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1. UvOD

Gljive iz reda Pucciniales (eng. Rust fungi) su obligatni biljni paraziti na vaskularnim
biljkama, ukljucujuéi paprati. Koliko su ove gljive bitne govori Cinjenica da je do sada
poznato oko 12000 fitopatogenih gljiva od Cega je viSe od pola u ovom redu. Naime, red broji
oko 7000 vrsta rasporedenih u 164 roda. Najbrojniji rod je Puccinia (oko 4000 vrsta).

Zivotni ciklus hrda jedan je od najkompleksnijih u Zivom svijetu. Ukljucuje izmedu
dva i pet stadija na jednoj ili dvije biljke domacina. Stari hrvatski naziv za ovu skupinu gljiva
bio je pikci, no danas je prevladao naziv hrde ili hrdaste gljive. Taj naziv je nastao zbog
karakteristicnih simptoma fitomikoza koji se javljaju na biljkama domacinima prilikom
zaraze.

Hrde i njihov negativan utjecaj na biljne domacine, osobito na Zitarice, spominje se jos
od antiCkog Rima. Postoji podatak da su se priredivale svetkovine u Cast boga Robigusa i
boZice Robigo koji su bili zastitnici od hrda i ostalih biljnih bolesti. Svetkovine su se nazivale
Robigalije i odrzavale su se 25. travnja, svake godine. Danas je to, po katolickom kalendaru,
blagdan sv. Marka (Mili¢evi¢, 2009).



2. SISTEMATIKA

,,Fungorum ordo caos est*, rekao je Carl von Linne 1758. godine u djelu Philosophia
botanica. Od tada pa sve do danas, bez obzira na napore mikologa, sistematika gljiva nikako
ne dobiva konacani oblik. Utemeljiteljem mikoloSke sistematike se smatra Christian Hendrik
Persoon. Danas postoji viSe Klasifikacija gljiva, ali one najceS¢e prihvadene su prema
McLaughlinu (2001) ili Kirku i suradnicima (2010) (Milicevic, 2009).

Gljive iz reda Pucciniales, po prijasnjoj taksonomiji Uredinales, pripadaju u odjel
Basidiomycota, iako ne razvijaju plodna tijela, odnosno bazidiokarpe. Prema prijasnjoj
Klasifikaciji ove gljive su spadale u razred Heterobasidiomycetes jer formiraju popre¢no
septirani bazidij koji se sastoji najesce od 4 stanice. Medutim danas pripadaju u posebni
razred Teliomycetes, Urediniomycetes ili po najnovijoj nomenklaturi Pucciniomycetes.
Razred Pucciniomycetes broji pet redova: Helicobasidiales, Pachnocybales, Platygloleaes,
Pucciniales i Septobasidiales. Red Pucciniales broji 14 porodica, 166 rodova i 7798 do sada
poznatih vrsta. Porodice koje pripadaju ovom redu su: Chaconiaceae, Coleosporiaceae,
Cronartiaceae, Melampsoraceae, Mikronegeriaceae, Phakopsoriaceae, Phragmidiaceae,
Pileolariaceae, Pucciniaceae, Pucciniastraceae, Pucciniosiraceae, Raveneliaceae, Uncolaceae i
Uropyxidaceae. Neki od vaznijh rodova te njihova brojnost prikazani su u tablici 1 (Kirk i
sur., 2010).

Porodice koje se izdvajaju kao vaznije za poljoprovrednu fitopatologiju su Coleosporiaceae,
Melampsoraceae i Pucciniaceae. Porodice se morfoloski razlikuju uglavnom prema gradi
teliospora i prema tome imaju li one drzak ili nemaju. Teliospore porodice Pucciniaceae imaju
drzak, teliospore porodice Melampsoraceae su bez drSka isto kao teliospore porodice
Coleosporiace. Porodica Pucciniaceae je najbrojnija porodica ovog reda, broji 4938 vrsta i od
iznimne je vaznosti u fitopatologiji. Podjela na rodove unutar ove porodice bazira se na tome
jesu li teliospore povezane Zelatinoznom masom ili su slobodne, te prema broju stanica u
teliosporama i prema duljini dr8ka teliospora. Vrste, pa Cak i varijateti (lat. variates, skraeno
»var“.) se mogu prepoznati po morfoloskim karakteristikama i vrsti domacinu na kojem

parazitiraju (Cosic i sur., 2006).



Tablica 1. Prikaz brojnosti vrsta unutar vaznijih rodova reda Pucciniales

ROD PORODICA BROJ VRSTA
Chrysomyxa Coleosporiaceae 23
Coleosporium Coleosporiaceae 100
Cronartium Cronartiaceae 20
Endophyllum Pucciniaceae 30
Gymnosporangium | Pucciniaceae 57
Hemileia Pucciniaceae 40
Kuehneola Phragmidiaceae 9
Melampsora Melampsoraceae 90
Phakopsora Phakopsoraceae 110
Phragmidium Phragmidiaceae 110
Pileolaria Pileolariaceae 15
Puccinia Pucciniaceae 4000
Pucciniastrum Pucciniastraceae 34
Tranzshelia Uropyxidaceae 12
Uromyces Pucciniaceae 800




3. MORFOLOGIJA
Gljive iz reda Pucciniales imaju dobro razvijen septirani micelij, a u razvoju gljive
prevladava dikariontska faza u kojoj svaka stanica micelija ima dvije haploidne jezgre. lako
ne razvijaju plodna tijela u svakom od stadija ciklusa stvaraju posebna fruktifikacijska tijela u
kojem nastaju spore karakteristicne za taj stadij. Za shvaéanje ostalih, bilo patoloskih, bilo
ekoloskih procesa, bitno je poznavati njihove morfoloSke karakteristike.

3.1. GRAPA FRUKTIFIKACIJSKIH TIJELA I SPORE

3.1.1. Spermatogoniji (piknidiji) sa spermacijama (piknidiosporama)

Primarni micelij na licu lista sekundarnog domacina, Zutike (Berberis vulgaris), u
sluCaju crne zitne hrde (Puccinia graminis) producira spermatogonije (slika 1). Primarni
micelij ima iste karakteristike kao i bazidiospora od koje je nastao. Jednojezgreni je,
haploidan, te je svaki razli€itog tipa sparivanja, ,,+* ili ,,-*“. Micelij vrlo brzo kolonizira tkivo.
Spermatogonij je vr€astog oblika, a njegov otvor okruzuju perifize medu kojima se pojavljuje
nekoliko tanjih, razgranatih hifa koje nazivamo receptivnim hifama. Unutar spermatogonija
su nitaste strukture koje proizvode haploidne jednojezgrene spore, spermacije (slika 2).
Perifize proizvode slatku, ljepljivu tekucinu za prihvacanje spermacija, ali i privlacenje

kukaca koji raznose spermacije i pomazu u oplodnji (Weber i Webster, 2007).




Slika 1. Spermatogoniji crne Zitne hrde (Puccinia Slika 2. Shema. Presjek sporogonija vrste
graminis) na listu Zutike (Berberis vulgaris) Puccinia graminis
(Cosi¢ i sur., 2006) (preuzeto i prilagodeno na temelju
Weber i Webster, 2007)

3.1.2. Ecidiosorusi (ecidiji) s ecidiosporama

Nakon oplodnje unutar spermatogonija, haploidne dvojezgrene stanice migriraju
prema donjoj epidermi lista Zutike gdje pocCinje diferencijacija zdjeliCastog plodista, ecidija
(sl. 3). Dvojezgrene stanice dijeljenjem pocinju stvarati lance u kojem se izmjenjuju male i
velike stanice. Velike stanice se povecavaju i postaju ecidiospore, a male se raspadaju. Oko
lanaca spora je posebno diferenciran sloj, homologan lancu spora. Taj sloj je debeo i vlaknast,
a naziva se peridij (sl. 4). Kada peridij pukne ecidiospore su vidljive kao narancasto obojene
stanice tankih stjenki (sl. 5) (Weber i Webster, 2007).

Slika 3. Nakupine ecidija vrste Puccinia graminis na listu Zutike

(www.pilzfotopage.de)



dikariontske
ecidiospore

Slika 4. Ecidiospore vrste Puccinia coronata. Slika 5. Shema. Ecidij vrste Puccinia graminis
Unutar spora se jasno vide lipidne kapljice (preuzeto i prilagodeno na temelju
u kojima su akumulirani karotenoidi. Weber i Webster, 2007)

(www.actafungorum.org)

3.1.3. Uredosorusi (urediji) s uredosporama

Uredosorusi su fruktifikacijska tijela koja nastaju na primarnom domacinu (sl. 6) . Oni
mogu biti razlicitih boja (crvene, Zute, narancaste, smede boje) i po nijma su hrde dobile ime.
Spore koje se stvaraju unutar njih nazivaju se uredospore. One su jednostani¢ne, dikarontske,
haploidne, imaju debelu stijenku i Cesto po njoj strukture nalik trnovima (sl. 7).

Uredospore imaju stapku i prilikom sazrijevanja probijaju kroz epidermu domacina.
To su propagativne spore ili ksenospore (Mili¢evi¢, 2009; Weber i Webster, 2007).

Slika 6. Uredosorusi vrste Puccinia graminis na Slika 7. Uredospore (Puccinia graminis)
stabljici i listovima pSenice (Triticim sp. ) (www.inra.fr)
(www.botany.hawaii.edu)

3.1.4. Teliosorusi (teliji) s teliosporama




Teliosorusi se razvijaju na istim mjestima gdje su bili urediji, to jest na naliCju lista i
veéinom su crne boje (sl. 8) (Milicevi¢, 2009). Teliospore se javljaju kao jednostanicne,
dvostanicne i viSestani¢ne spore debelih stjenki (sl. 9). Ove spore su od iznimne vaznosti za
determinaciju. Javljaju se krajem vegetacije i sluZe za prezimljavanje. To su trajne spore ili
memnospore. U pocCetku su teliospore dvojezgrene ali ubrzo dolazi do kariogamije i spore
prezimljuju u diploidnom obliku. Period dormancije je potreban prije nego spore postanu
spremne za klijanje (Weber i Webster, 2007).

Slika 8. Telisorusi vrste Puccinia graminis na Slika 9.
suhim stabljikama p3enice Dvostanicne teliospore vrste Puccinia graminis
(www.hotany.hawaii.edu) (www.fungalgenomes.org)

3.1.5. Bazidiji i bazidiospore

Klijanjem svake stanice teliospore nastaje Cetverostanicni bazidij (sl. 10). Svaka
stanica bazidija nakon procesa mejoze i mitoze sadrzi jednu bazidiosporu s dvije haploidne

jezgre istog tipa sparivanja.
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Slika 10. Klijanje teliospore vrste Puccinia graminis u bazidij.

(preuzeto i prilagodeno na temelju Weber i Webster, 2007)

3.2. NASTANAK | GRADA HAUSTORIJA

Haustoriji su specijalizirani organi pomocu kojih parazitske gljive crpe hranjive tvari
iz stanice domacina. Zavisno o tome Kklije li homokarionska bazidiospora ili neka
heterokarionska spora (ecidiospora, uredospora) razvit ¢e se drugaciji tip haustorija. Naime,
bazidiospora klijanjem prodire direktno kroz kutikulu dok heterokariontske spore obicno
tvore apresorij i prodiru kroz puCi. Iz razloga Sto je bazidiospore teze izolirati u mijeri
dovoljnoj za istraZivanja i zato Sto su uredospore daleko bitnije u agrikulturnom pogledu,
vecCina se fitopatologa bazira na proces klijanja uredospora. Prije nego uredospora uopce
proklija, mora se oslabiti autoinhibitor klijanja koji u suprotnom sprjeCava razgradnju pore za
klijanje. Prvotno prihvacanje uredospore na povrsinu biljnog organa je vjerojatno iskljucivo
fizicko i zasniva se na hidrofobnim vezama. Kada spora postane dovoljno hidratizirana
oslobadaju se kutinaze i esteraze, te njihova aktivnost mijenja povrSinska svojstva a veza
postaje ¢vrsca.

Kli¢na cijev je takoder tjesno priljubljena uz tkivo domacina. Uzrok tome su tvari koje
vjerojatno sadrZe glukane i proteine. Uska povezanost kli¢ne cijevi i supstrata bitna je za
percepciju signala za stvaranje apresorija. Isto tako, proces stvaranja apresorija je Cesto
uzrokovan tigmotropizmima. Naime, mali greben, visine 0.5 um moZe biti dovoljan signal za

njegovo stvaranje. Takvi grebeni su u prirodi stomatalne puci.



Nakon diferencijacije apresorija na stomatalnoj puci, razvija se tanka penetracijska hifa koja
formira substomatalni mjehuri¢. 1z njega se razvijaju intercelularne hife i tvore mati¢nu
stanicu haustorija koja je nalik apresoriju. Ona se razvija na povrsini stanica mezofila lista,
koordinira prodor u stanicu i uzrokuje nastanak haustorija.

M-haustoriji su intracelularni haustoriji koji nastaju klijanjem homokarionske spore
(bazidiospore). Klijanjem heterokarionske spore nastaju sferi¢ni haustoriji, D-haustoriji (sl.
11). Haustorij ima dvije jezgre te potpun set organela. 1z unutradnjosti prema van je ograden
membranom haustorija i ekstrahaustorijalnom membranom, to jest preobrazenom
membranom biljne stanice. Izmedu ove dvije membrane je ekstrahaustorijalni matriks (sl. 12)
(Weber i Webster, 2007).
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Slika 11. Shematski prikaz nastanka haustorija kod reda Uromices. (a) Klijanje bazidiospore. Kli¢na cijev
probija direktno kroz kutikulu stanice domacina, pritom ne formirajuci apresorij. Stvaraju se inter- i
intracelularne hife. Intracelularni haustorij se naziva M-haustorij. (b) Klijanje uredospore. Formira se apresorij, a
penetracijska hifa prodire kroz stomatalnu pu¢. Haustoriji su naj¢eSce intracelularni, sferi€nog oblika i nazivaju

se D- haustoriji (preuzeto i prilagodeno na temelju Weber i Webster, 2007).
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Slika 12. shematski prikaz tijela haustorija. MSH, mati€na stanica haustorija, SS, stani€na stijenka, SM,
stanicna membrana, VH, vrat haustorija, PV, prsten vrata haustorija, M, mitohondrij, JH, jezgra (jedna od dvije)
haustorija, HM, membrana hastorija, E, ekstrahaustorijalni matriks, EM, ekstrahaustorijalna membrana, JD,
jezgra stanice domacina, ER, endoplazmatski retikulum, G, golgijevo tijelo. (preuzeto i prilagodrno na temelju
Kolmer i sur., 2009).

4. EKOLOGIJA

One vrste hrda koje parazitiraju na dva filogenetski udaljena domacdina kako bi

zavrSile svoj zivotni ciklus nazivaju se heteroecijske, a hrde koje svoj zivotni ciklus zavrSe
parazitirajuci na samo jednom domacinu su autoecijske (Weber i Webster, 2007).
Vrste hrda koje u svom Zivotnom ciklusu imaju svih pet stadija nazivaju se makrociklicke,
dok se vrste kojima je zivotni ciklus reduciran na dva ili tri stadija nazivaju mikrociklicne.
Pritom uglavnom nedostaju ecidiostadij i uredostadij. Ako nekoj vrsti nedostaje samo
uredostadij, ona se naziva demiciklicka vrsta.

Prema opcCeprihvacenoj mikoloskoj terminologiji stadiji u Zivotnom ciklusu se
oznaCavaju brojevima od 0 do IV (tabl. 2). Biljke domacini na kojima heteroecijske vrste hrda
razvijaju uredostadij, teliostadij i bazidiostadij (Il., IlI. i 1V. stadij) nazivaju se primarni ili
glavni domacini, a vrste biljaka na kojima heteroecijske vrste hrda razvijaju piknidiostadij i
ecidiostadij (0. i I. stadij) nazivaju se sekundarni ili alternativni biljni domacini (MiliCevic,
2009).

11



Tablica 2. Stadiji razvoja hrdastih gljiva

(preuzeto i prilagodeno na temelju Milicevi¢, 2009)

Stadij 0 | Piknidiostadij — piknidospore (spermacije) koje nastaju u piknidima (spermatogonijima)
Stadij | | Ecidiostadij — ecidiospore koje nastaju u ecidijima

Stadij Il | Uredostadij — uredospore koje nastaju u uredijima ili uredosorusima

Stadij Il | Teliostadij — teliospore koje nastaju u telijima ili teliosorusima

Stadij IV | Bazidiostadij — bazidiospore koje nastaju u bazidijima

4.1. OSNOVE ZIVOTNOG CIKLUSA HRDA

Zivotni ciklus neke hrde je podjeljen u stadij primarnog i sekundarnog micelija.
Primarni micelij je jednojezgreni dok je sekundarni dvojezgreni i heterokarionski.
Heterokarionska faza glavni je period u zivotnom ciklusu hrde te se razvija na glavnom
domacinu (Weber i Webster, 2007).

Ako se kao primjer Zivotnog ciklusa hrda uzme vrsta Puccinia graminis, primarni
domacin je Zitarica, a sekundarni Zutika (Berberis vulgaris) (sl. 13). Morfologija
fruktifikacijskih tijela i spora ve¢ je objaSnjena u poglavlju 3. 1., pa ¢e u ovom djelu biti
obraden proces bez detaljnijih morfoloskih opisa.

U vrijeme kada se razvijaju mladi listovi Zutike sa prezimljenih stabljika, npr. pSenice,
otpustaju se bazidiospore. One su razliCitih tipova sparivanja. Inficiraju mlade listove Zutike i
klijanjem stvaraju haploidan jednojezgreni micelij koji ubrzo formira spermatogonije. U
spermatogoniju se proizvode haploidne spermacije koje se kreCu prema otvoru
spermatogonija. Tamo ih prihvacaju ljepljive perifize. Spermacije ¢ekaju da budu prenesene
sa spermatogonija na kojem su nastale na spermatogonij razlicitog tipa sparivanja. U tome
pomazu kukci koje privlaci slatki sok proizveden na perifizama. Kada spermacija dode u
kontakt s receptivnom hifom, dolazi do stvaranja anastomoze te jezgra prelazi u receptivnu
hifu i dolazi do procesa plazmogamije. Nastaju heterokariontske stanice koje se dijele i
migriraju prema haploidnom protoecidiju. Neke od tih stanica se poveCavaju i postaju
ecidiospore koje puknuéem peridija izlaze van i inficiraju primarnog domacina, u ovom

slucaju neku Zitaricu.
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Slika 13. Zivotni ciklus crne Zitne hrde (Puccinia graminis)

Ecidiospore Kkliju na stabljici primarnog domacina i stvaraju heterokariontski micelij
koji se razvija u uredije na nali¢ju lis¢a. U uredijima nastaju uredospore koje mogu ponovo
zaraziti primarnog domacina. Kasno u ljeto, na istom mjestu gdje su bili urediji, sada nastaju
teliosorusi s teliosporama. Javljaju se kao crne nakupine duz listova i stabljike. Teliospore su
u pocCetku dvojezgrene, ali se ubrzo dogodi kariogamija i teliospore prezimljuju u diploidnom
obliku. U rano proljece teliospore prokliju. Svaka od dvije stanice teliospore proizvodi
Cetverostanicni promicelij ili metabazidij. Mejozom nastaju Cetiri jezgre od kojih svaka
migrira u Cetiri bazidiospore gdje se dogada mitoza. Kao rezultat dioba, svaka stanica bazidija

sadrZi jednu bazidiosporu s dvije jezgre istog tipa sparivanja (Weber i Webster, 2007).

4.2. TRANZSCHEL-OV ZAKON

Ruski mikolog Vladimir Tranzschel generalizirao je pravilo da nepoznati ecidiostadij
makrociklicke vrste kojoj poznajemo uredostadij i teliostadij valja traZiti na biljci domacinu
koja je zarazena mikrociklickom vrstom hrde sa morfoloski slicnim teliosporama.

Drugim rijeCima teliostadij mikrociklicke vrste oponasSa ecidiostadij makrociklickog
pretka. To pravilo je nekoliko puta prihvaceno i potvrdeno DNA analizama. Jedan od

primjera su mikrocikliCka vrsta Puccinia mesnieriana koja producira teliosoruse na Rhamnus
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catharticus i makrociklicke vrste Puccinia coronata kojoj je navedena biljka sekundarni
domacin. Ove dvije vrste hrdastih gljiva imaju slicne teliospore.

Specijalizacija mikrociklicke vrste na sekundarnog domacina makrociklickog pretka
najvjerojatnije se dogada iz razloga jer je sekundarni domacin gotovo uvijek visegodisnja
biljka dok je primarni domacdin uglavnom jednogodisnja biljka (Weber i Webster, 2007;
Kolmer i sur., 2009).
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5. PATOGENOST

Kao obligatni paraziti, hrde su cijeli svoj Zivotni ciklus vezane za biljku domacina, a
kao biotrofni paraziti, razvile su posebne prilagodbe za uzimanje hrane iz Zivih stanica
domacina. Heinric Anton de Bary je 1853. godine znanstveno dokazao da su gljive uzro€nici
biljnih bolesti na primjeru pseudogljive krumpirove plijesni (Phytophtora infestans) i zbog
toga ga nazivamo ocem fitopatologije. On je takoder dokazao da je gljiva Aecidium berberis i
gljiva koja uzrokuje velike Stete na usjevima zapravo dva razliCita stadija jedne vrste gljive
(Puccinia graminis) koja parazitira na dva domacina (Weber i Webster, 2007; Kolmer i sur.,
2009).

5.1. SIRENJE INOKULUMA

Inokulum su infektivne Cestice koje uzrokuju zarazu i pomazu Sirenju bolesti. U
sluaju hrda to su propagativne uredospore. Ostale spore nisu toliko znacajne, bilo obzirom na
svoju morfologiju, bilo na kratak vijek trajanja. Zivotni vijek bazidiospora i spermacija je tek
nekoliko dana, ecidiospora nekoliko tjedana, dok uredospore i teliospore mogu opstati i
nekoliko mjeseci. Uredospore su najbitnije u agrikulturnom pogledu. One vr8e zarazu na
primarnom domacinu koji je Cesto neka Zitarica. Uredospore su anemohorne propagativne
spore noSene suhim zracnim strujama i zbog toba se nazivaju kserospore.

Klijanje uredospora kod vrste Puccinia graminis zahtjeva vodu, a optimalna
temperatura za klijanje je oko 20 °C. Zaraza se najbolje Siri na oko 30 °C i to objasSnjava zasto
je ova bolest najucestalija u podrucjima kontinentalne klime. Vec 7 - 20 dana nakon infekcije
nova generacija uredospora je formirana i inokulum se moze brzo proSiriti unutar usjeva.
Jedan uredosorus moZe producirati do 40 000 spora. Zbog visoke vitalnosti uredospore mogu
prijeci put od oko 4000 km, a nadene su na visini od 2000 m (Weber i Webster, 2007).

Crna zitna hrda (Puccinia graminis) unistila je zetvu pSenice 1932. godine u velikom
dijelu Europe. Obilje uredospora noSenih vjetrom prevalilo je dug put od GrCke do sjevera
Europe. Vjetar nije nosio iste uredospore nego se zaraza odvijala kroz mnoge generacije
(MilicevicC i Cvjetkovic, 2008).
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5.2. PROCES INFEKCIJE

Proces infekcije obuhvacda fazu od pocetka razvitka patogena na povrsini biljke pa do
uspostavljanja uzajamnog kontakta to jest do formiranja haustorija (MiliCevi¢ i Cvjetkovic,
2008). Klijanje spora (sl. 11), diferencijacija i morfologija haustorija (sl. 12) ve¢ su opisani u
poglavlju 3.2. Vazno je obratiti paznju na specifi¢nost hrda prema svojim domacinima. U
ranim fazama to se moZe primijetiti po specifiCnosti topografije povrsine tkiva domacina.
Naime, hrde prepoznaju topografiju svojih domacina i ako su inokulirane na pogreSnog
domacina, kli¢na cijev uredospore nece moci pronaci stomatalnu puc ili uopce nece Kklijati.
Neke vrste hrda zahtjevaju nisku koncentraciju CO, u tkivu. Takvi uvjeti su prilikom dobrog
osvjetljenja jer se odvija proces fotosinteze, tada se CO, ugraduje u organske spojeve
(Kolmer i sur., 2009).

5.3. FIZIOLOGIJA UZIMANJA HRANJIVIH TVARI HAUSTORIJEM
Matic¢na stanica haustorija producira usku penetracijsku cijev koja buja unutar stanice

domacdina i formira haustorij. Uzimanje hranjivih tvari iz stanice domacina odvija se kroz

ekstrahaustorijalnu membranu (sl. 14).
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Slika 14. shematski prikaz uzimanja hranjivih tvari D-haustorijem. Enzimatske reakcije i reakcije za koje je
potrebna energija su oznacene crnim strelicama, a zelene strelice oznaCavaju difuziju ili simport aminokiselina i

monosaharida pomocu prijenosnih proteina (preuzeto i prilagodeno na temelju Weber i Webster, 2007).

Stanica domacina zbog nedostatka ATP-azne aktivnosti ne moze ograniciti istjecanje
hranjivih tvari u haustorij, za to je odgovorna upravo ekstrahaustorijalna membrana koja
okruzuje D-haustorij. Nasuprot tome, ATP-azna aktivnost je poveCana na membrani
haustorija te zbog koncentracijskog gradijenta aminokiseline i heksoze ulaze u haustorij.
Saharoza se prije ulaska pomocu invertaze izluCene iz haustorija u matriks razgraduju na
monosaharide, glukozu i fruktozu. Fruktoza se pomocu alkohol dehidrogenaze prevodi u
manitol koji se Kkoristi za stvaranje sporogenih stanica ili za dobivanje energije iz procesa
respiracije (Weber i Webster, 2007).

5.4. OTPORNOST BILJKE DOMACINA

Otpornost na infekciju hrdama kod biljaka moze se pojaviti u razli€itim stadijima
infekcije. Najcesce je to vidljivo kao hipersenzitivni odgovor stanice ve¢ nakon prodora prve
staniCne stijenke. Kod monokarionskih se stadija odgovor javlja prije nego kod dikarionskih
stadija. Hipersenzitivni odgovor aktivira biokemijske reakcije ukljucene u lokalne i sistemske

obrane od patogena. Koncept gen-za-gen objasnjen na hrdi Melampsora lini i domacinu
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Linum usitatissimim (lan) je postao temeljni princip biljne patologije. Ovaj koncept
predpostavlja da za svaki rezistentni gen biljke domacina postoji odgovarajuci virulentni gen
patogena. Rezistentni gen je uglavnom dominantan (R), a virulentni recesivan (a). Do
inkompatibilne reakcije dolazi kada neka vrsta hrde koja nosi avirulentni alel (A) pokuSa
zaraziti domacina koji nosi dominantni gen (R). U ovom slu€aju dolazi do prepoznavanja
produkata gena (proteini), a zatim do hipersenzitivnog odgovora koji se Cesto oCituje kao smrt
stanice te u obliku nekroze ili kloroze oko uredija. Kada biljka ne uspije prepoznati patogena
kao stranog ili u nedostatku rezistentnog gena biljke domacina dolazi do kompatibilne
reakcije.

Hrde posjeduju veliku geneticku mo¢ adaptacije zbog mogucnosti rekombinacije gena
spolnim nacCinima razmnoZavanja. Vrste se brzo odvajaju u specijalizirane oblike koji su
prilagodeni na nekoliko od mnogo domacina. Takvi se oblici nazivaju forma specijales (lat.
forma speciales, skraceno ,,f. sp.“) i ne mogu se odrediti nikakvom morfoloSkom metodom.
Dobar primjer koji opisuje ovu infraspecijsku taksonomsku kategoriju je, opet, Puccinia
graminis. Vazniji primjeri su P. graminis f. sp. tritici, na vrstama roda Triticum- pSenica, P.
graminis f. sp. avenae, na vrstama roda Avena- zob i P. graminis f. sp. secalis, na vrstama
roda Secale- raz. Ako na neki pSenicni kultivar inokuliramo spore P. graminis f. sp. tritici
dobivene iz razli€itih izvora, kultivari ¢e pokazati razliCite fizioloSke odgovore. Ta Cinjenica
ukazuje na jos niZzu taksonomsku kategoriju, patotip ili fizioloSka rasa. P. graminis f. sp. tritici
moguce je Klasificirati u vise od 300 patotipa. Srecom, niti u jednom trenutku ucestalost jedne
rase ne prevlada pa je uzgoj otpornih kultivara i dalje izvediv i isplativ.

Zadnjih 50 godina nije bilo epidemija izazvanih P. graminis, a to je vjerojatno iz dva
razloga. Kombinacijom nekoliko rezistentnig gena dobiveni su dovoljno otporni kultivari, a
iskorjenjivanjem Zutike onemogucilo se spolno razmnoZavanje, to jest najbrzi put ka
rekombinaciji gena (Weber i Webster, 2007).

5.5. SIMPTOMATOLOGIJA

Kao rezultat razvoja hrda na biljkama se razvijaju razni tipovi simptoma. Osim

ekonomskih Steta na Zitaricama, hrde mogu razviti vrlo zanimljive simptome zaraze. Neki od

cijele biljke, pojava cvjetne mimikrije ili tvorba pseudocvjetova. Isto tako se mogu pojaviti

razni tipovi lisnih pjegavosti ili lisnih mrlja razliCith boja te nekroze ili palezi.
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Hipertrofije najceS¢e nastaju uslijed razvoja ecidijskog stadija. Takav primjer
hipertrofije imamo kod vrste Gymnosporangium sabine koja je heteroecijska i demiciklicka
vrsta hrde. Na vrstama roda Juniperus (primarni domacin) razvija telije, a na vrstama roda
Pyrus ecidije (sl. 15). Puccinia caricina je heteroecijska vrsta hrde koja na stabljici i lis¢u
koprive (Urtica spp.) proizvodi ecidije koji uzrokuju hipertroficne promjene (sl. 16).
Sekundarni domacin je Carex spp. Poseban tip hipertrofije uzrokuje razvoj ecidija gljive
Endophyllum sempervivi. Naime, listovi biljaka iz roda Sempervivum hipertrofiraju i

promijene boju (sl. 17).

Slika 15. Simptomi hrde Gymnosporangium sabine. Teliji gljive na Juniperus sp.- borovica (lijevo) i ecidiji na
Pyrus sp.- kruska(desno)
(http://www.wbrc.org.uk)

Cesto je promjenama zahvadena cijela biljka pa ona kompletno promijeni svoj izgled.
Primjer je gljiva Uromyces pisi koja parazitira na mljeCiki (Euphorbia cyparissias) i
promijeni joj izgled do neprepoznatljivosti. Ova vrsta parazitira i na grasku (Pisum sp.) Koji

joj je primarni domacin.
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Slika 16. Ecidiji vrste Puccinia caricina na koprivi ~ Slika 17. Simptomi hrde Endophyllum sempervivi na
('Urtica dioica) listovima Cuvarkuce (Sempervivum sp.)
(http:/lwww.sitkanature.org) (http://www.pilz-pilz.de/index.php?cmd=suche)
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Jedna od najfascinantnijin pojava koje uzrokuju fitopatogen gljive su cvjetne
mimikrije i tvorbe laZznih cvjetova. Gljive prvo inhibiraju razvoj pravih cvjetova, a zatim
potaknu razvoj laznih cvjetova koji nastaju od listova biljaka na kojima se razvijaju ecidiji
intenzivnih boja. Nije teSko dokuciti razlog zbog kojeg hrde ovako ,ukraSavaju“ svoje
domacine. Intenzivne boje laznih cvjetova koji mogu proizvoditi i mirise sline pravim
cvjetovima privlaCe kukce koji raznose ecidiospore (entomohorija). Puccinia monoica je
vrsta hrde koja parazitira na vrstama reda Arabis i uzrokuje stvaranje pseudocvijetova (sl. 18)
(Milicevic¢, 2009).

(http://www.flickriver.com)

Sve vrste iz roda Phragmidium su autoecijske i napadaju pripadnike porodice
Rosaceae. Phragmidium mucoratum je heteroecijska vrsta koja zarazava bijele ruze, a osobito
je vazno Sto napada i podlogu za kalemljenje hibridnih ruza. Simptomi su vidljivi kao Zute

palezi na listovima i stabljici (sl. 19).
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Slika 19. Simptomi hrde Phragmidium mucoratum na ruzi (Rosa sp.)

Tranzschelia discolor je heteroecijska makrociklicka vrsta hrde. Na listu sekundarnog
domacina, bijeloj Sumarici (Anemone nemurosa), producira spermatogonije i ecidije, a na

nali¢ju lista $ljive producira uredosoruse i teliosoruse (sl. 20) (Cosi¢ i sur., 2006).

Slika 20. Simptomi hrde Tranzschelia discolor na $ljivi (Prunus domestica)
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7. SAZETAK

Red Pucciniales, po starijoj nomenklaturi Uredinales, je najbrojniji red fitopatogenih
gljiva. Gljive ovog reda, poznate i kao hrde, pripadaju u odjel Basidiomycota, razred
Pucciniomycetes. Razred broji 14 porodica, 166 rodova i ¢ak 7798 do sada poznatih vrsta
(Kirk i sur., 2010). Svi pripadnici reda su obligatni biotrofni organizmi koji parazitiraju
iskljucivo na biljkama.

Hrde ne stvaraju plodna tijela. Njihov zivotni ciklus je jedan od najkompliciranijih u
Zivom svijetu i ukljuCuje dva do pet stadija koje razvijaju na jednom domacinu ili na dva
filogenetski udaljena domacina. Svaki od stadija predstavljen je posebnim tipom spora i
fruktiktifikacijskih tijela u kojima nastaju te spore. Stadiji u Zivotu hrda su: piknidiostadij,
ecidiostadij, uredostadij, teliostadij i bazidiostadij. Hrde koje razvijaju svih pet stadija
nazivaju se makrociklickim hrdama, one kojima nedostaje uredostadij se nazivaju
demiciklicke, a postoje i vrste kojima nedostaje uredostadij i ecidiostadij te se tada nazivaju
mikrociklickim vrstama. Vrste koje parazitiraju na dva domacina kako bi zavrsile svoj Zivotni
ciklus se nazivaju heteroecijske vrste, a one kojima je potreban samo jedan domacin
autoecijske vrste. Ukoliko vrsta parazitira na dva domacina, jedan od njih je primarni
domacin i gljiva na njemu razvija uredostadij, teliostadij i bazidiostadij, a drugi je domacin
sekundarni i na njemu gljiva razvija bazidiostadij i ecidiostadij.

Hrde su dobile ime prema uredostadiju pri kojem se produciraju crvene, zZute, smede
ili naranCaste uredospore. To su propagativne spore koje vjetar raznosi na velike udaljenosti.
Klijanje spore na odgovarajucoj biljci domacinu rezultira nastajanjem haustorija, strukture
pomocu koje parazitska gljiva crpi hranjive tvari iz stanica svog domacina.

Simptomi zaraze biljne vrste nekom vrstom hrda, na primjer crnom zitnom hrdom
(Puccinia graminis), Cesto izazivaju velike ekonomske Stete, u ovom sluCaju, na usjevima
Zitarica. Medutim, postoje i vrlo zanimljivi, ¢ak i dekorativni u€inci hrdastih gljiva na biljku
domacina.

Mnogo osnovnih pitanja o gljivama ovog reda jo$ uvijek nije razjasSnjeno. Na primjer,
kako uspjevaju zaraziti i parazitirati na dva filogenetski udaljena biljna domacina i kako
preZivljavaju u situacijama kada jedan od dva domacina nije dostupan. Hrde su jedan od

najboljih primjera koevolucije sa svojim domacinima. Fascinantno je kako se brzo nove vrste
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Sire, zauzimaju stanista i postizu ravnoteZu sa svojim domacinima. Cinjenica da se mnoge od
vrsta hrda danas vrlo lako uzgajaju na hranjivim podlogama ne mijenja njihov status

obligatnih biotrofnih parazita u prirodi.
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8. SUMMARY

The order Pucciniales, in the older nomenclature Uredinales, is the most numerous
order of phytopathogenic fungi. Fungi of this order, also known as rust fungi, belong to
division Basidiomycota, class Puciniomycetes which has 14 families, 166 genera and even
7789 so far known species (Kirk et al., 2010). All rusts are obligately biotrophic organisms

which parasite on plants.

Rusts don't create a fertile body. Their life cycle is one of the most complicated in the
living world, and includes two to five stages that develop in one host or to two
phylogenetically distant hosts. Each stage represented a special type of slow and fructification
bodies which produce the spores. The stages in the life of rust are pycnium, aecium,
uredinium, telium and basidium. Rusts which develop all five stages are called macrocyclic
rust, those who lack uredinium called demicyclic. Species that are missing uredinium and
aecium are called microcyclic species. Species that are parasites on the two hosts to complete
its life cycle are called heteroecious species, and those who need only one host species
autoecious. If a species parasitic on two hosts, one of them is the primary host and fungus on
it develops uredinium, telium and basidium, and the other is a secondary host and the fungus

develops it basidium and aecium.

Rusts were named to the uredinium which produces red, yellow, brown or orange
uredospore. These are propagation spores spread by wind over long distances. Germination of
spores on the appropriate host plant resulting in formation haustorium, structures by which a

parasitic fungus draws nutrients from its host cell.

Symptoms of plant species, a kind of rust, such as wheat black rust (Puccinia
graminis), often causing great economic damage, in this case, the grain yields. However, there

are very interesting, even decorative effects of rust fungi on host plants.

Numerous fundamental questions about rust fungi remain to be answered, e.g. how
they manage to infect and parasitize two unrelated hosts using different mechanisms on either
or how rust fungi survive in situations where one of their two hosts is unavailable. Rusts are

one of the best examples of coevolution with their hosts. It's fascinating how quickly new rust
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species or races spread to new habitats and then come to equilibrium with their host plants.
The fact that many of them can now be cultivated on agar media in the laboratory does not

alter their status as obligate biotrophs in nature.
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