσωπεύουν τον 

αριθμό των πρωτεϊνών κάθε οικογένειας υδρολυτικών ενζύμων σε κάθε είδος.   
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4.1.3: Υδατανθρακικές εστεράσες (CE) 

 Η τρίτη και τελευταία κλάση υδρολυτικών ενζύμων που διαδραματίζει σημαντικό ρόλο 

στην αποικοδόμηση του κυτταρικού τοιχώματος είναι η κλάση CE η οποία 

χαρακτηρίζεται από την δράση της στην υδρόλυση των υδατανθρακικών εστέρων και 

αφού ένας εστέρας αποτελείται από οξύ και αλκοόλη, ο υδατάνθρακας μπορεί να 

παίξει το ρόλο του οξέος όπως η πεκτίνη για τους μεθυλεστέρες ή το ρόλο της 

αλκοόλης όπως συμβαίνει στην περίπτωση της ακετυλιωμένης ξυλάνης 

(http://www.cazy.org/) (Lombard et al., 2014). Συνολικά υπάρχουν 19 οικογένειες 

υδατανθρακικών εστερασών (CE) εκ των οποίων 10 ανιχνεύθηκαν στο secretome των 

τεσσάρων μυκήτων. Στην περίπτωση των CE έχουμε αντιπροσώπευση και των 4 

μυκήτων καθώς, και στον Rhizophagus irregularis ανιχνεύθηκαν 3 αντίγραφα ενζύμων 

CE  και μάλιστα της οικογένειας CE4 η οποία είναι ιδιαίτερα διαδεδομένη και μέλη 

αυτής έχουν ανιχνευθεί στην πλειοψηφία των μυκήτων εκτός από ένα είδος, τον 

μύκητα Arthrobotrys oligospora (Zhao et al., 2013).Τα μέλη της οποίας καταλύουν την 

από-ακετυλίωση των πολυσακχαριτών και έχουν δραστικότητες όπως αποακετυλάσες 

χίτινης, πεπτιδογλυκάνης και χιτοολιγοσακχαριτών (Fukushima et al., 2005, Hayhurst 

et al., 2008). Γενικά είναι γνωστό πως ασκομύκητες και βασιδιομύκητες δεν 

εμφανίζουν μεγάλες διαφορές στον αριθμό των υδατανθρακικών εστερασών (CE) με 

τη μόνη εξαίρεση πως συνήθως οι Ασκομύκητες έχουν περισσότερα μέλη των 

οικογενειών CE3 και CE5 σε σχέση με τους Βασιδιομύκητες (Zhao et al., 2013). Τα 

ένζυμα της οικογένειας CE3 καταλύουν την αποικοδόμηση της ξυλάνης η οποία είναι 

συστατικό του φυτικού κυτταρικού τοιχώματος και αποτελέιται από μόρια ξυλόζης 

ενωμένα με β-1,4 γλυκοζιτικούς δεσμούς, ενώ τα ένζυμα της οικογένειας CE5 έχουν 

δράση χιτινάσης. Τα αποτελέσματα της ανάλυσης μας δεν αποτελούν εξαίρεση στον 

κανόνα αυτό καθώς και για τις δύο αυτές οικογένειες ανιχνεύθηκαν περισσότερα 

αντίγραφα στους δύο ασκομύκητες (Εικόνα 10).  

Επίσης οικογένειες εστερασών για τις οποίες υπάρχουν στοιχεία πως εντοπίζονται 

στην πλειοψηφία των μυκήτων που έχουν αναλυθεί παλαιότερα και ανιχνεύθηκαν 

στους τρείς από τους τέσσερις μύκητες της ανάλυσης είναι οι οικογένειες CE1, τα 

ένζυμα της οποίας μπορούν να στοχεύουν πλήθος υποστρωμάτων και χρησιμοποιούν 

τον μηχανισμό υδρόλυσης της σερίνης που περιλαμβάνει μία καταλυτική τριάδα που 

αποτελείται από σερίνη, ιστιδίνη και ένα όξινο αμινοξύ , και η οικογένεια CE10 για την 

οποία δεν είναι πολλά γνωστά καθώς η συντριπτική πλειοψηφία των μελών της είναι 

εστεράσες που δρουν σε μη υδατανθρακικά υποστρώματα. Στην περίπτωση της 

οικογένειας CE10 ανιχνεύθηκαν αντίγραφα μόνο στον FsK. Εκτός από την οικογένεια 

CE4 μέλη της οποίας ανιχνεύθηκαν και στους τέσσερις μύκητες, οι οικογένειες CE5 και 

CE8 εντοπίστηκαν επίσης με πολλαπλά αντίγραφα στο secretome του FsK, του 

Nectria και του Serendipita indica. Η οικογένεια CE5 είναι η οικογένεια με τα 

περισσότερα αντίγραφα στον παθογόνο μύκητα Nectria και διασπά τους εστερικούς 

δεσμούς της υμενίνης (Hage & Rosso, 2021). Η έντονη παρουσία της οικογένειας CE5 

στον Nectria έρχεται να επιβεβαιώσει το γεγονός πως για τα φυτοπαθογόνα τα πιο 

απαραίτητα ένζυμα αποτελούν αυτά που επιτρέπουν στον μύκητα να διεισδύσει στο 

προστατευτικό στρώμα υμενίνης της επιδερμίδας του φυτού και να διαταράξει το 

δίκτυο πεκτίνης του κυτταρικού τοιχώματος στο οποίο είναι ενσωματωμένα τα ινίδια 

της κυτταρίνης (Soanes et al., 2008). Ενώ όσον αφορά την οικογένεια CE8 αποτελεί 

μία από τίς 9 βασικές οικογένειες υδρολυτικών ενζύμων που μπορούν και διασπούν 

την πεκτίνη (Zhao et al., 2013). Τέλος μπορούμε να πούμε πως συνολικά όσον αφορά 

την κλάση CE ο μη παθογόνος ενδοφυτικός μύκητας FsK εμφανίζει τον μεγαλύτερο 

αριθμό ενζύμων (27) σε σχέση με τους άλλους 3 μύκητες ενώ επίσης έχουν ανιχνευθεί 

http://www.cazy.org/
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στον μύκητα αυτό μέλη από  τις περισσότερες διαφορετικές οικογένειες 

υδατανθρακικών εστερασών και συγκεκριμένα από 9 διαφορετικές οικογένειες CE. 

 

 

 

Eικόνα 10. Θερμικός χάρτης που απεικονίζει την αφθονία διάφορων οικογενειών 

υδατανθρακικών εστερασών (CE) του secretome των μυκήτων Fusarium solani strain K, 

Fusarium vanettenii 77-13-4, Rhizophagus irregularis και Serendipita indica. Έγινε 

κανονικοποίηση των τιμών με το πακέτο BBmisc (Bischl et al., 2017) στην R 3.6.1 και 

συγκεκριμένα με την μέθοδο “range” και κλίμακα από -2.5 έως 2.5. Οι θετικές και αρνητικές 

τιμές σημαίνουν πως η οικογένεια ανιχνεύθηκε αρκετά ή λιγότερο, αντίστοιχα στο συγκεκριμένο 

είδος. Τα νούμερα αντιπροσωπεύουν τον αριθμό των πρωτεϊνών κάθε οικογένειας 

υδρολυτικών ενζύμων σε κάθε είδος.   
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4.1.4: Βοηθητικά ένζυμα (ΑΑ) 

H κλάση των βοηθητικών ενζύμων (ΑΑ) αποτελείται από οξειδοαναγωγικά ένζυμα τα 

οποία δρουν σε συνδυασμό με τα υδρολυτικά ένζυμα. Η κλάση αυτή αποτελεί την 

τελευταία προσθήκη στον κατάλογο των κλάσεων των υδρολυτικών ενζύμων  και αυτό 

προέκυψε από την πρόσφατη ανακάλυψη πως μέλη των οικογενειών CBM33 και 

GH61 είναι στην πραγματικότητα λυτικές πολυσακχαριτικές μονοοξυγενάσες (LPMOs) 

και έτσι ήταν απαραίτητος ο επαναπροσδιορισμός τους και η καταταξή τους σε μία 

κατάλληλη νέα κατηγορία. Έπειτα αποφασίστηκε να ενταχθούν στην κατηγορία των 

βοηθητικών ενζύμων (ΑΑ) και τα ένζυμα αποικοδόμησης της λιγνίνης μιας και η λιγνίνη 

βρίσκεται μαζί με τους πολυσακχαρίτες στο κυτταρικό τοίχωμα των φυτών. Έτσι πλέον 

η κλάση ΑΑ περιέχει  9 οικογένειες λιγνολυτικών ενζύμων και 7 οικογένειες λυτικών 

πολυσακχαριτικών μονοοξυγενασών (LPMOs) (http://www.cazy.org/) (Levasseur et 

al., 2013). Από το σύνολο των 17 οικογενειών ΑΑ, ανιχνεύθηκαν στα secretomes των 

4 μυκήτων 10 διαφορετικές οικογένειες με τον μεγαλύτερο αριθμό ενζύμων να 

παρατηρούνται στους μύκητες FsK, Nectria και Serendipita indica, μάλιστα σε 

αντίθεση με άλλες κλάσεις όπως η GH όπου ο αριθμός των ενζύμων της Serendipita 

indica ήταν αρκετά μικρότερος από αυτόν των ασκομυκήτων, στην περίπτωση της 

κλάσης AA οι αριθμοί των βοηθητικών ενζύμων που εκκρίνονται από κάθε μύκητα  δεν 

εμφανίζουν μεγάλες αποκλίσεις. 

 Επιπλέον αξίζει να σημειωθεί πως οι οικογένειες με την μεγαλύτερη αντιπροσώπευση 

είναι οι ΑΑ7 και ΑΑ9. Όσον αφορά τα μέλη της οικογένειας AA7 γνωρίζουμε ότι 

αποτελούν γλυκό-ολιγοσακχαριτικές οξειδάσες και έχουν την δυνατότητα να 

οξειδώνουν μία μεγάλη γκάμα υδατανθράκων όπως η D-γλυκόζη και η μαλτόζη, ενώ 

γνωστά ένζυμα της οικογένειας αυτής πιθανώς εμπλέκονται στον βιομετασχηματισμό 

ή την αποτοξικοποίηση λιγνοκυτταρινικών συσταστικών (Levasseur et al., 2013). Το 

αξιοσημείωτο με αυτή την οικογένεια πέρα από την έντονη αντιπροσώπευση που έχει 

στους μύκητες που αναλύθηκαν, είναι πως εμφανίζει μία πολύ μεγάλη διαφορά στον 

αριθμό των αντιγράφων μεταξύ των δύο κοντινών μυκήτων του γένους Fusarium solani 

καθώς στον FsK ανιχνεύθηκαν 11 αντίγραφα ενώ στον Nectria 27 αντίγραφα. Από την 

ανάλυση μας προέκυψε πως σε αντίθεση με τα ένζυμα της οικογένειας ΑΑ7 αυτά της 

ΑΑ9 είναι πολύ περισσότερα στον βασιδιομύκητα Serendipita indica ο οποίος εκκρίνει 

21 αντίγραφα αυτής της οικογένειας σε αντίθεση με τον FsK και τον Nectria που 

εκκρίνουν 12 και 7 αντίστοιχα (Εικόνα 11).Τα μέλη της οικογένειας ΑΑ9 αποτελούν 

λυτικές πολυσακχαριτικές μονοοξυγενάσες που διασπούν την κυτταρίνη και σε 

συνεργασία με ένζυμα άλλων οικογενειών όπως αυτά της GH131, η οποία είναι μία 

οικογένεια που αποτελείται μόνο από ένζυμα με καταγωγή από μύκητες και που συχνά 

περιέχουν μονάδες δέσμευσης σε κυτταρίνη από την οικογένεια CBM1 (Lafond et al., 

2012), αποικοδομούν το κυτταρικό τοίχωμα των φυτών και ειδικότερα την κυτταρίνη. 

(Rytioja et al. 2014). Η παρουσία αυτών των ενζύμων στα secretomes των 

ενδοφυτικών μυκήτων ενισχύει τον ρόλο των πρωτεασών και των υπόλοιπων 

υδρολυτικών ενζύμων στην θρέψη και τον αποικισμό των μυκήτων στο φυτό (Queiroz 

& Santana, 2020). Επιπρόσθετα, από προηγούμενες μελέτες είναι γνωστό πως ο 

αριθμός των γονιδίων που κωδικοποιούν για μονοοξυγενάσες των οικογενειών ΑΑ9, 

ΑΑ10, ΑΑ11 και ΑΑ13 είναι μεγαλύτερος στους μύκητες λευκής σήψης οι οποίοι 

αποτελούν σαπροφυτικούς βασιδιομύκητες στην πλειοψηφία τους σε αντίθεση με 

άλλους μύκητες σήψης (Sista Kameshwar & Qin, 2018). Οι μύκητες λευκής σήψης 

προκαλούν χαρακτηριστική λευκή σήψη όταν αναπτύξουν το μυκήλιο τους σε νεκρή 

οργανική ύλη όπως ξύλα και γενικά υποστρώματα πλούσια σε κυτταρίνη και 

ημικυτταρίνη (Pointing, 2001). Τέλος, σχετικά με την οικογένεια ΑΑ1 παρατηρήθηκε 

http://www.cazy.org/
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πώς στον FsK ανιχνεύθηκαν 5 αντίγραφα ενώ στους υπόλοιπους τρείς μύκητες μόλις 

ένα. Τα ένζυμα της οικογένειας ΑΑ1 έχουν δραστικότητα λακκάσης και διασπούν την 

λιγνίνη (Hage & Rosso, 2021). 

 

 

Eικόνα 11. Θερμικός χάρτης που απεικονίζει την αφθονία διάφορων οικογενειών βοηθητικών 

ενζύμων (ΑΑ) του secretome των μυκήτων Fusarium solani strain K, Fusarium vanettenii 77-

13-4, Rhizophagus irregularis και Serendipita indica. Έγινε κανονικοποίηση των τιμών με το 

πακέτο BBmisc (Bischl et al., 2017) στην R 3.6.1 και συγκεκριμένα με την μέθοδο “range” και 

κλίμακα από -2.5 έως 2.5. Οι θετικές και αρνητικές τιμές σημαίνουν πως η οικογένεια 

ανιχνεύθηκε αρκετά ή λιγότερο, αντίστοιχα στο συγκεκριμένο είδος. Τα νούμερα 

αντιπροσωπεύουν τον αριθμό των πρωτεϊνών κάθε οικογένειας υδρολυτικών ενζύμων σε κάθε 

είδος.   
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4.1.5: Μονάδες δέσμευσης σε υδατάνθρακες (CBM) 

Ως μονάδες δέσμευσης σε υδατάνθρακες χαρακτηρίζονται οι αλληλουχίες αμινοξέων 

μέσα σε ένα υδρολυτικό ένζυμο με διακριτή αναδίπλωση που προσδίδει ικανότητα 

δέσμευσης σε υδατάνθρακες (http://www.cazy.org/) (Boraston et al., 2004). Είναι 

κοινώς αποδεκτό πως η ενζυμική αποικοδόμηση των αδιάλυτων πολυσακχαριτών 

αποτελεί μία από τις σημαντικότερες αντιδράσεις στην γη και καταλύεται από 

γλυκοσιδάσες (GH). Ωστόσο οι γλυκοσιδάσες δεν είναι πάντα αποτελεσματικές στην 

διάσπαση των γλυκοσιδικών δεσμών καθώς οι δεσμοί αυτοί δεν είναι προσβάσιμοι 

από το ενεργό κέντρο των ενζύμων αυτών. Έτσι για να ξεπεραστεί αυτό το πρόβλημα  

πολλές γλυκοσιδάσες οι οποίες χρησιμοποιούν αδιάλυτα υποστρώματα, αποτελούνται 

πέρα από τις καταλυτικές μονάδες και από άλλες μονάδες οι οποίες είναι 

προσαρτημένες σε αυτά τα ένζυμα και είναι μη καταλυτικές. Οι μονάδες αυτές 

διαδραματίζουν σημαντικό ρόλο στην αλληλεπίδραση του ενζύμου με τους 

πολυσακχαρίτες-υποστρώματα. Επιπλέον παρά το γεγονός πως η πλειοψηφία των 

μονάδων αυτών στοχεύει συστατικά του κυτταρικού τοιχώματος των φυτών, υπάρχουν 

ορισμένες οικογένειες CBM οι οποίες προσδένονται σε αδιάλυτους πολυσακχαρίτες 

υπό μορφή αποθήκευσης όπως το άμυλο και το γλυκογόνο (Boraston et al., 2004). 

Πολλές οικογένειες CBM έχουν πλέον ταυτοποιηθεί πειραματικά και αρκετές 

εκατοντάδες πιθανές CBM μπορούν να ελεγχθούν και να ταυτοποιηθούν περαιτέρω 

με βάση την ομοιότητα στην αμινοξική ακολουθία. 

Παρομοίως με τις καταλυτικές μονάδες των γλυκοσιδασών έτσι και οι μονάδες 

πρόσδεσης σε υδατάνθρακες χωρίζονται σε οικογένειες με βάση την ομοιότητα των 

αμινοξικών αλληλουχιών. Συνολικά έχουν εντοπιστεί 88 διαφορετικές οικογένειες CBM 

εκ των οποίων μόλις 4 ανιχνεύθηκαν στους μύκητες της ανάλυσής μας ενώ επίσης δεν 

ανιχνεύθηκε κάποιο ένζυμο της κλάσης CBM στον γκλομερομύκητα Rhizophagus 

irregularis (Εικόνα 12). Όσον αφορά τον FsK ανιχνεύθηκαν ένζυμα 3 διαφορετικών 

οικογενειών CBM στο secretome του και μάλιστα των οικογενειών CBM38, CBM50 και 

CBM63 ενώ σε κάθε μία από αυτές τις οικογένειες εντοπίστηκε ένα μόλις αντίγραφο.Οι 

μονάδες CBM50 διακρίνονται για την πρόσδεσή τους σε βακτηριακές πεπτιδογλυκάνες 

και στη χιτίνη, ειδικότερα συμβάλλουν στην κυτταρική διαίρεση μέσω της πρόσδεσης 

στην βακτηριακή πεπτιδογλυκάνη ενώ εντοπίζονται επίσης και σε χιτινάσες της 

οικογένειας GH18 συμβάλλοντας στην αντιμυκητιακή δραστικότητα των ενζύμων 

αυτών (Onaga & Taira, 2008). Από την άλλη, οι μονάδες που ανήκουν στην οικογένεια 

CBM63 εντοπίζονται κυρίως στις εξπανσίνες οι οποίες είναι πρωτεΐνες που είναι 

άφθονες στα φυτά και συμμετέχουν στην τροποποίηση του φυτικού κυτταρικού 

τοιχώματος, ενώ θεωρείται πως οι μύκητες μπορεί να απέκτησαν εξπανσίνες μέσω 

οριζόντιας μεταφοράς από φυτά στο παρελθόν (Nikolaidis et al., 2014). Οι μύκητες 

Nectria και Serendipita indica εκκρίνουν εξωκυτταρικά μονάδες μίας μόνο οικογένειας 

και μάλιστα στην περίπτωση του Serendipita indica ανιχνεύθηκαν 3 αντίγραφα της 

οικογένειας CBM13, η οποία συμμετέχει στην αποικοδόμηση της ξυλάνης, μέλη της 

οποίας ωστόσο δεν ανιχνεύθηκαν στους άλλους μύκητες. Το τελευταίο έρχεται να 

επαληθεύσει δεδομένα από προηγούμενες μελέτες όπου διαπιστώθηκε πως οι 

ασκομύκητες έχουν την τάση να έχουν λιγότερες μονάδες CBM13 από τους 

βασιδιομύκητες όπως είναι ο Serendipita indica (Zhao et al., 2013). Tέλος αξίζει να 

σημειωθεί πως οι λιγότερες σε αριθμό μονάδες πρόσδεσης σε υδατάνθρακες 

παρατηρήθηκαν στο φυτοπαθογόνο μύκητα Nectria ενώ στους μη παθογόνους FsK 

και Serendipita indica ανιχνεύθηκαν περισσότερα μέλη της κλάσης CBM. 

http://www.cazy.org/
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Eικόνα 12. Θερμικός χάρτης που απεικονίζει την αφθονία διάφορων οικογενειών μονάδων 

πρόσδεσης σε υδατάνθρακες (CBM) του secretome των μυκήτων Fusarium solani strain K, 

Fusarium vanettenii 77-13-4 και Serendipita indica. Έγινε κανονικοποίηση των τιμών με το 

πακέτο BBmisc (Bischl et al., 2017) στην R 3.6.1 και συγκεκριμένα με την μέθοδο “range” και 

κλίμακα από -2.5 έως 2.5. Οι θετικές και αρνητικές τιμές σημαίνουν πως η οικογένεια 

ανιχνεύθηκε αρκετά ή λιγότερο, αντίστοιχα στο συγκεκριμένο είδος. Τα νούμερα 

αντιπροσωπεύουν τον αριθμό των πρωτεϊνών κάθε οικογένειας υδρολυτικών ενζύμων σε κάθε 

είδος.   
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4.1.6: Ένζυμα με μικτές κλάσεις  

Από την  χρήση του προγράμματος dbCAN (http://csbl.bmb.uga.edu/dbCAN)  (Yin et 

al., 2012) για τον αυτόματο χαρακτηρισμό των υδρολυτικών ενζύμων των τεσσάρων 

μυκήτων, ανιχνεύθηκαν πέρα από τα ένζυμα μέλη των γνωστών κλάσεων των 

υδρολυτικών ενζύμων και ορισμένα ένζυμα που ανήκουν σε παραπάνω από μία 

κλάση. Μιας και το πρόγραμμα αυτό βασίζεται και ψάχνει σε ορισμένες signature 

domains που χαρακτηρίζουν κάθε οικογένεια των υδρολυτικών ενζύμων, προφανώς 

στα ένζυμα του της παραπάνω κατηγορίας ανιχνεύθηκαν παραπάνω από μία 

signature domain. Όπως και ήταν αναμενόμενο, παρατηρήθηκε πως την πλειοψηφία 

των μελών αυτής της κατηγορίας αποτελούν ένζυμα με μικτές κλάσεις GH και CBM 

αφού όπως αναλύθηκε και παραπάνω οι μονάδες πρόσδεσης σε υδατάνθρακες (CBM) 

είναι προσαρτημένες σε γλυκοσιδάσες (GH) και με αυτό τον τρόπο τις βοηθούν να 

ξεπεράσουν τον πρόβλημα της αναποτελεσματικότητας στην διάσπαση των 

γλυκοσιδικών δεσμών αδιάλυτων πολυσακχαριτών που εμφανίζουν, για αυτό και είναι 

πολύ λογικό οι 12 από τις 19 διαφορετικές κατηγορίες που ανιχνέυθηκαν να 

αποτελούνται από τέτοιους συνδυασμούς κλάσεων (Εικόνα 13). Επιπλέον, σε αυτή 

την κατηγορία υπάρχει μία κυριαρχία του μύκητα FsK ο οποίος εκκρίνει 13 ένζυμα με 

μικτή κλάση σε αντίθεση με τα 7 και 3 του Nectria και του Serendipita indica, ενώ 

επίσης ο συνδυασμός με τον μεγαλύτερο αριθμό αντιγράφων είναι ο ΑΑ3 και ΑΑ8 ο 

οποίος ανιχνεύθηκε με 4 αντίγραφα στον FsK και κανένα στους άλλους μύκητες. Τα 

ένζυμα της οικογένειας ΑΑ3 διαδραματίζουν ρόλο στην αποικοδόμηση της 

λιγνοκυτταρίνης σε συνεργασία με ένζυμα άλλων οικογενειών της κλάσης αυτής όπως 

η ΑΑ2 ή οι λυτικές πολυσακχαριτικές μονοοξυγενάσες της οικογένειας ΑΑ9, ενώ είναι 

πιο άφθονα σε μύκητες που αποικοδομούν ξύλο (Sützl et al., 2018). Τέλος, όσον 

αφορά την οικογένεια ΑΑ8 γνωρίζουμε πως αποτελείται από μια μονάδα 

κυτοχρώματος και μπορεί να εντοπιστεί είτε ως αυτοτελής είτε σε σύνδεση με μία 

μονάδα πρόσδεσης σε υδατνάνθρακες (CBM). Είναι αξιοσημείωτο πως δεν 

ανιχνεύθηκαν ένζυμα ΑΑ8 ως αυτοτελή στον FsK όπως φαίνεται και στον θερμικό 

χάρτη των ΑΑ οικογενειών (Εικόνα 13). 

 

Eικόνα 13. Θερμικός χάρτης που απεικονίζει την αφθονία διάφορων μικτών οικογενειών του 

secretome των μυκήτων Fusarium solani strain K, Fusarium vanettenii 77-13-4 και Serendipita 

indica. Έγινε κανονικοποίηση των τιμών με το πακέτο BBmisc (Bischl et al., 2017) στην R 3.6.1 

και συγκεκριμένα με την μέθοδο “range” και κλίμακα από -2.5 έως 2.5. Οι θετικές και αρνητικές 

τιμές σημαίνουν πως η οικογένεια ανιχνεύθηκε αρκετά ή λιγότερο, αντίστοιχα στο συγκεκριμένο 

είδος. Τα νούμερα αντιπροσωπεύουν τον αριθμό των πρωτεϊνών κάθε οικογένειας 

υδρολυτικών ενζύμων σε κάθε είδος.  

http://csbl.bmb.uga.edu/dbCAN
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4.2. Πρωτεολυτικά ένζυμα του Secretome 

Από την συγκριτική ανάλυση των τεσσάρων μυκήτων και μέσω της χρήσης του 

προγράμματος HMMER το οποίο αναζήτησε αλληλουχίες σε μία βιβλιοθήκη που 

περιέχει  τα domains όλων των πρωτεολυτικών ενζύμων που συμπεριλαμβάνονται στη 

βάση δεδομένων MEROPS (https://www.ebi.ac.uk/merops/), εντοπίστηκαν τα 

πρωτεολυτικά ένζυμα που έχει προβλεφθεί πως εκκρίνονται από τα 4 διαφορετικά είδη 

μυκήτων που αναλύθηκαν. Σύμφωνα με την βάση δεδομένων MEROPS υπάρχουν 

μέχρι σήμερα 8 διαφορετικές κλάσεις πρωτεολυτικών ενζύμων που διακρίνονται με 

βάση τις λειτουργικές ομάδες στο ενεργό κέντρο του ενζύμου, οι οποίες παίρνουν το 

όνομα τους από το γράμμα που υποδηλώνει το καταλυτικό αμινοξύ, για παράδειγμα η 

κλάση C από την κυστεΐνη ή η κλάση S από το αμινοξύ της σερίνης. Οι πρωτεάσες 

που ανιχνεύθηκαν σε ένα τουλάχιστον από τα 4 διαφορετικά είδη μυκήτων που 

αναλύθηκαν, ανήκουν σε οικογένειες ασπαρτο-πρωτεασών(Α), κυστεϊνο-

πρωτεασών(C), πρωτεασών γλουταμινικού(G), μεταλλο-πρωτεασών (Μ), σερινο-

πρωτεασών (S) και πρωτεασών θρεονίνης (Τ), ενώ τέλος εντοπίστηκαν και 2 

αντίγραφα αγνώστου καταλυτικού αμινοξέος (U), γεγονός που επιβεβαιώνει τα 

στοιχεία από πρότερες αναλύσεις που έδειξαν πως πρωτεολυτικά ένζυμα όλων 

σχεδόν των κλάσεων έχουν εντοπιστεί στα περισσότερα γονιδιώματα των μυκήτων 

(Zhou et al., 2014). Η πρώτη παρατήρηση προκύπτει από την σύγκριση των αριθμών 

των πρωτεολυτικών ενζύμων που εκκρίνονται γενικά από τους 4 μύκητες σε σχέση με 

αυτόν των υδρολυτικών ενζύμων που είναι μεγαλύτερος. Η παρατήρηση αυτή 

επιβεβαιώνει την θεώρηση πως τα πρωτεολυτικά ένζυμα διαδραματίζουν 

δευτερεύοντα ρόλο στο secretome των μυκήτων και αποτελούν την μειοψηφία των 

ενζύμων που εκκρίνονται, έχοντας κυρίως συνεργατικό ρόλο με τα πολλά σε αριθμό 

υδρολυτικά ένζυμα (Girard et al., 2013). Έπειτα παρατηρείται πως οι δύο κλάσεις με 

τον μεγαλύτερο αριθμό αντιγράφων  και στους 4 μύκητες είναι οι κλάσεις των σερινο-

πρωτεασών και των μεταλλο-πρωτεάσων, γεγονός που δεν αποτελεί έκπληξη αφού 

είναι γνωστό πως και σε άλλες συγκριτικές αναλύσεις, στην συντριπτική πλειοψηφία 

των μυκήτων παρατηρήθηκε πως οι κυρίαρχες κλάσεις πρωτεολυτικών ενζύμων ήταν 

αυτές οι δύο (Semenova et al., 2017). Τόσο οι σερινο-πρωτεάσες όσο και οι μεταλλο-

πρωτεάσες  ανήκουν στην κατηγορία των καρβοξυπεπτιδασών επειδή δρουν στο 

καρβοξυ-τελικό άκρο της πολυπεπτιδικής αλυσίδας και απελευθερώνουν ένα αμινοξύ 

ή ένα διπεπτίδιο. Επίσης και οι δύο αυτές κλάσεις ανήκουν στις ενδοπεπτιδάσες οι 

οποίες χαρακτηρίζονται από την προτίμησή τους στην διάσπαση των πεπτιδικών 

δεσμών που βρίσκονται σε εσωτερικές περιοχές της πολυπεπτιδικής αλυσίδας (de 

Souza et al., 2015). 

Επιπλέον παρατηρούμε πως όπως ίσχυε και για τα υδρολυτικά ένζυμα, οι δύο μύκητες 

που ανήκουν στο βασίλειο των ασκομυκήτων (FsK και Nectria) εμφανίζουν μεγαλύτερο 

συνολικά αριθμό πρωτεολυτικών ενζύμων σε όλες τις κλάσεις σε σχέση με τους άλλους 

δύο μύκητες, ενώ επίσης όσον αφορά τα πρωτεολυτικά ένζυμα, η ομοιότητα στους 

αριθμούς των αντιγράφων σε κάθε οικογένεια είναι πολύ μεγαλύτερη από αυτή που 

παρατηρείται στις συγκρίσεις των υδρολυτικών ενζύμων των δύο αυτών ειδών (Εικόνα 

14). Έχοντας λοιπόν υπόψιν την σημαντική διαφορά τους ως προς τον τρόπο ζωής 

τους, αφού ο FsK είναι μη παθογόνος και ο Nectria παθογόνος, μπορεί κανείς να 

συμπεράνει πως τα πρωτεολυτικά ένζυμα δεν έχουν ιδιαίτερη συνεισφορά στην 

διαφοροποίηση των δύο μυκήτων ως προς την παθογονικότητα, αφού τα 

πρωτεολυτικά προφίλ τους είναι παρόμοια. Επιπλέον όσον αφορά την ομοιότητα στο 

μέγεθος των πρωτεολυτικών ενζύμων του secretome που παρατηρείται μεταξύ των 

δύο αυτών μυκήτων, δεν είναι κάτι που μας προκαλεί εντύπωση καθώς είναι γνωστό 

https://www.ebi.ac.uk/merops/
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πως κατά βάση το μέγεθος του secretome των παθογόνων μυκήτων δεν διαφέρει 

αρκετά από αυτό των μη παθογόνων (Soanes et al., 2008). 

Από την άλλη, όπως συμβαίνει και με τα υδρολυτικά ένζυμα παρατηρείται πως ο 

μύκητας Rhizophagus irregularis, ο οποίος ανήκει στους Γκλομερομύκητες εκκρίνει τα 

λιγότερα σε αριθμό πρωτεολυτικά ένζυμα από τα τέσσερα διαφορετικά είδη, ενώ 

σαφώς περισσότερα εκκρίνει ο Βασιδιομύκητας Serendipita indica ο οποίος εκκρίνει 

ένζυμα που ανήκουν σε 4 διαφορετικές κλάσεις, με τις 2 βασικές να είναι, όπως και 

στα άλλα είδη, οι σερινό-πρωτεάσες και οι μεταλλο-πρωτεάσες (Εικόνα 14). Ωστόσο 

ενώ οι σερινο-πρωτεάσες αποτελούν στα περισσότερα είδη μυκήτων την πλειοψηφία 

των πρωτεολυτικών ενζύμων που εκκρίνονται εξωκυτταρικά με τις οικογένειες S8 και 

S1 να είναι οι κυρίαρχες (Dubovenko et al., 2010), στον μύκητα Serendipita indica 

ανιχνεύθηκαν περισσότερες μέταλλο-πρωτεάσες από ότι σερινο-πρωτεάσες. Τα 

αποτελέσματα αυτά έρχονται να επαληθεύσουν τα αποτελέσματα προηγούμενων 

αναλύσεων όπου είχε εντοπιστεί αυτή η αντιδιαμετρική διαφορά στα μοτίβα έκκρισης 

πρωτεολυτικών ενζύμων, με τις σερινο-πρωτεάσες να κυριαρχούν στους Aσκομύκητες 

όπως γίνεται στον FsK και τον Nectria και τις μεταλλοπρωτεάσες να κυριαρχούν στους 

Βασιδιομύκητες όπως είναι ο Serendipita indica (Semenova et al., 2017). 

Είναι γνωστό πως τόσο το περιβάλλον όσο και ο τρόπος ζωής και οι τροφικές σχέσεις 

με διαφορετικά είδη οργανισμών που αναπτύσσει ο μύκητας καθορίζουν και την 

σύνθεση των ενζύμων που εκφράζει και εκκρίνει. Ειδικότερα όσον αφορά τους 

παθογόνους μύκητες, τα πρωτεολυτικά ένζυμα που εκκρίνουν τους επιτρέπουν να 

προσαρμόζονται σε διαφορετικές συνθήκες. Οι μύκητες έχουν επεκτείνει το 

“οπλοστάσιο” των πεπτιδασών που εκκρίνουν κατά την εξέλιξή τους. Ειδικότερα οι 

παθογόνοι μύκητες παράγουν πολλές διαφορετικές πεπτιδάσες έτσι ώστε να 

διεισδύσουν στον οργανισμό ξενιστή ανάλογα με τις άμυνες που εμφανίζει κάθε είδος 

ξενιστή (St. Leger et al. 1986, Freimoser et al. 2005). Όπως προαναφέρθηκε οι δύο 

βασικές κλάσεις πρωτεολυτικών ενζύμων με βάση τον καταλυτικό μηχανσιμό είναι η 

σερινο-πρωτεάσες και οι μεταλλο-πρωτεάσες. Όσον αφορά τις πρώτες, 

χαρακτηρίζονται από την παρουσία μίας σερίνης στο ενεργό κέντρο των ενζύμων, 

γενικά είναι ενεργές σε ουδέτερο και αλκαλικό pH 7-11 και έχουν χαμηλό μοριακό 

βάρος. Από την άλλη οι μεταλλοπρωτεάσες, αποτελούν τις πιο διακριτές ως προς τον 

καταλυτικό μηχανισμό πρωτεάσες, καθώς χαρακτηρίζονται από την απαίτηση ενός 

δισθενούς μεταλλικού ιόντος προκειμένου να είναι ενεργές και προτιμούν ουδέτερο pH 

(de Souza et al., 2015).  

Από πειράματα που έχουν γίνει στα οποία έγινε καλλιέργεια πολλών διαφορετικών 

ειδών μυκήτων σε υγρά υποστρώματα επιβεβαιώθηκε η αρνητική συσχέτιση μετξύ 

σερινο-πρωτεασών και μεταλλοπρωτεασών, με αποτέλεσμα στην συντριπτική 

πλειοψηφία των μυκήτων που καλλιεργήθηκαν, μόνο πρωτεάσες της μίας από τις δύο 

κλάσεις να κυριαρχούν, με εξάιρεση μόνο τον βασιδιομύκητα Pleurotus ostreatus ο 

οποίος παρήγαγε τόσο σερινο-πρωτεάσες όσο και μέταλλο-πρωτεάσες. Τα είδη των 

μυκήτων στα οποία κυριαρχούσαν οι σερινο-πρωτεάσες οι οποίες μάλιστα ήταν 

κυρίως ενεργές σε pH 7,5-8,6 ανήκαν κυρίως στους Ασκομύκητες, ενώ οι μύκητες 

στους οποίους παρατηρούνταν χαμηλή ενεργότητα σερινο-πρωτεασών και υψηλή 

ενεργότητα μεταλλο-πρωτεασών με προτιμώμενο pH 5,4-7,7  ήταν Βασιδιομύκητες 

(Semenova et al., 2017). Τα αποτελέσματα των πειραμάτων αυτών έρχονται σε 

συμφωνία με τα αποτελέσματα της ανάλυσής μας (Εικόνα 14) όπου διαπιστώνεται 

πως στα secretomes του FsK και του Nectria που ανήκουν στους Ασκομύκητες 

υπάρχει εμφανής επικράτηση των σερινο-πρωτεασών έναντι των μεταλλο-

πρωτεασών με τις πρώτες να εμφανίζουν διπλάσια αντίγραφα. Ενώ το αντίθετο 
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παρατηρείται στον βασιδιομύκητα Serendipita indica όπου τα πολυπληθέστερα σε 

αντίγραφα πρωτεολυτικά ένζυμα είναι αυτά της κλάσης των μεταλλο-πρωτεασών. 

Tέλος αξίζει να σημειωθεί πως οι ασπαρτικές πρωτεάσες (Α) αποτελούν την τρίτη σε 

σειρά κλάση πρωτεασών που ανιχνεύθηκαν και στους 4 μύκητες και σε ορισμένους 

από αυτούς με πολλά αντίγραφα. Η κλάση των ασπαρτικών πρωτεασών έχει 

απομονωθεί από μία πλειάδα διαφορετικών ειδών μυκήτων και θεωρείται σχεδόν 

εξίσου κοινή με την κλάση των σερινο-πρωτεασών  (North, 1982). Ειδικότερα 

ανιχνεύθηκαν πάνω από 10 ασπαρτικές πρωτεάσες στους ασκομύκητες FsK και 

Nectria ενώ λιγότεροι εντοπίστηκαν στον βασιδιομύκητα Serendipita indica και μόλις 

ένα αντίγραφο στον γλομερομύκητα Rhizophagus irregularis. 

Όσον αφορά τις σερινο-πρωτεάσες, οι μύκητες όπως και ολοι οι υπόλοιποι 

ευκαρυώτες εκφράζουν ένα μεγάλο αριθμό τόσο ενδοκυτταρικών σερινο-πρωτεασών 

οι οποίες διαδραματίζουν σημαντικό ρόλο στην αναδίπλωση των πρωτεϊνών, στην 

απόπτωση, στην μεταγωγή σήματος και σε άλλες πολλές λειτουργίες, αλλά επίσης 

εκκρίνει και αρκετές σερινο-πρωτεάσες εξωκυτταρικά. Ο τρόπος ζωής και το τροφικό 

προφίλ των μυκήτων αντικατοπτρίζονται στη σύνθεση των ενζύμων που εκκρίνει  τα 

οποία διαδραματίζουν βασικό ρόλο στην αποικοδόμηση θρεπτικών και την αφομοίωσή 

τους αλλά κσι στην προστασία από τις ανοσολογικές αποκρίσεις του ξενιστή τους. 

Ειδικότερα οι σερινο-πρωτεάσες εμπλέκονται στις αλληλεπιδράσεις ξενιστή-μύκητα 

είτε αυτός είναι παθογόνος είτε είναι συμβιώτης (Reddy et al., 1996). Για παράδειγμα 

οι σερινο-πρωτεάσες των μυκήτων χρησιμοποιούνται για την διάσπαση των χιτινασών 

που εκκρίνονται από το φυτό ως απόκριση και στοχεύουν το κυτταρικό τοίχωμα του 

μύκητα, ενώ επίσης είναι απαραίτητες και για την πρόσληψη θρεπτικών από 

αποθέματα πλούσια σε πρωτεΐνες που υπάρχουν τόσο στα φυτά όσο και στα ζώα. Οι 

μύκητες επειδή είναι οσμοτροφικοί και διασπούν εξωκυτταρικά οργανική ύλη για την 

απόκτηση θρεπτικών, είναι αναμενόμενο πως θα έπρεπε να έχουν μία τεράστια 

ποικιλία από οικογένειες σερινο-πρωτεασών που εκκρίνουν, ωστόσο αποτελέσματα 

άλλων πειραμάτων  έχουν δείξει πως το μεγαλύτερο μέρος των οικογενειών των 

σερινο-πρωτεασών ανιχνεύονται και σε άλλους ευκαρυώτες, μαρτυρώντας κατά αυτό 

τον τρόπο μία πιθανή καταγωγή τους που προέρχεται από τον τελευταίο κοινό 

πρόγονο των ευκαρυωτών (Muszewska et al., 2017).  
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Eικόνα 14. Θερμικός χάρτης που απεικονίζει την αφθονία διάφορων οικογενειών 

πρωτεολυτικών ενζύμων του secretome των μυκήτων Fusarium solani strain K, Fusarium 

vanettenii 77-13-4 και Serendipita indica. Έγινε κανονικοποίηση των τιμών με το πακέτο 

BBmisc (Bischl et al., 2017) στην R 3.6.1 και συγκεκριμένα με την μέθοδο “range” και κλίμακα 

από -2.5 έως 2.5. Οι θετικές και αρνητικές τιμές σημαίνουν πως η οικογένεια ανιχνεύθηκε 

αρκετά ή λιγότερο, αντίστοιχα στο συγκεκριμένο είδος. Τα νούμερα αντιπροσωπεύουν τον 

αριθμό των πρωτεϊνών κάθε οικογένειας πρωτεολυτικών ενζύμων σε κάθε είδος. Οι πρωτεάσες 

που ανιχνεύθηκαν ανήκουν σε οικογένειες ασπαρτο-πρωτεασών(Α), κυστεϊνο-

πρωτεασών(C),πρωτεασών γλουταμινικού (G),μεταλλο-πρωτεασών (Μ),σερινο-πρωτεασών 

(S) και πρωτεασών θρεονίνης (Τ) ενώ τέλος εντοπίστηκαν και 2 αντίγραγα άγνωστου 

καταλυτικού αμινοξέος (U). 

 

Στους μύκητες υπάρχουν δύο βασικές οικογένειες σερινο-πρωτεασών και αυτές είναι 

η οικογένεια S8 της σουμπτιλισίνης και η οικογένεια S1 της χυμοθρυψίνης. H 

οικογένεια της σουμπτιλισίνης S8 έχει παρόμοια αντιπροσώπευση μεταξύ μυκήτων και 

βακτηρίων. Από την άλλη η οικογένεια της χυμοθρυψίνης η οποία περιέχει θρυψίνες 

και χυμοθρυψίνες της υποοικογένειας S1A ανιχνεύεται σε μεγάλα ποσοστά στα ζώα 

αλλά εμφανίζει μικρότερη αφθονία στους μύκητες στους οποίους τα περισσότερα από 

αυτά τα ένζυμα είναι θρυψίνες (Dubovenko et al., 2010). Επιπλέον σύμφωνα με 

προηγούμενες παρατηρήσεις, η παραγωγή θρυψινών είναι χαρακτηριστικό των 

παθογόνων των φυτών ενώ η εξωκυτταρική πρωτεολυτική δραστικότητα των 

σαπροτροφικών μυκήτων παρέχεται κυρίως από πρωτεάσες της οικογένειας S8. Από 
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αυτά τα στοιχεία έχει προταθεί η συσχέτιση μεταξύ των γονιδίων της θρυψίνης και της 

παθογονικότητας των μυκήτων (St. Leger et al. 1997, Dubovenko et al., 2010). 

Έχοντας ως δεδομένο το παραπάνω θα περίμενε κανείς πως στα αποτελέσματα της 

ανάλυσης μας θα παρατηρούνταν περισσότερα αντίγραφα της οικογένειας S1 στον 

παθογόνο μύκητα Nectria και λιγότερα στους άλλους μη παθογόνους. Ωστόσο κάτι 

τέτοιο δεν φαίνεται να ισχύει καθώς στον Nectria ανιχνεύθηκαν τα ίδια σε αριθμό 

ένζυμα της οικογένειας S1 των θρυψινών/χυμοθρυψινών με τον μη παθογόνο μύκητα 

FsK (Πίνακας 3). 

 Επιπλέον σύμφωνα με μεταγενέστερες μελέτες διαπιστώθηκε πως η υπόθεση, ότι η 

έντονη παρουσία της οικογένειας S1 στο secretome των μυκήτων σχετίζεται με 

παθογονικότητα και η παρουσία S8 με σαπροτροφικό προφίλ, δεν μπορεί να ελεγχθεί 

με στατιστικές μεθόδους καθώς υπήρχαν περιορισμοί στις ομάδες δεδομένων που 

χρησιμοποιήθηκαν και έτσι η θεώρηση των θρυψινών ως δείκτες παθογονικότητας 

μπορεί να οφείλεται σε μία δυσαναλογία των πρωτεομάτων  των παθογόνων και 

σαπροτροφικών μυκήτων που χρησιμοποιήθηκαν για την δημιουργία των δεδομένων. 

Έτσι κατασκεύασαν ένα πιο ενδελεχές πακέτο δεδομένων και ελέγχθηκε και πάλι η 

παραπάνω υπόθεση. Το πιο αξιοσημείωτο που προέκυψε από αυτή την ανάλυση είναι 

ότι οι μύκητες που είναι συμβιώτες με φυτά έχουν αρκετά χαμηλά επίπεδα 

εκκρινόμενων πρωτεολυτικών ενζύμων, παρά το γεγονός πως γενικά οι μύκητες που 

σχετίζονται με φυτά εμφανίζουν περισσότερες πρωτεάσες σε σχέση με αυτούς που 

αλληλεπιδρούν με ζώα, με τις προλυλ-ολιγοπεπτιδάσες S9 να αποτελούν ένα 

χαρακτηριστικό παράδειγμα καθώς είναι πολυπληθείς στους μύκητες που σχετίζονται 

με φυτά και λιγότερο άφθονες σε αυτούς που σχετίζονται με ζώα. Τα μικρότερα 

επίπεδα των πρωτεολυτικών ενζύμων των συμβιωτών οφείλονται στο γεγονός πως οι 

μύκητες αυτοί μειώνουν την πιθανότητα αποικοδόμησης συστατικών του ξενιστή με 

απώτερο σκοπό την μείωση της αμυντικής απόκρισης του φυτού (Kohler et al., 2015). 

Από την άλλη, οι παθογόνοι και οι σαπροτροφικοί μύκητες εμφανίζουν άλλη 

στρατηγική καθώς αποτελούν καλούς αποικοδομητές και κατέχουν ένα οπλοστάσιο 

αποικοδομητικών ενζύμων που προσαρμόζονται στον ξενιστή. Έτσι διαπιστώθηκε 

πως οι παθογόνοι μύκητες που ζουν στο έδαφος  έχουν περισσότερες πρωτεάσες των 

οικογενειών S1 και S8 επιβεβαιώνοντας μερικώς τις αρχικές θεωρήσεις της οικογένειας 

S1 ως δείκτη παθογονικότητας (Muszewska et al., 2017). 

 

Πίνακας 3: Πρωτεολυτικά ένζυμα των δύο βασικών οικογενειών S1 και S8 που 

εκκρίνονται εξωκυτταρικά από τους 4 μύκητες. 

 Fusarium 
solani 

strain K 

Fusarium 
vanettenii 

77-13-4 

Rhizophagus 
irregularis 

Serendipita 
indica 

S8 15 8 10 10 

S1 3 3 3 0 
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5.ΣΥΖΗΤΗΣΗ 

Συμπερασματικά, στην παρούσα ανάλυση συγκριτικής γονιδιωματικής, έγινε επιλογή 

τεσσάρων μυκήτων με διαφορετικούς τρόπους ζωής, τροφικά προφίλ και λειτουργίες, 

οι οποίοι ανήκουν σε διαφορετικά είδη τα οποία καλύπτουν ένα όσο το δυνατόν πιο 

ευρύ φάσμα και έχουν μελετηθεί αρκετά. Ειδικότερα οι 3 από τους 4 μύκητες ανήκουν 

στις διαιρέσεις των ασκομυκήτων και βασιδιομυκήτων, οι οποίες αν και είναι εξελικτικά 

οι νεότερες, αποτελούν την πλειοψηφία των μυκήτων σήμερα. Ιδιαίτερο ενδιαφέρον 

παρουσιάζει η σχέση μεταξύ των μυκήτων FsK και Nectria, οι οποίοι αν και είναι 

κοντινά είδη και ανήκουν στο ίδιο σύμπλεγμα (Fusarium solani) εμφανίζουν πολύ 

διαφορετικούς τρόπους ζωής καθώς ο πρώτος έχει φυτοπροστατευτικό ρόλο και 

ενισχύει την άμυνα του φυτού αλλά και την αντοχή του στην ξηρασία, ενώ ο δεύτερος 

είναι παθογόνος. Καθώς πολλοί πιστεύουν πως η ταυτότητα ενός μύκητα συνίσταται 

στο σύνολο των μορίων και κυρίως των πρωτεϊνών που εκκρίνει, οι οποίες και 

καθορίζουν την συμπεριφορά του και τις σχέσεις που αναπτύσσει με τους ξενιστές, η 

ανάλυση αυτών των πρωτεϊνών είναι απαραίτητη για την κατανόηση των μικρών 

εκείνων διαφορών που οδηγούν τελικά σε ένα τόσο διαφορετικό τρόπο 

αλληλεπίδρασης με το φυτό. Από την άλλη, μύκητες που ανήκουν σε άλλα είδη και ως 

εκ τούτου εμφανίζουν πολλές διαφορές στο secretome με τον FsK, μπορεί να έχουν 

παρόμοιες φυτοπροστατευτικές ιδιότητες όπως γίνεται στην περίπτωση του 

βασιδιομύκητα Serendipita indica. To γεγονός αυτό δεν μας προξενεί ενύπωση καθώς 

παθογόνοι και μη παθογόνοι οργανισμοί συχνά έχουν στενή εξελικτική σχέση ενώ από 

την άλλη, μύκητες με κοινή συμπεριφορά και τρόπο ζωής δεν είναι απαραίτητο πως 

είναι σχετιζόμενοι ο ένας με τον άλλο. Επιπλέον σε ορισμένες περιπτώσεις το εύρος 

και η σύνθεση του secretome των μυκήτων εξαρτώνται πέρα από τον οικολογικό τους 

ρόλο και την ταξινόμηση τους, και από το περιβάλλον και το υπόστρωμα στο οποίο 

αναπτύσσονται.  

Από την συγκεκριμένη ανάλυση προέκυψε πως η βασική κατηγορία ενζύμων που 

διαδραματίζει πρωταγωνιστικό ρόλο στις αλληλεπιδράσεις φυτών και μυκήτων, είναι 

τα υδρολυτικά ένζυμα (Cazymes) και συγκεκριμένα οι κλάσεις εκείνες που 

συμμετέχουν στην αποικοδόμηση των πολυσακχαριτών του φυτικού κυτταρικού 

τοιχώματος (GH,PL,CE). Ενώ σημαντική παρουσία, αν και σαφώς μικρότερη από τα 

υδρολυτικά ένζυμα, είχαν και τα πρωτεολυτικά ένζυμα τα οποία δρουν σε συνεργασία 

με τα Cazymes για την ενίσχυση της μολυσματικότητας, την άμυνα του μύκητα και την 

καθιέρωση της συμβίωσης. Aξίζει να σημειωθεί η σχεδόν παντελής απουσία 

υδρολυτικών ενζύμων, που διασπούν το φυτικό κυτταρικό τοίχωμα, στο secretetome 

του μύκητα Rhizophagus irregularis, γεγονός που μαρτυρά την στρατηγική που 

υιοθετεί έτσι ώστε να αποφύγει τις αμυντικές αποκρίσεις του φυτού οι οποίες 

ενεργοποιούνται από την αναγνώριση των ενζύμων αυτών (Tisserant et al., 2013). 

Επίσης όσον αφορά τις γλυκοσιδάσες, οι οποίες αποτελούν και την πλειοψηφία των 

υδρολυτικών ενζύμων που ανιχνεύθηκαν, επιβεβαιώθηκαν προήγουμενα δεδομένα 

σχετικά με τον σχεδόν καθολικό εντοπισμό των οικογενειών GH5, GH47, GH74 στους 

μύκητες, oι οποίες συμμετέχουν στην αποικοδόμηση του κυτταρικού τοιχώματος είτε 

με την διάσπαση των β-1,4 γλυκοζιτικών δεσμών των ξυλογλυκανών στην περίπτωση 

της GH74 είτε μέσω άλλων ποικίλων ενζυμικών δραστικοτήτων όπως στην περίπτωση 

της GH5 , ενώ προξενεί εντύπωση το γεγονός πως η οικογένεια GH28, που διασπά 

την πεκτίνη και θεωρείται πως σχετίζεται με παθογόνους μύκητες, εντοπίζεται με 

περισσότερα αντίγραφα στον ενδοφυτικό μύκητα FsK. Eπιπλέον όσον αφορά το 

secretome μεγαλύτερη διαφορά μεταξύ του FsK και του Nectria εντοπίστηκε στην 

οικογένεια των βοηθητικών ενζύμων ΑΑ7 η οποία ανιχνεύθηκε με 27 αντίγραφα στον 
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παθογόνο μύκητα και με 11 στον ενδοφυτικό. Πρόκειται για μία μεγάλη διαφορά που 

χρήζει περαιτέρω μελέτης καθώς ίσως αποκαλύψει κάτι νέο στη σχέση secretome και 

παθογένειας. Από την άλλη, όσον αφορά τα πρωτεολυτικά ένζυμα αξίζει να σημειωθεί 

η αναμενόμενη κυριαρχία των σερινοπρωτεασών και των μεταλλοπρωτεασών με τις 

σερινο-πρωτεάσες να κυριαρχούν στους Aσκομύκητες όπως γίνεται στον FsK και τον 

Nectria και τις μεταλλοπρωτεάσες να κυριαρχούν στους Βασιδιομύκητες όπως είναι ο 

Serendipita indica. Σχετικά με τις σερινοπρωτεάσες είναι γνωστό πως δύο οικογένειες 

διαδραματίζουν σημαντικό ρόλο στην αλληλεπίδραση φυτού μύκητα και αυτές είναι η 

οικογένεια της χυμοθρυψίνης S1 και αυτή της σουμπτιλισίνης S8. Όσον αφορά τις 

χυμοθρυψίνες είναι κοινώς αποδεκτό πως αποτελούν έναν μοριακό δείκτη 

παθογονικότητας, ωστόσο η θεώρηση αυτή δεν έρχεται σε συμφωνία με τα 

αποτελέσματα της ανάλυσης, καθώς δεν παρατηρείται διαφορά στα αντίγραφα της 

οικογένειας S1 μεταξύ του παθογόνου ασκομύκητα Nectria και του ενδοφυτικού 

μύκητα FsK. 

Συνεπώς ο τροπος με τον οποίο οι πρωτεΐνες που εκκρίνονται αλληλεπιδρούν για να 

ρυθμίζουν την επικοινωνία και τους μηχανισμούς σηματοδότησης μεταξύ φυτών και 

μυκήτων τόσο σε ωφέλιμες όσο και σε παθογόνες αλληλεπιδράσεις δεν έχει γίνει 

ακόμα πλήρως κατανοητός και αποτελεί μία πρόκληση για το μέλλον έτσι ώστε να 

βοηθήσει στην βελτίωση των καλλιεργειών και στην υιοθέτηση μίας βιώσιμης 

γεωργίας, ανάγκες που σήμερα λόγω της κλιματικής αλλαγής και των αυξημένων 

αναγκών σε τρόφιμα είναι πιο επιτακτικές από ποτέ. Έτσι ένας από τους πιο 

θεμελιώδεις στόχους στην παθολογία των φυτών είναι η μελέτη και ο ακριβής ορισμός 

των μηχανισμών εκείνων που διαφοροποιούν τους παθογόνους από τους μη 

παθογόνους μικροοργανισμούς, και αφού είναι γνωστό ότι φυτοπαθογόνα έχουν 

βρεθεί σε όλες τις ταξονομικές ομάδες και συχνά είναι συγγενείς με μη παθογόνα, οι 

μηχανισμοί αυτοί δεν μπορεί να έχουν φυλογενετική βάση. Συνεπώς η σύγκριση των 

secretomes των μυκήτων, που αποτελούν τα οπλοστάσια τους έτσι ώστε να 

εντοπιστούν πιθανοί δείκτες συσχέτισης μεταξύ ταξινόμησης-οικολογίας και 

πρωτεϊνών που εκκρίνουν οι μύκητες, είναι ιδάιτερης σημασίας και μπορεί να δώσει 

απάντηση σε πολλά φλέγοντα ερωτήματα της εποχής μας. 
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