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1 | Σ ε λ ί δ α  
 

Ι. EIΣΑΓΩΓΗ 
 

 

Ι.1. Φύκη 

Ι.1.1. Γενικά 

Τα φύκη είναι μια ετερογενής πολυφυλετική ομάδα κατά βάση φωτοσυνθετικών, υδρόβιων ή 

ημιυδρόβιων οργανισμών που περιλαμβάνει είδη ποικίλου μεγέθους, από τα μικροσκοπικά 

μονοκύτταρα, ως τα γιγαντιαία φαιοφύκη (κελποφύκη, kelps). Τα μικροσκοπικά φύκη 

ονομάζονται μικροφύκη, ενώ τα ορατά με γυμνό οφθαλμό μακροφύκη. Τα φύκη ορίζονται ως 

οργανισμοί που φέρουν χλωροφύλλη ως βασική φωτοσυνθετική χρωστική και τα 

αναπαραγωγικά τους όργανα στερούνται άγονου κυτταρικού περιβλήματος (Graham και συν. 

2009). Το κυτταρικό σώμα των φυκών (θαλλός) διαφέρει σαφώς από αυτό των χερσαίων 

φυτικών οργανισμών διότι δεν περιλαμβάνει ρίζα, βλαστό και φύλλα (Graham και συν. 2009).  

 Ο οικολογικός ρόλος των φυκών κρίνεται καθοριστικός, αφού μόνο στο φυτοπλαγκτόν 

αποδίδεται το 95% της πρωτογενούς παραγωγής στους ωκεανούς και το 50% της δέσμευσης 

άνθρακα παγκοσμίως (Woodward 2007). Η επί δισεκατομμύρια χρόνια φωτοσυνθετική τους 

δράση αποδίδει τον κύριο όγκο οξυγόνου στην ατμόσφαιρα (περισσότερο από 50%), γεγονός 

που, εκτός των άλλων, συμβάλλει στη δημιουργία του στρώματος του όζοντος. Ακόμη, η 

συμμετοχή των φυκών στους βιογεωχημικούς κύκλους του άνθρακα και του θείου επιδρά στο 

παγκόσμιο κλίμα, εμποδίζοντας την υπερθέρμανση του πλανήτη. Πιο συγκεκριμένα, το 

φυτοπλαγκτόν χρησιμοποιεί θειϊκά άλατα του ωκεανού για την παραγωγή 

διμεθυλοσουλφονιοπροπιονικού ιόντος (DMSP), ενός αναγκαίου για τους φυτοπλαγκτικούς 

οργανισμούς συστατικού με αντιοξειδωτική δράση (Sunda και συν. 2002). Η διάσπαση του 

DMSP των νεκρών φυτοπλαγκτικών οργανισμών σε διμεθυλοσουλφίδιο (DMS) οδηγεί σε 

έκλυση του αερίου στην ατμόσφαιρα. Το DMS λειτουργεί με έμμεσο τρόπο ως ψυκτικό και 

συμβάλλει στη διατήρηση της θερμοκρασίας της ατμόσφαιρας σε χαμηλά επίπεδα (Steffels και 

συν. 2007). Ακόμη, σύγχρονες έρευνες τονίζουν την πρωταρχικής σημασίας συμβολή των 

φυκών στην ελάττωση του φαινομένου του θερμοκηπίου μέσω της δέσμευσης και 

ιζηματοποιήσης μεγάλων ποσοτήτων διοξειδίου του άνθρακα (Alvain και συν. 2008). 
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Γ Δ

 
Eικόνα. Ι.1. Διαγραμματική απεικόνιση της παγκόσμιας παραγωγής καλλιεργούμενων φυκών και των απωλειών 
λόγω ασθενειών. Α. Παραγωγή των υδρόβιων φυτικών οργανισμών ανά χώρα (σε μεγατόνους νωπού βάρους, 
Mt). Η κόκκινη καμπύλη υποδηλώνει την αξία της παγκόσμιας παραγωγής σε δισεκατομμύρια US$. Β-Δ. 
Παραγωγή φυκών στην Κορέα κατά τα έτη 2003-2009 σε τόνους (t) νωπού βάρους. Η κόκκινη καμπύλη δείχνει την 
αξία της σοδειάς σε δισεκατομμύρια γουάν (Gwon- ισοδυναμεί αδρά με εκατομμύρια US$). Τα γκρί κυκλικά 
διαγράμματα δείχνουν το ποσοστό των απωλειών σοδειάς που οφείλονται σε ασθένειες των φυκών της Κορέας. 
Β. Laminaria spp. Γ. Porphyra spp. Δ. Undaria pinnatifida (τροποποιημένο σχήμα από Gachon και συν. 2010). 
 

 Κατά τις τελευταίες δεκαετίες, πολλές επιστημονικές μελέτες έχουν ως αντικείμενο τη 

βελτίωση της καλλιέργειας φυκών με σκοπό την εμπορική αξιοποίησή τους. Καλλιεργούμενα 

είδη χρησιμοποιούνται ευρέως για την παραγωγή φαρμακευτικών σκευασμάτων, 

συμπληρωμάτων διατροφής και προϊόντων κοσμητολογίας. Επιπλέον, η καλλιέργεια φυκών 

φαίνεται να αποτελεί μια πολλά υποσχόμενη λύση στο συνεχώς αυξανόμενο πρόβλημα 

κορεσμού των χερσαίων πηγών ενέργειας και τροφής (Hemaiswarya και συν. 2011). Από τις 

αρχές της δεκαετίας του ’80, η καλλιέργεια φυκών στην Ασία αυξάνεται εκθετικά, γεγονός που 

οδηγεί στον διπλασιασμό της παγκόσμιας παραγωγής φυκών ανά δεκαετία (Εικόνα Ι.1Α). Τα 
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καλλιεργούμενα αυτά φύκη χρησιμοποιούνται είτε απ’ευθείας ως τροφή για τον άνθρωπο είτε 

ως τροφή για λοιπά εκτρεφόμενα είδη, όπως δίθυρα, εχινόδερμα, ιχθύες κ.τ.λ. Από το 1997 ως 

το 2006 η παραγωγή υδρόβιων φυτικών οργανισμών αυξήθηκε από τους 8 στους 15 

μεγατόνους και ο διπλασιασμός αυτός μεταφράζεται σε αύξηση του κέρδους κατά 2,5 

δισεκατομμύρια δολάρια US$ (Εικόνα Ι.1Α). Ακόμη, σύγχρονες εργασίες προτείνουν τη χρήση 

φυκών ως βιοκαύσιμη ύλη, δηλαδή ως πιθανή μορφή ανανεώσιμης ενέργειας (Singh και συν. 

2011). Συνεπώς, ο συνδυασμός του οικολογικού αλλά και του εμπορικού ενδιαφέροντος που 

συγκεντρώνουν τα φύκη είναι ο λόγος που όλο και περισσότερες ερευνητικές ομάδες 

παγκοσμίως ασχολούνται με αυτό το ως τώρα αποσπασματικά μελετημένο επιστημονικό 

πεδίο. Πρέπει να σημειωθεί, όμως, ότι παρά τη συνεχή αύξηση της καλλιέργειας φυκών, 

προκαλούνται σημαντικές απώλειες της παραγωγής λόγω ασθενειών (Εικόνες Ι.1.Β-Δ), γεγονός 

που άπτεται της παρούσας μελέτης, όπως αναφέρεται παρακάτω. 

 

Ι.1.2. Φαιοφύκη 

Τα φύκη ταξινομούνται αδρά σε δέκα εξελικτικές σειρές, συχνά αποκαλούμενες ως φύλα ή 

διαιρέσεις (phyla ή divisions) και η ομαδοποίηση γίνεται με βάση τις φωτοσυνθετικές 

χρωστικές, τις αποταμιευτικές ουσίες και τον τύπο κυτταρικού περιβλήματος. Τα φαιοφύκη 

(phaeophyceae ή brown algae) αποτελούν κλάση του αθροίσματος ετερόκοντα (heterokonts) ή 

σταχυομαστιγωτά (stramenopiles) (Sorhannus 2001˙ βλέπε επίσης Εικόνα Ι.2). Είναι 

φωτοσυνθετικοί, πολυκύτταροι οργανισμοί υψηλής μορφολογικής και ανατομικής 

διαφοροποίησης, οι οποίοι εξελικτικά σχετίζονται με τις τρεις πιο έντονα μελετημένες ομάδες 

ευκαρυωτικών οργανισμών, τα ζώα, τους μύκητες και τα φυτά (Baldauf 2003). Έχει υποτεθεί 

ότι η ομάδα αυτή ευκαρυωτικών οργανισμών προέκυψε πριν από 1 δισεκατομμύριο χρόνια, 

από μία δευτερογενή ενδοσυμβίωση, κατά την οποία ένα μονοκύτταρο ροδοφύκος 

εγκολπώθηκε από ένα αρχέγονο πρώτιστο (Reyes-Prieto και συν. 2007).  Tα φαιοφύκη φέρουν 

ένα χαρακτηριστικό καφέ-φαιό χρώμα, το οποίο οφείλεται στην παρουσία μεγάλων 

ποσοτήτων του καροτενοειδούς φουκοξανθίνη (fucoxanthin) στους χλωροπλάστες τους, σε 

συνδυασμό με διάφορες ταννίνες (Lee 1999). Οι πιο απλές μορφές αποτελούνται από 
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μικροσκοπικά διακλαδιζόμενα νήματα με μια σειρά κυττάρων, ενώ οι πιό σύνθετες από 

πολύπλοκους φυλλοειδείς θαλλούς, μήκους μεγαλύτερου των 50 μέτρων (κελποφύκη, kelps).  

  Όσον αφορά στη γεωγραφική εξάπλωση, τα φαιοφύκη συνιστούν το 70% της βιομάζας 

των βραχωδών υποστρωμάτων σε εύκρατα και κρύα υδάτινα ενδιαιτήματα. Τα 250 γένη 

(1500-2000 είδη) φαιοφυκών που έχουν καταγραφεί, είναι κατά κύριο λόγο θαλάσσιοι 

οργανισμοί που προτιμούν χαμηλής αλμυρότητας θάλασσες (Norton και συν. 1996). Παρ’όλα 

αυτά έχουν βρεθεί πέντε είδη του γλυκού νερού, αλλά κανένα χερσαίο. Εντοπίζονται τόσο σε 

αβιοτικά υποστρώματα (βράχοι, ξύλο, πλαστικό, πλοία, πέτρες), όσο και επιφυτικά σε 

μακρόφυτα ή ελεύθερα στο νερό. Λόγω της τάσης να καλύπτουν βραχώδεις περιοχές και 

πλοία είναι ευρέως γνωστά και ως fouling algae, δηλαδή «ρυπαίνοντα» φύκη (Graham και συν. 

2009). 

Τα φαιοφύκη, όπως προαναφέρθηκε, προέκυψαν από ένα ανεξάρτητο γεγονός 

δευτερογενούς ενδοσυμβίωσης και για το λόγο αυτόν ακολούθησαν διαφορετική εξελικτική 

γραμμή από τα οπισθόκοντα (opisthokonts), δηλαδή τα ζώα και τους μύκητες, καθώς και από 

τα αρχαιοπλαστιδωτά (archaeplastida), δηλαδή τα ανώτερα φυτά, τα χλωροφύκη και τα 

ροδοφύκη (Grosberg και Strathmann 2007˙ βλέπε επίσης Εικόνα Ι.2). Η ανεξάρτητη εξελικτική 

πορεία των φαιοφυκών προκαλεί ιδιαίτερο ενδιαφέρον, διότι οδήγησε στη δημιουργία νέων  

 

 
Εικόνα Ι.2. Απλοποιημένο σχήμα που αναπαριστά τις φυλογενετικές σχέσεις των βασικών ευκαρυωτικών ομάδων 
(από Cock και συν. 2010). 
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μεταβολικών, φυσιολογικών, κυτταρικών και οικολογικών χαρακτηριστικών. Το ενδιαφέρον 

αυτό συνέβαλε στην τελική χαρτογράφηση του DNA του φαιοφύκους Ectocarpus siliculosus το 

2010 και στη χρήση αυτού ως το πρώτο φύκος-γενετικό μοντέλο (Cock και συν. 2010).  

 

I.1.2.1. Η δομή του κυττάρου των φαιοφυκών 

Τα βασικά χαρακτηριστικά του κυττάρου των φαιοφυκών είναι αυτά ενός ευκαρυωτικού 

κυττάρου (βλέπε Εικόνα Ι.3). Ορισμένα στοιχεία, όπως τα πλαστίδια, το κυτταρικό τοίχωμα και 

τα φυσώδη παρουσιάζουν ιδιαίτερα γνωρίσματα με οικολογική και οικονομική σημασία 

(Graham και συν. 2009). Παρακάτω παρατίθενται πληροφορίες για τη δομή του κυτταρικού 

τοιχώματος και του κυτταροσκελετού των φαιοφυκών, που άπτονται του επιστημονικού 

ενδιαφέροντος της παρούσας διδακτορικής διατριβής.  

 

 
Εικόνα Ι.3. Διάγραμμα τυπικού κυττάρου φαιοφύκους στο οποίο παρουσιάζονται οι θέσεις των βασικών 
οργανιδίων. Ch: χλωροπλάστης, CE: πλαστιδιακός φάκελος, CER: χλωροπλαστικό ενδοπλασματικό δίκτυο, P: 
πυρηνοειδές, PS: πολυσακχαριτικό κάλυμμα, N: πυρήνας, ΝΕ: πυρηνικός φάκελος, ΝΙ: πυρηνίσκος, Μ: 
μιτοχόνδριο, ER: ενδοπλασματικό δίκτυο, G: δικτυοσωμάτιο, Vo: χυμοτόπιο (Dodge 1973˙ τροποποιημένο από 
Bouck 1965). 
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Ι.1.2.1.1. Κυτταρικό τοίχωμα φαιοφυκών  

Το κυτταρικό τοίχωμα των φαιοφυκών (Εικόνα Ι.4) έχει κοινά χαρακτηριστικά τόσο με το 

κυτταρικό τοίχωμα των ανώτερων φυτών όσο και με τα εξωκυτταρικά περιβλήματα των 

ζωικών κυττάρων (Kloareg και Quatrano 1988). Παράλληλα, διαθέτει ορισμένα μοναδικά 

γνωρίσματα, τα οποία προσδίδουν στα φαιοφύκη ιδιαίτερη οικολογική και οικονομική αξία. Το 

κυτταρικό τοίχωμα των φαιοφυκών, όπως και εκείνο των ανώτερων φυτών, περιέχει 

κυτταρίνη, σε μικρότερο όμως ποσοστό, το οποίο αποτελεί μόλις το 1-8 % του ξηρού βάρους 

του θαλλού (Cronshaw και συν. 1958˙ Εικόνα Ι.4). Τα βασικά συστατικά του κυτταρικού 

τοιχώματος των φαιοφυκών είναι τα αλγινικά οξέα και οι φουκοϊδάνες (Κloareg και Quatrano 

1988˙ Michel και συν. 2010α). Το αλγινικό οξύ, ως πρωταρχικό στοιχείο του κυτταρικού 

τοιχώματος, φτάνει συχνά το 35 % του ξηρού βάρους του. Αποτελείται από εναλλασσόμενες 

αλυσίδες μανουρονικού και γουλουρονικού οξέος (Εικόνα Ι.4), ενώ παρουσία δισθενών 

κατιόντων αποκτά μορφή πηκτώματος. Οι λειτουργίες του συστατικού αυτού είναι κυρίως  

 

Εικόνα Ι.4. Υποθετικό μοντέλο της μοριακής οργάνωσης των κυτταρικών τοιχωμάτων φαιοφυκών (τροποποιημένο από 
Michel και συν. 2010α). 
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μηχανικές ενώ δεν αποκλείεται να παρέχει στα φαιοφύκη τη δυνατότητα προσαρμογής σε 

διαφορετικά περιβάλλοντα (Kraemer και Chapman 1991). Παρατηρήσεις ηλεκτρονικής 

μικροσκοπίας με την τεχνική του ανοσοχρυσού αποκαλύπτουν ότι η ύπαρξη αλγινικού οξέος 

συνδέεται αποκλειστικά με τα χρωμιστά (chromista), στα οποία ανήκουν τα φαιοφύκη, ενώ 

αντίθετα ο εν λόγω πολυσακχαρίτης απουσιάζει από τα ροδοφύκη και τα χλωροφύκη (Chi και 

συν. 1999). Όσον αφορά στις φουκοϊδάνες, πρόκειται για πολυμερή θειϊκών ή 

σουλφιδιωμένων (sulfated) πολυσακχαριτών που περιέχουν μονομερή α-L-φουκόζης (α-L-

fucose) και συναντώνται στα φαιοφύκη αλλά και στα εχινόδερμα. Στην περίπτωση των 

εχινοδέρμων οι φουκοϊδάνες είναι γραμμικά επαναλαμβανόμενα πολυμερή, ενώ στα 

φαιοφύκη εμφανίζονται με μεγάλη ετερογένεια και πολυπλοκότητα ως προς το βαθμό 

σουλφιδίωσης, τις διακλαδώσεις, τους υποκαταστάτες και τα πρόσθετα μονομερή (ξυλόζη, 

γαλακτόζη, μαννόζη) (Michel και συν. 2010α). Αξίζει να σημειωθεί ότι οι πολυσακχαρίτες του 

κυτταρικού τοιχώματος των φαιοφυκών και ειδικά το αλγινικό οξύ, παρουσιάζουν εμπορικό 

ενδιαφέρον και χρησιμοποιούνται στη μαγειρική, την κοσμητολογία, καθώς και την ιατρική 

(Stengel και συν. 2011). 

Τα αλγινικά, οι φουκοϊδάνες και η κυτταρίνη βρίσκονται σε αναλογία 3:1:1 στα 

περισσότερα είδη φαιοφυκών (Kloareg και Μabeau 1987). Ακόμη, σε μικρά ποσοστά 

περιέχονται στα κυτταρικά τοιχώματα φλωροταννίνες και πρωτεΐνες (Εικόνα Ι.4). Έχει 

περιγραφεί η συμμετοχή των φλωροταννινών στην ανάπτυξη του κυτταρικού τοιχώματος σε 

έμβρυα των Fucales (Schoenwaelder και Wiencke 2000). Ακόμη, ο αριθμός των στιβάδων του 

κυτταρικού τοιχώματος, καθώς και ο προσανατολισμός των μικροϊνιδίων κυτταρίνης ποικίλουν 

μεταξύ των ειδών, καθώς και μεταξύ των διαφορετικών κυτταρικών τύπων του ίδιου είδους 

(Karyophyllis και συν. 2000). Τα μικρονημάτια ακτίνης παίζουν καθοριστικό ρόλο στον 

προσανατολισμό των μικροϊνιδίων κυτταρίνης στα φαιοφύκη (Karyophyllis και συν. 2000˙ 

Bisgrove και Kropf 2001˙ Κatsaros και συν. 2002). Επιπλέον, στην πλασματική μεμβράνη των 

φαιοφυκών υπάρχουν γραμμικοί πρωτεϊνικοί σχηματισμοί που ονομάζονται τερματικά 

σύμπλοκα (linear terminal complexes) και συμμετέχουν στη βιοσύνθεση και τον 

προσανατολισμό των μικροϊνιδίων κυτταρίνης (Katsaros και συν. 1996). Συγκεκριμένα, στα 

φαιοφύκη, κάθε τερματικό σύμπλοκο αποτελείται από μία στιβάδα μορίων σε σειρά και κάθε 
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ένα μόριο από δύο υπομονάδες (Schüssler και συν. 2003). Όσον αφορά στη σύσταση του 

κυτταρικού τοιχώματος σε νεαρά κύτταρα, η εναπόθεση τοιχωματικού υλικού κατά τη 

μορφογένεση του κυττάρου έχει μελετηθεί επισταμένα σε ζυγώτες των Fucales. Κατά τη 

βλάστηση του ζυγώτη εναποτίθεται στο κυτταρικό τοίχωμα αρχικά φουκάνη και ακολούθως 

κυτταρίνη, η οποία λειτουργεί ενισχυτικά (Κropf και συν. 1988˙ Bisgrove και Kropf 2001). Τέλος, 

παρ’ ότι τα φαιοφύκη απέχουν εξελικτικά από τα ανώτερα φυτά, διάθετουν σύνθετη 

οργάνωση της διακυτταρικής επικοινωνίας που περιλαμβάνει τη σύνδεση γειτονικών 

πρωτοπλαστών μέσω των πλασμοδεσμών, δηλαδή ειδικών πρωτοπλασματικών διαύλων που 

διασχίζουν το κυτταρικό τοίχωμα και λειτουργούν ως γέφυρες επικοινωνίας μεταξύ των 

γειτονικών πρωτοπλαστών (Katsaros και συν. 2009˙ Τerauchi και συν. 2012).  

 

Ι.1.2.1.2. Κυτταροσκελετός φαιοφυκών 

Κυτταρικός σκελετός ή κυτταροσκελετός (cytoskeleton) είναι ένα πολύπλοκο δίκτυο ινωδών 

πρωτεϊνικών σχηματισμών, που εκτείνονται στο κυτόπλασμα των ευκαρυωτικών κυττάρων, και 

είναι υπεύθυνος για τη διατήρηση του σχήματος του κυττάρου, τις ενδοκυτταρικές κινήσεις, 

την κυτοπλασματική ροή, την κατανομή των οργανιδίων, τη μίτωση, την κυτοκίνηση και τη 

στήριξη των κυττάρων (Αlberts και συν. 1994˙ Lodish και συν. 2000˙ Cooper και Hausman 2004˙ 

Katsaros και συν. 2006). Ο κυτταροσκελετός περιλαμβάνει τρία στοιχεία: τους 

μικροσωληνίσκους (ΜΣ), τα μικρονημάτια ακτίνης (ΜΑ) και τα ενδιάμεσα νημάτια (ΕΝ). 

 

Ι.2.1.2.α. Μικροσωληνίσκοι 

Γενικά 

Οι μικροσωληνίσκοι (MΣ) είναι ευθύγραμμοι, μεγάλου μήκους, πρωτεϊνικοί σχηματισμοί των 

ευκαρυωτικών κυττάρων, που διασχίζουν μεμονωμένοι ή σε δέσμες το κυτόπλασμα. Στο 

φυτικό κύτταρο συμμετέχουν σε μια σειρά από λειτουργίες, όπως η μορφογένεση του 

κυττάρου, ο διαχωρισμός των χρωμοσωμάτων κατά τη διάρκεια της μίτωσης κλπ. Η εξωτερική 

διάμετρός τους είναι περίπου 24 nm ενώ το μήκος τους ποικίλλει. Οι ΜΣ δομούνται από την 

πρωτεΐνη σωληνίνη (tubulin), η οποία είναι ένα ετεροδιμερές παράγωγο δυο μονομερών 

υπομονάδων, της α-σωληνίνης και της β-σωληνίνης. Τα μονομερή α- και β-σωληνίνης 
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συνδέονται στενά μεταξύ τους για τη δημιουργία των ετεροδιμερών. Τα αβ-ετεροδιμερή έχουν 

καθορισμένη συμμετρία και εκφρασμένη πολικότητα, ενώ εντός του κυττάρου υπάρχει 

ισορροπία ανάμεσα στα αβ-ετεροδιμερή σωληνίνης και τους ΜΣ. Τα ετεροδιμερή συνδέονται 

με κατάλληλο τρόπο μεταξύ τους και δημιουργούν επιμήκεις σχηματισμούς, τα πρωτονημάτια. 

Η σύνδεση γίνεται πάντοτε με τέτοιο τρόπο ώστε η α-σωληνίνη του ενός ετεροδιμερούς να 

συνδέεται με τη β-σωληνίνη του επόμενου ετεροδιμερούς. Τα πρωτονημάτια διευθετούνται το 

ένα δίπλα στο άλλο σε κυλινδρικό σχηματισμό συγκροτώντας τον φλοιό των ΜΣ, συνδεόμενα 

με τέτοιο τρόπο ώστε τα μονομερή της σωληνίνης να διατάσσονται ελικοειδώς στον φλοιό των 

ΜΣ. Ως αποτέλεσμα, οι ΜΣ εμφανίζουν πολικότητα, καθόσον στα δύο άκρα τους εντοπίζονται 

διαφορετικά μονομερή σωληνίνης. Στη συνέχεια, η αύξηση και σμίκρυνση του 

μικροσωληνίσκου γίνεται με προσθήκη ή αφαίρεση διμερών υπομονάδων στα άκρα του. Σε 

έναν πλήρη μικροσωληνίσκο στις περισσότερες περιπτώσεις καταμετρούνται 13 

πρωτονημάτια (για βιβλιογραφία βλέπε Alberts και συν. 2002). 

 Ο πολυμερισμός και αποπολυμερισμός των ΜΣ είναι μια πολύπλοκη, διαρκής και 

σημαντική από βιολογικής άποψης διαδικασία. Αρχικά εμφανίζεται μια αργή φάση 

πολυμερισμού, η οποία είναι γνωστή ως πυρήνωση (nucleation). Όσο διαρκεί αυτή, 

μεμονωμένες υπομονάδες σωληνίνης ενώνονται μεταξύ τους δημιουργώντας ολιγομερή. 

Ακολουθεί μια φάση επιμήκυνσης, όπου η υψηλή συγκέντρωση ελεύθερης σωληνίνης έχει ως 

συνέπεια οι ΜΣ να πολυμερίζονται πιο γρήγορα από ό,τι αποπολυμερίζονται. Με την 

ελάττωση της ελεύθερης σωληνίνης, το μήκος των ΜΣ σταθεροποιείται, μιας και πλέον οι 

ρυθμοί πολυμερισμού και αποπολυμερισμού είναι ίσοι. Η συγκέντρωση της ελεύθερης 

σωληνίνης, στην οποία η ταχύτητα προσθήκης διμερών αντισταθμίζεται από την απώλεια 

υπομονάδων ονομάζεται κρίσιμη συγκέντρωση (critical concentration) (Mandelkow και 

Mandelkow 1992). Ο σχηματισμός και προσανατολισμός των ΜΣ στο κύτταρο σχετίζονται με 

συγκεκριμένα «κέντρα ελέγχου», τα κέντρα οργάνωσης μικροσωληνίσκων (ΚΟΜ). Αυτά 

ελέγχουν τη θέση και τον χρόνο εμφάνισης των ΜΣ, καθώς και τον αριθμό και τον 

προσανατολισμό του. Επιπλέον, τα ΚΟΜ καλύπτοντας το (-) άκρο των ΜΣ, που είναι λιγότερα 

σταθερό, παρέχουν προστασία από τον αποπολυμερισμό.  

 



10 | Σ ε λ ί δ α  
 

Μικροσωληνίσκοι φαιοφυκών 

Τα κύτταρα διαθέτουν συχνά ασύμμετρη κατανομή οργανιδίων, πρωτεϊνών και 

κυτταροσκελετικών στοιχείων ώς προς έναν συγκεκριμένο άξονα, δηλαδή παρουσιάζουν 

πολικότητα (Cove 2000). Οι ζυγώτες των Fucales διαθέτουν πολική οργάνωση και λειτουργούν 

ως πρότυπα για τη μελέτη του φαινομένου. Οι ΜΣ παίζουν έμμεσο ρόλο σε αυτό, αφού ο 

αποπολυμερισμός τους δεν επηρεάζει την εγκαθίδρυση της πολικότητας του ζυγώτη και την 

εμφάνιση του ριζοειδούς (Brawley και Quatrano 1979). Ωστόσο, οι ΜΣ ελέγχουν την 

ασύμμετρη διαίρεση που ακολουθεί και στην περίπτωση της αποδιοργάνωσής τους προκύπτει 

μη φυσιολογικό έμβρυο (Bisgrove και Kropf 1998). Σε αντίθεση με τα γένη των Fucales που 

εμφανίζουν πολικότητα κατά τα πρώτα στάδια της εμβρυογένεσης, ορισμένα φαιοφύκη των 

τάξεων Sphacelariales και Dictyotales διαθέτουν μόνιμα πολική οργάνωση που συνδέεται ως 

επί το πλείστον με τα ακραία κύτταρα (Katsaros 1995). Μελέτη σε μεσοφασικά ακραία 

κύτταρα του είδους Sphacelaria rigidula δείχνει ότι οι ΜΣ οργανώνονται από δύο 

κεντροσωμάτια και συνθέτουν ένα δίκτυο από πολλές λεπτές δέσμες στην κορυφή του 

κυττάρου και λίγες παχύτερες στη βάση του (Κatsaros 1992). Φαίνεται δηλαδή, ότι ο 

κυτταροσκελετός των ΜΣ συμμετέχει στην πολική οργάνωση του κυττάρου, καθώς και στη 

μηχανική στήριξη των κυτοπλασματικών λωρίδων που παρεμβάλλονται μεταξύ των 

χυμοτοπίων και πιθανώς σχηματίζονται από το σύμπλεγμα της ακτινομυοσίνης (Katsaros 1992˙ 

βλέπε επίσης Panteris και συν. 2004). Η συμμετοχή του κυτταροσκελετού στην πολικότητα έχει 

μελετηθεί και κατά τη δημιουργία των διακλαδώσεων στα νηματοειδή φαιοφύκη, όπως τα S. 

rigidula, Εctocarpus siliculosus και Macrocystis pyrifera (Κatsaros 1992, 1995̇  Varvarigos και 

συν. 2004).  

 Κατά τη μίτωση και την κυτοκίνηση κυττάρων φαιοφυκών, κυτταρικά στοιχεία φαίνεται 

να δεσμεύονται σε ειδικές θέσεις των ΜΣ προκειμένου να μεταφερθούν σε συγκεκριμένες 

περιοχές του κυττάρου, μηχανισμός ο οποίος έχει διαπιστωθεί και σε ζωικά κύτταρα, ενώ η 

πολική οργάνωση των ΜΣ εξακολουθεί να υφίσταται, υποβοηθώντας τη διαδικασία διαίρεσης 

του ακραίου κυττάρου του φαιοφύκους (Κatsaros 1992˙ Felerbach και συν. 2004). Ειδικά κατά 

την κυτοκίνηση, όπως είναι γνωστό και από άλλα είδη φαιοφυκών, κυστίδια προερχόμενα από 

τη συσκευή Golgi διευθετούνται μέσω των ΜΣ στο επίπεδο διαίρεσης (Nagasato και Motomura 
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2002). Επίσης, επίδραση σε ακραία κύτταρα του S. rigidula με ταξόλη, η οποία σταθεροποιεί 

τους ΜΣ, προκαλεί ανάσχεση της μίτωσης και της κυτοκίνησης, επιβεβαιώνοντας τη σημασία 

των ΜΣ στη διαδικασία της κυτταρικής διαίρεσης και στο διαχωρισμό των οργανιδίων στα δυο 

θυγατρικά κύτταρα, καθώς και στο σχηματισμό του θυγατρικού κυτταρικού τοιχώματος κατά 

την κυτοκίνηση (Katsaros και Galatis 1992˙ Dimitriadis και συν. 2001).  

 Η απουσία περιφερειακής διάταξης ΜΣ, προ-προφασικής ζώνης ΜΣ και φραγμοπλάστη 

σε συνδυασμό με την ύπαρξη κεντροσωματίων στα φαιοφύκη, τα καθιστούν ένα ενδιαφέρον 

πρότυπο μελέτης της οργάνωσης των ΜΣ κατά τη διάρκεια του κυτταρικού κύκλου (Κatsaros 

και συν. 2006). Παρ’ όλα αυτά, οι ερευνητές που εφαρμόζουν ηλεκτρονική μικροσκοπία 

αντιμετωπίζουν συχνά δυσκολίες στη διατήρηση της λεπτής δομής των φαιοφυκών, με 

αποτέλεσμα την αποσπασματική μελέτη της οργάνωσης των ΜΣ (Neushul και Dahl 1972˙ 

Galatis και συν. 1973, 1977˙ Katsaros και συν. 1983˙ Katsaros και Galatis 1985, 1988, 1990˙ 

Katsaros 1995). Επιπλέον, η ιδιαίτερη σύνθεση του κυτταρικού τους τοιχώματος αποτέλεσε 

αρχικά τροχοπέδη για την επιτυχή εφαρμογή της μεθόδου του ανοσοσήμανσης της σωληνίνης 

κι έτσι οι περισσότερες λεπτομερείς εργασίες μελέτης του κυτταροσκελετού των ΜΣ 

πραγματοποιήθηκαν τη δεκαετία του ’90 (Katsaros 1992˙ Katsaros και Galatis 1992˙ Rusig και 

συν. 1993, 1994˙ Karyophyllis και συν. 1997˙ Katsaros και Sala 1997). Η οργάνωση των ΜΣ κατά 

τη διάρκεια της μίτωσης παρουσιάζει ορισμένες διαφοροποιήσεις μεταξύ κυττάρων με ακραία 

αύξηση, όπως τα ακραία κύτταρα του S. rigidula, και κυττάρων με διάχυτη αύξηση, όπως τα 

υποακραία κύτταρα του S. rigidula ή τα ακραία κύτταρα του Dictyota dichotoma (Κatsaros 

1992˙ Κatsaros και Galatis 1992˙ Rusig και συν. 1993, 1994). Παρ’ ότι ο ρόλος του 

κυτταροσκελετού των ΜΣ στη μίτωση των φαιοφυκών έχει πλέον αποσαφηνιστεί, η συμμετοχή 

του στον μηχανισμό της κυτοκίνησης παραμένει υπό συζήτηση (Katsaros και συν. 1983˙ 

Nagasato και Motomura 2002˙ Bisgrove και Kropf 2004). 

 Αναφορικά με τη συμμετοχή του κυτταροσκελετού των ΜΣ στη μορφογένεση του 

κυτταρικού τοιχώματος των φαιοφυκών, έχει προταθεί ότι λειτουργεί συνεργιστικά με τον 

κυτταροσκελετό της ακτίνης, εν αντιθέσει με τα ανώτερα φυτά στα οποία παίζει τον κύριο 

ρόλο (Katsaros και συν. 2006). Πιό συγκεκριμένα, η απουσία περιφερειακών ΜΣ από τα 

κύτταρα των φαιοφυκών υποδεικνύει την ύπαρξη κάποιου εναλλακτικού μηχανισμού 
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μορφογένεσης του κυτταρικού τοιχώματος. Πράγματι, πειράματα ανάσχεσης της οργάνωσης 

των ΜΣ σε κύτταρα του Sphacelaria rigidula οδηγούν σε μη φυσιολογική ανάπτυξη του νέου 

κυτταρικού τοιχώματος, ενώ αντίστοιχα πειράματα σε ζυγώτες των Fucales δεν προκαλούν 

καμία μεταβολή (Κaryophyllis και συν. 1997˙ Bisgrove και Quatrano 1998).  

 Το κεντροσωμάτιο των φαιοφυκών, σε αντίθεση με τα υπόλοιπα φυτικά και ζωικά 

κύτταρα, διακρίνεται και λειτουργεί ως κέντρο οργάνωσης των ΜΣ (ΚΟΜ) καθ’ όλη τη διάρκεια 

του κυτταρικού κύκλου (Katsaros και συν. 2006). Αποτελείται από δύο κυλινδρικές δομές, οι 

οποίες βρίσκονται η μία σε γωνία με την άλλη, δημιουργώντας έναν σχηματισμό μορφής «L», 

και ονομάζονται κεντρύλλια (centrioles). Το κεντροσωμάτιο έχει την ιδιότητα να διπλασιάζεται 

κατά τη διαίρεση του κυττάρου. Κάθε ζεύγος κεντρυλλίων περιβάλλεται από μια περιοχή 

κυτοπλάσματος, η οποία στο ηλεκτρονικό μικροσκόπιο φαίνεται σκοτεινή και είναι γνωστή ως 

περικεντρυλλιακό υλικό (pericentriolar material). Η περιοχή αυτή είναι υπεύθυνη για το 

σχηματισμό του πυρήνα πολυμερισμού των ΜΣ και η σύστασή της δεν είναι απόλυτα γνωστή. 

Στην περιοχή αυτή εντοπίζονται πολλές πρωτεΐνες, όπως η κεντρίνη και η γ-σωληνίνη (Μοritz 

και Agard 2001). 

 Η κεντρίνη έχει εντοπιστεί σε πληθώρα ευκαρυωτικών κυττάρων και σχετίζεται με τα 

βασικά σωμάτια, τη μιτωτική άτρακτο, τους πόλους της μιτωτικής ατράκτου, την κυτταρική 

πλάκα και τα κεντροσωμάτια (Del Vecchio και συν. 1997˙ Stoppin-Mellet και συν. 2000). Στα 

φαιοφύκη, η κεντρίνη εντοπίζεται στο βασικό σωμάτιο των ζωοσπορίων (αρσενικών κινητών 

γαμετών), όπου ενώνει τα δύο βασικά σωμάτια μεταξύ τους καθώς και με τον πυρήνα 

(Melkonian και συν. 1992˙ Katsaros και συν. 1993). Ακόμη, η κεντρίνη έχει εντοπισθεί σε 

αναπτυσσόμενα γαμετάγγεια, ζυγώτες και βλαστητικά κύτταρα φαιοφυκών (Katsaros και συν. 

1991˙ Katsaros και Galatis 1992˙ Βisgrove και συν. 1997˙ Nagasato και συν. 2000). Στα 

βλαστητικά κύτταρα, σχετίζεται άμεσα με το κεντροσωμάτιο καθ’ όλη τη διάρκεια του 

κυτταρικού κύκλου και πιθανώς λειτουργεί ως σύνδεσμος μεταξύ κεντροσωματίου και 

πυρήνα. Επιπλέον, έρευνες σε κύτταρα κατώτερων εξελικτικά ζωικών οργανισμών δείχνουν ότι 

η κεντρίνη συμμετέχει στον προσανατολισμό των κεντροσωματίων και στον έλεγχο του 

διπλασιασμού των κεντρυλίων (Salisbury 2004). Δεν αποκλείεται να ισχύει κάτι ανάλογο και 

στα φαιοφύκη, αφού ανάλυση του γονιδίου της κεντρίνης από το Scytosiphon lomentaria 
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αποκαλύπτει την κατά 84 % ομολογία του με το αντίστοιχο γονίδιο του Chlamydomonas sp. 

(Νagasato και συν. 2004). 

 Μία ακόμη πρωτεΐνη του κεντροσωματίου, η γ-σωληνίνη, η οποία συνδέεται με τους 

πόλους της μιτωτικής ατράκτου και τα ΚΟΜ σε ποικίλους τύπους κυττάρων, συμμετέχει στην 

πυρήνωση των ΜΣ (Oakley και συν. 1990, 2000˙ Vaughn και Harper 1998˙ Panteris και συν. 

2000). Μελέτες ανοσοφθορισμού με χρήση αντισώματος έναντι της γ-σωληνίνης 

επιβεβαιώνουν την παρουσία της πρωτεΐνης αυτής στην περιοχή γύρω από το κεντροσωμάτιο 

του φαιοφύκους S. rigidula, ενώ η εντόπισή της στο χώρο προσομοιάζει στην αντίστοιχη 

ορισμένων ζώων και μυκήτων (Οakley 2000˙ Karyophyllis και συν. 2005). Η ένταση του σήματος 

ανοσοφθορισμού της γ-σωληνίνης παρουσιάζει διακυμάνσεις κατά τη διάρκεια της μίτωσης, 

με τη μέγιστη ένταση να σημειώνεται στη μετάφαση. Η γ-σωληνίνη, μαζί με άλλες πρωτεΐνες, 

συσσωρεύονται υπό μορφή δακτυλίων στους πόλους της μιτωτικής ατράκου, συμβάλλοντας 

στην πυρήνωση των ΜΣ του κεντροσωματίου (Blagden και Glover 2003). Το γεγονός αυτό 

συνάδει με παρατηρήσεις ηλεκτρονικής μικροσκοπίας από κύτταρα του D. dichotoma, που 

υπογραμμίζουν τη σημαντική αύξηση του αριθμού των ΜΣ κατά τη μίτωση, σε σχέση με τη 

μεσόφαση (Katsaros και Galatis 1992). Τέλος, ο εντοπισμός της γ-σωληνίνης σε κύτταρα 

φαιοφυκών παρουσιάζει ιδιαίτερο ενδιαφέρον ως προς τις φυλογενετικές σχέσεις των 

ευκαρυωτικών οργανισμών. 

 

Ι.2.1.2.β. Μικρονημάτια ακτίνης - Ενδιάμεσα νημάτια 

Ο ρόλος των μικρονηματίων ακτίνης (ΜΑ) στη δημιουργία και τη διατήρηση της πολικότητας 

του κυττάρου έχει υπογραμμιστεί σε πολλές εργασίες που αφορούν κατά βάση στη βλάστηση 

γυρεοκόκκων και την αύξηση των ριζικών τριχιδίων σε ανώτερα φυτά, την αύξηση των υφών 

σε μύκητες και την ανάπτυξη των αμοιβαδοζώων (Panteris και συν. 1992˙ Heath 2000˙ 

Wasteneys και Galway 2003). Οι πρώτες πληροφορίες για τον ρόλο που διαδραματίζουν τα ΜΑ 

στα κύτταρα φαιοφυκών προέρχονται από έρευνες σε φύκη της οικογένειας Fucales και 

συγκεκριμένα στα γένη Fucus και Silvetia (πρώην Pelvetia) (Nelson και Jaffe 1973˙ Quatrano 

1973). 
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 Η απουσία παρατηρήσεων ΜΑ με ηλεκτρονικό μικροσκόπιο συνδέεται με δυσκολίες 

κατά τη στερέωση του πειραματικού υλικού, λόγω της ευαισθησίας της F-ακτίνης σε αλδεΰδες 

και άλλες χημικές ουσίες που χρησιμοποιούνται κατά την επεξεργασία του δείγματος (Miller 

και συν. 1996). Για το λόγο αυτό, οι πρώτες μελέτες του ρόλου της ακτίνης στην ανάπτυξη 

Φαιοφυκών ήταν έμμεσες, με χρήση ουσιών που αποπολυμερίζουν τα ΜΑ (Brawley και 

Robinson 1985). Ωστόσο, η χρώση της ακτίνης με φαλλοϊδίνη σημασμένη με φθοριοχρώματα 

αποτελεί μία αρκούντως αποτελεσματική μέθοδο σήμανσης ΜΑ και με τη βοήθεια αυτής 

έχουν προκύψει πολλά αποτελέσματα που αφορούν στον κυτταροσκελετό της ακτίνης των 

φαιοφυκών (Kropf και συν. 1989, 1998˙ Alessa και Kropf 1999˙ Pu και συν. 2000). Τέτοιες 

μελέτες έχουν δείξει ότι τα μεσοφασικά κύτταρα των περισσότερων φαιοφυκών εμφανίζουν 

έναν πολύ καλά οργανωμένο κυτταροσκελετό από ΜΑ. Πιο συγκεκριμένα, σχεδόν όλα τα είδη 

που έχουν ελεγχθεί χαρακτηρίζονται από το ίδιο πρότυπο οργάνωσης της ακτίνης, που 

περιλαμβάνει περιφερειακές, ενδοπλασματικές και περιπυρηνικές δέσμες ΜΑ (Karyophyllis 

και συν. 2000α˙ Κatsaros και συν. 2006). Ακόμη, έρευνες σε κύτταρα του φαιοφύκους 

Sphacelaria rigidula και του γαμετόφυτου του Macrocystis pyrifera δείχνουν ότι ο 

κυτταροσκελετός της ακτίνης συμμετέχει στη μίτωση και την κυτοκίνηση, λειτουργώντας 

πιθανώς συνεργιστικά με τους ΜΣ (Karyophyllis και συν. 2000α˙ Varvarigos και συν. 2005). 

Μάλιστα, πειράματα επίδρασης με τον αναστολέα του πολυμερισμού των ΜΑ, κυτοχαλασίνη 

Β, προκαλούν αναστολή της κυτοκίνησης, ενώ εμποδίζουν την ολοκλήρωση της μιτωτικής 

διαδικασίας (Karyophyllis και συν. 2000α). Επιπλέον, ένας εξίσου σημαντικός ρόλος του 

κυτταροσκελετού της ακτίνης στα φαιοφύκη είναι η ρύθμιση της πολικότητας του κυττάρου. Η 

GTPάση FdRac1 ανήκει στα σηματοδοτικά μόρια της οικογένειας Rho, τα οποία είναι 

υπεύθυνα για την εγκαθίδρυση της πολικότητας του κυττάρου μέσω της ακτίνης και 

εντοπίζεται τοπικά σε μεγάλες συγκεντρώσεις στην κορυφή των ριζοειδών του Fucus distichous 

(Fowler και συν. 2004). Πράγματι, μελέτες μικροσκοπίας σε ζυγώτες των γενών Fucus και 

Pelvetia δείχνουν ότι κατά τη βλάστηση δημιουργείται μία δακτυλιοειδής διάταξη ΜΑ στην 

υποακραία περιοχή του αναπτυσσόμενου ριζοειδούς (Pu και συν. 2000). Τα αποτελέσματα της 

επίδρασης με κυτοχαλασίνη ή λατρουνκουλίνη, που καταστρέφουν τα ΜΑ, υποστηρίζουν την 

υπόθεση ότι η φωτοπολικότητα (photopolarization) των ζυγωτών των Fucales εξαρτάται από 
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τον κυτταροσκελετό της ακτίνης (Quatrano 1997˙ Ηable και Kropf 1998˙ Pu και συν. 2000). Κάτι 

ανάλογο παρατηρείται στα γένη Sphacelaria, Halopteris και Syringoderma, τα οποία 

χαρακτηρίζονται από μόνιμη ακραία αύξηση και ο κυτταροσκελετός της ακτίνης φαίνεται να 

συμμετέχει στην εγκαθίδρυση της πολικότητας του ακραίου κυττάρου (Karyophyllis και συν. 

2000α). Σημαντικός είναι, επίσης, ο ρόλος της ακτίνης στη δημιουργία των διακλαδώσεων στα 

νηματοειδή φαιοφύκη (Varvarigos και συν. 2007). Κατά την αναγέννηση πρωτοπλαστών του 

φαιοφύκους Macrocystis pyrifera, τα αρχικά διάχυτα ΜΑ αποκτούν ακτινωτή διάταξη γύρω 

από τη σχηματιζόμενη προεκβολή του κυττάρου, ενώ επίδραση με λατρουνκουλίνη Β προκαλεί 

ανάσχεση της βλάστησης και της δημιουργίας διακλάδωσης, γεγονός που υπογραμμίζει τη 

συμμετοχή της ακτίνης στον μηχανισμό (Varvarigos και συν. 2004). Τέλος, ο προσανατολισμός 

των ΜΑ είναι άμεσα συνδεδεμένος με αυτόν των μικροϊνιδίων κυτταρίνης (Κaryophyllis και 

συν. 2000β˙ Katsaros και συν. 2002). Μελέτες με οπτική και ηλεκτρονική μικροσκοπία σε 

κύτταρα των Choristocarpus tenellus, Sphacelaria rigidula και Dictyota dichotoma αποκάλυψαν 

ότι τα μικροϊνίδια κυτταρίνης του κυτταρικού τοιχώματος είναι πάντα προσανατολισμένα 

παράλληλα με τα περιφερειακά ΜΑ και οι συγγραφείς προτείνουν ότι η συσχέτιση της 

μορφογένεσης του κυτταρικού τοιχώματος με τα ΜΑ αποτελεί γενικευμένο φαινόμενο στα 

περισσότερα φαιοφύκη (Katsaros και συν. 2002). 

Πληροφορίες για την παρουσία ενδιάμεσων νηματίων σε φαιοφύκη δεν υπάρχουν 

μέχρι σήμερα. 

 

Ι.1.2.2. Τάξεις και είδη φαιοφυκών που μελετήθηκαν 

Στην παρούσα διδακτορική διατριβή μελετήθηκαν 12 αντιπροσωπευτικοί κλώνοι (strains) από 

4 τάξεις φαιοφυκών: Ectocarpales, Laminariales, Discosporangiales και Tilopteridales (βλέπε 

επίσης Πίνακα 1 από Υλικά και Μεθόδους). Οι θαλλοί τους είναι νηματοειδείς και 

αποτελούνται από μονόσειρα νήματα. Να σημειωθεί ότι στην περίπτωση της τάξης 

Laminariales, μελετήθηκαν τα γαμετόφυτα των κλώνων, τα οποία είναι επίσης νηματοειδή. 

Παρακάτω παρατίθενται χαρακτηριστικά γνωρίσματα και πληροφορίες για τις τάξεις και τα 

είδη φαιοφυκών που μελετήθηκαν στην παρούσα εργασία. 
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I.1.2.2.1. Ectocarpales  

Η τάξη αυτή προτάθηκε για πρώτη φορά τo 1922 από τους Oltmanns, Setchell και Gardner, με 

βασικό γνώρισμα των εκπροσώπων της την παρεμβόλιμη (intercalary) αύξηση, ενώ εξαίρεση 

αποτελεί η ακραία αύξηση (apical). Ωστόσο, από τότε έχουν πραγματοποιηθεί πολλές 

πρόσθετες μελέτες που οδήγησαν σε ταξινομικές αλλαγές. Πιό συγκεκριμένα, στα Ectocarpales 

ανήκουν τα περισσότερα από τα νηματοειδή φαιοφύκη, τα οποία εμφανίζουν χαμηλή 

μορφολογική διαφοροποίηση και αρχικά θεωρούντο φυλογενετικά πρωτόγονα. Σύγχρονες 

μοριακές μελέτες, όμως, έδειξαν ότι η ομάδα εξελίχθηκε πρόσφατα, ενώ είδη που ανήκαν στα 

Chordariales, Dictyosiphonales και Scytosiphonales έχουν περιληφθεί στην τάξη Ectocarpales 

(Rousseau και de Reviers 1999). Τα Ectocarpales είναι φύκη της παράκτιας ζώνης που 

συγγενεύουν με τα Laminariales (βλέπε Εικόνα Ι.5). Χαρακτηρίζονται από διακλαδισμένα 

νήματα, των οποίων τα κύτταρα φέρουν ένα ή περισσότερα ταινιοειδή πλαστίδια. Ακόμη, οι 

ιστοί είναι είτε ψευδοπαρεγχυματικοί ή παρεγχυματικοί. Η εγγενής αναπαραγωγή είναι 

ισογαμία ή ανισογαμία και περιλαμβάνει εναλλαγή γενεών. Μελετήθηκαν οι εξής εκπρόσωποι 

της τάξης: Εctocarpus siliculosus, Acinetospora crinita και Pylaiella littoralis. 

 

 

 

 

 

Εικόνα Ι.5. Φυλογενετικές σχέσεις μεταξύ φαιοφυκών 
(από Charrier και συν. 2008). 
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I.1.2.2.1.1. Ectocarpus siliculosus  

Τo είδος Ectocarpus siliculosus είναι το πρώτο φύκος του οποίου το γονιδίωμα έχει 

χαρτογραφηθεί πλήρως (Cock και συν. 2010). Το 2004 προτάθηκε η χρήση του ως γενετικό 

πρότυπο (Peters και συν. 2004) διότι χαρακτηρίζεται από μικρό μέγεθος, ταχύ ρυθμό 

ανάπτυξης, αυξημένη γονιμότητα, μικρό γονιδίωμα και κύκλο ζωής που μπορεί να 

ολοκληρωθεί σε ένα τρυβλίο Petri υπό εργαστηριακές συνθήκες. Το γονιδίωμά του 

αποτελείται από μία αλληλουχία 214 Μbp η οποία αποκαλύπτει ενδιαφέροντα δεδομένα που 

σχετίζονται με την εξέλιξη της πολυκυτταρικότητας από τα φύκη ως τα ζώα και τα ανώτερα 

φυτά. Πλέον, το Ectocarpus siliculosus χρησιμοποιείται ως γενετικό πρότυπο, παρέχοντας τη 

δυνατότητα εξαγωγής νέων πληροφοριών για τα φαιοφύκη μέσω γενετικών αναλύσεων.  

 

γειτονικό κύτταρο
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δέσμες θυλακοειδών

 
Εικόνα Ι.6. Κατανομή οργανιδίων σε βλαστητικό κύτταρο του φαιοφύκους Ectocarpus siliculosus (τροποποιημένο 
από Charrier και συν. 2008). 
 

Τα κύτταρα του θαλλού του E. siliculosus έχουν μικρό μέγεθος, ορθογώνιο σχήμα σε 

κατά μήκος τομή και φέρουν τα οργανίδια ενός τυπικού κυττάρου φαιοφύκους όπως 

αναλύθηκαν παραπάνω (βλέπε Εικόνα Ι.6). Ανάλογα με τον τύπο και την ηλικία, τo μέγεθος 
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των βλαστητικών κυττάρων του E. siliculosus ποικίλλει από 10 έως 35 μm σε μήκος και από 5 

έως 15 μm σε πλάτος, σε εργαστηριακές συνθήκες. Είναι κοσμοπολίτικο είδος, με μεγάλο 

εύρος ανοχής σε διαφορετικά ενδιαιτήματα, ενώ αναπτύσσεται σε βράχους ή επιφυτικά σε 

μεγαλύτερα φύκη. Μάλιστα, πολλές φορές η υπερβολική ανάπτυξή του δημιουργεί 

προβλήματα στις καλλιέργειες θαλάσσιων οργανισμών. 

Ο κύκλος ζωής του χαρακτηρίζεται από εναλλαγή γενεών, η οποία περιλαμβάνει τη 

δημιουργία σποριόφυτου (2n) και γαμετόφυτου (n) (βλέπε επίσης Εικόνα Ι.7). Τα κινητά 

κύτταρα ή ζωοσπόρια του E. siliculosus έχουν την τυπική δομή των ζωοσπορίων των  

 

 
Εικόνα Ι.7. Διαγραμματική απεικόνιση του κύκλου ζωής του είδους Ectocarpus siliculosus που περιλαμβάνει 
εναλλαγή γενεών. Sporophyte: σποριόφυτο, gametophyte: γαμετόφυτο, unilocular: μονόχωρο, plurilocular: 
πολύχωρο, zoidangium: ζωοσποριάγγειο, zygote: ζυγώτης, gamete: γαμέτης (από Μüller και συν. 1998). 
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φαιοφυκών, με δύο άνισα μαστίγια, οφθαλμική κηλίδα και νεφροειδές σχήμα (Müller και Falk 

1973˙ βλέπε επίσης Εικόνα Ι.8). Έως τώρα, έχουν καταγραφεί περίπου 330 διαφορετικοί 

κλώνοι του Ε. siliculosus, που προκύπτουν από συνεχείς έρευνες ταυτοποίησης βάσει 

διαφορετικών μορφολογικών και γενετικών γνωρισμάτων.  

 

 
Εικόνα Ι.8. Σχηματική απεικόνιση και κατανομή οργανιδίων ζωοσπορίου του Φαιοφύκους Ectocarpus 
siliculosus (τροποποιημένο απο Charrier και συν. 2008). 
 

I.1.2.2.1.2. Acinetospora crinita 

Το όνομα του γένους Acinetospora εισήχθη από τον Bornet (1891) για τα φύκη εκείνα που 

απελευθερώνουν ακίνητα σπόρια («ακινητοσπόρια») από πολύχωρα σποριάγγεια. Μάλιστα, ο 

Bornet πρότεινε την κατάταξη των φυκών αυτών σε μία ξεχωριστή ομάδα, την οποία ονόμασε 

«Acinetosporées», και η οποία κατά τη γνώμη του θα έβρισκε μία φυσική θέση μεταξύ των 

Ectocarpaceae και των Tilopteridaceae. Από τότε έχουν αναφερθεί διάφορα μορφολογικά 

γνωρίσματα και αναπαραγωγικές δομές ή διαδικασίες για το είδος Acinetospora crinita 
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(Harvey) Kornmann. Πράγματι, το είδος χαρακτηρίζεται από τους ταξινομιστές ως αινιγματικό, 

κυρίως λόγω των διαφορετικών αναπαραγωγικών διαδικασιών που έχουν αναφερθεί σε 

κλώνους του είδους A. crinita, όπως: α) φυτά με πολύχωρα σποριάγγεια (ακινητοσποριάγγεια) 

και μονόχωρα σποριάγγεια (Bornet 1891), β) φυτά με πολύχωρα σποριάγγεια 

(ακινητοσποριάγγεια και σχετικά λίγα μεγασποριάγγεια) και μονόχωρα σποριάγγεια, στα 

οποία τα ζωοσπόρια αναπτύσσονται σε φυτά που ομοιάζουν με το είδος Feldmannia lebelli 

(Areschough) Hamel (Μüller 1986), γ) φυτά με μονόχωρα σποριάγγεια (απομειωτικά) και 

μονοσποριάγγεια (Μü ller 1986), δ) φυτά μόνο με μονοσποριάγγεια (Rosenvinge και Lund 

1941), ε) φυτά μόνο με πολύχωρα σποριάγγεια (ακινητοσποριάγγεια και μεγασποριάγγεια) 

(Μüller 1986), στ) φυτά που αναπαράγονται μόνο αγενώς με τεμαχισμό (Amsler 1984). Η 

ετερογένεια αυτή προκαλεί δυσκολίες στην ταξινόμηση των ειδών, ενώ το κύριο ερώτημα που 

προκύπτει είναι εάν οι διαφορετικές αναπαραγωγικές διαδικασίες σχετίζονται με την 

προσαρμογή ενός είδους σε ποικίλα ενδιαιτήματα ή με την ύπαρξη πολλών ειδών που φέρουν 

στενά όρια ανοχής (Pedersen και Kristiansen 2001). Τέλος, η γεωγραφική εξάπλωση του είδους 

περιλαμβάνει και τα δύο ημισφαίρια και συνεπώς ένα ευρύ φάσμα αλατότητας και 

θερμοκρασίας. 

 

I.1.2.2.1.3. Pylaiella littoralis 

Τo είδος Pylaiella littoralis ανήκει και αυτό στην ομάδα «Acinetosporées». Κοσμοπολίτικο 

είδος, χαρακτηριστικό της ανώτερης υποπαράλιας ζώνης, το οποίο αναπτύσσεται είτε 

επιφυτικά σε μεγαλύτερα φύκη, είτε σε βράχους, ή βρίσκεται ελεύθερο στην μεσοπαλιρροϊκή 

ζώνη. Αποτελείται από νηματοειδή θαλλό που φτάνει σε μήκος μέχρι τα 40 cm (Loiseaux-de 

Goër και Noailles 2008). Χαρακτηρίζεται από ακανόνιστες διακλαδώσεις και από 

περιστασιακές κατά μήκος κυτταρικές διαιρέσεις. Κάθε κύτταρο περιέχει πολλούς δισκοειδείς 

χλωροπλάστες. Είναι διπλοειδής οργανισμός με τυπικά μονόχωρα ζωοσποριάγγεια που 

δημιουργούνται επί του θαλλού. Έχει μελετηθεί εκτενώς το μιτοχονδριακό γονιδίωμα του 

είδους, το οποίο χαρτογραφήθηκε πλήρως και φαίνεται να συνδυάζει τόσο αρχέγονα όσο και 

εξελικτικά ανώτερα χαρακτηριστικά (Οudot-Le Secq και συν. 2001). 
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Ι.1.2.2.2. Laminariales 

Η τάξη Laminariales αποτελείται από διπλοειδείς οργανισμούς, οι οποίοι χαρακτηρίζονται από 

άτομα με μακροσκοπική σποριοφυτική γενιά και μικροσκοπικό γαμετόφυτο. Τα σποριόφυτα 

έχουν ύψος πάνω από 1 m ενώ μπορούν να φτάσουν έως και τα 60 m, δικαιολογώντας έτσι 

τον όρο γιγαντιαία κελποφύκη (kelps). Ο θαλλός του σποριόφυτου αποτελείται από έναν 

κυλινδρικό στύπο (stipe), απλό ή διακλαδιζόμενο, φυλλοειδή ελάσματα (blades), στα οποία 

αναπτύσσονται τα αναπαραγωγικά όργανα και μία βάση στήριξης (holdfast) που υποβοηθά 

την προσκόλληση του φύκους στο υπόστρωμα (βλέπε Εικ. Ι.9α). Οι πνευματοκύστεις 

(pneumatocysts ή floats) είναι τυπικές διογκώσεις στον στύπο ή τα ελάσματα των Laminariales 

που υποβοηθούν την επίπλευση του ανορθωμένου θαλλού. Το γαμετόφυτο των κελποφυκών 

είναι μικροσκοπικό, νηματοειδές και διακλαδιζόμενο (Graham και συν. 2009˙ βλέπε επίσης 

Εικόνα Ι.9β).  

   Πιστεύεται ότι τα Laminariales εμφανίστηκαν κατά το Μειόκαινο, δηλαδή 5-23 εκ. 

χρόνια πριν. Οι οργανισμοί αυτοί απαιτούν πλούσιο σε θρεπτικά συστατικά νερό και 

θερμοκρασίες μεταξύ 6 και 14 °C. Είδη της τάξης Laminariales συναντώνται στη βορειοδυτική 

Ευρώπη, στις ακτές της Δυτικής Αμερικής και στη νότια Αυστραλία, όπου σχηματίζουν πυκνά 

θαλάσσια δάση. Τα οικοσυστήματα που δημιουργούν χαρακτηρίζονται από υψηλή 

παραγωγικότητα και βιοποικιλότητα, ενώ ο oικολογικός τους ρόλος βασίζεται κυρίως στο 

γεγονός ότι παρέχουν καταφύγιο σε χιλιάδες άλλους οργανισμούς όπως είναι οι σπόγγοι, τα 

βρυόζωα, οι ιχθύες και διάφορα είδη ασπονδύλων (Graham και συν. 2009). Ακόμη, τα 

κελποφύκη είναι σημαντικά λόγω της ικανότητάς τους να συσσωρεύουν ιώδιο. Μάλιστα, στο 

παρελθόν αποτελούσαν πηγή ιωδίου για την παρασκευή συμπληρωμάτων διατροφής που 

προλαμβάνουν παθήσεις του θυρεοειδούς αδένα. Πρόσφατα, δείχθηκε ότι η συσσώρευση 

ιωδίου στα κελποφύκη παρέχει εξωκυτταρική προστασία έναντι της οξειδωτικής καταπόνησης 

και αποτελεί το πρώτο ανόργανο αντιοξειδωτικό στοιχείο που έχει ανακαλυφθεί έως τώρα σε 

ζωντανό οργανισμό (Küpper και συν. 2008). 

Πολλά είδη της τάξης Laminariales είναι εδώδιμα ή χρησιμοποιούνται για την 

παρασκευή φαρμακευτικών και καλλυντικών σκευασμάτων, και τα τελευταία χρόνια 

αποτελούν πεδίο έρευνας για την παραγωγή βιοκαυσίμων (Adams και συν. 2011). 
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Χαρακτηριστικοί αντιπρόσωποι της τάξης Laminariales είναι τα είδη Laminaria digitata και 

Macrocystis pyrifera.  

 

I.1.2.2.2.1. Laminaria digitata 

Πρόκειται για κοινό είδος με παγκόσμια εξάπλωση, το οποίο συναντάται κυρίως σε εύκρατες 

και βόρειες βραχώδεις ακτές. Το έλασμα είναι ακέραιο (βλέπε Εικόνα Ι.9α). Όπως όλα τα 

Laminariales, φέρει αποκλειστικά μονόχωρα (ή μονοθάλαμα) αναπαραγωγικά όργανα, τα 

οποία είναι δυνατό να σχηματιστούν σε οποιαδήποτε θέση πάνω στο έλασμα (Graham και 

συν. 2009). Χαρακτηρίζεται από έντονους ρυθμούς ανάπτυξης, όμως επηρεάζεται σημαντικά 

από αβιοτικούς παράγοντες όπως η αλατότητα, η θερμοκρασία και ο υδροδυναμισμός. Ακόμη, 

το είδος L. digitata καλλιεργείται εκτενώς σε Ασιατικές κυρίως χώρες, όπου χρησιμοποιείται 

για την παραγωγή αλγινικού οξέος και λοιπών φαρμακευτικών σκευασμάτων. 

 

α β

50 μm
 

Εικόνα Ι.9. Εικόνες θαλλών του είδους Laminaria digitata. Εικ. Ι.9α. Θαλλός σποριόφυτου όπου απεικονίζονται ο 
στύπος και τα ελάσματα. (Η εικόνα προέρχεται από το http://www.algaebase.org/ και ανήκει στον Καθηγητή κ. 
Ignacio Bárbara). Εικ. Ι.9β. Θαλλός του γαμετόφυτου του μακροφύκους αναπτυσσόμενου σε καλλιέργεια.  
 
 
I.1.2.2.2.2. Macrocystis pyrifera  

Το είδος M. pyrifera είναι ένα ευμέγεθες κελποφύκος, του οποίου ο θαλλός μπορεί να φτάσει 

έως και τα 60 m. Συστάδες από M. pyrifera σχηματίζουν πυκνά θαλάσσια δάση και σε αυτά 

βρίσκουν καταφύγιο πολλά θαλάσσια είδη. Για παράδειγμα, οι θαλάσσιες ενυδρίδες (sea 

http://www.algaebase.org/�
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otters) κοιμούνται προστατευμένες μέσα σε δάση του είδους, τυλίγοντας το σώμα τους γύρω 

από τα ελάσματα του φύκους. Ο θαλλός του σποριόφυτου αποτελείται από έναν 

διακλαδιζόμενο στύπο με πολλαπλά ελάσματα. Η ανάπτυξη του διακλαδιζόμενου θαλλού 

προκύπτει από μία οπή στη βάση νεαρών ελασμάτων, η οποία οδηγεί στην επιμήκη σχάση του 

μονού αρχικού ελάσματος σε δύο. Η διαδικασία συνεχίζεται και εν τέλει προκύπτουν τα 

πολλαπλά ελάσματα (Graham και συν. 2009).  

 Το είδος M. pyrifera αναπτύσσεται κυρίως σε βόρειες ακτές λόγω της ευαισθησίας του 

σε θερμοκρασίες μεγαλύτερες των 20 oC. Επιπλέον, το είδος αυτό συλλέγεται για την 

παραγωγή αλγινικών αλάτων. Μελέτες δείχνουν ότι η συλλογή του υλικού δεν δημιουργεί 

οικολογικά προβλήματα εφόσον αυτή πραγματοποιείται με τρόπο που δεν επηρεάζει την 

ακεραιόητα των πληθυσμών (North 1994). 

 

Ι.1.2.2.3. Discosporangiales 

H τάξη Discosporangiales περιλαμβάνει μόνο την οικογένεια Choristocarpaceae, η οποία 

αποτελείται από δύο γένη (Choristocarpus και Discosporangium) με ένα είδος στο κάθε γένος: 

το Choristocarpus tenellus και το Discosporangium mesarthrocarpum. Η βασική μορφολογία 

του βλαστητικού θαλλού των δύο ειδών είναι παρόμοια. Σύγχρονες μοριακές μελέτες αλλά και 

μελέτες μορφολογικών χαρακτηριστικών δείχνουν ότι τα εν λόγω είδη, όπως και πολλά είδη 

φαιοφυκών, μοιράζονται τα εξής κοινά στοιχεία: 1) επάκρια και διάχυτη αύξηση, 2) μονόσειρα 

νήματα με διακλαδώσεις στις υποακραίες περιοχές, 3) πολλαπλούς χλωροπλάστες χωρίς 

πυρηνοειδή και 4) απουσία τριχών φαιοφυκών (Kawai και συν. 2007). Ταξινομικά ανήκουν στις 

κατώτερες εξελικτικά τάξεις φαιοφυκών, λόγω κάποιων αρχέγονων χαρακτηριστικών τους 

(όπως η απουσία τριχών φαιοφυκών και η διάχυτη αύξηση).  

 

I.1.2.2.3.1. Choristocarpus tenellus  

Το είδος C. tenellus, όπως αναφέρθηκε, είναι το μοναδικό είδος του γένoυς Choristocarpus. Ο 

θαλλός του χαρακτηρίζεται από διακλαδιζόμενα νήματα μικρού μεγέθους, με ανοιχτό καφέ 

χρώμα και επάκρια καθώς και διάχυτη αύξηση. Ο πολλαπλασιασμός γίνεται με αγενή 

αναπαραγωγή μέσω χαρακτηριστικών αναπαραγωγικών οργάνων (propagules) που 
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σχηματίζονται σε μητρικά κύτταρα. Παρ’όλα αυτά δεν αποκλείεται αρχικά το είδος να 

περιλάμβανε εναλλαγή γενεών, και κατ’ επέκταση την ύπαρξη σταδίου εγγενούς 

αναπαραγωγής, όπως συναντάται στα περισσότερα φαιοφύκη (Kawai και συν. 2007). Έχει 

βρεθεί στις ακτές της Μεγάλης Βρετανίας και στη Μεσόγειο Θάλασσα.  

 

I.1.2.2.4. Tilopteridales 

Στην τάξη Τilopteridales ανήκουν νηματοειδή φαιοφύκη που αναπαράγονται συνήθως με 

ισομορφική εναλλαγή γενεών. Αναπτύσσονται κυρίως σε εύκρατα και πολικά ύδατα και για 

αυτό τον λόγο συναντώνται κυρίως στον Βόρειο Ατλαντικό και στον Αρκτικό Ωκεανό.  

 

I.1.2.2.4.1. Tilopteris mertensii  

Ο θαλλός του T. mertensii είναι νηματοειδής και διακλαδιζόμενος, με τυπικό φαιό χρώμα. Το 

είδος εμφανίζεται μόνο με τη μορφή γαμετόφυτου και διαθέτει δύο τύπους αναπαραγωγικών 

κυττάρων: τα μονοσπόρια και τα σπερματοζωίδια. Τα κινητά κύτταρα δεν λειτουργούν ως 

γαμέτες αφού δεν σημειώνεται σύζευξη. Το είδος T. mertensii αναπαράγεται αγενώς παρ’ ότι 

διαθέτει ωογόνια, που παράγουν ωοκύτταρα, και ανθηρίδια που παράγουν σπερματοζωίδια 

(Kuhlenkamp και Müller 1985). Ακόμη, από υπετροφικές περιοχές των ανθηριδίων 

απελευθερώνονται ειδικές ακίνητες δομές που θυμίζουν σπόρια, τα οποία έχουν 

χρησιμοποιηθεί για τη μελέτη της πολικότητας των κυττάρων κατά την αύξηση (Katsaros και 

Salla 1997). 
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Ι.2. Φύκη και παθογένεια 

 

 

Ι.2.1. Γενικά 

Τα φύκη, όπως όλοι οι οργανισμοί, προσβάλλονται από παθογόνους μικροοργανισμούς και 

παράσιτα, στα οποία συμπεριλαμβάνονται οι ιοί, τα βακτήρια, οι μύκητες ή ακόμη και άλλα 

φύκη (Potin και συν. 2002). Οι προσβολές αυτές πλήττουν τους φυσικούς πληθυσμούς στο 

πεδίο, συχνά υπό μορφή επιδημιών (Küpper και συν. 1999), ενώ προκαλούν σημαντικές 

απώλειες, κόστους πολλών δισεκατομμυρίων δολαρίων ετησίως, στην παραγωγή 

καλλιεργούμενων φυκών (Gachon και συν. 2010). Για παράδειγμα, το ροδοφύκος Porphyra sp. 

με την κοινή ονομασία nori, καλλιεργείται κατά κόρον στις Ασιατικές χώρες και 

χρησιμοποιείται ευρέως στην παρασκευή του γνωστού ασιατικού φαγητού “sushi”. Αποτελεί 

μία από τις πιο κερδοφόρες καλλιέργειες φυκών στον κόσμο, αποδίδοντας ετησίως κέρδη 

αξίας 1,5 δισεκατομμυρίων δολαρίων. Πρόσφατες εκτιμήσεις δείχνουν ότι μόνο στην Ιαπωνία 

και την Κορέα, κατά μέσο όρο το 10% της ετήσιας σοδειάς καταστρέφεται λόγω μαζικών 

επιδημιών που οφείλονται κυρίως στους παθογόνους ωομύκητες Pythium sp. και Olpidiopsis 

sp. (Gachon και συν. 2010˙ βλέπε επίσης Εικόνα Ι.1Γ). Παρόμοιες καταστροφές σημειώνονται 

και σε άλλα καλλιεργούμενα είδη, όπως στα φαιοφύκη Laminaria digitata και Undaria 

pinnatifida (βλέπε επίσης Εικόνες Ι.1.Β, Γ). Είναι φανερό ότι η εντατική καλλιέργεια των φυκών 

σε κλειστά συστήματα αυξάνει την ευπάθεια των οργανισμών και κατ’ επέκταση την εκδήλωση 

ασθενειών συγκριτικά με το πεδίο. Τα προβλήματα που αντιμετωπίζουν οι καλλιεργητές των 

φυκών, όταν αυτά επιμολύνονται από παθογόνους μικροοργανισμούς, οφείλονται κυρίως στη 

μείωση της ποιότητας του προϊόντος λόγω του αποχρωματισμού και των αλλοιώσεων με τη 

μορφή κηλίδων που σχηματίζονται επί των θαλλών των φυκών (βλέπε Εικόνα Ι.10). Είναι 

χαρακτηριστικό ότι, παρ’ ότι προκαλούνται τεράστιες απώλειες με σημαντικά κόστη για τους 

θαλάσσιους καλλιεργητές, οι ασθένειες των φυκών δεν έχουν μελετηθεί εκτενώς. Μάλιστα, 

έως τώρα, η μόνη γνωστή και αποτελεσματική λύση για την πρόληψη των ασθενειών του nori 

είναι το συχνό ράντισμα των θαλλών τoυ φύκους Porphyra sp. με διάλυμα οξέος. Επιπλέον, 

είναι γεγονός ότι οι μετακινήσεις των πλοίων συμβάλλουν στη μεταφορά και διάδοση των 



26 | Σ ε λ ί δ α  
 

παθογόνων μικροοργανισμών. Έτσι, η είσοδος αλλόχθονων παράσιτων σε μία θαλάσσια 

περιοχή, σε συνδυασμό με την ανθρωπογενή ρύπανση, πυροδοτεί συχνά την εκδήλωση 

επιδημιών με καταστροφικές επιπτώσεις στους πληθυσμούς των ενδημικών φυκών (Ruiz και 

συν. 2000). Κατά συνέπεια, καθίσταται σαφές ότι οι παθογόνοι μικροοργανισμοί των φυκών 

κατέχουν σημαντικό οικολογικό αλλά και οικονομικό ρόλο. 

 

 
 

Εικόνα Ι.10. Μακροσκοπικές εικόνες θαλλών από φύκη που έχουν μολυνθεί από παρασιτικούς οργανισμούς. Εικ. 
Ι.10Α. Tο βέλος δείχνει συμπτώματα ασθένειας που έχει προκληθεί στο φαιοφύκος Durvillaea antarctica από το 
υποχρεωτικό παράσιτο Herpodiscus durvillaea. Εικ. Ι.10Β. Τα βέλη δείχνουν αποχρωματισμένες κηλίδες στον 
θαλλό του είδους Porphyra sp. ύστερα από επιμόλυνση από τον παθογόνο ωομύκητα Pythium sp. 
(τροποποιήθηκε από Gachon και συν. 2010). 
 

Η βιοποικιλότητα των παθογόνων μικροοργανισμών και παράσιτων των φυκών είναι 

τεράστια. Η δράση των ιών στους ωκεανούς έχει μελετηθεί επισταμένως, καθώς οι ιοί 

συνιστούν μία ανεξάντλητη δεξαμενή γενετικής ποικιλότητας για τους θαλάσσιους 

οργανισμούς, επηρεάζουν τη σύνθεση των θαλάσσιων πληθυσμών, καθοδηγούν την εξέλιξη 

και συμμετέχουν δυναμικά στους βιογεωχημικούς κύκλους. Εκτιμάται ότι υπάρχουν περίπου 

1030 διαφορετικά στελέχη ιών, τα οποία προκαλούν περίπου 1023 επιμολύνσεις ανά 

δευτερόλεπτο, προσβάλλοντας όλους τους θαλάσσιους οργανισμούς, από τα κατώτερα 
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εξελικτικά μονοκύτταρα φύκη ως τα θαλάσσια θηλαστικά (Suttle και συν. 2007). Πράγματι, 

πολλές από τις σημαντικότερες ομάδες πρωτογενών παραγωγών της θάλασσας, όπως τα 

διάτομα, τα κρυπτοφύκη, τα μονοκύτταρα χλωροφύκη, τα δινομαστιγωτά και τα 

κυανοβακτήρια, προσβάλλονται από ιούς (Nagasaki 2008). Το 1999 ο Suttle και οι συνεργάτες 

του διήθησαν θαλασσινό νερό πεδίου και περισυνέλλεξαν μόνο τα συστατικά μεγέθους 0,002-

0,2 μm, τα οποία και πρόσθεσαν σε καλλιέργεια μικροφυκών. Μετά την προσθήκη των 

συστατικών αυτών, παρατήρησαν, μέσω της ενσωμάτωσης ραδιενεργού ισοτόπου του 

άνθρακα 14C, μείωση της πρωτογενούς παραγωγικότητας κατά 78% και κατέληξαν στο 

συμπέρασμα ότι οι μολύνσεις από ιούς μειώνουν αισθητά τους πληθυσμούς των μικροφυκών 

και την πρωτογενή παραγωγικότητα του συστήματος. Ακόμη, έχει διαπιστωθεί ότι οι ιοί 

παρουσιάζουν υψηλή εξειδίκευση ως προς τον ξενιστή τους, δηλαδή συγκεκριμένο στέλεχος 

μολύνει αποκλειστικά συγκεκριμένο είδος μικροφύκους. Το γεγονός αυτό επιδρά καταλυτικά 

στη δυναμική του φυτοπλαγκτού, αφού περιορίζει την πιθανότητα κυριαρχίας καιροσκοπικών 

ειδών. Παράλληλα, η καταστροφή των κυττάρων που οφείλεται στην ιική δράση επηρεάζει 

εμμέσως τη ροή ενέργειας και θρεπτικών στην υδάτινη στήλη (Brussaard 2004). 

 Tα βακτήρια αποτελούν μία ακόμη βασική ομάδα παθογόνων μικροοργανισμών των 

φυκών. Tα τελευταία χρόνια έχουν πραγματοποιηθεί πολλές μελέτες πάνω στα είδη 

βακτηρίων που μολύνουν φύκη, κύριοι εκπρόσωποι των οποίων είναι κατά βάση gram-

αρνητικά είδη που ανήκουν στα γένη Alteromonas, Cytophaga, Flavobacterium, Pseudomonas, 

Pseudoalteromonas, Saprospira και Vibrio (Gachon και συν. 2010). Έχουν καταγραφεί μαζικές 

επιδημίες που οφείλονται στη δράση βακτηρίων, όπως αυτή τον Ιούνιο του 2004 σε 

καλλιέργειες Laminaria japonica στην Κίνα (Wang και συν. 2008). Τα συμπτώματα της 

ασθένειας των φυκών από βακτήρια είναι συνήθως η πρόκληση σήψης και διογκώσεων επί 

του θαλλού. Ακόμη, ιδιαίτερη σημασία έχει δοθεί στη μόλυνση από βακτήρια των ροδοφυκών 

των κοραλλιογενών υφάλων, λόγω του σημαντικού οικολογικού τους ρόλου στη δημιουργία 

των τελευταίων. Ορισμένα έτη πριν, η καταστροφική «πορτοκαλί ασθένεια» (orange disease), 

όπως αποκαλείται, προκάλεσε σημαντικές βλάβες σε κοραλλιογενείς υφάλους του Νοτίου 

Ειρηνικού, ενώ πρόσφατα σημειώθηκαν κρούσματα και στη Χαβάη (Αeby 2007). Επιπλέον, 

σύγχρονες μοριακές μελέτες έχουν επικεντρωθεί στην αποσαφήνιση του ρόλου των 
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επιφυτικών βακτηρίων στα φύκη, ο οποίος προς το παρόν δεν έχει χαρακτηριστεί ως αμιγώς 

συμβιωτικός ή παρασιτικός (Staufenberger και συν. 2008).  

 Μία ακόμη σημαντική ομάδα παθογόνων οργανισμών των φυκών είναι τα κερκόζωα 

(cercozoa). Πρόκειται για ένα ετερογενές φύλο που περιλαμβάνει μονοκύτταρα μαστιγωτά 

παρασιτικά είδη, που απομυζούν θρεπτικά συστατικά από τον ξενιστή τους με ειδικές δομές 

(Cavalier-Smith και Chao 2003). Tα περισσότερα από αυτά έχουν χαρακτηριστική 

αμοιβαδοειδή κίνηση που υποβοηθείται από κυτοπλασματικές προεκβολές, τα φιλοπόδια 

(filopodia). Το είδος Cryothecomonas longipes είναι, όπως και τα περισσότερα είδη του γένους, 

ένα θαλάσσιο παράσιτο των διατόμων, το οποίο στην ενήλικη μορφή του εμφανίζεται ως μία 

μαστιγωτή τροφοκύστη (trophont) που προσκολλάται στον ξενιστή (Εικόνα Ι.11Α). Με τη 

βοήθεια ψευδοποδίων (pseudopodia) απομυζά θρεπτικά συστατικά από τον πρωτοπλάστη του 

διατόμου, τα οποία μεταφέρει και αποθηκεύει σε ειδικά χυμοτόπια (food vacuoles) της 

τροφοκύστης (Schnepf και Kühn 2000˙ βλέπε επίσης Εικόνα Ι.11Α).  

 

 
 

Εικόνα Ι.11. Εικόνες οπτικού μικροσκοπίου από παράσιτα διατόμων του φύλου κερκόζωα. Εικ. Ι.11Α. Τροφοκύστη 
(trophont) του Cryothecomonas longipes που βρίσκεται προσκολλημένη στο διάτομο Thalassiosira rotula. Τα βέλη 
δείχνουν τα ψευδοπόδια (pseudopodia) (από Schnepf και Kühn 2000). Εικ. Ι.11Β. Αυξοσώματα (auxosomes) του 
Pirsonia diadema προσκολλημένα στο διάτομο Coscinodiscus granii. Τ: τροφόσωμα (trophosome), αστερίσκος: 
μεταφορά κυτοπλάσματος ξενιστή. 
 

http://link.springer.com/search?facet-author=%22S.+F.+K%C3%BChn%22�
http://link.springer.com/search?facet-author=%22S.+F.+K%C3%BChn%22�
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Το γένος Pirsonia είναι ένα ακόμη χαρακτηριστικό θαλάσσιο παράσιτο του φύλου κερκόζωα, 

το οποίο μολύνει με εξαιρετική εξειδίκευση είδη κεντρικών διατόμων. Αρχικά, με τη βοήθεια 

δύο μαστιγίων το κύτταρο πλησιάζει χημειοτακτικά τον ξενιστή, στον οποίο εν συνεχεία 

προσκολλάται αφού απορροφήσει τα δύο μαστίγια. Σε αυτή τη φάση, το προσκολλημένο, 

πλέον, κύτταρο ονομάζεται αυξόσωμα (auxosome) (Εικόνα Ι.11Β). Έπειτα, σχηματίζει 

ψευδοπόδια και διεισδύει στο εσωτερικό του κυττάρου του διατόμου. Εκεί δημιουργείται το 

τροφόσωμα (trophosome), δηλαδή μία δομή που αποτελείται από ένα χυμοτόπιο 

αποθήκευσης τροφής (food vacuole) περιβαλλόμενο από κυτόπλασμα, απουσία οργανιδίων 

(Εικόνα Ι. 11Β). Το τροφόσωμα, μέσω φαγοκυττάρωσης, προσροφά μέρος του κυτοπλάσματος 

του ξενιστή, το οποίο σταδιακά καταβολίζει. Καθ’ όλη τη διάρκεια, το αυξόσωμα παραμένει 

εξωτερικά του κυττάρου-ξενιστή, μόνιμα συνδεδεμένο με το τροφόσωμα μέσω μίας 

κυτοπλασματικής γέφυρας που του παρέχει τα απαραίτητα θρεπτικά συστατικά για να 

διαιρεθεί εκ νέου (Schnepf και Schweikert 1997). 

Ακόμη, στα κερκόζωα ανήκει η κλάση Phytomyxea που περιλαμβάνει τις τάξεις 

Plasmodiophorida και Phagomyxida, με μερικούς από τους πιο σημαντικούς παθογόνους 

μικροοργανισμούς των φυτών (βλέπε Εικόνα Ι.12). Tα γένη Plasmodiophora, Polymyxa και 

Spongospora έχουν μελετηθεί εκτενώς και αποτελούν παράσιτα υψηλής οικονομικής 

σημασίας. Oι ασθένειες που προκαλούν σε ρίζες εδώδιμων καλλιεργούμενων φυτών, ιδίως της 

οικογένειας Brassicaceae, γνωστές με τον διεθνή όρο “clubroot”, οδηγούν σε τεράστιες 

καταστροφές και σε σημαντικές απώλειες για τους καλλιεργητές (Qu και Christ 2007˙ Donald 

και Porter 2009). Ορισμένοι αντιπρόσωποι της κλάσης Phytomyxea αποτελούν υποχρεωτικά 

βιοτροφικά παράσιτα των φαιοφυκών, των διατόμων και των θαλάσσιων αγγειοσπέρμων 

(Neuhauser και συν. 2011). Ωστόσο, οι έρευνες σε ανώτερα καλλιεργούμενα φυτά έχουν 

μονοπωλήσει το ενδιαφέρον των επιστημόνων, με αποτέλεσμα την αποσπασματική και ελλιπή 

μελέτη των φυκών που επιμολύνονται από τα εν λόγω παράσιτα. Στην Εικόνα Ι.12 

παρουσιάζονται τα θαλάσσια παράσιτα της κλάσης που είναι έως τώρα γνωστά, καθώς και οι 

ξενιστές τους. Παρατηρείται ο πολύ μικρός αριθμός των μελετημένων μικροοργανισμών. 

Ακόμη, είναι γεγονός ότι η αναγνώριση των συμπτωμάτων σε φύκη που νοσούν αποτελεί 

δύσκολο εγχείρημα, διότι τα υποχρεωτικά παράσιτα της κλάσης Phytomyxea δε δημιουργούν  
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Εικόνα Ι.12. Πίνακας με τα ονόματα των θαλάσσιων ειδών των παράσιτων της κλάσης Phytomyxea και των 
ξενιστών τους (από Νeuhauser και συν. 2012). 
 
  

πάντοτε εμφανείς διογκώσεις (galls) και σχετικές αλλοιώσεις στον θαλλό του ξενιστή 

(Νeuhauser 2012). Αξίζει να τονισθεί ότι τα παράσιτα της κλάσης Phytomyxea προκαλούν 

τροποποιήσεις στη βιομάζα του ξενιστή και επηρεάζουν τον μεταβολισμό και τη χημική 

σύσταση των ιστών. Αυτό οδηγεί σε αλλαγές στη δυναμική των τροφικών σχέσεων. Συνεπώς, η 

μεγάλη οικολογική αξία των παράσιτων αυτών έγκειται στη δυνατότητα μεταβολής των 

τροφικών αλυσίδων στα θαλάσσια, και όχι μόνο, οικοσυστήματα (Neuhauser και συν. 2011). 

Ο αριθμός των θαλάσσιων μυκήτων (fungi) εκτιμάται στα 12.000 είδη περίπου, με 

βασικό ρόλο τη συμμετοχή τους σε σημαντικές βιολογικές διεργασίες του θαλάσσιου 

περιβάλλοντος, όπως η αποικοδόμηση νεκρής οργανικής ύλης (Gleason και συν. 2012). 

Ορισμένοι από αυτούς πλήττουν τους πληθυσμούς φυκών. Σε παλαιότερες επισκοπήσεις 

αναφέρονται ασθένειες φυκών από ασκομύκητες (ascomycetes) και χυτριδιομύκητες 

(chytridiomycetes) (Andrews 1976). Λεπτομερέστερα, στο φύλο χυτριδιομύκητες των μυκήτων 

ανήκει ένας σημαντικός αριθμός παθογόνων μυκήτων των φυκών, οι οποίοι έχουν εντοπιστεί 

σε συστήματα αλμυρού και γλυκού νερού, όπου προσβάλλουν αντιπροσώπους των 
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χλωροφυκών, των φαιοφυκών, των διατόμων, αλλά και άλλων οργανισμών (Εικόνα Ι.13). 

Ωστόσο, οι παθογόνοι μύκητες των φυκών δεν έχουν λάβει τη δέουσα προσοχή και μόλις λίγες 

δημοσιευμένες εργασίες σχετίζονται με τη μελέτη τους, παρέχοντας πληροφορίες κυρίως για 

τα γένη Olpidium, Rhizophydium, Thalassochytrium, Zygorhizidium και Chytridium (Beakes και 

συν. 1992˙ Gleason και συν. 2011). Τα παράσιτα του φύλου chytridiomycetes αναπαράγονται 

με ζωοσπόρια και γι’ αυτό αρχικά είχαν ταξινομηθεί ως κατώτεροι μύκητες και είχαν ενταχθεί 

στην ομάδα φυκομύκητες (phycomycetes), πλησίον των ωομυκήτων (oοmycetes) (Sparrow 

1960). Σύγχρονες μοριακές μελέτες δείχνουν ότι οι οργανισμοί που ανήκουν στα 

chytridiomycetes είναι γνήσιοι μύκητες με μαστιγωτά ζωοσπόρια (zoosporic true fungi) και 

απέχουν εξελικτικά από τους ωομύκητες (Sekimoto και συν. 2011). Να σημειωθεί ότι οι 

ωομύκητες αποτελούν ακόμη μία βασική ομάδα παθογόνων μικροοργανισμών των φυκών, η 

οποία ως βασικό πεδίο μελέτης της παρούσας διδακτορικής διατριβής θα αναλυθεί εκτενώς 

παρακάτω (βλέπε υποκεφάλαιο Ι.2.3. στην Εισαγωγή). 

Τέλος, τα φύκη μπορεί να αποτελούν ξενιστές άλλων ενδοφυτικών φυκών, 

υποχρεωτικών ή προαιρετικών παράσιτων. Τέτοιο είναι το ενδοφυτικό χλωροφύκος 

Acrochaete operculata ή τα ενδοφυτικά φαιοφύκη Laminariocolax sp. (Weinberger και συν. 

2005) και Ηerpodiscus durvillaeae (Heesch και συν. 2008) που προκαλούν μορφολογικές 

αλλοιώσεις στον θαλλό του ξενιστή, όπως διογκώσεις (galls) (βλέπε επίσης Εικόνα Ι.10Α) ή 

νέκρωση. Πρόσφατα βρέθηκε το διάτομο Pseudogomphonema sp. να ζεί στο εσωτερικό του 

Ροδοφύκους Neoabbottiella sp. (Κlochkova και συν. 2014). Αξίζει επίσης να σημειωθεί ότι ένα 

στα δέκα Ροδοφύκη εκ του συνόλου των μέχρι τώρα περιγραφέντων ειδών, είναι ενδοφυτικά ή 

παρασιτικά (Zuccarello και συν. 2004).  

 Απ’ όλα τα παραπάνω καθίσταται σαφές ότι οι παθογόνοι μικροοργανισμοί των φυκών 

παίζουν σημαντικό οικολογικό και οικονομικό ρόλο, ενώ ταυτόχρονα χαρακτηρίζονται από 

τεράστια βιοποικιλότητα, η οποία παραμένει σε μεγάλο βαθμό ανεξερεύνητη. Έως τώρα, το 

επιστημονικό ενδιαφέρον μονοπωλούσε η μελέτη των καλλιεργούμενων φυτών και των 

παράσιτών τους. Ο Andrews (1976) χαρακτηριστικά αναφέρει: “pathological investigations by 

algologists have been more the result of coincidence than design”, δηλαδή οι έρευνες των 

φυκολόγων για την παθογένεια των φυκών οφείλονται κυρίως σε συμπτώσεις παρά σε 
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σχεδιασμό. Πράγματι, μόλις τις δύο τελευταίες δεκαετίες έχουν πραγματοποιηθεί ορισμένες 

αποσπασματικές μελέτες των παράσιτων των φυκών, γεγονός που συν τοις άλλοις οφείλεται 

στη δυσκολία συλλογής και ταυτοποίησής τους. Η ανάπτυξη σύγχρονων μοριακών μεθόδων σε 

συνδυασμό με το συνεχώς αυξανόμενο εμπορικό και οικολογικό ενδιαφέρον των φυκών, είναι 

οι λόγοι που όλο και περισσότερες επιστημονικές ομάδες ανά τον κόσμο στρέφονται, πλέον, 

στη μελέτη των παθογόνων μικροοργανισμών των φυκών.  

 

 
 
Εικόνα Ι.13. Πίνακας στον οποίο παρουσιάζονται σαπροφυτικοί και παρασιτικοί μύκητες και οι αντίστοιχοι 
ξενιστές τους σε θαλάσσια και εκβολικά οικοσυστήματα (από Gleason και συν. 2012). 
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Ι.2.2. Φαιοφύκη και παθογόνοι μικροοργανισμοί 

Tα φαιοφύκη μολύνονται και αυτά, όπως όλα τα φύκη, από ιούς, βακτήρια, μύκητες, 

ωομύκητες, κερκόζωα και ενδοφυτικά φύκη (Gachon και συν. 2010). Ωστόσο, οι περισσότερες 

πληροφορίες που αφορούν στα παράσιτα των μακροφυκών και ειδικά των φαιοφυκών έχουν 

εξαχθεί προ δεκαετιών, κυρίως από μελέτες πεδίου και για το λόγο αυτό περιορίζονται σε 

παρατηρήσεις οπτικής μικροσκοπίας και μορφολογικές ταξινομήσεις. Για παράδειγμα, η 

εργασία του Sparrow (1960) σε θαλάσσιους μύκητες και συγγενικά είδη των μυκήτων, όπως οι 

ωομύκητες, παραμένει, παρά το πέρας μισού αιώνα από τη δημοσίευσή της, η μόνη 

μορφολογική μελέτη ενός σημαντικού αριθμού παράσιτων των φυκών. 

 Οι βασικοί λόγοι που οδήγησαν στην ως τώρα ελλιπή επιστημονική γνώση πάνω στους 

παθογόνους μικροοργανισμούς των μακροφυκών είναι δύο. Αρχικά, η δυσκολία εντοπισμού 

των παράσιτων. Κι αυτό διότι τα παράσιτα των μακροφυκών είναι στην πλειονότητά τους 

ολοκαρπικά και υποχρεωτικά ενδοπαρασιτικά. Μάλιστα, πολλές φορές η συμπτωματολογία 

δεν περιλαμβάνει εμφανείς αλλοιώσεις στα οργανίδια του κυττάρου-ξενιστή κι έτσι η 

παρατήρηση επιμολυσμένου υλικού με οπτικό μικροσκόπιο μπορεί να οδηγήσει λανθασμένα 

στο συμπέρασμα μίας μη παθολογικής κατάστασης του φύκους. Από την άλλη, παρ’ ότι 

πλήθος επιστημονικών εργασιών τονίζουν την οικολογική αλλά και οικονομική σημασία των 

παράσιτων στα υδάτινα οικοσυστήματα, συμπεριλαμβανομένων των παθογόνων οργανισμών 

των φυκών (Sime-Ngando και συν. 2001), ο κύριος όγκος πληροφορίας αφορά στον 

παρασιτισμό του φυτοπλαγκτού και όχι των μακροφυκών. Στο γεγονός αυτό συμβάλλει το 

έντονο επιστημονικό ενδιαφέρον για τη δυναμική των διατόμων, των κοκκολιθοφόρων, καθώς 

και τις ανθίσεις δινομαστιγωτών οι οποίες φαίνεται να καταστέλλονται από επιδημίες 

παράσιτων (Chambouvet και συν. 2008˙ Ibelings και συν. 2011). Κατά συνέπεια, η παθογένεια 

των φαιοφυκών αποτελεί, προς το παρόν, ένα ανεπαρκώς μελετημένο επιστημονικό πεδίο. 

 

Ι.2.2.1. Φαιοφύκη και μολύνσεις από ιούς και κερκόζωα 

Είναι γνωστό ότι οι ιοί βρίσκονται σε αφθονία στα υδάτινα οικοσυστήματα και ο αριθμός τους 

υπολογίζεται περίπου στα 106-109 σωματίδια ιών/ml νερού (Børsheim και συν. 1990). Οι ιώσεις 

σε θαλάσσιους οργανισμούς, και κατ’ επέκταση σε φύκη, έχουν αποτελέσει αντικείμενο 
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μελέτης αρκετών ερευνητικών ομάδων (Suttle 2005, 2007). Το ίδιο ισχύει και στην περίπτωση 

των φαιοφυκών, όπου οι ιώσεις έχουν μελετηθεί εκτεταμένα κατά τις τελευταίες δύο 

δεκαετίες (Μüller και συν. 1990, 1992, 1998˙ Delaroque και συν. 2001). Πιο συγκεκριμένα, 120 

χρόνια περίπου πριν, ο Γάλλος φυκολόγος Sauvageau (1896) περιέγραψε μη φυσιολογικά 

σποριάγγεια σε θαλλούς του γένους Ectocarpus, οι οποίοι είχαν συλλεχθεί από ακτές της 

Ευρώπης (βλέπε επίσης Εικόνα Ι.14Α). Ο ίδιος αναφέρει ότι πιθανώς οι αλλοιώσεις να 

οφείλονταν σε κάποιο άγνωστο παράσιτο. Ωστόσο, η παρατήρηση μη φυσιολογικών θαλλών 

Εctocarpus συνέβαινε κατ’ εξακολούθηση κι έτσι μεταγενέστεροι φυκολόγοι θεώρησαν ότι 

επρόκειτο για υποείδη τα οποία ονόμασαν Εctocarpus variabilis και Ectocarpus dimorphus 

(Μüller και συν. 1998). Αργότερα, με τη βοήθεια της ηλεκτρονικής μικροσκοπίας, 

παρατηρήθηκαν χαρακτηριστικές, δίστρωμες εξαγωνικές δομές στο εσωτερικό των 

σποριαγγείων του Ectocarpus και διαπιστώθηκε ότι πρόκειται για σωματίδια ιών που 

επιμολύνουν τον θαλλό του φύκους (βλέπε επίσης Εικόνα Ι.14Β). Επιπλέον, η ανάπτυξη 

τεχνικών απομόνωσης και διατήρησης καλλιεργειών φυκών, και ειδικά του γένους Ectocarpus 

το οποίο λόγω του κύκλου ζωής του ενδείκνυται για καλλιέργεια στο εργαστήριο, συνέβαλλαν 

στην αποτελεσματική μελέτη των ιώσεων στα φύκη (Μüller και συν. 1990, 1992, 1998).  

Οι περισσότερες μελέτες στις ιώσεις φαιοφυκών αφορούν τα νηματοειδή Ectocarpus 

siliculosus, Ectocarpus fasciculatus, Feldmannia simplex, Feldmannia irregularis, Hincksia 

hincksiae, Myriotrichia clavaeformis και Pylaiella littoralis (Wolf και συν. 1998̇  Μaier και συν. 

2002˙ Βλέπε επίσης Εικόνα Ι.14). Ύστερα από τη μόλυνση του φύκους από τον ιό, τα 

συμπτώματα της ασθένειας εκδηλώνονται στα αναπαραγωγικά όργανα, δηλαδή σε 

γαμετάγγεια ή σποριάγγεια, και όχι στα βλαστητικά κύτταρα (Μüller και συν. 1998). Τα 

πολύχωρα σποριάγγεια του Ε. siliculosus αποτελούνται από πολλά κύτταρα που διαχωρίζονται 

μεταξύ τους με εγκάρσια και επιμήκη κυτταρικά τοιχώματα, ως αποτέλεσμα πολλαπλών 

κυτταροδιαιρέσεων. Η παθολογική όψη των πολύχωρων σποριαγγείων οφείλεται στον μη 

φυσιολογικό σχηματισμό των επιμήκων κυτταρικών τοιχωμάτων κατά τη διάρκεια των 

πολλαπλών διαιρέσεων (Εικόνα Ι.14Α). Τα κύτταρα που έχουν επιμολυνθεί σταδιακά 

αποχρωματίζονται και εν τέλει παρατηρείται στο εσωτερικό τους μία άμορφη λευκή μάζα  
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Εικόνα Ι.14. Ιώσεις Φαιοφυκών. Εικ. Ι.14Α. Εικόνες οπτικής μικροσκοπίας από υγιή και μολυσμένα είδη 
Φαιοφυκών. Εικ. Ι.14Β. Εικόνες ηλεκτρονικής μικροσκοπίας από τομές μολυσμένων φαιοφυκών, στις οποίες 
εικονίζονται τα σωματίδια των ιών (από Μüller και συν. 1998). 
 

(Εικόνα Ι.14Α). Χρώση του DNA με τη χρωστική 4',6-diamidino-2-phenylindole (DAPI) δείχνει, 

αρχικά, διόγκωση των πυρήνων του ξενιστή και ακολούθως διάρρηξη του πυρηνικού φακέλου 

και έντονο διάχυτο φθορισμό στο εσωτερικό των κυττάρων του φύκους (Μüller και συν. 1990). 

Επιπλέον, εικόνες ηλεκτρονικής μικροσκοπίας από μολυσμένα κύτταρα του E. siliculosus 

αποκαλύπτουν εικοσαεδρικά σωματίδια του ιού EsV, διαμέτρου 130-150 nm, τα οποία 

αποτελούνται από ένα εξωτερικό δίστρωμο περίβλημα και μία κεντρική ηλεκτρονιόπυκνη 

περιοχή (Εικόνα Ι.14Β). Αντίστοιχη δομή σωματιδίου, με παραπλήσιες διαμέτρους, έχουν οι ιοί 

ΕfasV, FlexV, FirrV, HincV και ΜclaV που μολύνουν άλλα είδη φαιοφυκών (Εικόνα Ι.14Β). 

 Οι Μüller και Stache (1992) διαπίστωσαν ότι οι ιοί που πλήττουν νηματοειδή φαιοφύκη 

έχουν παγκόσμια εξάπλωση. Χαρακτηριστικά αναφέρουν παραδείγματα εμφάνισης ιώσεων 
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στα γένη Εctocarpus, Feldmannia και Leptonematella από Ιρλανδία, Ανταρκτική, Νότιο Αμερική 

και Νορβηγία, καλύπτοντας έτσι ένα εύρος εύκρατων, υποαρκτικών και υποανταρκτικών 

περιοχών. Ακόμη, έχει παρατηρηθεί τόσο σε φυσικούς πληθυσμούς στο πεδίο όσο και σε 

εργαστηριακές καλλιέργειες ότι μολυσμένοι από τον ιό θαλλοί του Ectocarpus siliculosus 

επιδεικνύουν υψηλά ποσοστά επιβίωσης και αναπαραγωγής (Μü ller 1991˙ Μüller και Stache 

1992). Λεπτομερέστερα, ελεύθερα ζωοσπόρια του E. siliculosus μολύνονται από τον ιό και 

κατά συνέπεια το ιικό γονιδίωμα μεταφέρεται μέσω των μιτώσεων σε όλα τα κύτταρα του 

αναπτυσσόμενου θαλλού του ξενιστή. Τα σωματίδια του ιού σχηματίζονται εντός 

παθολογικών γαμεταγγείων ή σποριαγγείων. Ενίοτε, μολυσμένα γαμετόφυτα παράγουν 

λειτουργικούς γαμέτες, παρ’ ότι εκφράζουν το ιικό γονιδίωμα. Η σύζευξη υγιούς θηλυκού 

γαμέτη με μολυσμένο αρσενικό γαμέτη καταλήγει στη δημιουργία ενός παθολογικού 

σποριόφυτου με εμφανή τα συμπτώματα της ίωσης. Παραδόξως, η διαδικασία μείωσης στο 

μολυσμένο σποριόφυτο φαίνεται φυσιολογική και διαπιστώθηκε ότι μολυσμένα 

μειοσποριάγγεια παράγουν ίσο αριθμό υγιών και παθολογικών μειοσπορίων (Μüller 1991˙ για 

κύκλο ζωής του E. siliculosus βλέπε επίσης Εικόνα Ι.7). Το γεγονός αυτό πιθανώς δείχνει ότι 

μεταξύ ξενιστή και παράσιτου έχουν αναπτυχθεί εξελικτικά τόσο παρασιτικές όσο και 

συμβιωτικές σχέσεις. Ταυτόχρονα, οι ιώσεις αποτελούν μία σημαντική διαδικασία αγενούς 

μεταφοράς γονιδίων, με ποικίλες εξελικτικές επιδράσεις επί του φυσικού πληθυσμού. Αξίζει, 

τέλος, να σημειωθεί ότι το γονιδίωμα του ιού EsV1 του Ε. siliculosus φέρει τη μεγαλύτερη DNA 

αλληλουχία ιού που έχει χαρτογραφηθεί έως σήμερα (Delaroque και συν. 2001). 

 

 

 
Εικόνα Ι.15. Είδη φαιοφυκών που μολύνονται 
σε εργαστηριακές συνθήκες από το παράσιτο 
Maullinia ectocarpii (από Maier και συν. 
2000). 
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Από τα παραπάνω, συνάγεται το συμπέρασμα ότι η υπάρχουσα γνώση επί των ιώσεων 

των φαιοφυκών αυξάνεται συνεχώς. Από την άλλη, οι πληροφορίες που αφορούν σε 

ασθένειες φαιοφυκών που πλήττονται από κερκόζωα είναι λιγοστές. Έως σήμερα, έχουν 

αναφερθεί μόνο τρία είδη της κλάσης Phytomyxea που προκαλούν ασθένειες σε φαιοφύκη. Η 

κλάση Phytomyxea, όπως αναφέρθηκε και παραπάνω, αποτελείται από δύο τάξεις: την 

Plasmodiophorida και την Phagomyxida (Karling 1968). Η πρώτη περιλαμβάνει παράσιτα που 

μολύνουν ανώτερα φυτά ενώ η δεύτερη έχει εντοπιστεί να μολύνει διάτομα και φαιοφύκη 

(Goecke και συν. 2012). Το 2000 οι Maier και συν. παρατήρησαν τυχαία σε υλικό E. siliculosus 

από τη Χιλή, την εμφάνιση συμπτωμάτων μόλυνσης σε εργαστηριακές συνθήκες και 

καλλιέργησαν τον ξενιστή και το παράσιτο με σκοπό την περεταίρω μελέτη του συστήματος. 

Μάλιστα, κατάφεραν να μολύνουν με το άγνωστο, έως τότε, παράσιτο δέκα ακόμη είδη 

φαιοφυκών, που προέρχονταν από διαφορετικά μέρη της Γής, γεγονός που καθιστά σαφές το 

μεγάλο εύρος ξενιστών που προσβάλλει δυνητικά το εν λόγω παράσιτο (βλέπε Εικόνα Ι.15). 

Μελέτες οπτικής και ηλεκτρονικής μικροσκοπίας οδήγησαν στο συμπέρασμα ότι πρόκειται για 

ένα νέο είδος της τάξης Phagomyxida το οποίο ονομάστηκε Maullinia ectocarpii. Πιο 

συγκεκριμένα, ζωοσπόρια του υποχρεωτικά ενδοπαρασιτικού M. ectocarpii κολυμπούν προς 

τα κύτταρα του ξενιστή (Εικόνα Ι.16Α), εγκυστώνονται, δηλαδή δημιουργούν κυτταρικό 

τοίχωμα και προσκολλώνται στο κυτταρικό τοίχωμα του φύκους με τη βοήθεια μίας 

προσκολλητικής συσκευής (adhesorium) (κεφαλές βελών στις Εικόνες Ι.16Β, Δ˙ βέλος στην 

Εικόνα Ι.16Γ). Ακολούθως, το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή διαρρηγνύεται και το παράσιτο 

μεταφέρει τον πρωτοπλάστη του στο εσωτερικό του κυττάρου ξενιστή (η κεφαλή βέλους στο 

Εικόνα Ι.16Β δείχνει τη μεταφορά του πρωτοπλάστη), με ταυτόχρονη διαστολή της 

προσκολλητικής συσκευής (κεφαλή βέλους στο Εικόνα Ι.16Γ). Σε εγκυστωμένα σπόρια του 

παράσιτου που βρίσκονται προσκολλημένα σε καλυπτρίδα, παρατηρήθηκε ο σχηματισμός 

ενός μεγάλου χυμοτοπίου (βέλος στο Εικόνα Ι.16Δ). Επιπλέον, εικόνα ηλεκτρονικού 

μικροσκοπίου παρουσιάζει τη λεπτή δομή της προσκολλητικής συσκευής (Εικόνα Ι.16Ε), η 

οποία περιβάλλεται από κυτταρικό τοίχωμα, αποτελείται από έναν επιμήκη σχηματισμό (Rohr) 

κεντρικά του οποίου παρατηρείται μία ηλεκτρονιόπυκνη δομή (Stachel) και καταλήγει σε ένα  
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Εικόνα Ι.16. Εικόνες οπτικής και ηλεκτρονικής μικροσκοπίας οι οποίες παρουσιάζουν δομές του παράσιτου 
Maullinia ectocarpii. Εικ. Ι.16Α. Ζωοσπόριο του παράσιτου με δύο μαστίγια. Εικ. Ι.16Β-Γ. Σπόρια του παράσιτου 
προσκολλημένα μέσω της προσκολλητικής συσκευής (κεφαλές βελών) στο κύτταρο του ξενιστή, μεταφέρουν τον 
πρωτοπλάστη τους στο εσωτερικό του φύκους (βέλη). Εικ. Ι.16Δ. Σπόριο του παράσιτου προσκολλημένο σε 
καλυπτρίδα. Το βέλος δείχνει το σχηματισμένο χυμοτόπιο. Η κεφαλή βέλους δείχνει την προσκολλητική συσκευή. 
Εικ. Ι.16Ε. Λεπτή δομή της προσκολλητικής συσκευής. R: Rohr, S: Stachel, P: Plug, W: cell wall (για επεξήγηση 
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βλέπε κείμενο). Εικ. Ι.16ΣΤ. DIC εικόνα πλασμωδιακού θαλλού παράσιτου. Εικ. Ι.16Ζ. Ίδιο κύτταρο με Εικ. Ι.16ΣΤ. 
Xρώση πυρήνων με DAPI. Η κεφαλή βέλους δείχνει τους πυρήνες του παράσιτου. n: πυρήνας ξενιστή. Εικ. Ι.16Η. 
Ανώριμα ζωοσποριάγγεια παράσιτου. Οι κεφαλές βελών δείχνουν ειδικές διαμορφώσεις στην κορυφή των 
ζωοσποριαγγείων (βλέπε κείμενο για επεξήγηση). Εικ. Ι.16Θ. Ώριμα ζωοσποριάγγεια παράσιτου γεμάτα με 
ζωοσπόρια (κεφαλές βελών) (από Maier και συν. 2000). 
 

ηλεκτρονιόπυκνο πώμα (Plug). Στη συνέχεια, σύγχρονες διαιρέσεις του πυρήνα του παράσιτου 

οδηγούν στη δημιουργία ενός κοινοκυτικού, πλασμωδιακού θαλλού του παράσιτου εντός του 

ξενιστή, το κύτταρο του οποίου διογκώνεται (Εικόνες Ι.16ΣΤ, Ζ). Οι πυρήνες του παράσιτου, με 

συνεχείς διαιρέσεις, σταδιακά κατακλύζουν το κύτταρο του ξενιστή. Σε αυτό το στάδιο το 

παράσιτο Μ. ectocarpii σχηματίζει κυτταρικό τοίχωμα που περιβάλλει τον πρωτοπλάστη του. 

Ακολουθεί η διαδικασία ζωοσποριογένεσης του παράσιτου. Σχηματίζεται αρχικά ένα ανώριμο 

ζωοσποριάγγειο, στην κορυφή του οποίου δημιουργούνται ειδικές διαμορφώσεις, που σε 

επόμενο στάδιο ανοίγουν και επιτρέπουν στα ζωοσπόρια να απελευθερωθούν (κεφαλές 

βελών στην Εικόνα Ι.16Η). Πραγματοποιείται κυτταροποίηση του ζωοσποριάγγειου και τελικά 

το ώριμο ζωοσποριάγγειο κατακλύζεται από πλήθος απελευθερωμένων ζωοσπορίων (κεφαλές 

βελών στην Εικόνα Ι.16Θ). Ο παραπάνω μηχανισμός μόλυνσης όπως περιγράφηκε για το 

παράσιτο M. ectocarpii συναντάται με παραλλαγές σε πολλά συστήματα υποχρεωτικών 

ενδοπαρασιτικών και βιοτροφικών παθογόνων μικροοργανισμών. Μάλιστα, για σημαντικό 

χρονικό διάστημα, κυριαρχούσε σύγχυση στην επιστημονική κοινότητα λόγω της ομοιότητας 

των παράσιτων της κλάσης Phytomyxea με άλλα πρώτιστα και μύκητες, ενώ η πρώτη 

ταξινομική θέση που τους είχε δοθεί ήταν μεταξύ των κατώτερων μυκήτων (Βraselton 2001). 

 Ένα δεύτερο είδος της τάξης Phagomyxida που επιμολύνει φαιοφύκη είναι το είδος 

Μaullinia sp.. Σε φυσικούς πληθυσμούς Durvillae antarctica (Fucales) στη Xιλή, εντοπίστηκαν 

επί των θαλλών χαρακτηριστικές υποκίτρινες διογκώσεις (yellowish galls) (Εικόνα Ι.17). 

Παρατήρηση των διογκώσεων με οπτικό και ηλεκτρονικό μικροσκόπιο φανερώνει την ύπαρξη 

ευκαρυωτικών ενδοφυτικών οργανισμών που χαρακτηρίζονται από την τυπική πλασμωδιακή 

ανάπτυξη των Phytomyxea (Goecke και συν. 2012). Περεταίρω μοριακή ανάλυση του 18S rDNA 

του παράσιτου το τοποθετεί στην τάξη Phagomyxida. Να σημειωθεί ότι τα λιβάδια D. 

antarctica παίζουν σπουδαίο οικολογικό αλλά και οικονομικό ρόλο, αφού χρησιμοποιούνται 

ευρέως ως τροφή πλούσια σε φυτικές ίνες καθώς και για την παρασκευή φαρμακευτικών 

σκευασμάτων και προϊόντων κοσμητολογίας. Κατά συνέπεια, η μελέτη των  
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Εικόνα Ι.17. Διογκώσεις επί των 
θαλλών του Durvillaea antarctica 
που οφείλονται στο παράσιτο 
Maullinia sp. (τροποποιημένο από 
Goecke και συν. 2012) 
 

 

 

 

 

 

 

 

ασθενειών που πλήττουν το είδος D. antarctica, όπως και άλλα εμπορικά είδη φυκών, 

καθίσταται απαραίτητη. 

Τέλος, υπάρχει ακόμη μία αναφορά παράσιτου της κλάσης Phytomyxea που μολύνει 

φαιοφύκη. Πρόκειται για το είδος Phagomyxa algarum, το οποίο βρέθηκε να πλήττει τα είδη 

Bachelotia antillarum (πρώην Pylaiella fulvesvens) και Hincksia mitchelliae (πρώην Ectocarpus 

mitchelliae) στη Βόρεια Καρολίνα των Η.Π.Α. (Κarling 1944). Ο Karling (1944) αναφέρει ότι τα 

πλαστίδια, ο πυρήνας και άλλα οργανίδια του ξενιστή εγκολπώνονται από το πολυπύρηνο, 

κοινοκυτικό πλασμώδιο του παράσιτου. Στη συνέχεια, πραγματοποιείται κυτταροποίηση του 

πλασμωδίου, από την οποία προκύπτουν σπόρια, δηλαδή εγκυστωμένα ζωοσπόρια. Στη 

συνέχεια, τα ζωοσπόρια απελευθερώνονται και με τη βοήθεια δύο μαστιγίων διαφεύγουν από 

το σποριάγγειο μέσω ειδικών ανοιγμάτων εξόδου (exit apertures) που βρίσκονται στην 

περιφέρειά του (Κarling 1944). 

 

Ι.2.2.2. Φαιοφύκη και μολύνσεις από ενδοφυτικά φύκη, βακτήρια και μύκητες 

Πληθώρα ενδοφυτικών φυκών εντοπίζονται στο εσωτερικό φαιοφυκών μεγάλης οικολογικής 

και οικονομικής σημασίας και σχετίζονται με μορφολογικές αλλοιώσεις στον θαλλό του 

ξενιστή, δηλαδή με ενδοφυτικές ασθένειες (endophytic diseases) (βλέπε επίσης Eικόνα Ι.10Α). 
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Το είδος Herpodiscus durvillaeae είναι ένας υποχρεωτικά ενδοφυτικός οργανισμός που πλήττει 

ενδημικούς πληθυσμούς του κελποφύκους Durvillaea antarctica στη Νέα Ζηλανδία (Ηeesch και 

συν. 2008). Ακόμη, τα γένη Laminariocolax και Microsporangium περιλαμβάνουν πολλά είδη 

ενδοφυτικών οργανισμών σε κελποφύκη, με παγκόσμιες αναφορές κρουσμάτων από τη 

Βαλτική έως την Ανταρκτική και τη Νότιο Αφρική (Peters 2003). Το διάτομο Navicula 

endophytica αναπτύσσεται στους μεσοκυττάριους χώρους αναπαραγωγικών οργάνων 

(receptacles) των Fucales του βορείου ημισφαιρίου. Έως τώρα, έχει καταγραφεί στα 

Ascophyllum nodosum, Fucus vesiculosus, F. serratus, F. spiralis, F. ceranoides, F. evanescens, 

Furcellaria lumbricalis και Pelvetia canaliculata (Armstrong και συν. 2000). Επιπροσθέτως, 

ορισμένοι αντιπρόσωποι της τάξης Ectocarpales εμφανίζουν παρασιτική δράση, παρ’ ότι δεν 

χαρακτηρίζονται ως αμιγώς ενδοφυτικοί, αφού διαθέτουν τόσο επιφυτική όσο και ενδοφυτική 

φάση. Για παράδειγμα, το Elachista fucicola είναι ένα υποχρεωτικό επίφυτο του φαιοφύκους 

Fucus vesiculosus (Rindi και Guiry 2004). Αναπτύσσεται, επίσης, επί του Ascophyllum nodosum, 

όπου διατρυπά το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή και διεισδύει στο εσωτερικό του κυττάρου 

με τη βοήθεια ριζοειδών (rhizoids) (Deckert και Garbary 2005). Κατά συνέπεια, ο ενδοφυτικός 

παρασιτισμός αποτελεί ακόμη ένα σημαντικό κεφάλαιο στην παθογένεια των φαιοφυκών, με 

ιδιαίτερη οικολογική και οικονομική σημασία. Η δυσκολία εντοπισμού παρασιτικών 

οργανισμών που ζουν αποκλειστικά στο εσωτερικό φαιοφυκών φαίνεται να καλύπτεται με τις 

σύγχρονες μοριακές αναλύσεις που επιτρέπουν την ταυτοποίηση και ταξινόμησή τους (Peters 

2003). 

Ορισμένα από τα βακτήρια συγκαταλέγονται στους παθογόνους μικροοργανισμούς 

που προκαλούν σοβαρές ασθένειες στα φαιοφύκη. Τα κελποφύκη, όπως έχει ήδη αναφερθεί, 

παίζουν εξέχοντα οικολογικό αλλά και οικονομικό ρόλο, αφού αποφέρουν κέρδη 

δισεκατομμυρίων δολαρίων στους υδατοκαλλιεργητές (Gachon και συν. 2010). Οι ασθένειες 

που προκαλούνται στα κελποφύκη από βακτήρια συνδέονται με την εκδήλωση συμπτωμάτων, 

όπως παραμορφώσεις και διογκώσεις στο θαλλό του ξενιστή. Για τον λόγο αυτό 

συγκεντρώνουν το επιστημονικό ενδιαφέρον, ενώ πληθώρα εργασιών στοχεύουν στην εύρεση 

λύσεων αποφυγής των βακτηριακών επιδημιών σε καλλιεργούμενα είδη φυκών (Wang και 

συν. 2014). Τα περισσότερα βακτήρια που επιδρούν στα κελποφύκη ανήκουν στο φύλο 
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πρωτεοβακτήρια (proteobacteria). Τα γένη Alteromonas, Pseudoalteromonas, Pseudomonas 

και Vibrio μολύνουν διάφορα κελποφύκη, μεταξύ των οποίων τα καλλιεργούμενα είδη 

Saccharina japonica στην Κίνα και Laminaria religiosa στην Ιαπωνία (Vairappan και συν. 2001˙ 

Wang και συν. 2014). Tα βακτήρια αυτά συσσωρεύονται στην επιφάνεια του θαλλού (Εικόνα 

Ι.18) και διασπούν το αλγινικό οξύ του κυτταρικού τοιχώματος. Ως αποτέλεσμα αυτού, 

παρατηρείται η δημιουργία κακώσεων και ανοιγμάτων επί του θαλλού, καθώς και σήψη του 

φύκους (rot disease).  

 

 
Εικόνα Ι.18. Εικόνα ηλεκτρονικού μικροσκοπίου σάρωσης που παρουσιάζει την ύπαρξη βακτηρίων και την 
σχετική κατάσταση των κυττάρων της επιφανειακής στιβάδας του φαιοφύκους Laminaria religiosa σε Α) υγιή και 
Β) μολυσμένο θαλλό (τροποποιημένο από Vairappan και συν. 2001). 
 

Είναι γνωστό ότι ένας μεγάλος αριθμός της ταξινομικά ετερογενούς ομάδας των 

μυκήτων χρησιμοποιεί ως ενδιαίτημα θαλλούς φυκών, αναπτύσσοντας με τον ξενιστή 

συμβιωτικές, παρασιτικές και σαπροφυτικές σχέσεις. Oι μύκητες που σχετίζονται με τα φύκη 

ονομάζονται “algicolous fungi” και η μελέτη τους ξεκίνησε στα τέλη του 19ου αιώνα, δηλαδή 30 

χρόνια μετά την πρώτη αναφορά θαλάσσιου μύκητα από τον Montagne (1856) (Zuccaro και 

Mitchell 2005). Για πολλά χρόνια, οι έρευνες με αντικείμενο μύκητες που μολύνουν φύκη 

υπήρξαν σποραδικές και προέκυπταν από τυχαίες παρατηρήσεις υλικού που είχε συλλεχθεί 

από το πεδίο. Η χρήση της οπτικής και της ηλεκτρονικής μικροσκοπίας σε συνδυασμό με 

σύγχρονες μεθόδους, όπως οι μοριακές αναλύσεις, έχουν συμβάλει στην αύξηση των 

πληροφοριών που αφορούν στις μυκητιάσεις των φυκών.  
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 Οι ασκομύκητες (ascomycetes) και oι χυτριδιομύκητες (chytridiomycetes) είναι οι δύο 

επικρατέστερες κλάσεις μυκήτων που μολύνουν τα φαιοφύκη (Andrews 1976). Ο ασκομύκητας 

Phycomelaina laminariae μολύνει διάφορα είδη φαιοφυκών της τάξης Laminariales, 

προκαλώντας μία ασθένεια, γνωστή με τον όρο “stipe blotch disease”, η οποία εκφράζεται με 

τη δημιουργία χαρακτηριστικών κηλίδων στον στύπο του ξενιστή. Πιο συγκεκριμένα, ο P. 

laminariae έχει βρεθεί να μολύνει τα φαιοφύκη Alaria esculenta, Saccharina latissima, S. 

longicruris και Laminaria digitata (Schatz 1983, 1984). Οι υφές του μύκητα διεισδύουν στο 

εσωτερικό των κυττάρων του ξενιστή και οδηγούν σε νέκρωση του θαλλού, καθώς και σε 

γενική μείωση της λειτουργικότητάς του (Schatz 1983, 1984). Επιπλέον, πληθώρα κρουσμάτων 

από ασθένειες άλλων ασκομυκήτων σε κελποφύκη έχουν καταγραφεί ανά τον κόσμο. 

Ενδεικτικά αναφέρονται ο Pontogeneia erikae, ο οποίος έχει βρεθεί να παρασιτεί επί του 

κελποφύκους Egregia menziesii στην Καλιφόρνια (Kohlemeyer και Demoulin 1981), ο 

Sigmoidea marina που προκαλεί βλάβες στην επιφάνεια του θαλλού του Saccharina latissima 

στις ακτές της Βρετανίας (Haythorn και συν. 1980), ο Ophiobolus laminariae που σχηματίζει 

σκουρόχρωμα συσσωματώματα στον στύπο του Laminaria digitata στη Σκωτία (Sutherland 

1915) και ο Asteromyces cruciatus που επιμολύνει το Egregia menziesii στην Καλιφόρνια 

(Νοlan 1972). Επίσης, αντιπρόσωποι της τάξης Fucales των φαιοφυκών αποτελούν συχνά 

ξενιστές των ασκομυκήτων. Το γένος του ασκομύκητα Ηaloguignardia είναι ευρέως 

διαδεδομένο και διαθέτει ευρύ φάσμα ξενιστών, που περιλαμβάνει τα Fucales Cystoseira 

osmundea, C. balearica, Cystoseira sp., Halidrys dioica, Halidrys sp., Sargassum decipiens, S. 

fallax, S. fluitans, S. natans και S. sinclairii (Cribb και Herbert 1954˙ Tokida 1958˙ Kohlmeyer 

1979˙ Apt 1988˙ Alongi και συν. 1999). Επιπροσθέτως, μέθοδοι απομόνωσης και μοριακές 

τεχνικές συμβάλλουν στον εντοπισμό και την ταυτοποίηση νέων ειδών ασκομυκήτων που 

πλήττουν τα φαιοφύκη. Οι Zuccaro και συν. (2003, 2008) έχουν καταφέρει να απομονώσουν 

και να ταυτοποιήσουν έναν σημαντικό αριθμό ασκομυκήτων που βρίσκονται να παρασιτούν 

στο φαιοφύκος Fucus serratus.  

 Οι χυτριδιομύκητες (chytridiomycetes) αποτελούν άλλη μία σημαντική ομάδα 

παθογόνων μικροοργανισμών των φυκών. Χαρακτηρίζονται από μεγάλο εύρος ξενιστών και 

μολύνουν διαφορετικά είδη χλωροφυκών, ροδοφυκών, φαιοφυκών και διατόμων τόσο στο 
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πεδίο όσο και σε εργαστηριακές συνθήκες. Παρουσιάζουν παραπλήσια μορφολογικά 

χαρακτηριστικά και μηχανισμούς μόλυνσης με τους ωομύκητες (oomycetes) και γι’ αυτό 

παλαιότερα και οι δύο ταξινομικές ομάδες ανήκαν σε μία κοινή ομάδα παθογόνων 

μικροοργανισμών των φυκών, με το όνομα φυκομύκητες (phycomycetes) (Sparrow 1960). 

Σήμερα, η ταξινόμηση αυτή δεν υφίσταται και έχει αποσαφηνιστεί ότι οι χυτριδιομύκητες 

εντάσσονται στο βασίλειο των μυκήτων (fungi), ενώ οι ωομύκητες σε αυτό των 

χρωμοκυψελιδωτών (chromalveolata) (Gleason και συν. 2008˙ Beakes και συν. 2012). Ωστόσο, 

ένα γεγονός που δυσκολεύει συχνά τους αναγνώστες είναι ότι σύγχρονες έρευνες αναφέρουν 

ακόμη κάποια γένη των ωομυκήτων ως χυτριδιομύκητες, όπως συμβαίνει για παράδειγμα με 

το γένος Οlpidiopsis το οποίο μολύνει ροδοφύκη (Ding και Μa 2005˙ Sekimoto και συν. 2009). 

Συνεπώς, ακολουθώντας τον σύγχρονο διαχωρισμό των φύλων, εκτενής αναφορά στα είδη 

των ωομυκήτων που προσβάλλουν φύκη θα πραγματοποιηθεί σε επόμενο υποκεφάλαιο 

(βλέπε υποκεφάλαιο Ι.2.3).  

 Το Chytridium polysiphoniae είναι ένα είδος ολοκαρπικού χυτριδιομύκητα ο οποίος 

μολύνει φαιοφύκη στο πεδίο, όπως για παράδειγμα το είδος Pylaiella littoralis (Sparrow 1960). 

Μάλιστα, σε ορισμένα από αυτά αναφέρονται μαζικές επιδημίες (Küpper και Müller 1999). 

Ύστερα από πειράματα μόλυνσης φαιοφυκών με το C. polysiphoniae, διαπιστώθηκε ότι σε 

εργαστηριακές συνθήκες ο εν λόγω χυτριδιομύκητας προσβάλλει 23 είδη φαιοφυκών, γεγονός 

που επισημαίνει το μεγάλο εύρος δυνητικών ξενιστών (Müller και συν. 1999). Το παράσιτο 

έρχεται σε επαφή με το κύτταρο του ξενιστή με τη βοήθεια ενός μυζητήρα (haustorium). 

Ακολούθως, το κύτταρο του φύκους καταστρέφεται. Συχνά παρατηρούνται πολλαπλές 

επιμολύνσεις στο ίδιο κύτταρο του ξενιστή (κεφαλές βελών στην Εικόνα Ι.19.Α). Επιπλέον, το 

παράσιτο σχηματίζει χαρακτηριστικά σφαιρικά σποριάγγεια, με μεγέθη που ποικίλουν 

ανάλογα με το είδος του ξενιστή (Εικόνες Ι.19Β, Γ).  
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Εικόνα Ι.19. Εικόνες οπτικού μικροσκοπίου που απεικονίζουν μολύνσεις του Chytridium polysiphoniae σε 
διαφορετικά είδη φαιοφυκών. Εικ. Ι.19Α. Σποριάγγεια παράσιτου σε νήμα Pylaiella littoralis. Το ίδιο κύτταρο 
επιμολύνεται από δύο ή τρία παράσιτα (κεφαλές βελών). Εικ. Ι.19Β. Σποριάγγειο σε κύτταρο του Ηaplospora 
globosa. Εικ. Ι.20Γ. Σποριάγγειο σε κύτταρο του Carpomitra costata. Η κλίμακα των 100 μm ισχύει για τις εικόνες 
Α-Γ (τροποποιημένο από Müller και συν. 1999) 
 

Ι.2.3. Ωομύκητες: δομή, μορφολογία και ταξινόμηση 

Οι ωομύκητες (oοmycetes) είναι ετερότροφοι οργανισμοί με ευρεία διάδοση σε υδάτινα και 

χερσαία οικοσυστήματα που προσομοιάζουν μορφολογικά στους μύκητες (fungi) (Sparrow 

1960˙ Karling 1981˙ Dick 2001). Πράγματι, ο σχηματισμός υφών και μυκηλίων, η έκκριση 

ενζύμων για διάσπαση σύνθετων ενώσεων, η πρόσληψη θρεπτικών συστατικών με 

ωσμωτικούς μηχανισμούς και ο οικολογικός ρόλος είναι μερικά από τα κοινά στοιχεία που 

μοιράζονται οι ωομύκητες με ορισμένους μύκητες (Richards και συν. 2006). Aπό την άλλη, τα 

βασικά βιοχημικά και κυτταρολογικά χαρακτηριστικά που διακρίνουν τους ωομύκητες από 

τους γνήσιους μύκητες είναι: 1) η κυτταρίνη ως βασικό δομικό συστατικό των κυτταρικών τους 

τοιχωμάτων, έναντι της χιτίνης που συναντάται αντίστοιχα στους μύκητες (Mélida και συν. 

2013), 2) η μεγάλη ποικιλία κυστιδίων με έγκλειστα, όπως τα πυκνά σωμάτια (dense bodies)  

 

 

 

Εικόνα Ι.20. Φυλογενετικό δέντρο το οποίο 
απεικονίζει την εξελικτική σχέση μεταξύ μυκήτων 
και ωομυκήτων (από Hardham 2005). 
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που περιέχουν φωσφορυλιωμένη β-1, 3-μυκολαμιναρίνη, 3) οι διπλοειδείς θαλλοί, που στην 

περίπτωση μείωσης παράγουν γαμέτες, 4) τα μιτοχόνδρια με σωληνοειδείς αναδιπλώσεις 

εσωτερικής μεμβράνης (cristae) και 5) το βιοχημικό μονοπάτι σύνθεσης της λυσίνης μέσω α-ε-

διαμινοπιμελικού οξέος (Βeakes 1987˙ Beakes και συν. 2012). Συνεπώς, οι ωομύκητες, παρ’ ότι 

μοιράζονται κοινά χαρακτηριστικά με τους μύκητες, κατά βάση διαφέρουν σημαντικά από 

αυτούς και μάλιστα, η εξελικτική τους απόσταση είναι τεράστια (Εικόνα Ι.20). 

 Η θέση των ωομυκήτων στο φυλογενετικό δέντρο της ζωής είναι στο φύλο των 

διμαστιγωτών ετερόκοντων ή ετεροκοντόφυτων (heterokonts ή heterokontophyta), που είναι 

επίσης γνωστό με το όνομα σταχυομαστιγωτά (stramenopiles) και συμπεριλαμβάνεται στο 

βασίλειο χρωμιστά (chromista) (Εικόνα Ι.21). Μαζί με τα συγγενικά είδη που ταξινομούνται στο 

βασίλειο κυψελιδωτά (alveolata), όπως τα δινομαστιγωτά και τα βλεφαριδοφόρα (βλέπε 

επίσης Εικόνα Ι.21), συνιστούν το υπερ-βασίλειο χρωμοκυψελιδωτά (chromalveolata), το 

οποίο όρισαν πρώτοι οι Baldauf και συν. (2000). Τα ετερόκοντα αποτελούν μία ετερογενή 

ομάδα οργανισμών, η οποία περιλαμβάνει πληθώρα αυτότροφων φυκών που φέρουν 

χλωροφύλλη-γ, δηλαδή διάτομα, φαιοφύκη, χρυσοφύκη και ξανθοφύκη, καθώς και μία σειρά 

ετερότροφων οργανισμών (Cavallier-Smith και Chao 2006). Σε αυτούς συμπεριλαμβάνονται 

βακτηριοφάγα μαστιγωτά (bicoecids), παράσιτα του ανθρώπου, αλλά και μυκητόμορφοι 

οργανισμοί των κλάσεων θραυστοχυτρίδια (thraustochytrids), λαβυρινθουλίδια 

(labyrinthulids), υφοχυτρίδια (hyphochytrids) και ωομύκητες (Εικόνα Ι.21). Η εντυπωσιακή 

ετερογένεια του φύλου ετερόκοντα διαπιστώθηκε πρόσφατα, όταν οι Tsui και συν. (2006) 

ανέλυσαν έναν μεγάλο αριθμό γονιδίων και κατέληξαν στην περιγραφή των φυλογενετικών 

σχέσεων που απεικονίζεται στην Εικόνα Ι.21. Όπως φαίνεται, οι ωομύκητες αποκαλούνται και 

ψευδομύκητες, γεγονός που τονίζει για ακόμη μία φορά την ομοιότητά τους με τους γνήσιους 

μύκητες. Νέα στοιχεία που προκύπτουν ύστερα από σύγκριση γονιδιωμάτων, ενισχύουν την 

άποψη ότι οι ωομύκητες προέρχονται από μία φωτοσυνθετική προγονική μορφή, ενώ το γένος 

Phytophthora (ωομύκητες) φέρει κοινά γονίδια με τα διάτομα (Lamour και συν. 2007).  

Η ταξινόμηση των γενών των ωομυκήτων βασίζεται σε μοριακές μελέτες των 

τελευταίων ετών (Küpper και συν. 2006˙ Sekimoto και συν. 2007, 2008α, 2008β, 2009). Πιο 

συγκεκριμένα, ανάλυση SSU και LSU rDNA και μιτοχονδριακών cox2 γονιδίων δείχνει ότι οι  
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Εικόνα Ι.21. Σχηματική απεικόνιση των φυλογενετικών σχέσεων μεταξύ των ομάδων που ανήκουν στο υπερ-
βασίλειο χρωμοκυψελιδωτά (chromalveolates). Mε πορτοκαλί χρώμα δείχνονται οι φωτοσυνθετικοί κλάδοι, ενώ 
με κόκκινη γραμμή υποδεικνύεται η απώλεια πλαστιδίου (από Beakes και συν. 2012). 
 

οικογένειες των ωομυκήτων κατηγοριοποιούνται σε τρείς μεγάλες ταξινομικές ομάδες: τα 

Saprolegniales, τα Peronosporales και τους κατώτερους ωομύκητες (basal oomycetes) (Εικ. 

Ι.22). Οι κατώτεροι εξελικτικά ωομύκητες, όπως οι τάξεις Haptoglossales και Eurychasmatales, 

περιλαμβάνουν στην πλειονότητα θαλάσσια παράσιτα, ενώ οι ανώτερες εξελικτικά τάξεις των 

Peronosporales και Saprolegniales αποτελούν παράσιτα των φυτών της χέρσου και των ζώων 

του γλυκού νερού. Επιπρόσθετα, οι φυλογενετικές σχέσεις μεταξύ των τριών βασικών ομάδων 

δείχνουν ότι οι κατώτεροι ωομύκητες οδήγησαν στη δημιουργία της εξελικτικής γραμμής των 

Saprolegniales (saprolegnialian line), ενώ ο κλάδος των Peronosporales αποκλίνει σημαντικά 

από τους άλλους δύο (Εικόνα Ι.22). Πράγματι, οι ωομύκητες της τάξης Peronosporales 

αδυνατούν να συνθέσουν τις στερόλες που συμμετέχουν στην εγγενή αναπαραγωγή και 

ακολουθούν διαφορετικό πρότυπο ωογένεσης (Dick 2001). Ακόμη, τα αναπτυξιακά στάδια των 

ωομυκήτων φέρουν ορισμένα μοναδικά χαρακτηριστικά, τα οποία συμβάλλουν καθοριστικά 

στην επιτυχία τους ως παθογόνων μικροοργανισμών. Η εγγενής αναπαραγωγή συναντάται στις 

ανώτερες εξελικτικά τάξεις των ωομυκήτων (Εικόνα Ι.22). Ωστόσο, ένα κοινό στοιχείο είναι ότι 
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οι περισσότεροι ωομύκητες απελευθερώνουν από σποριάγγεια, μονοπύρηνα ζωοσπόρια με 

δύο μαστίγια τα οποία κολυμπούν και προσεγγίζουν τον ξενιστή (Beakes και συν. 2012).  

 

 
Εικόνα Ι.22. Διαγραμματική απεικόνιση των φυλογενετικών σχέσεων μετακύ τάξεων και οικογενειών των 
ωομυκήτων, όπως προκύπτων από σύγχρονα μοριακά δεδομένα (από Beakes και συν. 2010). 
 
 

Οι ωομύκητες είναι ως επί το πλείστον γνωστοί ως παθογόνοι μικροοργανισμοί των 

ανώτερων φυτών, αφενός λόγω των επιδημιών σε καλλιεργούμενα είδη και αφετέρου λόγω 

των ασθενειών σε φυσικούς πληθυσμούς. Το γένος Phytophthora περιλαμβάνει μερικούς από 

τους πιο σημαντικούς ωομύκητες για τον άνθρωπο. Στα μέσα του 19ου αιώνα, η ασθένεια της 

πατάτας που οφείλεται στον ωομύκητα Phytophthora infestans (potato blight), οδήγησε στον 

μεγάλο λιμό της Ιρλανδίας, εξαναγκάζοντας τον γηγενή πληθυσμό σε μετανάστευση. Σήμερα, 

ο P. infestans εξακολουθεί να επηρεάζει την παγκόσμια γεωργία, προκαλώντας τεράστιες 

οικονομικές καταστροφές στις σοδειές της πατάτας, το τέταρτο πιο ευρέως καλλιεργούμενο 

φυτό στον πλανήτη, αλλά και σε δημητριακά, οι οποίες ζημίες υπολογίζονται, μόνο για την 

πρώτη, στα 6,7 δισεκατομμύρια δολάρια ετησίως (Haas και συν. 2009).  
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Εικόνα Ι.23. Εικόνες Α) υγιών δέντρων 
Eucalyptus marginata και Β) μολυσμένων 
από των ωομύκητα Phytophthora 
cinnamomi από την περιοχή Perth της 
Δυτικής Αυστραλίας (τροποποιημένο από 
Hardham 2005). 
 

 

 

 

 

 

  

Ο P. cinnamomi έχει, επίσης, απασχολήσει έντονα επιστήμονες και καλλιεργητές. 

Προκαλεί τεράστιες καταστροφές σε καλλιεργούμενα φυτά, καθώς και σε φυσικά 

οικοσυστήματα, όπως για παράδειγμα την ερήμωση ολόκληρων δασικών εκτάσεων του 

Eucalyptus marginata (Εικόνα Ι.23). Ο P. cinnamomi αναπτύσσεται σαπροτροφικά στο χώμα, 

όπου παραμένει σε ληθαργική μορφή σχηματίζοντας χλαμυδοσπόρια ή σπανιότερα ωοσπόρια 

(Hardham 2005). Σε ιδανικές συνθήκες, το παράσιτο εισέρχεται στον αγενή κύκλο 

αναπαραγωγής, όπου δημιουργούνται πολυπύρηνα σποριάγγεια επί των σωματικών υφών, τα 

οποία ακολούθως κυτταροποιούνται και απελευθερώνουν 20-30 διμαστιγωτά ζωοσπόρια 

(Εικόνα Ι.24). Κατά την ωρίμανση του σποριαγγείου και καθ’ όλη τη διαδικασία της 

ζωοσποριογένεσης, ο κυτταροσκελετός του παράσιτου παίζει σημαντικό ρόλο (Hardham 2005˙ 

βλέπε επίσης Εικόνα Ι.24). Τα ελευθερωμένα ζωοσπόρια πλησιάζουν το κύτταρο του ξενιστή, 

σχηματίζουν κυτταρικό τοίχωμα και δημιουργούν μία χαρακτηριστική προεκβολή, στην 

κορυφή της οποίας παρατηρείται μία διόγκωση που υποβοηθά τη διαδικασία προσβολής 

(appressoria-like swelling) (Εικόνα Ι.25). Δύο μέρες αφού τα σπόρια του ωομύκητα 

διατρυπήσουν το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή και μολύνουν το κύτταρό του, εμφανίζονται 

σποριάγγεια πάνω στο φυτικό σώμα. Ο αγενής αναπαραγωγικός κύκλος του παράσιτου 

επαναλαμβάνεται πολλές φορές, αυξάνοντας εκθετικά τον αριθμό των μολύνσεων στον 

ξενιστή, μέσα σε λίγες μόνο μέρες (Hardham 2005). Επιπρόσθετα, μαζικές επιδημίες του P. 

ramorum οδηγούν πολλά είδη κωνοφόρων δέντρων σε ξαφνικό θάνατο, ενώ έχουν 

A B
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καταγραφεί καταστροφές δασικών εκτάσεων σε Ευρώπη, Ασία και Αμερική (Brasier και Weber 

2010). Οι ωομύκητες, παρ’ ότι διαθέτουν κοινά μορφολογικά χαρακτηριστικά με τους μύκητες, 

δεν συγγενεύουν μαζί τους εξελικτικά (βλέπε Εικόνα Ι.20). Αυτός είναι ο λόγος που τα 

αντιμυκητοκτόνα του εμπορίου αδυνατούν να καταπολεμήσουν ασθένειες που οφείλονται σε 

ωομύκητες, αφού οι χημικές ουσίες που εξολοθρεύουν τους μύκητες αποδεικνύονται συχνά  

 

Εικόνα Ι.24. Ωρίμανση σποριαγγείου και 
ζωοσποριογένεση στον ωομύκητα Phytophthora 
cinnamomi. Εικ. Ι.24Α. Εικόνα μικροσκοπίας αντίθεσης 
διαφορικής συμβολής (DIC) ενός ώριμου σποριαγγείου 
πριν την έναρξη της κυτοκίνησης. Εικ. Ι.24Β. Χρώση των 
πυρήνων με DAPI. Απεικονίζεται η κανονική διάταξη 
των πυρήνων στο εσωτερικό του σποριαγγείου. Εικ. 
Ι.24Γ. Ανοσοσήμανση σωληνίνης. Απεικονίζεται η 
οργάνωση των μικροσωληνίσκων σε κεντροσωμάτια 
πλησίον των πυρήνων στο εσωτερικό του σποριαγγείου. 
Εικ. Ι.24Δ. Αποπολυμερισμός των μικροσωληνίσκων 
ύστερα από επίδραση με ορυζαλίνη οδηγεί σε 
ακανόνιστη διάταξη των πυρήνων στο εσωτερικό του 
σποριαγγείου. Εικ. Ι.24Ε-ΣΤ. Ανοσοσήμανση κοιλιακών 
κυστιδίων (ventral vesicles) με μονόκλωνο αντίσωμα 
Vsv-1. Εικ. Ι.24Ε. Υφές του παράσιτου. Εικ. Ι.24ΣΤ. 
Σποριάγγειο πριν την κυτταροποίηση. Εικ. Ι.24Ζ. Εικόνα 
DIC που απεικονίζει σποριάγγειο κατά την 
κυτταροποίηση. Εμφανές είναι το περίγραμμα των 
σχηματιζόμενων ζωοσπορίων. Εικ. Ι.24Η. Χρώση ακτίνης 
με  ροδαμίνη-φαλλοϊδίνη σε σποριάγγειο κατά την 
κυτταροποίηση. Εικ. Ι.24Θ. Ανοσοσήμανση πλευρικών 

κυστιδίων σε σποριάγγειο κατά την κυτοκίνηση. Σε αυτό το στάδιο, τα πλευρικά κυστίδια συγκεντρώνονται στην 
κοιλιακή πλευρά των μελλοντικών ζωοσπορίων. Οι κλίμακες αντιστοιχούν σε 10 μm (τροποποιημένο από 
Hardham 2005). 
 
 

 
 
Εικόνα Ι.25. Εικόνα ηλεκτρονικού μικροσκοπίου 
σάρωσης, η οποία απεικονίζει δύο σπόρια του 
Phytophthora cinnamomi με χαρακτηριστική προεκβολή, 
που βρίσκονται προσκολλημένα στο κυτταρικό τοίχωμα 
της ρίζας της μηδικής. Παρατηρείται η διόγκωση στην 
κορυφή της προεκβολής που υποβοηθά την προσβολή 
(appressorium-like swelling) (από Hardham 2005).  
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ανίκανες να θανατώσουν τους ωομύκητες. Έτσι, επί σειρά ετών, οι καλλιεργητές 

χρησιμοποιούσαν λανθασμένες τακτικές ελέγχου των επιδημιών, ενώ μόλις κατά τις 

τελευταίες δεκαετίες προέκυψαν δεδομένα που αφορούν στον μηχανισμό μόλυνσης και στη 

δομή σημαντικών αντιπροσώπων των παθογόνων ωομυκήτων (Beakes και συν. 2012). 

Παράλληλα, οι ωομύκητες προσβάλλουν και ζωικούς οργανισμούς. Τα γένη 

Saprolegnia, Αphanomyces, Lagenidium, Achlya και Pythium έχουν βρεθεί να μολύνουν ιχθύες, 

καρκινοειδή, γάτες, σκύλους, ακόμη και τον άνθρωπο (Εικόνα Ι.26). Τo γένος Saprolegnia 

περιλαμβάνει μερικούς ιδιαιτέρως μολυσματικούς παθογόνους μικροοργανισμούς των ιχθύων 

του γλυκού νερού, ζημιώνοντας εκατομμύρια δολάρια ετησίως στους υδατοκαλλιεργητές (van 

West 2006˙ Phillips και συν. 2008). Λεπτομερέστερα, το είδος Saprolegnia parasitica μολύνει 

τον σολωμό και ο κύκλος ζωής του περιέχει στάδια αγενούς και εγγενούς αναπαραγωγής. Η 

μείωση των θρεπτικών στο περιβάλλον αποτελεί το ερέθισμα για το σχηματισμό σποριαγγείων 

επί των υφών του παράσιτου (van West 2006). Πρωτογενή ζωοσπόρια απελευθερώνονται από 

το σποριάγγειο στο νερό και αφού κολυμπήσουν για μικρό χρονικό διάστημα, δημιουργούν εκ 

νέου τοίχωμα (επανεγκυστώνονται). Σε αυτό το στάδιο αποκαλούνται δευτερογενή σπόρια 

(secondary cysts). Από αυτά απελευθερώνονται δευτερογενή ζωοσπόρια, τα οποία κολυμπούν 

και αφού πλησιάσουν τον ξενιστή δημιουργούν κυτταρικό τοίχωμα και προσκολλώνται στην  

 

 
 
Εικόνα Ι.26. Φυλογενετικές σχέσεις μεταξύ ωομυκήτων που μολύνουν φυτά και ζώα. Με αστερίσκο 
επισημαίνονται τα είδη που προσβάλλουν ζώα (από Phillips και συν. 2008). 
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επιφάνειά του για να προβούν σε νέα επιμόλυνση. Σε περίπτωση που δεν καταφέρουν να 

προσεγγίσουν τον ξενιστή, τα δευτερογενή ζωοσπόρια επανεγκυστώνονται. Ο κύκλος των 

επανειλημμένων εγκυστώσεων και απελευθερώσεων ζωοσπορίων είναι ένα συχνό φαινόμενο 

σε γένη ωομυκήτων, ονομάζεται “πολυπλανητισμός” (“polyplanetism”) και εικάζεται ότι 

παρέχει στο παράσιτο τη δυνατότητα να εντοπίσει τον κατάλληλο ξενιστή (van West 2006). Το 

σπόριο που επιτυγχάνει να προσκολληθεί στον ξενιστή φέρει ειδικές τρίχες που είναι γνωστές 

με τον όρο “boat hooks” και μία σωληνοειδή προεκβολή η οποία υποβοηθά τη διαδικασία 

προσβολής. Όσον αφορά στην εγγενή αναπαραγωγή του S. parasitica, περιλαμβάνει τη 

δημιουργία ενός θηλυκού και ενός αρσενικού γαμετάγγειου, δηλαδή ενός ωογονίου και ενός 

ανθηριδίου αντίστοιχα. Αυτά συζεύγνυνται με τη βοήθεια υφών γονιμοποίησης και 

προκύπτουν ζυγώτες, οι οποίοι ονομάζομαι ωοσπόρια. 

 Οι κατώτεροι ωομύκητες, στους οποίους συγκαταλέγεται το είδος Eurychasma dicksonii 

που αποτελεί αντικείμενο μελέτης της παρούσας διδακτορικής διατριβής, έχουν αναπτύξει και 

εκείνοι με τη σειρά τους αξιοσημείωτες προσαρμογές στον παρασιτισμό. Ενδεικτικά 

περιγράφεται το γένος Haptoglossa, συγγενικό του E. dicksonii, το οποίο δημιουργεί 

χαρακτηριστικά, εξειδικευμένα επιμολυντικά κύτταρα για την προσβολή νηματωδών. Τα 

κύτταρα αυτά ονομάστηκαν κύτταρα-όπλα (gun cells) από τους Robb και Βarron (1982) και 

προσομοιάζουν, ως προς τον τρόπο λειτουργίας τους, στα επιμολυντικά κύτταρα των ζωικών 

μικροοργανισμών plasmodiophorids και microsporidia (Beakes και Glockling 1998, 2002). 

Λεπτομερέστερα, τα κύτταρα-όπλα χαρακτηρίζονται από ασυνήθιστες, σύνθετες δομές. Αυτές 

περιλαμβάνουν έναν ανάστροφο σωλήνα (inverted tube) στο εσωτερικό του οποίου βρίσκεται 

μία βελονοειδής δομή. Ειδικοί κωνοειδείς σχηματισμοί κυτταρικού τοιχώματος 

σταθεροποιούν τη βελονοειδή δομή σε συγκεκριμένη θέση και στην κορυφή της συναντάται 

ένας δακτύλιος στεγανοποίησης. Ο ανάστροφος σωλήνας συσπειρώνεται γύρω από τον 

πυρήνα του κυττάρου-όπλου και περιβάλλεται από ένα δίκτυο μιτοχονδρίων. Όταν το 

παράσιτο έρθει σε φυσική επαφή με τον ξενιστή τότε ο ανάστροφος σωλήνας εκτοξεύεται από 

μέσα προς τα έξω, η βελονοειδής δομή τρυπά την επιδερμίδα του ξενιστή και το κύτταρο-όπλο 

εκκενώνεται, δηλαδή μεταφέρεται ο πρωτοπλάστης του παράσιτου στο εσωτερικό του 
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Εικόνα Ι.27. Σχηματική 
απεικόνιση της εκτόξευσης 
του ανάστροφου σωλήνα 
και της βελονοειδούς δομής 
κατά την προσβολή 
νηματώδους από το 
παράσιτο Haptoglossa 
(τροποποιημένο από 
Beakes και συν. 2012). 
 

κυττάρου-ξενιστή (Εικόνα Ι.27˙ Glockling και Beakes 2000˙ Beakes και συν. 2012). Να σημειωθεί 

ότι η μελέτη της λεπτής δομής σε διάφορα είδη του γένους Haptoglossa αποκαλύπτει μεγάλη 

μορφολογική ποικιλομορφία στις δομές των κυττάρων-όπλων. Ωστόσο, κανένας από αυτούς 

τους ασυνήθιστους τύπους κυττάρων-όπλων δεν έχει εντοπιστεί να προσβάλει νηματώδη, 

γεγονός που πιθανώς σημαίνει ότι οι διαφορετικές αυτές μορφές έχουν δημιουργηθεί για την 

επιμόλυνση άλλων, άγνωστων έως τώρα, ξενιστών (Beakes και συν. 2012). 

 

Ι.2.3.1. Ωομύκητες και θαλάσσια φύκη 

Τα θαλάσσια φύκη μολύνονται κατά κύριο λόγο από αντιπροσώπους των κατώτερων 

ωομυκήτων, οι οποίοι εκτός ελαχίστων εξαιρέσεων είναι θαλάσσιοι (βλέπε επίσης Εικόνα Ι.22). 

Η μελέτη του Sparrow (1960) πάνω στους υδρόβιους φυκομύκητες (aquatic phycomycetes), 

όπως τους είχε ονομάσει ο ίδιος, αποτελεί ακόμη και σήμερα τη μοναδική έρευνα για έναν 

σημαντικό αριθμό ωομυκήτων που προσβάλλουν φύκη. Η δυσκολία εντοπισμού και 

ταυτοποίησης παθογόνων μικροοργανισμών σε υδάτινα οικοσυστήματα είναι ο βασικός λόγος 

που οι ασθένειες των ωομυκήτων στα φύκη δεν έχουν μελετηθεί εκτενώς. Ορισμένες 

αποσπασματικές μελέτες ηλεκτρονικής μικροσκοπίας, παλαιότερων ετών, αφορούν είδη 

ωομυκήτων που εντοπίστηκαν να προσβάλλουν φύκη, όπως το Ectrogella perforans που 

επιμολύνει το θαλάσσιο διάτομο Licmophora hyalina (Raghukumar 1980α, 1980β), το 

Petersenia palmariae που παρασιτεί στο θαλάσσιο ροδοφύκος Palmaria mollis (Pueschel και 

van der Meer 1985) και το Lagenisma coscinodisci που επιμολύνει το θαλάσσιο διάτομο 

Coscinodiscus granii (Schnepf και συν. 1978). Σύγχρονες έρευνες συνδυάζουν την ηλεκτρονική 
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μικροσκοπία με μοριακές αναλύσεις και έτσι νέες πληροφορίες συγκεντρώνονται σχετικά με 

τους ωομύκητες που πλήττουν τα φύκη, ενώ νέα είδη προκύπτουν συνεχώς.  

 Το γένος Οlpidiopsis ανήκει στην τάξη Lagenidiales των ωομυκήτων (Sparrow 1960) και 

περιλαμβάνει είδη υποχρεωτικών ενδοπαρασιτικών παθογόνων μικροοργανισμών που 

επιμολύνουν διάτομα, χλωροφύκη, ροδοφύκη και φαιοφύκη στα περισσότερα γεωγραφικά 

πλάτη της Γης (Dick 2001˙ Sekimoto και συν. 2009). Μάλιστα, ορισμένα Olpidiopsis sp., μαζί με 

είδη του γένους Pythium, προκαλούν τις γνωστές καταστροφικές επιδημίες σε καλλιέργειες 

του ροδοφύκους Porphyra sp. (nori), που στοιχίζουν δισεκατομμύρια δολάρια ετησίως στους 

υδατοκαλλιεργητές (Ding και Ma 2005˙ Gachon και συν. 2010˙ βλέπε επίσης Εικόνες Ι.1Β, Γ, Δ, 

10Β). Σε γενικές γραμμές, ο μηχανισμός μόλυνσης των κατώτερων ωομυκήτων, όπως δηλαδή 

τα είδη Olpidiopsis sp. και Eurychasma dicksonii, είναι κοινός και περιγράφεται συνοπτικά ως 

εξής: διμαστιγωτά ζωοσπόρια (Εικόνα Ι.28Ε) απελευθερώνονται από ειδικές δομές του 

σποριαγγείου, τους σωλήνες απελευθέρωσης (discharge/exit tubes) (Εικόνες Ι.28Θ, Ι), και 

κολυμπούν προς τον ξενιστή, όπου και εγκυστώνονται, δηλαδή δημιουργούν κυτταρικό 

τοίχωμα. Αφού εγκυστωθούν, προσκολλώνται στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή (Εικόνες 

Ι.28Α, Β) και το τρυπούν. Η διάτρηση και κατ’ επέκταση η διείσδυση του παράσιτου στο 

εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή υποβοηθείται συνήθως από χαρακτηριστικές δομές 

διάτρησης, οι οποίες φέρουν δομικές διαφορές μεταξύ των ειδών των ωομυκήτων (βλέπε 

επίσης Εικόνα Ι.28). Στη συνέχεια, μεταφέρεται ο πρωτοπλάστης ή μέρος αυτού στο κύτταρο 

του φύκους και σταδιακά σχηματίζεται ένας ατοιχωματικός, κοινοκυτικός θαλλός, με συνεχείς 

διαιρέσεις των πυρήνων του παράσιτου (Εικόνα Ι.28Γ). Σε αυτό το στάδιο, ο θαλλός του 

ωομύκητα χαρακτηρίζεται από μεγάλο αριθμό πυρήνων, μιτοχονδρίων και κυστιδίων με 

έγκλειστα (Εικόνα Ι.28Γ). Παράλληλα, οι συνεχείς διαιρέσεις των πυρήνων και η αύξηση του 

θαλλού του παράσιτου οδηγούν σε διόγκωση του κυττάρου του φύκους (Εικόνα Ι.28Δ). 

Ακολούθως, ο παθογόνος μικροοργανισμός σχηματίζει κυτταρικό τοίχωμα που περιβάλλει τον 

πρωτοπλάστη του και εισέρχεται στη φάση ζωοσποριογένεσης. Στο κέντρο του ανώριμου 

σποριαγγείου σχηματίζονται ένα ή δύο χυμοτόπια και τα οργανίδια διατάσσονται 

περιφερειακά, ενώ αρχίζει η δημιουργία του σωλήνα απελευθέρωσης (Εικόνες Ι.28Ζ, ΣΤ). Ο 

θαλλός του παράσιτου σε αυτό το στάδιο περιέχει μιτοχόνδρια, πυρήνες, κυστίδια που 
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φέρουν μαστιγονημάτια και κινητοσώματα, ενώ το κυτόπλασμα του ξενιστή καταστρέφεται 

και παραγκωνίζεται στην περιφέρεια (Εικόνες Ι.28ΣΤ, Η). Εν συνεχεία, πραγματοποιείται 

κυτταροποίηση του σποριαγγείου από την οποία προκύπτουν εγκυστωμένα ζωοσπόρια. Τέλος, 

τα ζωοσπόρια απελευθερώνονται από έναν, δύο ή και περισσότερους σωλήνες 

απελευθέρωσης (Εικόνες Ι.28Θ, Ι) του ώριμου, πλέον, σποριαγγείου προς αναζήτηση νέων 

ξενιστών. 

 

I.2.3.2. Eurychasma dicksonii 

Τo είδος Εurychasma dicksonii είναι ένας μονοκύτταρος θαλάσσιος υποχρεωτικά 

ενδοπαρασιτικός ωομύκητας, ο οποίος ταξινομικά κατατάσσεται στην τάξη Μyzocytiopsidales 

και την oικογένεια Eurychasmataceae (Strittmatter και συν. 2009). Πρόκειται για έναν ευρέως 

διαδεδομένο παθογόνο μικροοργανισμό των θαλάσσιων φυκών, με πλήθος καταγραφών σε 

κρύες και εύκρατες θάλασσες (Sparrow 1960˙ Gachon και συν. 2009). Πράγματι, πληθώρα 

ερευνητών αναφέρουν κρούσματα σε Ευρώπη, Ασία, Αφρική, Αμερική και Αυστραλία, γεγονός 

που καθιστά το E. dicksonii το πιο κοινό ευκαρυωτικό παράσιτο των φυκών (Petersen 1905˙ 

Αleem 1950˙ Jenneborg 1977˙ Sparrow 1960˙ Strittmatter 2013). Ειδικότερα, το E. dicksonii 

προσβάλλει σημαντικό αριθμό φαιοφυκών στο πεδίο, ενώ υπάρχουν αναφορές μαζικών 

επιδημιών σε ορισμένα είδη, όπως στο Pylaiella littoralis (Sparrow 1960˙ Jenneborg 1977˙ 

Küpper και Müller 1999). Το μεγάλο εύρος ξενιστών επαληθεύτηκε στο εργαστήριο με 

πειράματα μόλυνσης σε καλλιέργειες φαιοφυκών (Müller και συν. 1999). Πιο συγκεκριμένα, οι 

Müller και συν. (1999) προκειμένου να εξετάσουν την ευπάθεια φαιοφυκών απέναντι στο E. 

dicksonii, μόλυναν με τον παθογόνο ωομύκητα υγιείς καλλιέργειες 48 ειδών από 13 

διαφορετικές τάξεις φαιοφυκών. Τα πειράματα έδειξαν ότι 45 από τα 48 είδη προσβάλλονται 

από το E. dicksonii σε εργαστηριακές συνθήκες. Το ευρύ φάσμα ξενιστών του παράσιτου σε 

συνδυασμό με τις εξάρσεις ασθενειών που επιδρούν στη λειτουργικότητα των φυσικών 

πληθυσμών, επισημαίνουν την οικολογική σημασία του παθογόνου ωομύκητα (Strittmatter 

και συν. 2009). 
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Εικόνα Ι.28. Εικόνες οπτικής και ηλεκτρονικής μικροσκοπίας στις οποίες απεικονίζονται δομές των ωομυκήτων 
που μολύνουν φύκη. Εικ. Α-Γ. Δομές του Oplidiopsis porphyrae που μολύνει το ροδοφύκος Porphyra sp. Εικ. Α. 
Εγκυστωμένο ζωοσπόριο προσκολλημένο στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή. Eικ. Β. Εικόνα ηλεκτρονικής 
μικροσκοπίας που παρουσιάζει λεπτομέρειες εγκυστωμένου ζωοσπορίου. Εικ. Γ. Nεαρός θαλλός του ωομύκητα 
με μιτοχόνδρια (m), πυρήνες (Ν) και πυκνά κυστίδια με έγκλειστα (d). Κλίμακα για Α-Γ: 2 μm (τροποποιημένο από 
Sekimoto και συν. 2008α). Εικ. Δ. Χρώση με 0,2% (w/v) ακετοκαρμίνη. Μόλυνση ακραίου κυττάρου του 
φαιοφύκους Sphacelaria sp. από τον ωομύκητα Anisolpidium sphacellarum με εμφανή διόγκωση του κυττάρου-
ξενιστή. Κλίμακα: 50 μm (τροποποιημένο από Strittmatter και συν. 2013). Eικ. Ε-Ι. Δομές του Olpidiopsis 
bostrychiae που μολύνει το ροδοφύκος Bostrychia και άλλα ροδοφύκη. Εικ. Ε. Εικόνα οπτικού μικροσκοπίου που 
παρουσιάζει ένα ελεύθερο ζωοσπόριο. Οι κεφαλές βελών δείχνουν τα δύο μαστίγια. Κλίμακα: 5 μm. Εικ. ΣΤ. 
Εικόνα οπτικού μικροσκοπίου που απεικονίζει ένα ανώριμο σποριάγγειο με δύο κεντρικά χυμοτόπια (V), ενώ το 
κυτόπλασμα του ξενιστή βρίσκεται παραγκωνισμένο στην περιφέρεια (HCy). Οι κεφαλές βελών δείχνουν τον 
αναπτυσσόμενο σωλήνα απελευθέρωσης του σποριαγγείου. Κλίμακα: 20 μm. Εικ. Ζ. Λεπτή δομή ενός ανώριμου 
σποριαγγείου με περιφερειακή διάταξη οργανιδίων. Κεντρικά παρατηρείται ένα χυμοτόπιο (V). Κλίμακα: 5 μm. 
Εικ. Η. Μεγαλύτερη μεγέθυνση σε ανώριμο σποριάγγειο. Παρατηρούνται πυρήνες (N) και μιτοχόνδρια (m) τα 
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οποία σχετίζονται με κινητοσώματα (k) και κυστίδια που φέρουν μαστιγονημάτια (fv). Oι κεφαλές βελών δείχνουν 
περιφερειακά πυκνά κυστίδια. Κλίμακα: 1 μm. Εικ. Θ. Εικόνα οπτικής μικροσκοπίας που απεικονίζει μονό σωλήνα 
απελευθέρωσης (κεφαλή βέλους). Κλίμακα: 10 μm. Εικ. Ι. Εικόνα οπτικής μικροσκοπίας που απεικονίζει διπλό 
σωλήνα απελευθέρωσης (κεφαλή βέλους). Κλίμακα: 20 μm (τροποποιημένο από Sekimoto και συν. 2009). 
 

Παρά το οικολογικό ενδιαφέρον του Ε. dicksonii, τα πρώτα αποτελέσματα που 

αφορούν στη λεπτή δομή και τη φυλογενετική κατάταξη του είδους προέκυψαν σχετικά 

πρόσφατα (Küpper και συν. 2006˙ Sekimoto και συν. 2008β˙ Grenville-Briggs και συν. 2011). 

Μοριακή ανάλυση του SSU rRNA του παράσιτου αποκαλύπτει τη χαμηλή φυλογενετική του 

θέση στην κλάση των ωομυκήτων και το κατατάσσει στην ομάδα των κατώτερων εξελικτικά 

ολοκαρπικών ωομυκήτων (basal holocarpic oomycetes) (Küpper και συν. 2006˙ Εικόνα Ι.30). Το 

γεγονός αυτό προσδίδει ιδιαίτερη αξία στο αρχέγονο E. dicksonii, η μελέτη του οποίου 

συντελεί στην εξαγωγή χρήσιμων συμπερασμάτων για τους μηχανισμούς μόλυνσης ανώτερων 

ωομυκήτων με μεγάλη οικονομική σημασία, όπως τα προαναφερθέντα γένη Phytopthora και 

Saprolegnia. Πράγματι, η διαδικασία της ζωοσποριογένεσης, καθώς και η δομή του 

ζωοσπορίου του E. dicksonii φέρουν κοινά χαρακτηριστικά με αυτά των αντιπροσώπων του 

κλάδου Saprolegniales (Sekimoto και συν. 2008β). Ακόμη, περαιτέρω φυλογενετικές και 

κυτταρολογικές μελέτες δείχνουν ότι το E. dicksonii παρουσιάζει δομικές και αναπτυξιακές 

ομοιότητες με τα συγγενικά του γένη Haptoglossa, Haliphthoros και Olpidiopsis (Sekimoto και 

συν. 2008β˙ βλέπε επίσης Εικόνα Ι.29 για εξελικτικές σχέσεις). Έτσι, νέες πληροφορίες για τους 

μηχανισμούς παθογένειας του παράσιτου συμβάλλουν στην καλύτερη κατανόηση της κλάσης 

των ωομυκήτων στο σύνολό της. Ωστόσο, το 57% των αλληλουχιών του Ε. dicksonii δεν 

παρουσιάζει καμμία ομοιότητα με δημοσιευμένα δεδομένα αλληλουχιών που αντιστοιχούν σε 

άλλους οργανισμούς (Grenville-Briggs και συν. 2011). Αυτό σημαίνει ότι υπάρχουν σημαντικοί 

παράγοντες παθογένειας που είναι μοναδικοί για το εν λόγω παράσιτο και δεν συναντώνται 

σε κανέναν άλλο ωομύκητα ή οργανισμό γενικότερα. Τέτοιοι παράγοντες είναι ορισμένα 

ένζυμα αποικοδόμησης του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή, πρωτεΐνες τύπου 

κυκλοφιλίνης με δυνατότητα πρόσδεσης σε ανοσοκατασταλτικά γονίδια, που σχετίζονται με 

τον κυτταρικό θάνατο, και πρωτεΐνες του κυτταρικού τοιχώματος που συμμετέχουν στη 

μεταγωγή σημάτων και την προστασία του παράσιτου (Grenville-Briggs και συν. 2011).  
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Εικόνα Ι.29. Φυλογενετικό δέντρο, όπως προκύπτει ύστερα από ανάλυση 50 αλληλουχιών του COII από δύο 
κλώνους Eurychasma dicksonii (Εu96 και Eu05). Παρουσιάζονται οι εξελικτικές σχέσεις του είδους με τους λοιπούς 
κατώτερους ολοκαρπικούς ωομύκητες, τους κλάδους των Peronosporales και Saprolegniales και άλλα 
Ετερόκοντα. Τα χλωροφύκη και τα ροδοφύκη χρησιμοποιούνται ως εξωομάδα (outgroup) (από Sekimoto και συν. 
2008β). 
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 Παλαιότερες αλλά και πιό σύγχρονες μελέτες oπτικής και ηλεκτρονικής μικροσκοπίας 

περιγράφουν τα βασικά στάδια του κύκλου ζωής του Ε. dicksonii, τα οποία συνοψίζονται στην 

Εικ. Ι.30 (Petersen 1905˙ Aleem 1950˙ Sparrow 1960˙ Sekimotο και συν. 2008). Ένας πλήρης 

κύκλος μόλυνσης διαρκεί κατά μέσο όρο 14 ημέρες, με μικρές διακυμάνσεις στη διάρκεια που 

σχετίζονται κυρίως με το είδος του ξενιστή (Müller και συν. 1999). Οι μολύνσεις των φυκών 

προκαλούνται όταν απελευθερωμένα ζωοσπόρια από σποριάγγεια του παράσιτου 

μετατρέπονται, μετά τη δημιουργία κυτταρικού τοιχώματος, σε σπόρια και προσκολλώνται στο 

κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή, προκειμένου να το τρυπήσουν και να το προσβάλουν.  

 

 
 

Εικόνα Ι.30. Διαγραμματική απεικόνιση του κύκλου ζωής του Eurychasma dicksonii (από Strittmatter και συν. 
2009). 
 

Λεπτομερέστερα, μονοπύρηνα ζωοσπόρια, με δύο άνισα μαστίγια στην κορυφή, 

απελευθερώνονται από ειδικές δομές του σποριαγγείου που ονομάζονται σωλήνες 
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απελευθέρωσης (discharge tubes). Tα ζωοσπόρια αυτά αναφέρονται βιβλιογραφικά ως 

δευτερογενή ζωοσπόρια (secondary zoospores, βλέπε Εικόνα Ι.30) για να διακριθούν από τα 

πρωτογενή ζωοσπόρια (primary zoospores) τα οποία, σύμφωνα με παρατηρήσεις των Petersen 

(1905) και Sparrow (1960) εμφανίζονται σε προηγούμενο στάδιο του κύκλου (βλέπε 

παρακάτω). Τα δευτερογενή ζωοσπόρια κολυμπούν ελεύθερα έως ότου συναντήσουν κάποιον 

πιθανό ξενιστή. Τότε, αφού πλησιάσουν το κύτταρο του φύκους εγκυστώνονται, δηλαδή 

σχηματίζουν κυτταρικό τοίχωμα που περιβάλλει τον πρωτοπλάστη τους και μετατρέπονται σε 

δευτερογενή σπόρια (secondary cysts). Στη συνέχεια, τα δευτερογενή σπόρια προσκολλώνται 

στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή με τη βοήθεια μίας πλάκας προσκόλλησης (adhesorium 

pad), που δημιουργείται προς την πλευρά του σπορίου που εφάπτεται στον ξενιστή. Το 

δευτερογενές σπόριο τρυπά με τη χρήση ειδικής συσκευής διείσδυσης (penetration peg) το 

κυτταρικό τοίχωμα του φύκους και μεταφέρει οργανίδια και κυτοπλασματικό υλικό στο 

εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή. Το πρώτο ενδοκυτταρικό στάδιο ανάπτυξης του E. dicksonii 

που έχει παρατηρηθεί ως τώρα, συνίσταται από έναν πλασμωδιακό, πολυπύρηνο, κοινοκυτικό 

θαλλό. Πιο συγκεκριμένα, διαδοχικές διαιρέσεις των πυρήνων του παράσιτου οδηγούν στον 

σχηματισμό ενός πολυπύρηνου θαλλού, ο οποίος σε αυτό το στάδιο περιβάλλεται από διπλή 

πλασματική μεμβράνη, απουσία κυτταρικού τοιχώματος. Η μία εκ των δύο μεμβρανών 

φαίνεται να ανήκει στον ξενιστή και η άλλη στον ωομύκητα. Λόγω των συνεχών διαιρέσεων 

των πυρήνων του παράσιτου, αυξάνεται ο όγκος του θαλλού του ωομύκητα και ο 

πρωτοπλάστης του ξενιστή ωθείται προς τα έξω. Ολόκληρο το κύτταρο του φύκους 

διογκώνεται παράλληλα με την αύξηση του θαλλού του ωομύκητα, ενώ σταδιακά ο 

πρωτοπλάστης του εξωθείται από το παράσιτο στα άκρα και εν τέλει βρίσκεται 

παραγκωνισμένος στην περιφέρεια του κυττάρου. Ο ωομύκητας εξακολουθεί να 

αναπτύσσεται, πολλαπλασιάζοντας τα οργανίδιά του, δηλαδή τους πυρήνες, τα μιτοχόνδρια 

και τα κυστίδια. Ακολούθως, οι συνεχείς διαιρέσεις των πυρήνων του παράσιτου διακόπτονται 

και ο πρωτοπλάστης του καταλαμβάνει σχεδόν εξ ολοκλήρου το εσωτερικό του κυττάρου-

ξενιστή. Ο πυρήνας και τα πλαστίδια του φύκους εμφανίζονται πλέον αποδιοργανωμένα. Σε 

αυτό το στάδιο, το E. dicksonii χαρακτηρίζεται από πλήθος χυμοτοπίων (foamy stage, βλέπε 

Εικόνα Ι.30), ενδιάμεσα των οποίων υπάρχουν πρωτοπλασματικές γέφυρες, δημιουργώντας 
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άτυπες μονάδες που θεωρούνται πρόδρομες μορφές σπορίων και κάθε μία περιλαμβάνει 

κυτοπλασματικό υλικό, έναν πυρήνα, μιτοχόνδρια και κυστίδια. Παράλληλα, σχηματίζεται 

κυτταρικό τοίχωμα που περιβάλλει εξωτερικά το σύνολο του θαλλού του παράσιτου. Το 

γεγονός αυτό σηματοδοτεί τη μετάβαση του ωομύκητα από τη βλαστητική στην 

αναπαραγωγική φάση. Η διαδικασία της ζωοσποριογένεσης διαρκεί λιγότερο από 6 h επί της 

συνολικής διάρκειας των 14 ημερών ενός ολοκληρωμένου κύκλου μόλυνσης του E. dicksonii. 

Στη μικρή διάρκεια του σταδίου αποδίδεται η έλλειψη λεπτομερειών που αφορούν στις 

ενδιάμεσες φάσεις δημιουργίας και κυτταροποίησης του σποριαγγείου. Όπως περιγράφηκε 

παραπάνω, η υπερδιόγκωση του θαλλού του παράσιτου προκαλεί την έκταση του κυττάρου 

του ξενιστή. Κατά τον σχηματισμό του σποριαγγείου ή και λίγο νωρίτερα, το παράσιτο έχει 

λάβει τις τελικές διαστάσεις, οι οποίες ποικίλλουν ανάλογα με τον κλώνο του ωομύκητα, τον 

κλώνο του ξενιστή και πιθανώς τις περιβαλλοντικές συνθήκες. Όταν η αύξηση του θαλλού του 

ωομύκητα υπερβεί το όριο έκτασης του κυττάρου ξενιστή, τότε το κυτταρικό τοίχωμα του 

φύκους διαρρηγνύεται. Τα θραύσματά του παραμένουν εξωτερικά του κυτταρικού τοιχώματος 

του ωομύκητα, περιβάλλοντας ένα τμήμα της βάσης του θαλλού του παράσιτου. Έτσι, στα 

πρώτα στάδια της ζωοσποριογένεσης, σχηματίζεται ένα αρχικά ανώριμο σποριάγγειο, το 

οποίο ορθώνεται κατά τα ¾ περίπου έξω από το κύτταρο του φύκους, ενώ η βάση του 

παραμένει βυθισμένη στο κύτταρο του ξενιστή και περιβάλλεται εν μέρει από το κυτταρικό 

του τοίχωμα που έχει διαρρηχθεί. Στην κορυφή του ανώριμου σποριαγγείου εμφανίζονται οι 

σωλήνες απελευθέρωσης οι οποίοι παραμένουν προς το παρόν κλειστοί. Στη συνέχεια, 

πραγματοποιείται κυτταροποίηση του θαλλού και αυτή οδηγεί στον σχηματισμό πρωτογενών 

σπορίων, ενώ ταυτόχρονα ανοίγουν οι σωλήνες απελευθέρωσης του σποριαγγείου. Το ώριμο 

σποριάγγειο καταλαμβάνεται από περιφερειακά διατεταγμένα πρωτογενή σπόρια και 

διαθέτει δύο ανοiχτούς σωλήνες απελευθέρωσης. Κάθε διαφοροποιημένο πρωτογενές σπόριο 

περιλαμβάνει έναν πυρήνα, μιτοχόνδρια, κυστίδια με έγκλειστα και ένα ζεύγος 

κινητοσωμάτων. Σε παλαιότερες εργασίες (Petersen 1905˙ Sparrow 1960) αναφέρεται ότι, πριν 

τη διαφοροποίηση των πρωτογενών σπορίων, εμφανίζονται ελεύθερα πρωτογενή ζωοσπόρια 

στο εσωτερικό του ανώριμου σποριαγγείου. Ωστόσο, οι Sekimoto και συν. (2008β) δεν 

παρατήρησαν ελεύθερα πρωτογενή ζωοσπόρια πριν τη διαφοροποίηση των πρωτογενών 
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σπορίων και συνεπώς θεωρούν ότι η κυτταροποίηση του κοινοκυτικού ανώριμου 

σποριαγγείου οδηγεί απ’ ευθείας στη δημιουργία διαφοροποιημένων πρωτογενών σπορίων. 

Τα κινητοσώματα στο εσωτερικό των πρωτογενών σπορίων συντελούν στον σχηματισμό δύο 

μαστιγίων. Εν συνεχεία, κάθε πρωτογενές σπόριο σχηματίζει στο κυτταρικό του τοίχωμα μία 

οπή με προσανατολισμό προς το κέντρο του σποριαγγείου, που λειτουργεί ως πόρος 

απελευθέρωσης των δευτερογενών ζωοσπορίων. Τέλος, αυτά εξέρχονται από το σποριάγγειο 

δια μέσου των ανοιχτών σωλήνων απελευθέρωσης προς αναζήτηση νέων ξενιστών. Μετά την 

απελευθέρωση των δευτερογενών ζωοσπορίων, εντός του σποριαγγείου παρατηρείται ένα 

δίκτυο από κυτταρικά τοιχώματα άδειων πρωτογενών σπορίων, το οποίο αποτελεί 

χαρακτηριστική δομή του είδους, γνωστή με τον όρο “net sporangium”. Να σημειωθεί ότι 

έχουν περιγραφεί δύο ακόμη εναλλακτικές μορφές θαλλών στη βλαστητική φάση: ένας 

συμπυκνωμένος τύπος (condensed type thallus) και ένας τύπος με πλήθος χυμοτοπίων 

(vacuolated type thallus). Κανένας, όμως, από τους δύο τύπους δεν έχει παρατηρηθεί να 

εισέρχεται στην αναπαραγωγική φάση και να παράγει ζωοσπόρια (Sekimoto και συν. 2008β). 
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I.3 Βιοτική καταπόνηση φυκών: μηχανισμοί αναγνώρισης - αμυντική απόκριση 

 

Όπως αναλύθηκε στο προηγούμενο υποκεφάλαιο, οι θαλάσσιοι, όπως και οι χερσαίοι φυτικοί 

οργανισμοί, πλήττονται αδιαλείπτως από παθογόνους οργανισμούς, με καταστροφικές 

συνέπειες για τους φυσικούς και καλλιεργούμενους πληθυσμούς. Σε ένα έντονα 

ανταγωνιστικό περιβάλλον, όπου τα παράσιτα εμφανίζουν εντυπωσιακή ποικιλομορφία 

τρόπων μόλυνσης, τα φύκη έχουν καταφέρει να αναπτύξουν επιτυχείς μηχανισμούς επιβίωσης 

(Potin και συν. 2002). Είναι γεγονός ότι η μελέτη της βιοτικής καταπόνησης των φυκών και των 

αλληλεπιδράσεων μεταξύ ξενιστή και παράσιτου βρίσκεται σε εμβρυικό στάδιο, ειδικά αν 

αναλογιστεί κανείς τις σχετικές δημοσιευμένες εργασίες σε ανώτερα φυτά. Ωστόσο, η 

πρόσφατη αναγνώριση της οικολογικής και οικονομικής αξίας των φυκών συντελεί στο 

συνεχώς αυξανόμενο ενδιαφέρον για τη μελέτη του παρασιτισμού και των βιοτικών 

αλληλεπιδράσεων. Έρευνες των τελευταίων ετών σε μοριακό, βιοχημικό και κυτταρικό 

επίπεδο αποκαλύπτουν νέα δεδομένα για τη φυσική ανοσία (natural immunity) των φυκών και 

εν γένει για την εξέλιξη του ανοσοποιητικού συστήματος στους ευκαρυωτικούς οργανισμούς 

(Uppalapati και συν. 2000, 2001α, 2001β  ̇Potin και συν. 2002˙ Klochkova και συν. 2011). 

 

Ι.3.1. Μηχανισμοί αναγνώρισης του παράσιτου από το φύκος 

Το κυτταρικό τοίχωμα αποτελεί την πρώτη γραμμή άμυνας των φυτικών οργανισμών απέναντι 

στα παράσιτα, όπως ακριβώς συμβαίνει με την επιδερμίδα στους ζωικούς οργανισμούς. 

Πολλοί παθογόνοι μικροοργανισμοί, μεταξύ των οποίων οι μύκητες και οι ωομύκητες, τρυπούν 

το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή και διεισδύουν στο εσωτερικό του κυττάρου, προκειμένου 

να αποκτήσουν άμεση πρόσβαση στα απαραίτητα για την ανάπτυξή τους θρεπτικά συστατικά 

(Βellincampi και συν. 2014). Η διάρρηξη του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή 

πραγματοποιείται με άσκηση μηχανικής πίεσης και ταυτόχρονη έκκριση υδρολυτικών ενζύμων 

από το παράσιτο (Εικόνα Ι.31). Γενετικές μελέτες, στις οποίες τα γονίδια των παράσιτων που 

κωδικοποιούν υδρολυτικά ένζυμα έχουν απενεργοποιηθεί, δείχνουν ότι πολλά από αυτά τα 

ένζυμα αποτελούν σημαντικούς παράγοντες παθογένειας (pathogenicity factors) (Vorwerk και 

συν. 2004). Σε όλα τα συστήματα παθογένειας, η επιτυχία της αμυντικής απόκρισης του 



64 | Σ ε λ ί δ α  
 

ξενιστή στη μόλυνση κρίνεται από τη δυνατότητα έγκαιρης αναγνώρισης των παραγόντων 

αυτών, οι οποίοι αποτελούν το ερέθισμα ενεργοποίησης του γενικού αμυντικού μηχανισμού 

(non-host resistance) (Εικόνα Ι.31). Στα ανώτερα φυτά, οι χημικές ουσίες που δραστηριοποιούν 

την αμυντική απόκριση είναι κατά κύριο λόγο ολιγοσακχαρίτες, γλυκοπρωτεΐνες και 

γλυκοπεπτίδια (Boller 1995˙ Heath M.C. 2000). Ο υδατάνθρακας χιτίνη, βασικό συσταστικό του 

κυτταρικού τοιχώματος των μυκήτων, ενεργοποιεί εντός 10 min την έκφραση ενός καταρράκτη 

αμυντικών γονιδίων σε κύτταρα του φυτού Arabidopsis thaliana (Ramonell και συν. 2002). 

Επιπλέον, η πρόκληση τραυματισμού σε φύλλα ορισμένων φυτών οδηγεί στην έκκριση μίας 

πολυπεπτιδικής ορμόνης, της συστεμίνης (systemin), η οποία μεταφέρεται μέσω του 

αγγειακού συστήματος του φυτού και ελέγχει την έκφραση 15 αμυντικών γονιδίων (Ryan και 

Pearce 1998). Ακόμη, ορισμένα φυτά εκκρίνουν υπό βιοτική καταπόνηση πτητικές οργανικές 

ενώσεις που λειτουργούν με έμμεσο τρόπο προστατευτικά. Οι ενώσεις αυτές αποτρέπουν την 

εναπόθεση αυγών από φυτοφάγα ζώα, ενώ παράλληλα προσελκύουν σαρκοφάγους θηρευτές 

(Kessler και Baldwin 2001).  

 
Εικόνα Ι. 31. Διαγραμματική απεικόνιση των γεγονότων που συνδέονται με τη δράση παθογόνων παραγόντων 
μυκήτων στο κυτταρικό τοίχωμα ανώτερων φυτών. Η διάρρηξη του κυτταρικού τοιχώματος από το παράσιτο με 
τη βοήθεια υδρολυτικών ενζύμων έχει ως αποτέλεσμα την απελευθέρωση πολυσακχαριτικών θραυσμάτων που 
λειτουργούν ως σηματοδοτικά μόρια. Τα ολιγομερή των πολυσακχαριτών προσδέονται σε υποδοχείς του 
κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή και ενεργοποιούν την αμυντική απόκριση του φυτού (από Vorwerk και συν. 
2004). 
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Μόλις πρόσφατα περιγράφηκαν για πρώτη φορά σε θαλάσσια φύκη μηχανισμοί 

αναγνώρισης παράσιτου που περιλαμβάνουν την ενδογενή απελευθέρωση ολιγοσακχαριτών. 

Πιό συγκεκριμένα, η διάσπαση του αλγινικού οξέος σε επιμέρους ολιγομερή, λόγω της 

ενζυμικής δράσης παθογόνων μικροοργανισμών, προκαλεί σε κύτταρα του σποριόφυτου του 

φαιοφύκους Laminaria digitata αναπνευστική και οξειδωτική έκρηξη (Küpper και συν. 2001). Η 

ανίχνευση των ολιγοσακχαριτών από το φαιοφύκος οδηγεί σε εκροή στο κυτταρικό τοίχωμα 

ιόντων καλίου, υπερπαραγωγή ενεργών ριζών οξυγόνου και υπεροξειδίου του υδρογόνου και 

ενεργοποίηση μίας σειράς βιοχημικών μονοπατιών (Küpper και συν. 2001). Βέβαια, μελέτες σε 

45 είδη από 11 τάξεις φαιοφυκών έδειξαν ότι η ικανότητα αναγνώρισης ολιγομερών αλγινικού 

οξέος, στα πλαίσια της άμυνας του οργανισμού, περιορίζεται σε ορισμένους μόνο 

αντιπροσώπους των Laminariales, Desmaretiales, Ectocarpales και Fucales (Küpper και συν. 

2002). Παρόμοιες παρατηρήσεις προκύπτουν από μελέτες στο ροδοφύκος Gracilaria conferta. 

Το κυτταρικό τοίχωμα του ροδοφύκους συνίσταται, μεταξύ άλλων, από άγαρ, το οποίο 

διασπάται σε επιμέρους ολιγομερή ύστερα από ενζυμική δράση επιφυτικών βακτηρίων. Το 

ροδοφύκος αντιδρά με οξειδωτική έκρηξη στην εμφάνιση ολιγομερών συστατικών του 

κυτταρικού του τοιχώματος (Weinberger και συν. 1999). Μάλιστα, η ένταση της απόκρισης 

φαίνεται να εξαρτάται τόσο από το μέγεθος όσο και από τη στερεοδομή της υδατανθρακικής 

αλυσίδας, με τα υψηλότερα ποσοστά οξειδωτικής ενεργοποίησης να σημειώνονται σε 

ολιγοσακχαρίτες δώδεκα-δεκαέξι σακχάρων με ελικοειδή διάταξη (Weinberger και συν. 2001). 

Σαφής συσχέτιση μεταξύ δομής και δραστικότητας παρατηρείται επίσης στα ολιγομερή 

αλγινικού οξέος και την ένταση της οξειδωτικής έκρηξης στο φαιοφύκος L. digitata (Küpper και 

συν. 2001). Αυτός ο μηχανισμός αναγνώρισης του παράσιτου σε φύκη συμφωνεί με 

αντίστοιχους σε ανώτερα φυτά, όπου γλυκάνες και πηκτίνες λειτουργούν ως ερέθισμα 

ενεργοποίησης των αμυντικών αποκρίσεων του φυτού (Benhamou 1996). Αξίζει να σημειωθεί 

ότι η διαμόρφωση του πολυ-α-1,4-L-γουλουρονικού οξέος στο αλγινικό οξύ των φυκών είναι 

παρόμοια με αυτή του πολυ-α-1,4-L-γαλακτουρονικού οξέος στις πηκτίνες των φυτών. 

Στην προσπάθειά τους να προστατευτούν από τις επιθέσεις θαλάσσιων φυτοφάγων 

θηρευτών, τα φαιοφύκη έχουν αναπτύξει εξειδικευμένους μηχανισμούς αμυντικής απόκρισης 

(Pavia και Τoth 2000˙ Amsler 2001). Σε ειδικά κυστίδια, τα φυσώδη, συσσωρεύονται 
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φαινολικές ενώσεις που είναι γνωστές με τον όρο φλωροταννίνες. Οι φλωροταννίνες 

εμφανίζουν ισχυρή τοξικότητα όταν διεγείρονται και έχουν ενεργό ρόλο στη θωράκιση του 

θαλλού έναντι των φυτοφάγων οργανισμών (Ragan και Glombitza 1986). Λεπτομερέστερα, 

μελέτη σε δείγματα Ascophyllum nodosum από το πεδίο αποκαλύπτει ότι τα επίπεδα των 

φαινολικών ενώσεων αυξάνονται σημαντικά σε πληθυσμούς που αποτελούν τροφή για τα 

σαλιγκάρια, ενώ αντίθετα τα ποσοστά των φαινολικών ενώσεων παραμένουν χαμηλά σε 

περιπτώσεις μη προσβεβλημένων πληθυσμών (Pavia και Toth 2000). Η στρατηγική παραγωγής 

φαινολικών ενώσεων δε φαίνεται να σχετίζεται με την πρόκληση μηχανικής βλάβης στο 

κυτταρικό τοίχωμα των φαιοφυκών (Pavia και Toth 2000). Ορισμένα μαλάκια διαθέτουν 

ένζυμα διάσπασης του αλγινικού οξέος, τα οποία διευκολύνουν τη διαδικασία της πέψης 

(Potin και συν. 1999). Η ενεργοποίηση του μηχανισμού συσσώρευσης φαινολικών ενώσεων 

αποδίδεται πιθανώς στην ικανότητα των φαιοφυκών να αναγνωρίζουν αυτά τα ένζυμα (Potin 

και συν. 2002). Ωστόσο, ορισμένες τάξεις φαιοφυκών αδυνατούν να αναγνωρίσουν τον 

παθογόνο μικροοργανισμό και ως εκ τούτου να αμυνθούν έναντι αυτού. Το κελποφύκος 

Laminaria hyperborea δεν εμφανίζει αύξηση των φλωροταννινών ως απόκριση στη θήρευση 

από τα γαστερόποδα Ansates pellucida και Lacuna vincta και αυτό υποδηλώνει είτε ότι το 

φύκος δεν αναγνωρίζει εγκαίρως τα δύο φυτοφάγα ζώα ή ότι, σε αντίθεση με τα Fucales, τα 

Laminariales δε χρησιμοποιούν τις φλωροταννίνες ως αμυντικό μέσο (Τoth και Pavia 2002). 

Όντως, το φαιοφύκος Dictyota menstrualis δε βασίζεται στη χρήση φαινολικών ενώσεων για 

την άμυνα έναντι των αμφίποδων, αλλά εκκρίνει διτερπένια τα οποία αποτρέπουν τη θήρευση 

του φύκους (Cronin και Hay 1996).  

 

Ι.3.2. Μηχανισμοί αναγνώρισης του φύκους από το παράσιτο 

Η αρχιτεκτονική των μορίων και η σύσταση της εξωτερικής επιφάνειας ξενιστή και παράσιτου 

παίζουν πρωτεύοντα ρόλο σε μία σειρά γεγονότων αναγνώρισης που λαμβάνουν χώρα κατά 

τα αρχικά στάδια της μόλυνσης. Το πρώτο γεγονός αναγνώρισης μεταξύ ανώτερων φυτών και 

ωομυκήτων είναι η χημειοτακτική μετακίνηση των ζωοσπορίων προς την περιοχή του ξενιστή, 

γεγονός που συνδέεται με την ύπαρξη ειδικών υποδοχέων στην πλασματική μεμβράνη των 

ζωοσπορίων (Hardham 1989, 1992). Ακολουθώντας τη βαθμιαία μεταβολή της συγκέντρωσης 
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των χημικών ουσιών, τα ζωοσπόρια του ωομύκητα κατευθύνονται προς την εγγύς περιοχή του 

φυτού, όπου και εγκυστώνονται, δηλαδή αποκτούν κυτταρικό τοίχωμα (Hardham 1989). Η 

διαδικασία της εγκύστωσης πυροδοτείται όταν υποδοχείς που βρίσκονται στην πλασματική 

μεμβράνη και την επιφάνεια των μαστιγίων του ζωοσπορίου, οι οποίοι προσδένονται σε 

υδατάνθρακες ή πρωτεΐνες του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή (Hardham 1985, 1989, 

1992˙ Kerwin και συν. 1991). Στην ειδική αυτή πρόσδεση οφείλεται η ικανότητα των 

ωομυκήτων να μολύνουν αποκλειστικά συγκεκριμένα είδη ξενιστών (Petersen και συν. 1997). 

Μετά την εγκύστωση των ζωοσπορίων, ακολουθεί ο σχηματισμός μίας προσκολλητικής πλάκας 

(adhesorium pad ή appressorium), που διευκολύνει την πρόσδεση του σπορίου στο κυτταρικό 

τοίχωμα του ξενιστή. Οι ολιγοσαχκαρίτες, οι κηροί και οι γλυκοπρωτεΐνες του κυτταρικού 

τοιχώματος των ανώτερων φυτών λειτουργούν ως μόρια σηματοδότησης για το σχηματισμό 

των προσκολλητικών αυτών δομών, τόσο σε μύκητες όσο και σε ωομύκητες (Κolattukudy και 

συν. 1995˙ Knogge 1998).  

 Αντίστοιχοι μηχανισμοί αναγνώρισης του ξενιστή από το παράσιτο έχουν αναφερθεί 

προσφάτως και στα φύκη. Το ροδοφύκος Chondrus crispus προσβάλλεται από το χλωροφύκος 

Acrochaete operculata με έναν ιδιόμορφο τρόπο: το σποριόφυτο του ξενιστή μολύνεται, 

παρουσιάζοντας πλήρη ευπάθεια ως προς το παράσιτο, σε αντίθεση με το γαμετόφυτο το 

οποίο εμφανίζει πλήρη αντίσταση στη μόλυνση (Bouarab και συν. 1999, 2001). Οι Βouarab και 

συν. (1999) έδειξαν ότι η επιλεκτική παθογένεια οφείλεται στον μηχανισμό αναγνώρισης του 

ξενιστή από το παράσιτο, ο οποίος εξαρτάται από την εκάστοτε σύνθεση του κυτταρικού 

τοιχώματος του φύκους. Πιο συγκεκριμένα, το κυτταρικό τοίχωμα του ροδοφύκους περιέχει 

τον πολυσακχαρίτη καραγενάνη (carrageenan), ο οποίος εμφανίζεται με διαφορετικό βαθμό 

σουλφιδίωσης στις δύο φάσεις του κύκλου ζωής, δηλαδή το σποριόφυτο διαθέτει λ-

καραραγενάνη, ενώ το γαμετόφυτο κ-καραγενάνη. Το παράσιτο, κατά τα πρώτα στάδια της 

μόλυνσης, διασπά το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή με τη βοήθεια υδρολυτικών ενζύμων. Τα 

ολιγομερή λ-καραγενάνης που απελευθερώνονται από το κυτταρικό τοίχωμα του 

σποριόφυτου διεγείρουν την πρωτεϊνοσύνθεση και την παραγωγή παθογενετικών 

πολυπεπτιδίων στο παράσιτο (Bouarab και συν. 1999, 2001). Αντίθετα, τα ολιγομερή κ-

καραγενάνης πυροδοτούν την αναγνώριση του παράσιτου από το γαμετόφυτο και την 
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ενεργοποίηση αμυντικών γονιδίων που το καθιστούν ανθεκτικό στη μόλυνση (Bouarab και 

συν. 1999, 2001). 

 Έχει περιγραφεί ένα ακόμη παράδειγμα, όπου η σουλφιδίωση των πολυσακχαριτών 

του κυτταρικού τοιχώματος φαίνεται να εμπλέκεται στον μηχανισμό αναγνώρισης του φύκους 

από το παράσιτο. Η πορφυράνη (porphyran) είναι το άγαρ στη σουλφιδιωμένη του μορφή και 

αποτελεί κοινό συστατικό του κυτταρικού τοιχώματος των ροδοφυκών της τάξης Bangiales. Ο 

πολυσακχαρίτης αυτός διεγείρει την εγκύστωση και το σχηματισμό της πλάκας προσκόλλησης 

του ωομύκητα Pythium porphyrae κατά τη μόλυνση του ροδοφύκους Porphyra yezoensis 

(Uppalapati και συν. 2000, 2001α, 2001β). Πειράματα επώασης μολυσμένων φυκών με το 

ουδέτερο μόριο της αγαρόζης αποκαλύπτουν ότι ο σχηματισμός της πλάκας προσκόλλησης 

του ωομύκητα δεν ολοκληρώνεται απουσία της θειικής ομάδας, γεγονός που υπογραμμίζει τη 

σημασία της σουλφιδίωσης στο μηχανισμό αναγνώρισης του ξενιστή από το παράσιτο 

(Uppalapati και συν. 2000, 2001α, 2001β). 

 Νέα δεδομένα υποστηρίζουν τη συμμετοχή της αλληλεπίδρασης λεκτίνης-

μονοσακχαρίτη στο μηχανισμό της αναγνώρισης ροδοφυκών από τον ωομύκητα Οlpidiopsis 

sp., ο οποίος μολύνει τα ακραία κύτταρα του ροδοφύκους Heterosiphonia japonica (Klochkova 

και συν. 2011). Πειράματα χρώσης με τη συμπληρωματική της μαννόζης λεκτίνη ConA 

παρουσιάζουν έντονο φθορισμό στα ακραία κύτταρα του ροδοφύκους και το εύρημα 

συσχετίζει τον μηχανισμό αναγνώρισης του ξενιστή από το παράσιτο με τον τύπο του 

κυττάρου. Οι Klochkova και συν. (2011) έδειξαν ότι επώαση με α-μανοσιδάση εμποδίζει την 

προσκόλληση του ζωοσπορίου στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή και προτείνουν την ύπαρξη 

ενός υποδοχέα λεκτίνης (lectin receptor) στην πλασματική μεμβράνη του ζωοσπορίου που 

προσδένεται με τη μαννόζη του κυτταρικού τοιχώματος του φύκους.  

 

Ι.3.3. Αμυντική απόκριση φυκών στη μόλυνση 

Η αναγνώριση του παθογόνου οργανισμού από τον ξενιστή ενεργοποιεί μία σειρά αλυσιδωτών 

αντιδράσεων στο εσωτερικό των κυττάρων του, δηλαδή διεγείρει την αμυντική απόκριση του 

ξενιστή έναντι της μόλυνσης. Στο ανοσοποιητικό σύστημα των ανώτερων φυτών και των 

μεταζώων, η πρώτη αμυντική αντίδραση που ενεργοποιείται αμέσως μετά την αναγνώριση 
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του παράσιτου είναι συνήθως η συσσώρευση ενεργών ριζών οξυγόνου (reactive oxygen 

species – ROS). Οι ROS έχουν διπλό ρόλο: αφενός εκδηλώνουν τοξική δράση η οποία 

καταπολεμά άμεσα τους παθογόνους μικροοργανισμούς και αφετέρου λειτουργούν ως 

σηματοδότες για την ενεργοποίηση ποικίλων βιοχημικών μονοπατιών με έμμεσο τρόπο. 

Σύγχρονες μελέτες σε ανώτερα φυτά δείχνουν ότι οι κυριότερες πρωτεΐνες για την παραγωγή 

των ROS είναι οι προσδεδεμένες στο πλασμαλήμμα υπεροξειδάσες (peroxidase) και η NADPH 

οξειδάση (nicotinamide adenine dinucleotide phosphate – NADPH oxidase) (Bolwell 1999). 

Μόλις πρόσφατα, έρευνες σε μεγάλο αριθμό φυκών καταγράφουν την εμφάνιση οξειδωτικής 

έκρηξης ως αποτέλεσμα της αμυντικής απόκρισης του οργανισμού στη βιοτική καταπόνηση, 

γεγονός που υποδηλώνει τον συντηρητικό χαρακτήρα του εν λόγω μηχανισμού (Potin 2008). 

Όπως αναφέρθηκε παραπάνω, στο φαιοφύκος L. digitata ενεργοποιείται η οξειδωτική έκρηξη 

ύστερα από ανίχνευση ολιγομερών αλγινικού οξέος (Küpper και συν. 2001). Πειράματα 

ανάσχεσης της ΝADPH οξειδάσης με τη χρήση του αναστολέα diphenylene iodonium (DPI) 

οδηγούν σε μείωση της οξειδωτικής έκρηξης στο L. digitata (Küpper και συν. 2001). Ακριβώς το 

ίδιο αποτέλεσμα παρατηρείται σε πολλές ακόμη περιπτώσεις φυκών, όπως στο φαιοφύκος 

Fucus sp., στο δινομαστιγωτό Peridinium gatunese και στα ροδοφύκη Gracilaria conferta και 

Chondrus crispus (Bouarab και συν. 1999˙ Vardi και συν. 1999˙ Nikaido και συν. 2000˙ Coelho 

και συν. 2002). Επιπλέον, στο C. crispus έχει εντοπιστεί το γονίδιο Ccrboh το οποίο είναι 

ομόλογο του gp91phox του ανθρώπινου γονιδιώματος και κωδικοποιεί μία πρωτεϊνική 

υπομονάδα της NADPH οξειδάσης. Όταν το ροδοφύκος μολύνεται από το παράσιτο Α. 

operculata, το Ccrboh διεγείρεται και εκφράζεται για τις πρώτες 24 ώρες της μόλυνσης (Hervé 

και συν. 2006). Επιπρόσθετα, φαρμακολογικές έρευνες στα L. digitata, G. conferta και C. 

crispus δείχνουν ότι η ενεργοποιήση της ΝADPH οξειδάσης συνδέεται με την ενεργοποίηση 

ιοντικών καναλιών (Na+, K+, H+, ρίζες αλογόνου), τη μεταφορά ασβεστίου και τη δράση 

φωσφολιπασών και πρωτεϊνικών κινασών (Bouarab και συν. 1999˙ Küpper και συν. 2001˙ 

Weinberger και συν. 2005). Από το σύνολο των παραπάνω προκαταρκτικών αποτελεσμάτων 

προκύπτει ότι το ανοσοποιητικό σύστημα των φυκών μοιράζεται κοινά χαρακτηριστικά με 

αυτό των θηλαστικών, των εντόμων και των ανώτερων φυτών, ενισχύοντας την υπόθεση ότι τα 
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αμυντικά συστήματα εμφανίστηκαν ήδη από τα πρώτα εξελικτικά στάδια των ευκαρυωτικών 

οργανισμών (Potin και συν. 2002). 

 Στα φύκη, η οξειδωτική έκρηξη ως απάντηση σε ποικίλες καταπονήσεις, συνδέεται με 

την αυξημένη παραγωγή ιωδιούχων, βρωμιούχων ή χλωριούχων οργανικών ενώσεων, οι 

οποίες αναφέρονται με τον όρο «πτητικές αλογονούχες οργανικές ενώσεις» (volatile 

halogenated organic compounds - VHOCs) (Mtolera και συν. 1996). Οι VHOCs προκύπτουν από 

την οξείδωση ριζών αλογόνου (Χ-) σε υποαλογονώδη οξέα (ΗΧΟ), μία αντίδραση η οποία 

καταλύεται από τις αλογονο-υπεροξειδάσες βαναδίου (vanadium haloperoxidases) (Butler 

1998). Tα ρoδο- και τα φαιοφύκη διαθέτουν πληθώρα τέτοιων υπεροξειδασών με ιωδιούχο 

και βρωμιούχο δράση (Butler 1998). Οι VHOCs θεωρούνται μέρος της χημικής άμυνας των 

φυκών έναντι στη μόλυνση από παθογόνους μικροοργανισμούς, ενώ η δράση των αλογονο-

υπεροξειδασών βαναδίου σχετίζεται με την ενίσχυση του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή 

(Cosse και συν. 2007). 

 Η δημιουργία τραύματος στο κυτταρικό τοίχωμα των ανώτερων φυτών λόγω της 

προσβολής από παρασιτικούς οργανισμούς διεγείρει ποικίλους μηχανισμούς άμυνας. 

Ορισμένα βιοχημικά μονοπάτια των ανώτερων φυτών περιλαμβάνουν τη δράση λιπαρών 

οξέων και οξυλιπιδίων, όπως οι προσταγλανδίνες. Αντίστοιχες αμυντικές αποκρίσεις 

αναφέρονται σε διάφορα είδη φυκών (Potin και συν. 2002˙ Cosse και συν. 2007˙ Potin 2008˙ 

Thomas και συν. 2014). Ωστόσο, η πιο κοινή αμυντική στρατηγική που συναντάται σε ανώτερα 

φυτά είναι η εναπόθεση τοιχωματικού υλικού και ο σχηματισμός χαρακτηριστικής θηλής 

(papilla) στην περιοχή κάτω από το τραύμα της προσβολής από μύκητες ή ωομύκητες 

(Underwood 2012). Η καλλόζη είναι ένα πολυμερές β-1,3 γλυκάνης και αποτελεί το 

συνηθέστερο τοιχωματικό υλικό που αποτίθεται σε αφθονία στο σημείο της προσβολής, στην 

προσπάθεια του φυτού να εμποδίσει τη διείσδυση του παράσιτου στο εσωτερικό του 

(Underwood 2012). Η ταχύτητα αντίδρασης του φυτού στην μόλυνση σχετίζεται με την 

αποτελεσματικότητα του μηχανισμού άμυνας. Έτσι, παρατηρούνται επιτυχείς αποκρίσεις όπου 

η δημιουργία θηλής στο σημείο διείσδυσης του παράσιτου εμποδίζει πλήρως την είσοδο των 

δομών με τις οποίες μολύνει το εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή, αλλά και ανεπιτυχείς 

αποκρίσεις που εντέλει δεν αποτρέπουν την μόλυνση (Εικόνα Ι.32). Έως τώρα, η στρατηγική 
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Εικόνα Ι.32. Δομές του κυτταρικού τοιχώματος που σχετίζονται με την αλληλεπίδραση μεταξύ ανώτερων φυτών 
και μυκήτων ή ωομυκήτων. Α. Εναπόθεση τοιχωματικού υλικού (μπλε χρώμα) εμποδίζει τη διείσδυση του μύκητα 
στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή. Η ένθετη εικόνα δείχνει την περιοχή της προσβολής σε κάτοψη. Β. Μία 
επιτυχής διείσδυση του παράσιτου όπου η απομυζητική δομή (haustorium) έχει εισέλθει στο εσωτερικό του 
κυττάρου-ξενιστή. Η εναπόθεση τοιχωματικού υλικού περιβάλλει μόνο ένα μικρό τμήμα του μίσχου της 
απομυζητικής δομής. C. Μερική εναπόθεση τοιχωματικού υλικού γύρω από απομυζητική δομή μύκητα που έχει 
διεισδύσει επιτυχώς στο εσωτερικό του κυττάρου ξενιστή. D. Θηλή περιβάλλει πλήρως την απομυζητική δομή του 
μύκητα, εμποδίζοντας την προσβολή. CW: κυτταρικό τοίχωμα, PM: πλασματική μεμβράνη, C: κονιδιοσπόριο, PGT: 
πρωτογενής σωληνοειδής προεκβολή (δεν αναπτύσσονται σε όλα τα είδη ωομυκήτων ή μυκήτων), ΑGT: 
προσκολλητική σωληνοειδής δομή, PP: δομή διείσδυσης, H: απομυζητική δομή, EHM: εξωτερική μεμβράνη 
απομυζητικής δομής, NB: μίσχος απομυζητικής δομής, P: θηλή (εναπόθεση τοιχωματικού υλικού), Ε: εναπόθεση 
τοιχωματικού υλικού υπό μορφή έγκλεισης του παράσιτου (τροποποιημένο από Underwood 2012). 
 

εναπόθεσης τοιχωματικού υλικού ως αμυντική απόκριση στον τραυματισμό δεν έχει 

καταγραφεί σε φύκη. 

Πριν από το σχηματισμό της θηλής, πραγματοποιείται ταχεία μετατόπιση των 

υποκυτταρικών στοιχείων του φυτού προς την πλευρά της προσβολής. Η συσσώρευση 

κυτοπλασματικού υλικού (cytoplasmic aggregation) στο σημείο της μόλυνσης, αποτελεί έναν 

ακόμη κοινό αμυντικό μηχανισμό των ανώτερων φυτών έναντι της βιοτικής καταπόνησης 
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(Takemoto και συν. 2003). Ο κυτταροσκελετός συμμετέχει καθοριστικά στη μετατόπιση των 

οργανιδίων και ο ρόλος του στην εν λόγω αμυντική απόκριση έχει μελετηθεί επισταμένως 

(Takemoto και Hardham 2004˙ Kobayashi και Kobayashi 2008). Λεπτομερέστερα, η αλλαγή στη 

διάταξη των ΜΑ του φυτού κατά την προσπάθεια διείσδυσης του παράσιτου στο εσωτερικό 

του κυττάρου-ξενιστή υποβοηθά στη μετακίνηση του πυρήνα του ξενιστή προς το σημείο της 

προσβολής (Εικόνα Ι.33˙ βλέπε επίσης Takemoto και Hardham 2004). Πειράματα με χρήση του 

αναστολέα της ακτίνης κυτοχαλασίνη Β αποκαλύπτουν τον πρωταγωνιστικό ρόλο της ακτίνης 

στο μηχανισμό συσσώρευσης κυτοπλασματικού υλικού, στο σχηματισμό θηλής, καθώς και 

στην απόκριση υπερευαισθησίας του φυτού (Τakemoto και Hardham 2004). Αντίθετα, ο ρόλος 

του κυτταροσκελετού των ΜΣ στην αμυντική απόκριση των ανώτερων φυτών δεν έχει πλήρως 

αποσαφηνιστεί. Κατά τη διαδικασία της μόλυνσης, αναφέρεται μεγάλη ποικιλομορφία στην 

οργάνωση των ΜΣ, όπως για παράδειγμα ο αποπολυμερισμός των ΜΣ και η κάθετη ή ακτινωτή 

αναδιάταξή τους προς το σημείο της προσβολής (Kobayashi και Kobayashi 2008). Σε κάποια 

συστήματα η οργάνωση των ΜΣ παραμένει ανεπηρέαστη μετά την προσβολή (Εικόνα Ι.33), 

ενώ έχουν αναφερθεί περιπτώσεις πλήρους αποδιοργάνωσης των ΜΣ (Τakemoto και Hardham 

2004). Όσον αφορά στα φύκη, ως τώρα υπάρχουν ελάχιστα δεδομένα που υποστηρίζουν τη 

μετατόπιση οργανιδίων προς το σημείο της προσβολής, όπως για παράδειγμα η πρόσφατη 

αναφορά ενός γονιδίου του E. siliculosus που σχετίζεται με τη μετανάστευση του πυρήνα προς 

τον θαλλό του Ε. dicksonii στα πρώτα στάδια της μόλυνσης (Grenville-Briggs και συν. 2011), 

ενώ η συμμετοχή του κυτταροσκελετού στο μηχανισμό παραμένει άγνωστη. 

 

 

Εικόνα Ι.33. Διαγραμματική απεικόνιση της 
συμμετοχής του κυτταροσκελετού στον μηχανισμό 
κυτοπλασματικής συσσώρευσης σε ανώτερα φυτά 
που πλήττονται από μύκητες ή ωομύκητες. Η 
επάνω εικόνα δείχνει τη δομή του κυτταροσκελετού 
πριν την προσπάθεια διείσδυσης του παράσιτου 
στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή. Η κάτω 
εικόνα παρουσιάζει τη μετατόπιση του πυρήνα 
(πράσινο), την αναδιάταξη των μικρονηματίων 
ακτίνης (κόκκινο) και την οργάνωση των 
μικροσωληνίσκων (μπλε), η οποία παραμένει 
ανεπηρέαστη (τροποποιημένο από Takemoto και 
Hardham 2004). 
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 Μία ακόμη έκφραση αντίστασης των ανώτερων φυτών στην παθογένεια είναι η 

απόκριση υπερευαισθησίας (ΥΑ – hypersensitive response), μία μορφή προγραμματισμένου 

κυτταρικού θανάτου ο οποίος επάγεται σε κύτταρα της μολυσμένης περιοχής του φυτού και 

διακόπτει την εξάπλωση της ασθένειας (Heath M.C. 2000). Η ανίχνευση παθογενετικών 

παραγόντων του παράσιτου από το φυτικό κύτταρο, διεγείρει την έκφραση γονιδίων 

ανίστασης (resistance genes – R genes), τη ροή ιόντων, την οξειδωτική έκρηξη και την 

υπερπαραγωγή ελεύθερων ριζών οξυγόνου (Goodman και Novacky 1994˙ Heath 2000). Το 

σύνολο των αλυσιδωτών αντιδράσεων πυροδοτεί εντέλει την ΥΑ, η οποία συνοδεύεται από 

θανάτωση του κυττάρου και απόθεση καλλόζης περιμετρικά των τραυματισμών (Vleeshouwers 

και συν. 2000). Η ΥΑ είτε αποτελεί μέρος της γενικευμένης άμυνας του φυτού έναντι ποικίλων 

παράσιτων, όπως αντίστοιχα η πάχυνση του κυτταρικού τοιχώματος ή ο σχηματισμός θηλής 

στο σημείο της προσβολής, είτε σχετίζεται με τη στοχευμένη απόκριση του ξενιστή έναντι 

συγκεκριμένων παθογόνων οργανισμών (Vleeshouwers και συν. 2000). Στα φύκη υπάρχουν ως 

τώρα ελάχιστες αναφορές έκφρασης της ΥΑ. Ωστόσο, τα δεδομένα αφορούν κυρίως σε 

αντιπροσώπους των Ετερόκοντων, γεγονός που υποδηλώνει ότι η ΥΑ αποτελεί έναν 

συντηρημένο αμυντικό μηχανισμό του φύλου. Πιό συγκεκριμένα, έχει βρεθεί ότι το διάτομο 

Asterionella formosa επάγει την ΥΑ ως απάντηση στην μόλυνση από χυτριδιομύκητες (Ibelings 

και συν. 2004). Ακόμη, φαιοφύκη των τάξεων Ectocarpales, Laminariales, Tilopteridales και 

Discosporangiales επιδεικνύουν μερική αντίσταση στον ωομύκητα Eurychasma dicksonii μέσω 

της ΥΑ (μη δημοσιευμένα αποτελέσματα Gachon και συν.). Οι Gachon και συν. αναφέρουν ότι 

μετά τη θανάτωση του κυττάρου ακολουθεί μία διαδικασία αναγέννησης (regeneration) του  

 
Εικόνα Ι.34. Σχηματική απεικόνιση της διαδικασίας αναγέννησης του νεκρού κυττάρου του θαλλού ύστερα από 
την έκφραση ΥΑ. Η εικόνα παρουσιάζει το πρότυπο που ακολουθούν τα γειτονικά κύτταρα κατά τη βλάστηση 
προς την περιοχή του νεκρού κυττάρου. Μ: μητρικό κύτταρο, Α: ακραίο κύτταρο, r: ριζοειδές κύτταρο. Τα βέλη 
δείχνουν την κατεύθυνση της αύξησης του κυττάρου (μη δημοσιευμένα αποτελέσματα – Gachon και συν.). 
 



74 | Σ ε λ ί δ α  
 

θαλλού στις απονεκρωμένες περιοχές, η οποία πραγματοποιείται με βλάστηση των γειτονικών 

κυττάρων προς τα νεκρά κύτταρα (Εικόνα Ι.34). Σύμφωνα με το πρότυπο αναγέννησης της 

Εικόνας Ι.34, τα δύο κύτταρα που βρίσκονται εκατέρωθεν των νεκρών κυττάρων (μητρικά), 

διαιρούνται ασύμμετρα και δίνουν δύο ακραία κύτταρα. Εάν η απονεκρωμένη περιοχή του 

νήματος είναι μικρή, τότε τα δύο ακραία κύτταρα που προέκυψαν από την κυτταρική διαίρεση 

καταλαμβάνουν το σύνολο του προϋπάρχοντος κενού χώρου. Σε αντίθετη περίπτωση, δηλαδή 

όταν η απονεκρωμένη περιοχή του νήματος αποτελείται από πολλά νεκρά κύτταρα σε σειρά, 

τα δύο ακραία κύτταρα διαιρούνται ασύμμετρα και δίνουν δύο ριζοειδή κύτταρα. Τα ριζοειδή 

κύτταρα διαιρούνται εκ νέου αρκετές φορές έως ότου καλυφθεί πλήρως ο κενός χώρος που 

καταλάμβαναν προηγουμένως τα νεκρά κύτταρα. Έτσι, επάγεται η αναγέννηση των κυττάρων 

λόγω του τραυματισμού από τον κυτταρικό θάνατο.  

 Τέλος, πλήθος εργασιών υπογραμμίζει τη σημασία φυτοορμονών και συναφών 

βιομορίων με ορμονική δράση στην άμυνα των φυτικών οργανισμών έναντι της βιοτικής 

καταπόνησης (για λεπτομέρειες βλέπε την ανασκόπηση Bari και Jones 2009). Οι χημικές ουσίες 

αυξίνη, σαλικυλικό οξύ, ιασμονικό οξύ, αιθυλένιο, αμπσισσικό οξύ, γιββεριλίνη και κυτοκινίνη 

εμπλέκονται σε ποικίλα βιοχημικά μονοπάτια των φυτικών κυττάρων και ρυθμίζουν τη 

διαδικασία της ανάπτυξης, καθώς και την άμυνα του φυτού σε παθογόνους μικροοργανισμούς 

(Bari και Jones 2009). Όπως έχει δειχθεί μόλις πρόσφατα, αντίστοιχοι αμυντικοί μηχανισμοί 

φαίνεται ότι υπάρχουν και στα φύκη, όπου οι φυτοορμόνες ενεργοποιούν την έκφραση 

αμυντικών γονιδίων. Λεπτομερέστερα, ανάλυση της έκφρασης γονιδίων με μικροσυστοιχίες 

στο ροδοφύκος Chondrus crispus ύστερα από επίδραση με μεθυλ-ιασμονικό οξύ αποκαλύπτει 

την ενεργοποίηση γονιδίων που σχετίζονται με την άμυνα του οργανισμού απέναντι στη 

βιοτική καταπόνηση (Collén και συν. 2006). Επιπλέον, οι Küpper και συν. (2009) αναφέρουν ότι 

επίδραση με μεθυλ-ιασμονικό οξύ σε θαλλούς του Laminaria digitata επάγει την οξειδωτική 

έκρηξη στα κύτταρα του φαιοφύκους. Ωστόσο, η προσπάθεια ενεργοποίησης αμυντικών 

αποκρίσεων μέσω επίδρασης με ιασμονικό και μεθυλ-ιασμονικό οξύ στα φαιοφύκη Dictyota 

dichotoma, Colpomenia peregrina, Ectocarpus fasciculatus, Fucus vesiculosus, Himanthalia 

elongata, Saccharina latissima και Sargassum muticum δεν απέδωσε θετικά αποτελέσματα 

(Weisemeir και συν. 2008). Συνεπώς, καθίσταται σαφές ότι τα ελλιπή δεδομένα που αφορούν 
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στις αμυντικές αποκρίσεις των φυκών και στη συμμετοχή των φυτοορμονών, δεν επιτρέπουν 

προς το παρόν την εύκολη εξαγωγή συμπερασμάτων και τη γενίκευση αμυντικών προτύπων 

στα φύκη. Είναι γεγονός ότι η μεγάλη ποικιλία των εμπλεκόμενων βιοχημικών μονοπατιών, 

μερικά από τα οποία πιθανώς να λειτουργούν ανταγωνιστικά μεταξύ τους, παραμένει ως επί 

το πλείστον ανεξερεύνητη.  
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Ι.4 Αντικείμενο μελέτης 

Από όλα τα παραπάνω καθίσταται σαφές ότι οι πληροφορίες που αφορούν στην παθογένεια 

των φυκών, και ειδικότερα των φαιοφυκών, παραμένουν ως τώρα ελλιπείς και 

αποσπασματικές. Ταυτόχρονα, η όλο και μεγαλύτερη αναγνώριση της οικολογικής και 

οικονομικής αξίας των θαλάσσιων φυκών δημιουργεί την επιτακτική ανάγκη επισταμένης 

μελέτης των σχετικών παθογενετικών συστημάτων. Ο ωομύκητας Eurychasma dicksonii είναι 

ένας παθογόνος μικροοργανισμός των φυκών, o οποίος λόγω του μεγάλου εύρους ξενιστών 

έχει συγκεντρώσει το ενδιαφέρον των ερευνητών. Ωστόσο, παρά τις πρώτες έρευνες που 

αφορούν στη μορφολογία, τη δομή και τη φυλογενετική του κατάταξη, ένας σημαντικός 

αριθμός χρήσιμων πληροφοριών τόσο για το συγκεκριμένο είδος όσο και για την κλάση των 

ωομυκήτων στο σύνολό της, παραμένει ανεξερεύνητος. Ο μηχανισμός μόλυνσης, η διαδικασία 

ζωοσποριογένεσης, η συμμετοχή του κυτταροσκελετού και οι αλληλεπιδράσεις του θαλάσσιου 

ωομύκητα με τους ξενιστές του, είναι μερικά μόνο από τα κεφάλαια που χρήζουν περαιτέρω 

μελέτης.  

 Για το λόγο αυτό, η παρούσα διδακτορική διατριβή έχει επικεντρωθεί στην 

αποσαφήνιση βασικών σημείων του μηχανισμού μόλυνσης του E. dicksonii, καθώς και στη 

διερεύνηση πιθανών αποκρίσεων του ξενιστή στην προσβολή. Οι αμυντικές αντιδράσεις του 

ξενιστή ελέγχθηκαν σε 12 κλώνους φαιοφυκών, οι οποίοι μολύνονται από τον ωομύκητα E. 

dicksonii και αποτελούν αντιπροσώπους 4 τάξεων της κλάσης. Ακόμη, ένας εκ των 12 κλώνων 

είναι ο Ectocarpus siliculosus (Culture Collection of Algae and Protozoa - CCAP 1310/4), του 

οποίου το γονιδίωμα έχει χαρτογραφηθεί πλήρως (Cock και συν. 2010). Η επιλογή των εν λόγω 

κλώνων επιτρέπει αφενός την εξαγωγή συμπερασμάτων για την πιθανή εξελικτική πορεία των 

αμυντικών αποκρίσεων στην κλάση των φαιοφυκών και αφετέρου την μοριακή διασταύρωση 

των μικροσκοπικών ευρημάτων, χάρη στα υπάρχοντα δεδομένα που προκύπτουν από τις 

αλληλουχίες του E. siliculosus. Συνεπώς, ο σκοπός της παρούσας διδακτορικής εργασίας 

συνοψίζεται στα εξής βασικά σημεία: 

 

• Μικροσκοπική μελέτη των σταδίων μόλυνσης του E. dicksonii με σκοπό την καλύτερη 

κατανόηση του μηχανισμού προσβολής του παράσιτου. Ιδιαίτερη προσοχή δίνεται στα 
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αρχικά στάδια και τη διαδικασία εγκύστωσης, προσκόλλησης και διείσδυσης του 

παθογόνου μικροοργανισμού στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή. 

• Διερεύνηση της συμμετοχής του κυτταροσκελετού (ΜΣ και ΜΑ) στη διαδικασία της 

μόλυνσης και μελέτη του ρόλου του ως εργαλείου άμυνας του ξενιστή έναντι της 

προσβολής από τον ωομύκητα.  

• Μελέτη της σύστασης του κυτταρικού τοιχώματος ξενιστή και παράσιτου και 

πειράματα ανάσχεσης της προσβολής με μονοσακχαρίτες, με σκοπό την εξαγωγή 

συμπερασμάτων που αφορούν σε πιθανούς μηχανισμούς αναγνώρισης μεταξύ φύκους 

και ωομύκητα. 

• Πειράματα επίδρασης με φυτοορμόνες σε καλλιέργειες φαιοφυκών που μολύνονται 

από τον ωομύκητα E. dicksonii και αποσκοπούν στην έρευνα των πιθανών αμυντικών 

αποκρίσεων του ξενιστή έναντι της προσβολής. 

 

Εν κατακλείδι, η παρούσα διδακτορική εργασία βασίζεται στη μελέτη της δομής και της 

ανάπτυξης ξενιστή και παράσιτου κατά τη διαδικασία μόλυνσης φαιοφυκών από τον 

ωομύκητα E. dicksonii και αποσκοπεί στη βαθύτερη κατανόηση των μηχανισμών 

προσβολής, αναγνώρισης και αμυντικής απόκρισης. 
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ΙΙ. ΥΛΙΚΑ ΚΑΙ ΜΕΘΟΔΟI 

 

ΙΙ.1. Φυτικό υλικό 

ΙΙ.1.1. Είδη και στελέχη που χρησιμοποιήθηκαν 

Για τις ανάγκες των πειραμάτων χρησιμοποιούνται δώδεκα στελέχη φαιοφυκών που ανήκουν 

σε 4 διαφορετικές τάξεις και τρία στελέχη του ωομύκητα Eurychasma dicksonii (Πίνακας 1). Η 

επιλογή των συγκεκριμένων στελεχών βασίζεται σε προηγούμενα πειραματικά δεδομένα 

(Müller και συν. 1999˙ Gachon και συν. 2009). Όπως έχει βρεθεί, σε εργαστηριακές συνθήκες ο 

ωομύκητας Eurychasma dicksonii μολύνει πάνω από 45 είδη φαιοφυκών που προέρχονται από 

13 τάξεις (Müller και συν. 1999). Μάλιστα, το εύρος της συμπτωματολογίας περιλαμβάνει από 

πλήρως ευπαθείς έως πλήρως ανθεκτικές στην μόλυνση καλλιέργειες φυκών (Gachon και συν. 

2009). Κατά συνέπεια, η επιλογή στελεχών πραγματοποιείται με σκοπό την αντιπροσώπευση 

διαφορετικών τάξεων φαιοφυκών και την κάλυψη ευρέος φάσματος παθογένειας. 

Όλα τα στελέχη χορηγήθηκαν από τη Συλλογή Καλλιεργειών Φυκών και Πρωτοζώων 

(Culture Collection of Algae and Protozoa - CCAP, Oban, Σκωτία) με τη χρηματοδότηση του 

Συνδέσμου Ευρωπαϊκών Θαλάσσιων Βιολογικών Εργαστηρίων (Association of European 

Marine Biological Laboratories, ASSEMBLE). Τα είδη διατηρούνται υπό μορφή 

μονοκαλλιέργειας σε θαλάμους καλλιεργειών του Τομέα Βοτανικής του Τμήματος Βιολογίας 

του Πανεπιστημίου Αθηνών. Οι καλλιέργειες περιλαμβάνουν τόσο μη μολυσμένο υλικό 

φαιοφυκών (μάρτυρας) όσο και μολυσμένο από τον E. dicksonii.  

 

ΙΙ.1.2. Καλλιέργεια πειραματικού υλικού 

Η καλλιέργεια του πειραματικού υλικού πραγματοποιείται σε δοχεία τύπου φλάσκα (flasks) 

των 50, 250 και 600 ml. Στα δοχεία μεγαλύτερου όγκου διατηρούνται είδη μη μολυσμένων 

φαιοφυκών, των οποίων το θρεπτικό μέσο ανανεώνεται μία φορά τον μήνα και λειτουργούν, 

έτσι, ως καλλιέργειες ασφαλείας (stock). Στις φλάσκες των 50 και 250 ml τοποθετούνται 

μολυσμένα και μη μολυσμένα φύκη τα οποία ανακαλλιεργούνται ανά εβδομάδα (βλέπε ΙΙ.1.4).  
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Πίνακας 1. Σύνολο κλώνων φαιοφυκών και ωομυκήτων που χρησιμοποιήθηκαν στην εν λόγω διδακτορική 
διατριβή. 
 

Φαιοφύκη CCAP strain Tάξη Οικογένεια 
Pylaiella littoralis (Linnaeus) 
Kjellman 

1330/3 Ectocarpales Acinetosporaceae 

Macrocystis 
pyrifera(Linnaeus) C.Agardh 

1323/1 Laminariales Laminariaceae 

Ectocarpus siliculosus 
(Dillwyn) Lyngbye 

1310/4 Ectocarpales Ectocarpaceae 

Ectocarpus crouniorum 
Thuret 

1310/300 Ectocarpales Ectocarpaceae 

Ectocarpus siliculosus 
(Dillwyn) Lyngbye 

1310/56 Ectocarpales Ectocarpaceae 

Ectocarpus siliculosus 
(Dillwyn) Lyngbye 

1310/214 Ectocarpales Ectocarpaceae 

Ectocarpus fasciculatus 
Harvey 

1310/13 Ectocarpales Ectocarpaceae 

Ectocarpus siliculosus 
(Dillwyn) Lyngbye 

1310/299 Ectocarpales Ectocarpaceae 

Tilopteris mertensii (Turner) 
Kützing 

 Tilopteridales Tilopteridaceae 

Choristocarpus tenellus 
Zanardini 

 Discosporangiales Choristocarpaceae 
 

Acinetospora crinite 
(Carmichael) Sauvageau 

 Ectocarpales Acinetosporaceae 

Laminaria digitata (Hudson) 
J.V.Lamouroux 

 Laminariales Laminariaceae 

Ωομύκητες    
Eurychasma dicksonii (E.P. 
Wright) Magnus 

4018/1 Myzocytiopsidales Eurychasmataceae 

Eurychasma dicksonii (E.P. 
Wright) Magnus 

4018/2 Myzocytiopsidales Eurychasmataceae 

Eurychasma dicksonii(E.P. 
Wright) Magnus 

4018/3 Myzocytiopsidales Eurychasmataceae 

 

Ο επωαστικός θάλαμος όπου διατηρούνται διαθέτει σταθερές συνθήκες: 12 0C, φωτοπερίοδο 

12:12 (φως:σκοτάδι) και ένταση φωτός 10-15 μΕ.m-2.s-1. Να σημειωθεί, ότι η ένταση φωτός 

των 10 μΕ.m-2 s-1 ενώ ευνοεί την ανάπτυξη του E. dicksonii, θεωρείται χαμηλή για την ανάπτυξη 

των φαιοφυκών. Για τον λόγο αυτό, οι μολυσμένες καλλιέργειες τοποθετούνται σε 
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συγκεκριμένο χώρο του θαλάμου, όπου η λάμπα φωτισμού καλύπτεται μερικώς με 

αλουμινόχαρτο έτσι ώστε να αποδίδει ένταση ίση με 10 μΕ.m-2.s-1. 

 

ΙΙ.1.3. Μέσο καλλιέργειας 

Το μέσο καλλιέργειας που χρησιμοποιείται για την ανάπτυξη των παραπάνω ειδών είναι 1% 

κ.ο. διαλύμα Provasoli σε θαλασσινό νερό (PES - Provasoli Enriched Seawater, Αndersen και 

συν. 2005). Πιο συγκεκριμένα, θαλασσινό νερό συλλέγεται ανά τακτά χρονικά διαστήματα από 

ακτές της Αττικής και διατηρείται σε πλαστικά δοχεία και θερμοκρασία 200C. Το τελικό μέσο 

καλλιέργειας προετοιμάζεται σε γυάλινα δοχεία Duran του 1L για πρακτικούς λόγους. Έτσι, με 

τη βοήθεια ενός απλού διηθητικού χαρτιού και ενός χωνιού, διηθούνται 990 ml θαλασσινού 

νερού και προστίθενται 10 ml διαλύματος Provasoli. Στη συνέχεια, τα μπουκάλια Duran 

μεταφέρονται στο αυτόκαυστο για αποστείρωση. 

Για την παρασκευή του διαλύματος Provasoli ετοιμάζονται αρχικά τα τέσσερα 

διαλύματα του Πίνακα 2. Το τελικό διάλυμα προκύπτει από τη μίξη των τεσσάρων διαλυμάτων 

σύμφωνα με τις αναλογίες του Πίνακα 2. Στη συνέχεια ρυθμίζεται το pH του τελικού 

διαλύματος στο 7,8 και αποστειρώνεται. Να σημειωθεί ότι η προσθήκη του διαλύματος 

Provasoli στο διηθημένο θαλασσινό νερό κατά τη διαδικασία παρασκευής του μέσου 

καλλιέργειας πραγματοποιείται σε θάλαμο νηματικής ροής (Laminar Flow) και ότι το διάλυμα 

Provasoli μπορεί να αποστειρώνεται πολλές φορές χωρίς να προκαλούνται μεταβολές στη 

σύστασή του (Starr 1978). 

 

ΙΙ.1.4. Ανακαλλιέργειες 

Όλες οι μονοκαλλιέργειες που χρησιμοποιούνται για τα πειράματα ανακαλλιεργούνται σε 

ασηπτικές συνθήκες σε θάλαμο νηματικής ροής προκειμένου να αποφεύγονται τυχόν 

μολύνσεις από βακτήρια και λοιπούς μικροοργανισμούς. Για το λόγο αυτό τηρούνται αυστηρές 

διαδικασίες που περιλαμβάνουν: αποστείρωση βελονών και γυάλινων πιπετών, καθαρισμό 

της επιφάνειας εργασίας με υδατικό διάλυμα 70% κ.ο. αιθανόλης, χρήση λύχνου Bunsen. Κάθε 

μία εβδομάδα το μέσο καλλιέργειας της φλάσκας ανανεώνεται ενώ πραγματοποιείται  
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Πίνακας 2. Σύσταση του θρεπτικού διαλύματος Provasoli (Andersen και συν.2005). 
 

Συστατικά Μοριακότητα gr συστατικού σε 
τελικό όγκο 5 l 

Διάλυμα Α 

(NH4)2Fe(SO4)2.6H2O 6,00 μM 0,585 

TITRIPLEX III 5,40 μΜ 0,500 

Διάλυμα Β 

Η3ΒΟ3 61,40 μΜ 0,950 

FeCl3.6H20 0,60μΜ 0,041 

MnSO4.H2O 2,20 μΜ 0,136 

ZnSO4.7H2O 0,26 μΜ 0,018 

CoSO4.7H2O 0,06 μΜ 0,004 

TITRIPLEX III 8,95 μΜ 0,833 

Διάλυμα Γ 

ΒΙΤΑΜΙΝΗ Β12 44,27 nM 0,0003 

ΘΕΙΑΜΙΝΗ 9,49 μΜ 0,0160 

ΒΙΟΤΙΝΗ 1,23 μΜ 0,0015 

TRIS 0,55 μΜ 16,670 

Διάλυμα Δ 

NaNO3 0,55 μΜ 11,670 

C3H7Na2O6P.5H2O 21,80 μΜ 1,660 

 

τεμαχισμός των θαλλών με τη χρήση βελονών. Ο τεμαχισμός που προκαλείται από μηχανική 

πίεση οδηγεί τους νηματοειδείς θαλλούς σε βλαστητική αναπαραγωγή. Ανά περιόδους (30-40 

ημέρες), οι θαλλοί μεταφέρονται σε καινούριες φλάσκες με τη βοήθεια γυάλινων πιπετών. 

Όσον αφορά στις μολυσμένες καλλιέργειες, η μόλυνση των ξενιστών γίνεται με τη χρήση ήδη 

μολυσμένων θαλλών-εμβολίων (inoculum). Ως βασικό μέσο εμβολιασμού του παράσιτου στις 

προς μόλυνση καλλιέργειες-στόχους χρησιμοποιείται το γαμετόφυτο του είδους Macrocystis 

pyrifera (CCAP 1323/1), το οποίο δεν παράγει κινητά ζωοσπόρια και παρουσιάζει πλήρη 
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συμβατότητα με τα τρία στελέχη E. dicksonii που μελετήθηκαν στην παρούσα διατριβή 

(Gachon και συν. 2009).  

 

ΙΙ.2. Οπτική μικροσκοπία 

ΙΙ.2.1. Ειδικές χρώσεις 

ΙΙ.2.1.1. Χρώση κυτταρικού τοιχώματος 

Για τη χρώση των συστατικών του κυτταρικού τοιχώματος ξενιστή και παράσιτου 

χρησιμοποιούνται οι χρωστικές κυανούν της ανιλίνης (aniline blue – Sigma,Taufkirchen, 

Germany) και Calcofluor White (Sigma).  

 Το κυανούν της ανιλίνης χρησιμοποιείται για τη χρώση β-1, 3 γλυκανών όπως για 

παράδειγμα η καλλόζη των ανωτέρων φυτών (Currier 1957). Ζωντανοί θαλλοί μεταφέρονται σε 

διάλυμα 150 μL ΚΟΗ (1 mol. L-1) και στη συνέχεια επωάζονται για 5 min στους 95 οC. 

Ακολουθούν τρείς πλύσεις με αποστειρωμένο θαλασσινό νερό και επωάζονται σε διάλυμα 

κυανούν της ανιλίνης 0,025% κ.β. διαλυμένο σε ΚΟΗ ή αιθανόλη (ΕtOH). Τα δείγματα 

τοποθετούνται σε αντικειμενοφόρους πλάκες και καλύπτονται με διάλυμα κατά της 

αλλοίωσης του φθορισμού (Slowfade, Invitrogen) (για πρωτόκολλο χρώσης βλέπε Navajas και 

συν. 2007).  

 Το Calcofluor White είναι μια ευρέως χρησιμοποιούμενη μπλε φθορίζουσα χρωστική 

ουσία που προσδένεται σε γραμμικές β-1,4 γλυκάνες, δηλαδή κυρίως σε κυτταρίνη και χιτίνη 

(Wood 1980). Για τη χρώση των θαλλών, χρησιμοποιείται διάλυμα 1:10 Calcofluor White σε 

θαλασσινό νερό από το απόθεμα 0,25% κ.β. Fluorescent Brightener 28 σε απεσταγμένο νερό 

(Sigma). Αφήνονται για 3 min στο σκοτάδι και σε θερμοκρασία δωματίου και στη συνέχεια 

ακολουθούν τρείς πλύσεις των πέντε λεπτών με θαλασσινό νερό και κάλυψη με διάλυμα κατά 

της αλλοίωσης του φθορισμού (Slowfade).  

 

II.2.1.2. Χρώση των μικρονηματίων ακτίνης (ΜΑ) 

Η παρατήρηση των ΜΑ σε φύκη αποτελεί μια δύσκολη διαδικασία, τόσο λόγω της 

ευαισθησίας των δομών όσο και της ιδιομορφίας των κυτταρικών τοιχωμάτων. Έτσι, αρχικά 

δοκιμάστηκαν ήδη δημοσιευμένα πρωτόκολλα που αφορούν είδη φαιοφυκών (Karyophyllis 
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και συν. 2000, Varvarigos και συν. 2005), τα οποία δεν είχαν ικανοποιητικά αποτελέσματα. Για 

το λόγο αυτό έγιναν αρκετές δοκιμές στους χρόνους των επωάσεων, τις συγκεντρώσεις των 

ενζύμων και του διαλύματος Ν’-ηλεκτριμίδυλο εστέρα του 3’-μηλεϊμιδοβενζοϊκού οξέος (3-

maleimidobenzoic acid N-hydroxysuccinimidylester - MBS, Sigma), το οποίο σταθεροποιεί τα 

ΜΑ (Sonobe και Shibaoka 1989˙ Karyophyllis και συν. 2000α), προκειμένου να βρεθεί το 

ιδανικό πρωτόκολλο για την παρατήρηση ΜΑ σε ξενιστή και παράσιτο. Η τροποποιημένη 

μορφή του πρωτοκόλλου Karyophyllis και συν. (2000α) που ακολουθεί, έδωσε ικανοποιητικά 

αποτελέσματα όσον αφορά στη χρώση των ΜΑ του E. dickonii κατά τη διάρκεια της μόλυνσης, 

αλλά όχι σε μολυσμένα φαιοφύκη. 

 

Πίνακας 3. Σύσταση του διαλύματος ΜΤΒ.  
 

Συστατικά Μοριακότητα 

(σε 500 ml) 

gr συστατικού 

(σε 500 ml) 
PIPES 50 mΜ 7,560 

MgSO4.7H20 5 mM 0,659 

EGTA 5 mM 0,951 

KCl 25 mM 0,930 

NaCl 4 % κ.β. 20,000 

Poly Vinyl Pyrrolidone (PVP) 2,5 % κ.β. 12,500 

 

Πίνακας 4. Σύσταση του διαλύματος PBS. 
 

Συστατικά Μοριακότητα 

(σε 500 ml) 

gr συστατικού 

(σε 500 ml) 

ΝaCl 137,0 mM 8,000 
KCl 0,7 mM 0,052 

Na2HPO4 5,1 mM 0,720 

KH2PO4 1,7 mM 0,220 

NaN2 0,01 % κ.β. 0,100 
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II.2.1.2.1.Σταθεροποίηση ΜΑ – στερέωση ξενιστή και παράσιτου 

Οι παρακάτω διαδικασίες πραγματοποιούνται σε σωλήνες eppendorf του 1ml. Νήματα των 

μολυσμένων από τον ωομύκητα θαλλών επωάζονται αρχικά σε σταθεροποιητικό διάλυμα 300 

μΜ MBS σε ρυθμιστικό διάλυμα σταθεροποίησης μικροσωληνίσκων (microtubule stabilizing 

buffer – MTB, Πίνακας 3) που περιλαμβάνει 0,1% κ.ο. Triton X-100 (Sigma), για 30 min σε 

θερμοκρασία δωματίου και στο σκοτάδι. Ακολουθούν τρείς δεκάλεπτες πλύσεις με MTB. Στη 

συνέχεια, οι θαλλοί στερεώνονται σε διάλυμα 4% κ.β. παραφορμαλδεΰδης (Sigma), 0,2% κ.ο. 

γλουταραλδεΰδης (Sigma) και 2 U/ml της χρωστικής φαλλοϊδίνης Alexa Fluor® 568 (AFP 568, 

Molecular Probes, Eugene, Oregon, USA) σε ΜΤΒ για 45 min σε θερμοκρασία δωματίου. 

Ακολουθούν διαδοχικές πλύσεις με ΜΤΒ, ΜΤΒ:ρυθμιστικό διάλυμα φωσφορικών (phosphate 

buffer saline – PBS, Πίνακας 4) και PBS που διαρκούν δέκα min η κάθε μία.  

 

II.2.1.2.2. Eνζυμική επώαση 

Η ενζυμική επώαση πραγματοποιείται με διάλυμα που περιέχει 5% κ.β. abalone acetone 

powder (Sigma, discontinued), 3% κ.β. cellulase Onozuka R-10 (Yakult Honsha Co., Tokyo, 

Japan), 1% κ.β. macerozyme R-10 (Yakult), 2% κ.β. hemicellulase (Sigma) σε PBS. Το διάλυμα 

αυτό φυγοκεντρείται και χρησιμοποιείται μόνο το διαυγές υπερκείμενο έτσι ώστε να 

αποφευχθούν τα υπολείμματα των ενζύμων. Σ’ αυτό προστίθενται 5U/ml AFP 568 και οι 

θαλλοί επωάζονται για 20 min σε θερμοκρασία δωματίου. Ακολουθούν τρείς πεντάλεπτες 

πλύσεις με PBS. 

 

II.2.1.2.3. Εκχύλιση χρωστικών – επίστρωση πειραματικού υλικού σε καλυπτρίδες 

Η εκχύλιση των χρωστικών γίνεται με τη χρήση διαλύματος 1% κ.ο. Τriton X-100 για 30 min σε 

θερμοκρασία δωματίου. Στη συνέχεια το πειραματικό υλικό πλένεται 3 φορές με PBS για 10 

min. Έως αυτό το σημείο, οι διαδικασίες πραγματοποιούνται σε σωλήνες eppendorf του 1 ml. 

Παρατηρήθηκε ότι η χρήση Τriton X-100 σε επιστρωμένα σε καλυπτρίδες φαιοφύκη οδηγεί 

στην αποκόλλησή τους απο την καλυπτρίδα με αποτέλεσμα την απώλεια σημαντικής 

ποσότητας υλικού σε κρίσιμο πειραματικό στάδιο. Έτσι, ενώ σε άλλα πρωτόκολλα η εκχύλιση 
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των χρωστικών ολοκληρώνεται μετά την επίστρωση του υλικού σε καλυπτρίδες, στο εν λόγω 

πρωτόκολλο η διαδικασία της εκχύλισης γίνεται σε σωλήνες eppendorf.  

Ακολούθως, το εκχυλισμένο απο τις χρωστικές πειραματικό υλικό μεταφέρεται σε 

καλυμμένες με πολυ-L-λυσίνη καλυπτρίδες. Με τη χρήση βελονών και γυάλινης ράβδου τα 

νήματα των θαλλών διαχωρίζονται και απλώνονται σε όλη την επιφάνεια της καλυπτρίδας, 

γεγονός που διευκολύνει αργότερα στην παρατήρηση των κυττάρων. Το πειραματικό υλικό 

αφήνεται σε θερμοκρασία δωματίου να στεγνώσει πλήρως.  

 

ΙΙ.2.1.2.4. Χρώση των ΜΑ – κάλυψη των κυττάρων 

Μετά τη μεταφορά του υλικού στις καλυπτρίδες, γίνεται η χρώση των ΜΑ. Για το σκοπό αυτό 

χρησιμοποιείται διάλυμα 10 U/ml ΑFP 568 σε PBS και η επώαση πραγματοποιείται είτε για 2 

ώρες σε σκοτάδι και θερμοκρασία περιβάλλοντος ή προτιμότερα για όλη τη νύχτα στους 40C. 

  Η περίσσεια της φθορίζουσας χρωστικής απομακρύνεται με τρείς δεκάλεπτες πλύσεις 

με PBS και τα δείγματα τοποθετούνται σε αντικειμενοφόρους πλάκες με υγρό κάλυψης 

(0,0024 gr P-PDA; p-phenylen-diamine, Sigma σε 1ml γλυκερόλη και 0,5 ml PBS). Στην 

περίπτωση που είναι αναγκαία η χρώση των πυρήνων ταυτόχρονα με τη χρώση των ΜΑ αυτή 

είναι εφικτή και πραγματοποιείται με διάλυμα Hoechst 33258 (βλέπε ΙΙ.2.1.3. ). 

 

II.2.1.3. Χρώση του DNΑ 

Για την παρατήρηση των πυρήνων ξενιστή και παράσιτου πραγματοποιείται χρώση του 

γενετικού υλικού με Hoechst 33258 (Molecular Probes) ή 4', 6-diamidino-2-phenylindole (DAPI, 

Sigma). Για την ουσία Hoechst 33258 προετοιμάζεται ένα διάλυμα που λειτουργεί ως 

αποθεματικό, συγκέντρωσης 100 μg/ml σε PBS και για τη χρώση χρησιμοποιείται διάλυμα 

τελικής συγκέντρωσης 5 μg/ml σε PBS το οποίο εφαρμόζεται στο πειραματικό υλικό για 10 min 

σε θερμοκρασία δωματίου και σκοτάδι. Για την ουσία DAPI, ως αποθεματικό χρησιμοποιείται 

διάλυμα συγκέντρωσης 5 μg/ml, ενώ η τελική συγκέντρωση κατά τη χρώση είναι 5 μl/ml PBS 

για 15 min σε θερμοκρασία δωματίου και σκοτάδι. Η διαδικασία πραγματοποιείται τόσο σε 

νωπό όσο και σε στερεωμένο υλικό. Στην περίπτωση του νωπού υλικού, οι τελικές αραιώσεις 

των διαλυμάτων πραγματοποιούνται με μέσο καλλιέργειας αντί του PBS.  
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ΙΙ.2.2. Ανοσοφθορισμός 

Για την ανοσοεντόπιση μικροσωληνίσκων και υδατανθράκων του κυτταρικού τοιχώματος, 

χρησιμοποιoύνται τεχνικές έμμεσου ανοσοφθορισμού.  

 

II.2.2.1. Aνοσοφθορισμός σωληνίνης 

Για την ανοσοσήμανση της σωληνίνης ξενιστή και παράσιτου δοκιμάστηκαν πρωτόκολλα που 

έχουν εφαρμοστεί σε φαιοφύκη και επελέγη το ιδανικό για το πειραματικό σύστημα 

φαιοφυκών-ωομυκήτων. Το παρακάτω πρωτόκολλο αναφέρεται στο άρθρο Tsirigoti και συν. 

(2014) και αποτελεί μια προσαρμοσμένη στο πειραματικό υλικό της εν λόγω διατριβής μορφή 

του πρωτοκόλλου Katsaros και Galatis (1992).  

 

ΙΙ.2.2.1.1. Στερέωση των θαλλών 

Για την ανοσοσήμανση της σωληνίνης, στερεώνονται θαλλοί φαιοφυκών μολυσμένοι από τον 

ωομύκητα E. dicksonii με 4% κ.β. παραφορμαλδεΰδη σε ρυθμιστικό διάλυμα σταθεροποίησης 

μικροσωληνίσκων ΜΤΒ για 1 h σε θερμοκρασία δωματίου. Ακολουθούν πλύσεις των 

δειγμάτων με ΜΤΒ και στη συνέχεια με βαθμιαία αντικατάσταση του ΜΤΒ, 

πραγματοποιούνται πλύσεις με ρυθμιστικό διάλυμα PBS. 

 

ΙΙ.2.2.1.2. Ενζυμική επώαση - εκχύλιση χρωστικών 

Mετά τις πλύσεις, τα δείγματα μεταφέρονται σε ενζυμικό διάλυμα που περιέχει 6% κ.β. 

abalone acetone powder (Sigma, discontinued) 4% κ.β. κυτταρινάση (cellulase Onozuka R-10, 

Yakult), 5% κ.β limpet acetone powder (Sigma, discontinued), 5% κ.β ημικυτταρινάση 

(hemicellulase - Sigma), 2% κ.β. macerozyme R-10 (Yakult) και 2% κ.β. πηκτινάση (pectinase - 

Sigma) σε PBS και επωάζονται σε θερμοκρασία δωματίου για 1 h. Μετά την ενζυμική επώαση, 

τα δείγματα πλένονται με PBS και ακολουθεί εκχύλιση των χρωστικών με διάλυμα 4% κ.ο. 

Triton X-100 (Sigma) σε PBS για 45 min σε θερμοκρασία δωματίου.  
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II.2.2.1.3. Επίστρωση σε καλυπτρίδες - επώαση με το πρώτο αντίσωμα 

Σε επόμενο στάδιο πραγματοποιούνται πλύσεις με PBS που περιέχει 1% κ.β. αλβουμίνη 

(Bovine Serum Albumin - BSA). Όπως περιγράφηκε παραπάνω (βλέπε επίστρωση σε 

καλυπτρίδες II.2.1.2.3.), οι θαλλοί μεταφέρονται σε καλυπτρίδες καλυμμένες με πολυ-L-λυσίνη 

και αφήνονται να στεγνώσουν. Ακολούθως, τα δείγματα επωάζονται καθ’ όλη τη διάρκεια της 

νύχτας σε θερμοκρασία δωματίου και ατμόσφαιρα κεκορεσμένων υδρατμών με μονοκλωνικό 

αντίσωμα έναντι της α-σωληνίνης (MAS 078 rat IgG clone YOL 1/34 Serotec) διαλυμένο σε PBS 

- 1% κ.β. ΒSA με αραίωση 1:40. Το πρώτο αντίσωμα ξεπλένεται την επόμενη μέρα με PBS-1% 

κ.β. BSA (3 πλύσεις των 10 min). 

 

ΙΙ.2.2.1.4. Επώαση με το δεύτερο αντίσωμα - κάλυψη των κυττάρων 

Τα δείγματα επωάζονται με το δεύτερο αντίσωμα αραιωμένο 1:40 σε PBS - 1% BSA (fluorescein 

isothiocyanate (FITC) – conjugated anti-rat IgG, Sigma) για δύο ώρες στους 37 0C σε 

ατμόσφαιρα κεκορεσμένων υδρατμών. Το επιπλέον φθορίζον αντίσωμα απομακρύνεται με 

πλύσεις με PBS και η διαδικασία συνεχίζεται με την κάλυψη των δειγμάτων (βλέπε ΙΙ.2.1.2.4.). 

Πριν από την κάλυψη των κυττάρων, είναι δυνατή η χρώση των πυρήνων (βλέπε II.2.1.3.). 

 

ΙΙ.2.2.2. Ανοσοεντόπιση υδατανθράκων του κυτταρικού τοιχώματος 

Για την ανοσοεντόπιση υδατανθράκων του κυτταρικού τοιχώματος ξενιστή και παράσιτου 

πραγματοποιoύνται πειράματα ανοσοφθορισμού με δέκα αντισώματα έναντι διαφορετικών 

υδατανθρακικών ομάδων (Πίνακας 5). Ακολουθείται το παρακάτω πρωτόκολλο, που ισχύει και 

για τα δέκα αντισώματα. 

 

ΙΙ.2.2.2.1. Στερέωση πειραματικού υλικού 

Μολυσμένοι και μη θαλλοί φαιοφυκών στερεώνονται με διάλυμα 4% κ.β. παραφορμαλδεΰδη 

σε ΜΤΒ για μία ώρα σε θερμοκρασία δωματίου. Στη συνέχεια, ακολουθούν τρείς πλύσεις των 

πέντε min έκαστη με διάλυμα ΜΤΒ το οποίο βαθμιαία αντικαθίσταται απο PBS. 
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ΙΙ.2.2.2.2. Επίστρωση πειραματικού υλικού σε καλυπτρίδες – κάλυψη μη ειδικών θέσεων 

Μετά τις πλύσεις των θαλλών, το υλικό επιστρώνεται σε καλυπτρίδες και αφήνεται να 

στεγνώσει πλήρως (βλέπε II.2.1.2.3.). Ακολουθεί επώαση με διάλυμα 5% κ.β. σκόνης 

αποβουτυρωμένου γάλακτος σε PBS για 45 min σε θερμοκρασία δωματίου και περιβάλλον 

κεκορεσμένων υδρατμών. Η σκόνη γάλακτος καλύπτει μη ειδικές θέσεις ενισχύοντας έτσι την 

ακρίβεια της στόχευσης των αντισωμάτων που θα εφαρμοστούν στη συνέχεια.  

 

Πίνακας 5. Αντισώματα που χρησιμοποιήθηκαν στην παρούσα διατριβή για την ανοσοεντόπιση υδατανθράκων 
του κυτταρικού τοιχώματος. 
 

Αντίσωμα Ανοσογόνο-
ειδικότητα 

Οργανισμός 
παραγωγής 

Αραίωση Πηγή 
προέλευσης 

Πρώτο αντίσωμα 

Fu 1 Φουκάνες επίμυς 1:10 Kαθηγητής Paul 

Knox και 

υποψήφιος 

διδάκτορας 

Thomas Torode 

(Πανεπιστήμιο 

Leeds, Μεγάλη 

Βρετανία) και Dr 

Cecile Hervé 

(Σταθμός Βιολογίας 

Ροσκόφ, Γαλλία) 

Fu 2 Θειΐκές φουκάνες επίμυς 1:10 

Fu 3 Θειΐκές φουκάνες επίμυς 1:10 

Fu 4  Θειΐκές φουκάνες επίμυς 1:10 

Fu 5 Φουκάνες επίμυς 1:10 

GIN 1 Αλγινικά οξέα 

πλούσια σε 

γουλουρονικό οξύ 

επίμυς 1:10 

LM 7 Αλγινικά οξέα 

λούσια σε 

μανουρονικό οξύ 

επίμυς 1:10 

Αντί-

μαννάνη 

Μαννάνη επίμυς 1:10 Plant Probes, 

Leeds, UK 

CBM3a β-1, 4 γλυκάνη ποντίκι 2,5 

μg/ml 

Plant Probes, 

Leeds, UK 

Anti-His 1:1000 
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Αντί-β-1, 3 

γλυκάνη 

β-1, 3 γλυκάνη ποντίκι 1:100 Biosupplies 

Australia Ltd, 

Parkville, Australia 

Δεύτερο αντίσωμα 

Αnti-Mouse 

IgG-FITC 

conjugated 

Αντίσωμα 

ποντικού 

πρόβατο 1:100 Sigma, Taufkirchen, 

Germany 

Anti-Rat IgG-

FITC 

conjugated 

Αντίσωμα 

επίμυος 

γίδα 1:100 Sigma, Taufkirchen, 

Germany 

 

ΙΙ.2.2.2.3. Επώαση με το πρώτο αντίσωμα 

Αφού πλυθούν οι καλυπτρίδες με PBS τρείς φορές για πέντε min, επωάζονται με το πρώτο 

αντίσωμα (για αναλογίες ανά αντίσωμα βλέπε Πίνακα 5) σε 5% κ.β. σκόνη γάλακτος σε PBS για 

1 h σε θερμοκρασία δωματίου και περιβάλλον κεκορεσμένων υδρατμών. Μετά ακολουθούν 

τρείς πλύσεις με PBS για πέντε min η κάθε μία. 

 

ΙΙ.2.2.2.4. Επώαση με το δεύτερο αντίσωμα – κάλυψη υλικού 

Μετά την απομάκρυνση του πρώτου αντισώματος με πλύσεις με διάλυμα PBS , το πειραματικό 

υλικό επωάζεται με το δεύτερο αντίσωμα (για αναλογίες βλέπε Πίνακα 5) σε 5% κ.β. σκόνη 

γάλακτος σε PBS για μία ώρα στο σκοτάδι. Τέλος, οι καλυπτρίδες με το υλικό πλένονται με PBS 

τρείς φορές για πέντε λεπτά και τοποθετούνται σε αντικειμενοφόρους πλάκες με υγρό 

διάλυμα κάλυψης CITIFLUOR AF2/Glycerol (Αgar Scientific, Essex, UK). 
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II.3. Hλεκτρονική μικροσκοπία 

Η μελέτη της λεπτής δομής ξενιστή και παράσιτου πραγματοποιείται με τεχνικές Ηλεκτρονικής 

Μικροσκοπίας Διέλευσης (ΗΜΔ) και Ηλεκτρονικής Μικροσκοπίας Σάρωσης (ΗΜΣ). 

 

ΙΙ.3.1. Ηλεκτρονική μικροσκοπία διέλευσης (ΗΜΔ) 

Λόγω της ιδιομορφίας του πειραματικού υλικού, δοκιμάστηκαν διαφορετικά πρωτόκολλα 

ΗΜΔ προσαρμοσμένα σε φαιοφύκη. Πραγματοποιήθηκε στερέωση και εμπότιση σε ρητίνη 

Spurr σύμφωνα με τους Karnovsky (1965) και Katsaros και Salla (1997), με ικανοποιητικά 

αποτελέσματα. Το πρωτόκολλο που απέδωσε καλύτερα για το πειραματικό υλικό της 

παρούσας διατριβής παρατίθεται παρακάτω και βασίζεται σε αυτό των Sekimoto και συν. 

(2008β) με μικρές τροποποιήσεις. 

 

ΙΙ.3.1.1. Στερέωση θαλλών 

Θαλλοί μολυσμένων και μη φαιοφυκών στερεώνονται με 2,5% κ.ο. γλουταρική αλδεΰδη σε 

ρυθμιστικό διάλυμα ηλεκτρονικής μικροσκοπίας που περιέχει 50% κ.ο. μέσο καλλιέργειας. Το 

ρυθμιστικό διάλυμα αποτελείται από κακωδυλικό νάτριο 0,1 Μ (pH 7.2), 3% κ.β. NaCl, 0,1% 

κ.β.CaCl2 και 0,5% κ.β. καφεΐνη. Η διαδικασία της στερέωσης διαρκεί τρείς h και 

πραγματοποιείται στους 4οC. Ακολουθούν τρείς πλύσεις των δεκαπέντε min με ρυθμιστικό 

διάλυμα ηλεκτρονικής μικροσκοπίας σε θερμοκρασία δωματίου. 

 

ΙΙ.3.1.2. Μεταστερέωση 

Η μεταστερέωση γίνεται σε διάλυμα 1% κ.β. τετροξειδίου του οσμίου (OsO4, Sigma) 

διαλυμένου σε ρυθμιστικό διάλυμα ηλεκτρονικής μικροσκοπίας, για μία ώρα σε θερμοκρασία 

δωματίου. Η διαδικασία αυτή βελτιώνει την ποιότητα της τελικής εικόνας παρατήρησης του 

δείγματος. Στη συνέχεια, πραγματοποιούνται τρείς πλύσεις των δεκαπέντε min με ρυθμιστικό 

διάλυμα ηλεκτρονικής μικροσκοπίας το οποίο αντικαθίσταται βαθμιαία απο απεσταγμένο 

νερό. 
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ΙΙ.3.1.3. Έγκλειση πειραματικού υλικού σε αγαρόζη 

Οι θαλλοί φαιοφυκών που χρησιμοποιήθηκαν στην παρούσα διατριβή αποτελούνται απο 

κύτταρα μήκους της τάξεως των 15 μm σε σειρά, τα οποία σχηματίζουν νήματα. Η τμήση και η 

παρατήρηση ενός τόσο μικρού σε μέγεθος υλικού στο ηλεκτρονικό μικροσκόπιο διευκολύνεται 

με τον προσανατολισμό των νημάτων σε ενα επίπεδο. Για το λόγο αυτό το υλικό εγκλείεται σε 

αγαρόζη. Πιο συγκεκριμένα, οι θαλλοί φυγοκεντρούνται σε χαμηλές στροφές και τα 

συσσωματώματα των νημάτων που προκύπτουν, μεταφέρονται με τη βοήθεια γυάλινης 

πιπέτας και βελονών, σε σταγόνες διαλύματος 1% κ.β. αγαρόζης (Ultralow-gelling agarose, 

Seakem GTG agarose, FMC, USA). Η εν λόγω αγαρόζη είναι χαμηλού σημείου πήξεως και γι’ 

αυτό πρίν χρησιμοποιηθεί για την έγκλειση του υλικού, θερμαίνεται για λίγα min σε 

θερμοκρασία 70-80 οC ώστε να υγροποιηθεί. Μετά την έγκλειση το δείγμα μεταφέρεται στους 

4 οC όπου η αγαρόζη στερεοποιείται υπο μορφή πηκτώματος.  

 

ΙΙ.3.1.4. Αφυδατώσεις 

Η αφυδάτωση του υλικού πραγματοποιείται με τη βαθμιαία αντικατάσταση του 

απεσταγμένου νερού απο διάλυμα απόλυτης ακετόνης. Έτσι, οι εγκλεισμένοι σε αγαρόζη 

θαλλοί τοποθετούνται σε διάλυμα 20% κ.ο. ακετόνης σε απεσταγμένο νερό για δεκαπέντε min 

και θερμοκρασία δωματίου. Ακολουθούν αλλαγές διαλυμάτων ανά δεκαπέντε λεπτά, με 

αυξανόμενη κατά 10% κ.ο. τη συγκέντρωση απόλυτης ακετόνης. Στο διάλυμα 70% προστίθεται 

4% κ.β. οξικό ουρανύλιο (Sigma) και το υλικό αφήνεται για όλη τη νύχτα στους 4οC. Την 

επόμενη ημέρα συνεχίζονται οι δεκαπεντάλεπτες αφυδατώσεις των 80%, 90% και 100% κ.ο. 

ακετόνης. Η διαδικασία ολοκληρώνεται με επανάληψη του σταδίου αφυδάτωσης σε διάλυμα 

απόλυτης ακετόνης, όπου το πειραματικό υλικό αφήνεται για όλη τη νύχτα στους 4 oC.  

 

ΙΙ.3.1.5. Εμπότιση-Έγκλειση 

Μετά τις αφυδατώσεις, πραγματοποιείται σταδιακή εμπότιση των θαλλών με συνθετική 

ρητίνη Quetol 651 (Nisshin EM, Tokyo, Japan). Έτσι, τα δείγματα μεταφέρονται αρχικά σε 

διάλυμα 2:1 ακετόνη:ρητίνη για τρείς ώρες υπό ανάδευση, σε θερμοκρασία δωματίου. 

Ακολούθως, οι θαλλοί τοποθετούνται σε διάλυμα 1:1 ακετόνη:ρητίνη για δύο h σε 
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θερμοκρασία δωματίου και 1:2 ακετόνη:ρητίνη για όλη τη νύχτα στους 4 οC. Την επόμενη 

ημέρα, οι θαλλοί επωάζονται σε διάλυμα καθαρής ρητίνης και αφήνονται για όλη τη νύχτα 

στους 4οC. Η εμπότιση έχει ολοκληρωθεί.  

Το υλικό που βρίσκεται στην υγρή, ακόμη, ρητίνη, τοποθετείται σε ειδικές θήκες και 

έπειτα σε κλίβανο θερμοκρασίας 60 οC, τουλάχιστον για 48 h. Αυτό οδηγεί στον πολυμερισμό 

της ρητίνης. Στην περίπτωση που δεν πραγματοποιηθεί έγκλειση σε αγαρόζη (βλέπε ΙΙ.3.1.3.), 

η έγκλειση των δειγμάτων γίνεται με τη βοήθεια του υλικού Αclar (Embedding slide, Plano, 

Wetzlar, Germany). Πιο συγκεκριμένα, σταγόνες ρητίνης που περιέχουν εμποτισμένους 

θαλλούς μεταφέρονται σε κομμάτι Aclar. Με τη χρήση βελονών και στερεοσκοπίου, τα νήματα 

φαιοφυκών διαχωρίζονται και προσανατολίζονται σε ένα επίπεδο. Τέλος, τοποθετείται ένα 

ακόμη κομμάτι Aclar ως κάλυμμα και ακολουθεί η διαδικασία του πολυμερισμού σε ρητίνη. 

 

ΙΙ.3.1.6. Tμήση 

Πρίν απο την παρατήρηση στο ΗΜΔ, τα δείγματα κόβονται σε λεπτές τομές πάχους 60-200 nm 

με τη βοήθεια των υπερμικροτόμων LKB Ultrotome III microtome και Reichert Ultracut E 

ultramicrotome. Χρησιμοποιώντας γυάλινα μαχαίρια, λαμβάνονται αρχικά λεπτές τομές 

πάχους 0,5-2 μm οι οποίες χρωματίζονται με διάλυμα 1% κ.β. κυανού της τολουϊδίνης και 

παρατηρούνται στο οπτικό μικροσκόπιο. Αυτή η διαδικασία επιτρέπει την επιλογή απο το 

δείγμα των κυττάρων με μεγαλύτερο ενδιαφέρον για παρατήρηση στο ΗΜΔ. Στη συνέχεια, 

λαμβάνονται τομές για το ΗΜΔ. Aυτές συλλέγονται σε πλέγματα χαλκού διαμέτρου 3,05 mm 

τα οποία έχουν προηγουμένως καλυφθεί από ένα λεπτό υμένιο στήριξης Pioloform.  

 

ΙΙ.3.1.7. Χρώση 

Η χρώση των λεπτών τομών πραγματοποιείται σε δύο φάσεις: α) Χρώση νουκλεϊκών οξέων και 

πρωτεϊνών και β) έντονη χρώση νουκλεϊκών οξέων, πρωτεϊνών και φωσφολιπιδίων. α) Σε 

ειδικές θήκες τοποθετείται διάλυμα οξικού ουρανυλίου 4 % κ.β. σε αιθανόλη 70 % κ.ο. και 

πάνω σε αυτό τοποθετούνται πλέγματα, με την επιφάνεια που φέρει τις τομές να εφάπτεται 

στο διάλυμα. Η διάρκεια της χρώσης είναι 45 min και πραγματοποιείται στους 4 οC., στο 

σκοτάδι και σε ατμόσφαιρα κεκορεσμένης αιθανόλης. Ακολουθεί πλύση των πλεγμάτων με 
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διάλυμα 50% κ.ο. αιθανόλης και στέγνωμα με διηθητικό χαρτί. β) Τα πλέγματα τοποθετούνται 

σε διάλυμα κιτρικού μολύβδου σε νερό για 15 min, στους 4 οC, στο σκοτάδι και σε ατμόσφαιρα 

κεκορεσμένων υδρατμών (Reynolds 1963). Ακολουθεί πλύση των πλεγμάτων με απεσταγμένο 

νερό και στέγνωμα με διηθητικό χαρτί. 

 

II.3.2. Hλεκτρονική μικροσκοπία σάρωσης (ΗΜΣ) 

Για την παρατήρηση του πειραματικού υλικού με ΗΜΣ ακολουθείται το πρωτόκολλο των 

Uppalapati και συν. (2001β) με ορισμένες τροποποιήσεις.  

 

ΙΙ.3.2.1. Στερέωση-Μεταστερέωση πειραματικού υλικού 

Οι διαδικασίες στερέωσης και μεταστερέωσης του πειραματικού υλικού πραγματοποιούνται 

ακριβώς όπως οι αντίστοιχες της ΗΜΔ (βλέπε ΙΙ.3.1.1., ΙΙ.3.1.2). 

 

ΙΙ.3.2.2. Επώαση με ταννικό οξύ 

Μετά το τέλος της μεταστερέωσης και την απομάκρυνση του τετροξειδίου του οσμίου με 

ρυθμιστικό διάλυμα και απεσταγμένο νερό, οι θαλλοί επωάζονται με διάλυμα 2% κ.β. 

ταννικού οξέος σε απεσταγμένο νερό για μισή h, σε θερμοκρασία δωματίου, με σκοπό τη 

διατήρηση των μικροσωληνίσκων. Τα δείγματα πλένονται, ακολούθως, τρείς φορές για 

δεκαπέντε min με απεσταγμένο νερό.  

 

ΙΙ.3.2.3. Μετα-μεταστερέωση 

Η διαδικασία της μεταστερέωσης επαναλαμβάνεται. Οι θαλλοί τοποθετούνται σε διάλυμα 1 % 

κ.β. τετροξειδίου του οσμίου σε απεσταγμένο νερό για μισή h, σε θερμοκρασία δωματίου. Στη 

συνέχεια, το πειραματικό υλικό πλένεται με απεσταγμένο νερό όπως παραπάνω.  

 

ΙΙ.3.2.4. Αφυδατώσεις 

Η αφυδάτωση των θαλλών πραγματοποιείται με τη βοήθεια απόλυτης ακετόνης, όπως και 

στην περίπτωση της ΗΜΔ (βλέπε ΙΙ.3.1.4.). Τα δείγματα μεταφέρονται ανά δεκαπέντε λεπτά σε 

διαλύματα 10-100 % αυξανόμενης συγκέντρωσης ακετόνης σε απεσταγμένο νερό. Τέλος, 
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ακολουθεί η διαδικασία αποξήρανσης κρίσιμου σημείου (critical point dried) η οποία 

πραγματοποιήθηκε στο Εργαστήριο Ηλεκτρονικής Μικροσκοπίας του Γεωπονικού 

Πανεπιστημίου Αθήνας με τη βοήθεια του καθηγητή κ. Κώστα Φασσέα.  

 

ΙΙ.4. Επιδράσεις σε μολυσμένους θαλλούς φαιοφυκών 

Για τα πειράματα ανάσχεσης της μόλυνσης των φαιοφυκών απο τον E. dicksonii 

χρησιμοποιούνται υδατάνθρακες και ορμόνες.  

 

ΙΙ.4.1. Επίδραση με υδατάνθρακες 

Μη μολυσμένοι θαλλοί φαιοφυκών επωάζονται με καλλιέργεια-εμβόλιο και ένας νέος κύκλος 

μολύνσεων πυροδοτείται (βλέπε ΙΙ.1.4.). Οι καλλιέργειες αφήνονται να αναπτυχθούν για δυο 

εβδομάδες σε μέσο καλλιέργειας Provasoli (βλέπε ΙΙ.1.3.) που περιέχει 0,025, 0,05 ή 0,1 Μ 

υδατάνθρακα. Παράλληλα, η ίδια διαδικασία ακολουθείται για μία επιπλέον καλλιέργεια η 

οποία αναπτύσσεται σε μέσο καλλιέργειας Provasoli που δεν περιέχει υδατάνθρακα, 

λειτουργώντας ως συνθήκη ελέγχου (control condition). Μετά το πέρας των δύο εβδομάδων, 

το πειραματικό υλικό παρατηρείται στο οπτικό μικροσκόπιο και ελέγχεται για τυχόν μεταβολές 

στα ποσοστά μολύνσεων, ύστερα από τη χρήση υδατανθράκων στο μέσο καλλιέργειας.  

Κάθε πείραμα επαναλαμβάνεται 5-10 φορές και τα αποτελέσματα προκύπτουν από τον 

μέσο όρο των μετρήσεων. Οι υδατάνθρακες που χρησιμοποιούνται είναι: D-γαλακτόζη 

(Sigma), L-φουκόζη (Sigma), D-γλυκόζη (Alfa aesar, Karlsuhe, Germany), D-μαννόζη (Sigma), N-

aκετυλο-D-γαλακτοζαμίνη (Sigma), N-ακετυλο-D-γλυκοζαμίνη (Sigma) και D-φρουκτόζη 

(Sigma). 

  

ΙΙ.4.2. Επίδραση με ορμόνες 

Η διαδικασία που ακολουθήθηκε είναι παρόμοια με αυτή που περιγράφηκε για την επίδραση 

με υδατάνθρακες (βλέπε ΙΙ.4.1.). Μη μολυσμένες καλλιέργειες επωάζονται με καλλιέργεια-

εμβόλιο και αφήνονται να αναπτυχθούν σε μέσο καλλιέργειας Provasoli (βλέπε ΙΙ.1.3.) που 

περιέχει 50 μM ορμόνης για δύο εβδομάδες. Παράλληλα, αναπτύσσεται πειραματικό υλικό σε 

μέσο καλλιέργειας χωρίς ορμόνη ως συνθήκη ελέγχου. Στη συνέχεια, οι θαλλοί παρατηρούνται 



95 | Σ ε λ ί δ α  
 

στο οπτικό μικροσκόπιο και ελέγχονται για τυχόν μεταβολές στα ποσοστά μολύνσεων από τον 

E. dicksonii.  

Η επίδραση ορμονών ελέγχεται και σε μη μολυσμένες καλλιέργειες. Στην περίπτωση 

αυτή, μη μολυσμένοι θαλλοί φαιοφυκών αναπτύσσονται για τέσσερις ημέρες σε μέσο 

καλλιέργειας Provasoli με προσθήκη ορμόνης. Οι ορμόνες που χρησιμοποιούνται είναι: 

salicylic acid (σαλικυλικό οξύ, SA, Sigma), indole-3-acetic acid (IAA, Sigma) και 1-

Naphthaleneacetic acid (NAA, Sigma). 

 

II.4.3. Έλεγχος βιωσιμότητας κυττάρων 

Για την καταμέτρηση μολυσμένων κυττάρων, νεκρών και μη, ύστερα από τις παραπάνω 

επιδράσεις, πραγματοποιείται χρώση των θαλλών με κυανούν της ανιλίνης ή Evans Blue. Το 

κυανούν της ανιλίνης χρησιμοποιείται για τον εντοπισμό κυττάρων με ΥΑ λόγω των β-1, 3 

γλυκανών που εναποτίθενται στα κυτταρικά τοιχώματα των κυττάρων. Το Εvans Blue 

χρησιμοποιείται ευρέως για τη χρώση νεκρών κυττάρων. 

 Για τη χρώση με Evans Blue, παρασκευάζεται διάλυμα αποθέματος 4 % κ.β. σε 

απεσταγμένο νερό. Οι θαλλοί επωάζονται με 1 μL Evans Blue/100 μL μέσου καλλιέργειας 

Provasoli για δεκαπέντε min. Ακολουθούν τρείς πλύσεις με μέσο καλλιέργειας για την 

απομάκρυνση της περίσσειας της χρωστικής. 

 

ΙΙ.5. Μικροσκόπια παρατήρησης-Λογισμικά φωτογράφισης 

ΙΙ.5.1. Οπτικά μικροσκόπια 

Τα οπτικά μικροσκόπια και τα αντίστοιχα λογισμικά φωτογράφισης που χρησιμοποιούνται στα 

πλαίσια της παρούσας διατριβής είναι τα εξής: 

1) Μικροσκόπιο φθορισμού Zeiss Axioplan™ (Carl Zeiss, Oberkochen, Germany), λογισμικό 

AxioVision™ software και κάμερα AxioCam Mrc 5 (Zeiss). 

2) Μικροσκόπιο φθορισμού Olympus BX60, λογισμικό Volocity software και κάμερα EXI 

Aqua (Qimaging, Canada).  

3) Ανάστροφο συνεστιακό μικροσκόπιο Observer™ Z.1 (Zeiss) με λέϊζερ LSM 510 laser™ 

(Zeiss) και κάμερα AxioCam HRc™ (Zeiss). 
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4) Ανάστροφο συνεστιακό μικροσκόπιο Leica TCS SP5 (Leica Instruments, Heidelberg, 

Germany) με λογισμικό LAS AF SP5 software (Leica).  

 

ΙΙ.5.2. Ηλεκτρονικά μικροσκόπια 

Τα ηλεκτρονικά μικροσκόπια που χρησιμοποιούνται είναι: 

1) ΗΜΔ Philips CM 100 

2) ΗΜΔ Philips 300 

3) ΗΜΣ JSM-6360 (JEOL, Japan 
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III. AΠΟΤΕΛΕΣΜΑΤΑ 

 

 

III.1. Στάδια μόλυνσης φαιοφυκών από τον ωομύκητα Eurychasma dicksonii: 

Μελέτη λεπτής δομής – μηχανισμός προσκόλλησης και διείσδυσης  

ΙΙΙ.1.1. Γενικά 

Όλα τα είδη φαιοφυκών που χρησιμοποιήθηκαν κατά τις πειραματικές διαδικασίες της 

παρούσας διατριβής (βλέπε Πίνακα 1, ΙΙ.1.1.) είναι μονόσειρα, διακλαδιζόμενα νήματα, 

δηλαδή οι θαλλοί αποτελούνται από απλές σειρές κυττάρων (Εικ. III.1).  

 

100 μm

 
Εικόνα ΙΙΙ.1. Εικόνα μικροσκοπίας αντίθεσης διαφορικής συμβολής (DIC) φυσιολογικού υλικού. Νηματοειδής μη 
μολυσμέμος θαλλός Ectocarpus crouaniorum.  
 
 

Τα βασικά στάδια της μόλυνσης των φαιοφυκών Ectocarpus siliculosus και Pylaiella 

littoralis από τον ωομύκητα Eurychasma dicksonii έχουν προηγουμένως περιγραφεί από τους 
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Sekimoto και συν. (2008β) (βλέπε επίσης υποκεφάλαιο I.2.3.2 Εισαγωγής). Προς διευκόλυνση 

του αναγνώστη, παρακάτω συνοψίζονται τα κύρια σημεία της διαδικασίας ενός κύκλου 

μόλυνσης: 1) Ελεύθερα ζωοσπόρια E. dicksonii κινούνται προς τα νήματα του φαιοφύκους 

ξενιστή και αφού εγκυστωθούν, δηλαδή αφού σχηματιστεί κυτταρικό τοίχωμα που περιβάλλει 

το πλασμαλήμμα του ζωοσπορίου, προσκολλώνται στην επιφάνεια ενός κυττάρου-ξενιστή 

μέσω ειδικής προσκολλητικής δομής που δημιουργείται στο τμήμα του σπορίου το οποίο 

έρχεται σε επαφή με τον ξενιστή (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.2.Α). Η δομή αυτή ονομάζεται πλάκα 

προσκόλλησης (βλέπε όρο “adhesorium pad” σε Sekimoto και συν. 2008β) και το εγκυστωμένο 

ζωοσπόριο στη φάση αυτή δευτερογενές σπόριο. 2) Ακολούθως, το δευτερογενές σπόριο του 

παράσιτου τρυπά με τη βοήθεια μίας βελονοειδούς δομής (βλέπε “peg-like structure” σε 

Sekimoto και συν. 2008β) το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή και μεταφέρει μέρος του 

πρωτοπλάστη του (πυρήνας, μιτοχόνδρια, κυστίδια και κυτοπλασματικό υλικό) στο εσωτερικό 

του κυττάρου-ξενιστή. 3) Στη συνέχεια, διαδοχικές διαιρέσεις του πυρήνα του παράσιτου 

οδηγούν στον σχηματισμό ενός πολυπύρηνου πλασμωδιακού θαλλού του ωομύκητα (Εικόνα 

ΙΙΙ.2.Β). Ο πρωτοπλάστης του E. dicksonii καταλαμβάνει κεντρική θέση εσωτερικά του 

κυττάρου-ξενιστή, παραγκωνίζοντας τα οργανίδια του φαιοφύκους στην περιφέρεια και 

αποτελείται από πυρήνες που διαιρούνται συνεχώς, μιτοχόνδρια και διάφορες μορφές 

κυστιδίων που φέρουν έγκλειστα (Εικόνα ΙΙΙ.2.Β). Στη φάση αυτή ο θαλλός του ωομύκητα 

διαχωρίζεται με διπλή μεμβράνη από τον πρωτοπλάστη του ξενιστή (Εικόνα ΙΙΙ.2.Γ). Η 

προέλευση της διπλής μεμβράνης δεν έχει διευκρυνιστεί, αλλά οι Sekimoto και συν. (2008β) 

υποθέτουν ότι η μία μεμβράνη αποτελεί το πλασμαλήμμα του E. dicksonii, ενώ η δεύτερη 

τμήμα του πλασμαλήμματος του φαιοφύκους. 4) Ο θαλλός του E. dicksonii διογκώνεται λόγω 

των συνεχών διαιρέσεων μέσα στο κύτταρο του ξενιστή, το οποίο και καταλαμβάνει σταδιακά 

σχεδόν εξ ολοκλήρου (κεφαλή βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.2.Δ). Οι χλωροπλάστες και ο πυρήνας του 

ξενιστή βρίσκονται στην περιφέρεια του κυττάρου και παρουσιάζουν φυσιολογική εικόνα (Εικ. 

ΙΙΙ.Δ). Καθώς η διαδικασία της προσβολής συνεχίζεται, η αύξηση του όγκου του παράσιτου 

οδηγεί σε περαιτέρω διόγκωση του κυττάρου-ξενιστή (Εικ. ΙΙΙ.2.Ε, ΣΤ). 5) Σε επόμενο στάδιο, οι 

διαιρέσεις των πυρήνων του παράσιτου σταματούν και ο θαλλός του ωομύκητα 

χαρακτηρίζεται από πληθώρα χυμοτοπίων (βλέπε όρο “foamy stage” στο Sekimoto και συν.  
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Εικόνα ΙΙΙ.2. Εικόνες οπτικής και ηλεκτρονικής μικροσκοπίας απεικονίζουν βασικά στάδια μόλυνσης φαιοφυκών 
από τον ωομύκητα Eurychasma dicksonii. Α. Εικόνα μικροσκοπίας DIC. Το βέλος δείχνει ένα προσκολλημένο 
δευτερογενές σπόριο E. dicksonii στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή. Β. Εικόνα ΗΜΔ. Αρχικό στάδιο μόλυνσης 
όπου εμφανίζεται ο πλασμωδιακός θαλλός του παράσιτου εσωτερικά του κυττάρου-ξενιστή. Τα βέλη δείχνουν 
τους πυρήνες του παράσιτου. Γ. Εικόνα ΗΜΔ. Τα βέλη δείχνουν τη διπλή μεμβράνη που περιβάλλει τον θαλλό του 
παράσιτου (αριστερά) και τον διαχωρίζει από τον πρωτοπλάστη του ξενιστή (δεξιά). Δ. Εικόνα ΗΜΔ. Η κεφαλή 
βέλους δείχνει τον κοινοκυτικό διογκωμένο θαλλό του ωομύκητα εντός του κυττάρου-ξενιστή. Το βέλος δείχνει 
τον πυρήνα του ξενιστή ο οποίος παραμένει φυσιολογικός παρ’ ότι παραγκωνισμένος στην περιφέρεια. Ε. Εικόνα 
ΗΜΣ. Σπόρια του E. dicksonii έχουν προσβάλλει δύο κύτταρα του ξενιστή τα οποία παρουσιάζουν χαρακτηριστική 
διόγκωση. Το βέλος δείχνει την υπερδιόγκωση του κυττάρου-ξενιστή καθώς ο ωομύκητας εισέρχεται σταδιακά 
στη φάση της ζωοσποριογένεσης. ΣΤ. Εικόνα DIC. Οι συνεχείς διαιρέσεις των πυρήνων του παράσιτου προκαλούν 
διόγκωση του κυττάρου-ξενιστή. Tο βέλος δείχνει τον πρωτοπλάστη του ωομύκητα στο εσωτερικό του κυττάρου-
ξενιστή. Ζ. Εικόνα DIC. Tο βέλος δείχνει το κυτταρικό τοίχωμα που περιβάλλει τον θαλλό του ωομύκητα λίγο πριν 
την κυτταροποίησή του. Η. Εικόνα ΗΜΣ. Τα βέλη δείχνουν τους κλειστούς σωλήνες απελευθέρωσης στην κορυφή 
ενός ανώριμου ζωοσποριάγγειου του Ε. dicksonii.  
 

2008β). Παράλληλα, σχηματίζεται τυπικό κυτταρικό τοίχωμα που περιβάλλει τον θαλλό του E. 

dicksonii (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.2.Ζ), ενώ οι χλωροπλάστες και ο πυρήνας του φαιοφύκους 

αποδιοργανώνονται πλήρως. 6) Η δημιουργία του κυτταρικού τοιχώματος που περιβάλλει το 
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πλασμαλήμμα του θαλλού του παράσιτου σηματοδοτεί τη μετάβαση του ωομύκητα από τη 

βλαστητική στην αναπαραγωγική φάση. Η διαδικασία της ζωοσποριογένεσης περιλαμβάνει 

την κυτταροποίηση του θαλλού του παράσιτου, τον μετασχηματισμό του σε ζωοσποριαγγείο 

και τη διαφοροποίηση των πρωτογενών σπορίων. Πριν από την κυτταροποίηση, τα οργανίδια 

του ωομύκητα διατάσσονται περιφερειακά σε άτυπες μονάδες, κάθε μία από τις οποίες 

αποτελείται από έναν πυρήνα, ένα ζεύγος κινητοσωμάτων, μιτοχόνδρια και κυστίδια. 

Ακολουθεί κυτταροποίηση του θαλλού και ταυτόχρονη διαφοροποίηση του ζωοσποριάγγειου. 

Κατά τη διαφοροποίηση, στην κορυφή του ζωοσποριάγγειου σχηματίζονται σωλήνες 

απελευθέρωσης (discharge tubes), οι οποίοι αρχικά παραμένουν κλειστοί (ανώριμο 

ζωοσποριάγγειο, βέλη στην Εικ. ΙΙΙ.2.Η). Πρόκειται για χαρακτηριστικές δομές στην κορυφή του 

σποριαγγείου που επιτρέπουν στα ζωοσπόρια του ωομύκητα να διαφύγουν. 7) H ωρίμανση 

του ζωοσποριάγγειου σηματοδοτείται από τη διάνοιξη ενός (Εικ. ΙΙΙ.3.Β, Γ) ή δύο σωλήνων 

απελευθέρωσης (Εικ. ΙΙΙ.3.Ε). Παράλληλα, η κυτταροποίηση του θαλλού οδηγεί στο 

σχηματισμό διαφοροποιημένων, πρωτογενών σπορίων (Εικ. ΙΙΙ.3.Α), καθ΄ ένα από τα οποία 

αποτελείται από έναν πυρήνα, ένα ζεύγος κινητοσωμάτων, μιτοχόνδρια και κυστίδια με 

έγκλειστα, όπως ακριβώς οι άτυπες μονάδες πριν την κυτταροποίηση του θαλλού. Τα 

πρωτογενή σπόρια διατάσσονται περιφερειακά στο εσωτερικό του ζωοσποριάγγειου (μαύρο 

βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.3.Γ, Εικ.ΙΙΙ.3.Δ). Να σημειωθεί ότι κατά την ωρίμανση του ζωοσποριάγγειου 

του E. dicksonii, η υπερδιόγκωση της δομής οδηγεί σε διάρρηξη του κυτταρικού τοιχώματος 

του ξενιστή (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.3.Δ). 8) Στη συνέχεια, και αφού ολοκληρωθεί η ωρίμανση του 

ζωοσποριάγγειου, το κυτταρικό τοίχωμα των πρωτογενών σπορίων διαρρηγνύεται τοπικά και 

δημιουργείται ένας ανοιχτός πόρος δια μέσου του οποίου απελευθερώνονται διμαστιγωτά 

ζωοσπόρια. Αυτά διασχίζουν το ζωοσποριάγγειο και εν τέλει διαφεύγουν από τον ανοιχτό 

σωλήνα απελευθέρωσης στην κορυφή του ζωοσποριάγγειου (Εικ. ΙΙΙ.3.Β, Γ, Ε). 9) Μετά την 

απελευθέρωση των ζωοσπορίων, εσωτερικά του ζωοσποριάγγειου παρατηρείται ένα πλέγμα 

από κυτταρικά τοιχώματα των άδειων πρωτογενών σπορίων, το οποίο αποτελεί 

χαρακτηριστική μορφολογική δομή για το γένος (βλέπε όρο “net sporangium”, Sekimoto και 

συν. 2008β). 
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Εικόνα ΙΙΙ.3. Εικόνες οπτικής και ηλεκτρονικής μικροσκοπίας που απεικονίζουν δομές του ωομύκητα Eurychasma 
dicksonii. A. Εικόνα ΗΜΔ. Ζωοσποριάγγειο του ωομύκητα με διαφοροποιημένα πρωτογενή σπόρια. Διακρίνεται ο 
αποδιοργανωμένος πρωτοπλάστης του φαιοφύκους. Β. Εικόνα ΗΜΣ. Ώριμο ζωοσποριάγγειο με ανοιχτό σωλήνα 
απελευθέρωσης στην κορυφή. Γ. Εικόνα DIC. Ώριμο ζωοσποριάγγειο E. dicksonii. To λευκό βέλος δείχνει τον 
ανοιχτό σωλήνα απελευθέρωσης στην κορυφή του ζωοσποριάγγειου. Το μαύρο βέλος δείχνει τα περιφερειακά 
διατεταγμένα πρωτογενή σπόρια στο εσωτερικό του ζωοσποριάγγειου. Δ. Εικόνα ΗΜΔ. Ώριμο ζωοσποριάγγειο 
του ωομύκητα. Το βέλος δείχνει το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή το οποίο έχει διαρρηχθεί. Ε. Εικόνα HMΣ. 
Ώριμο ζωοσποριάγγειο του ωομύκητα. Τα βέλη δείχνουν δύο ανοιχτούς σωλήνες απελευθέρωσης στην κορυφή 
της δομής. 
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ΙΙΙ.1.2. Εγκύστωση και προσκόλληση του E. dicksonii 

Tα ζωοσπόρια του E. dicksonii που απελευθερώνονται από το ζωοσποριάγγειο κινούνται προς 

τα νήματα των φαιοφυκών με σκοπό την μόλυνσή τους. Η συγκέντρωση ζωοσπορίων είναι 

αυξημένη στην εγγύς περιοχή του νήματος (Εικ. ΙΙΙ.4.Α), γεγονός που δηλώνει την προσέλκυσή 

τους από τον ξενιστή. Ακολουθεί εγκύστωση των ζωοσπορίων με δημιουργία κυτταρικού 

τοιχώματος (κεφαλή βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.4.Α, Εικ. ΙΙΙ.5.Α) και διαφοροποίηση σε δευτερογενή 

σπόρια. Τα δευτερογενή σπόρια προσδένονται σταθερά στο κυτταρικό τοίχωμα του κυττάρου-

ξενιστή μέσω μιας ειδικής δομής που σχηματίζεται στο τμήμα του σπορίου που έρχεται σε 

επαφή με τον ξενιστή (βάση σπορίου) και ονομάζεται πλάκα προσκόλλησης (Eικ. ΙΙΙ.4.Β˙ βλέπε 

όρο “adhesorium pad” σε Sekimoto και συν. 2008β). Το κυτταρικό τοίχωμα των δευτερογενών 

σπορίων αποτελείται εξωτερικά από ένα λεπτό ηλεκτρονιόπυκνο στρώμα και εσωτερικά από 

ένα ινώδες υλικό (Εικ. ΙΙΙ.5.Α, Β). Σταδιακά, παρατηρείται πάχυνση του κυτταρικού τοιχώματος,  
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Εικόνα ΙΙΙ.4. Εγκύστωση και σχηματισμός σωληνοειδούς προεκβολής σε δευτερογενή σπόρια E. dicksonii. Α. 
Εικόνα φωτεινού πεδίου από αξενική καλλιέργεια Ε. crouaniorum μολυσμένoυ από Ε. dicksonii 4018/3 που 
παρουσιάζει τη συσσώρευση των δευτερογενών σπορίων του παράσιτου στην περιοχή γύρω από το φύκος. Τα 
βέλη δείχνουν τη σωληνοειδή προεκβολή σε δευτερογενή σπόρια E. dicksonii. Οι κεφαλές βελών δείχνουν 
εγκυστωμένα ζωοσπόρια E. dicksonii κοντά στο νήμα του φύκους. Β. Εικόνα ΗΜΣ παρουσιάζει ένα 
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προσκολλημένο δευτερογενές σπόριο E. dicksonii στο κυτταρικό τοίχωμα του φαιοφύκους. Τα βέλη δείχνουν το 
ινώδες υλικό που περιβάλλει το δευτερογενές σπόριο. Γ. Εικόνα φωτεινού πεδίου που παρουσιάζει ένα 
δευτερογενές σπόριο του ωομύκητα με σωληνοειδή προεκβολή. 
 
το οποίο κατά τα πρώτα στάδια της εγκύστωσης έχει πάχος ~200 nm (Εικ. ΙΙΙ.5.Α, Β), ενώ 

τελικά, μετά την προσκόλληση αποκτά πάχος ~400 nm (Εικ. ΙΙΙ.6). 

Ορισμένα ζωοσπόρια του E. dicksonii εγκυστώνονται στην εγγύς περιοχή του φύκους 

χωρίς να έχουν άμεση επαφή με αυτό ή ενίοτε προσδένονται χαλαρά στο κύτταρο του ξενιστή 

(κεφαλές βελών στην Εικ. ΙΙΙ.4.Α, Εικ. ΙΙΙ.5.Α). Ακόμη, κάποια δευτερογενή σπόρια σχηματίζουν 

μια σωληνοειδή προεκβολή, χωρίς ταυτόχρονη πρόσδεση στο κύτταρο του ξενιστή (βέλη στην 

Εικ. ΙΙΙ.4.Α, Εικ. ΙΙΙ.4.Γ, ΙΙΙ.5.Γ). Αυτά τα δευτερογενή σπόρια περιέχουν ένα μεγάλου μεγέθους 

χυμοτόπιο, το οποίο είναι ορατό στο οπτικό μικροσκόπιο και περιέχει έγκλειστα (Εικ. ΙΙΙ.4.Α), 

όπως ακριβώς και τα δευτερογενή σπόρια χωρίς σωληνοειδή προεκβολή. Η σωληνοειδής 

προεκβολή που σχηματίζεται έχει πάχος ~1μm, ενώ το μήκος της ποικίλλει και φτάνει τα 10 

μm (Εικ. ΙΙΙ.4.Γ, ΙΙΙ.5.Γ, ΙΙΙ.5.Ε). Ο πυρήνας του δευτερογενούς σπορίου με σωληνοειδή 

προεκβολή, ενώ αρχικά παραμένει στο κύριο σώμα του κυττάρου, σταδιακά μεταφέρεται μαζί 

με τον υπόλοιπο πρωτοπλάστη προς το ακραίο τμήμα της προεκβολής (Εικ. ΙΙΙ.5.Γ). Επιπλέον, 

στο εσωτερικό του κυτοπλάσματος παρατηρήθηκαν επιμήκη κυστίδια που περικλείουν 

μαστιγονημάτια (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.5.Δ). Κάποιες από τις σωληνοειδείς προεκβολές 

καταλήγουν σε πλάκα προσκόλλησης (Εικ. ΙΙΙ.5.Ε). 

Σε μολυσμένες καλλιέργειες ηλικίας άνω των τριών εβδομάδων, παρατηρείται τακτικά 

το φαινόμενο της προσκόλλησης μεταξύ δυο δευτερογενών σπορίων του E. dicksonii και ο 

σχηματισμός πλάκας προσκόλλησης, ενώ εντοπίζεται και βελονοειδής δομή διάτρησης (Εικ. 

ΙΙΙ.5.ΣΤ). Οι εν λόγω καλλιέργειες θεωρούνται ηλικιωμένες, αφού υπερβαίνουν σημαντικά τις 

14 ημέρες που απαιτούνται για την ολοκλήρωση ενός κύκλου μολύνσεων του παράσιτου. Το 

φαινόμενο αυτό δεν αποτελεί σύντηξη αφού δεν εντοπίστηκε μεταφορά πρωτοπλάστη ή 

γενετικού υλικού μεταξύ των προσκολλημένων σπορίων.  
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Εικόνα ΙΙΙ.5. Εγκύστωση και προσκόλληση μεταξύ δευτερογενών σπορίων E. dicksonii (ΗΜΔ). Α. Ραβδοειδής 
σχηματισμός σε δευτερογενές σπόριο. Β. Μεγέθυνση του ραβδοειδούς σχηματισμού (διπλή κεφαλή βελών), όπου 
το βέλος δείχνει την πλασματική μεμβράνη και η κεφαλή βέλους το ηλεκτρονιόπυκνο, κορυφαίο τμήμα της 
δομής. Γ. Δευτερογενές σπόριο με μακριά σωληνοειδή προεκβολή. Δ. Πρωτοπλάστης του δευτερογενούς σπορίου 
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με σωληνοειδή προεκβολή εμφανίζει σωληνοειδές κυστίδιο που περικλείει μαστιγονημάτια (βέλος). Ε. Ακραίο 
τμήμα σωληνοειδούς προεκβολής με σχηματισμένη πλάκα προσκόλλησης (βέλος). ΣΤ. Προσκόλληση μεταξύ δυο 
ελεύθερων δευτερογενών σπορίων. Ζ. Ώριμο ζωοσποριάγγειο E. dicksonii στο οποίο εντοπίζεται προσκόλληση 
σπορίων στο κυτταρικό τοίχωμα άδειων σπορίων.  

 

Τα δευτερογενή σπόρια του Ε. dicksonii που προσδένονται άμεσα στο κυτταρικό 

τοίχωμα του ξενιστή αποκτούν βαθμιαία ασύμμετρη οργάνωση, που χαρακτηρίζεται από τον 

σχηματισμό της πλάκας προσκόλλησης, η οποία βρίσκεται σε άμεση επαφή με το φύκος (Εικ. 

ΙΙΙ.4.Β, ΙΙΙ.6). Σε αυτό το στάδιο, το τμήμα του κυτταρικού τοιχώματος του σπορίου που 

βρίσκεται σε επαφή με τον ξενιστή παχύνεται όπως περιγράφηκε παραπάνω (Εικ. ΙΙΙ.6) και ένα 

συνδετικό στρώμα ηλεκτρονιόπυκνου υλικού φαίνεται να προσδένει το δευτερογενές σπόριο 

του παράσιτου με το κυτταρικό τοίχωμα του φύκους (αστερίσκος στις Εικ. ΙΙΙ.6.Α, ΙΙΙ.6.Β). Το 

υλικό αυτό εντοπίζεται και σε μετέπειτα στάδια της διαφοροποίησης του δευτερογενούς 

σπορίου (αστερίσκοι στις Εικ. ΙΙΙ.7.Β, Γ, ΙΙΙ.8.Α). Επιπρόσθετα, ινώδες υλικό εντοπίζεται μεταξύ 

της πλάκας προσκόλλησης του σπορίου και του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή (κεφαλή 

βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.8.Α). Το υλικό αυτό σχηματίζει ένα είδος προσκολλητικού στρώματος, το 

οποίο έχει μήκος έως και τρείς φορές μεγαλύτερο από τη διάμετρο του σπορίου, παράλληλα 

με το κυτταρικό τοίχωμα του φύκους (βλέπε επίσης Εικ. ΙΙΙ.18.Α). Αυτό το ινώδες υλικό 

εμφανίζεται και σε εικόνες ΗΜΣ σπορίου του Ε. dicksonii προσκολλημένου στο φύκος (βέλη 

στην Εικ. ΙΙΙ.4.Β). Παρατηρείται, επίσης, ότι κάποια δευτερογενή σπόρια σχηματίζουν πλάκα 

προσκόλλησης και προσδένονται μέσω αυτής με το κυτταρικό τοίχωμα άδειων σπορίων εντός 

του σποριαγγείου (Εικ. ΙΙΙ.5.Ζ). Πρόκειται για ζωοσπόρια που δεν διέφυγαν από το 

σποριάγγειο, εγκυστώνονται στο εσωτερικό του και προσκολλώνται στο κυτταρικό τοίχωμα 

άδειων πρωτογενών σπορίων (Εικ. ΙΙΙ.5.Ζ). Το γεγονός αυτό πιθανότατα φανερώνει ότι η 

διαφοροποίηση της πλάκας προσκόλλησης του σπορίου του E. dicksonii δεν συνδέεται 

αποκλειστικά με την αναγνώριση του ξενιστή από το παράσιτο.  
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Εικόνα ΙΙΙ.6. Αρχικά στάδια διαφοροποίησης της βελονοειδούς δομής στο εσωτερικό ενός σπορίου E. dicksonii 
προσκολλημένου στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή. Σειρά τομών ΗΜΔ δείχνουν ότι η βελονοειδής δομή 
εκτείνεται κατά μήκος του κεντρικού άξονα του σπορίου (βέλη). 
 

ΙΙΙ.1.3. Διείσδυση του Ε. dicksonii στο κύτταρο-ξενιστή 

Το δευτερογενές σπόριο που βρίσκεται προσκολλημένο στο κυτταρικό τοίχωμα του φύκους, 

περιλαμβάνει ηλεκτρονικά πυκνό κυτόπλασμα, έναν πυρήνα τοποθετημένο πλευρικά, ένα 

ενεργό δικτυοσωμάτιο και μια ομάδα μιτοχονδρίων στο περιπυρηνικό κυτόπλασμα (Εικ. ΙΙΙ.6). 

Το κορυφαίο τμήμα του σπορίου, δηλαδή αυτό που βρίσκεται απέναντι από το κύτταρο του 

ξενιστή, καταλαμβάνουν πολυάριθμα ευμεγέθη κυστίδια με ηλεκτρονιόπυκνα έγκλειστα (Εικ. 

ΙΙΙ.6). Επιπλέον, παρατηρείται μια συμπαγής ηλεκτρονιόπυκνη βελονοειδής δομή, η οποία 

εκτείνεται κατά μήκος του κεντρικού άξονα του σπορίου. Ύστερα από παρατήρηση σειράς 

τομών ΗΜΔ, διαπιστώθηκε ότι αυτή η δομή διασχίζει κατά μήκος ολόκληρο το σπόριο, το 

μήκος της είναι ~4 μm και το πλάτος της ~400 nm (Eικ. ΙΙΙ.6). Ένα πιθανό αρχικό στάδιο 

ανάπτυξης της δομής αυτής παρουσιάζεται στις εικόνες ΙΙΙ.5.Α και ΙΙΙ.5.Β, οι οποίες δείχνουν 

ένα ελεύθερο, μη προσκολλημένο δευτερογενές σπόριο Ε. dicksonii στο οποίο εντοπίζεται 

χαρακτηριστική απόθεση τοιχωματικού υλικού (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.5.Α). Πιο συγκεκριμένα, 

τοιχωματικό υλικό φαίνεται να αποτίθεται από την περιφέρεια του σπορίου προς την κεντρική 

περιοχή αυτού, δημιουργώντας έναν ραβδοειδή σχηματισμό. Ο σχηματισμός αυτός 

χαρακτηρίζεται από μια πυκνή κοκκιώδη ζώνη (διπλή κεφαλή βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.5.Β), ενώ 
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στην κορυφή βρίσκεται μία έντονα ηλεκτρονιόπυκνη και σαφώς διαχωρισμένη από τη βάση 

περιοχή (κεφαλή βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.5.Β). Η πλασματική μεμβράνη του σπορίου περιβάλλει 

τον ραβδοειδή σχηματισμό και γίνεται σαφές ότι το τοιχωματικό υλικό αποτίθεται έξω από το 

πλασμαλήμμα (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.5.Β). 

Σε επόμενο στάδιο και μετά τον σχηματισμό της, η βελονοειδής δομή εξακολουθεί να 

περιβάλλεται από την πλασματική μεμβράνη του σπορίου και βρίσκεται σε άμεση επαφή με 

μια ηλεκτρονιόπυκνη ζώνη στη βάση του δευτερογενούς σπορίου (Εικ. ΙΙΙ.6.Γ). Αυτή η ζώνη 

πιθανώς αντιστοιχεί στην ηλεκτρονιόπυκνη περιοχή που αποτυπώνεται στην Εικ. ΙΙΙ.5.Β. Η 

βελονοειδής δομή χαρακτηρίζεται από τρείς στρώσεις υλικών τοιχωματικής προέλευσης και 

διαφορετικής υφής. Πιο συγκεκριμένα, αποτελείται από ένα κεντρικό τμήμα το οποίο στο ΗΜΔ 

εμφανίζεται ως μια συμπαγής πυκνή μάζα (Εικ. ΙΙΙ.5.Β). Γύρω από την κεντρική περιοχή 

παρατηρείται ένα λιγότερο ηλεκτρονιόπυκνο στρώμα, το οποίο περιβάλλεται από μια λεπτή 

εξωτερική στρώση ηλεκτρονικά διαφανούς υλικού (Εικ. ΙΙΙ.6, ΙΙΙ.7.Δ). Οι τρείς στιβάδες της 

πολύστρωμης βελονοειδούς δομής διακρίνονται εμφανώς σε εγκάρσια τομή παρεκκλίνοντος 

από το κύτταρο-στόχο δευτερογενούς σπορίου, το οποίο φαίνεται πως απέτυχε να 

προσκολληθεί στο κύτταρο του ξενιστή και ως εκ τούτου η συσκευή διάτρησης του κυτταρικού 

τοιχώματος εμφανίζεται σε εγκάρσια τομή ελεύθερη (Εικ. ΙΙΙ.7.Δ).  

Ακολούθως, πραγματοποιούνται διαφοροποιήσεις του κυτταρικού τοιχώματος στη 

βάση του προσκολλημένου δευτερογενούς σπορίου, οι οποίες οδηγούν στη δημιουργία μίας 

διαφοροποιημένης κοιλότητας που ορίζεται ως πλάκα προσκόλλησης (adhesorium pad). Η 

πλάκα προσκόλλησης βρίσκεται σε άμεση επαφή με το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή (Εικ. 

ΙΙΙ.7Α, Β, Γ). Λεπτομερέστερα, τοιχωματικές προεκβολές προς το εσωτερικό του δευτερογενούς 

σπορίου (βέλη στις Εικ. ΙΙΙ.7Α, Β, Γ) το διαμερισματοποιούν, διαχωρίζοντάς το σε δύο τμήματα: 

το άνω τμήμα, το οποίο καταλαμβάνει περίπου τα 2/3 του συνολικού όγκου και περιλαμβάνει 

τον πρωτοπλάστη του παράσιτου και το κάτω τμήμα, το οποίο αποτελεί μία κοιλότητα στη 

βάση του δευτερογενούς σπορίου (Εικ. ΙΙΙ.7Α, Β, Γ). Τα δύο τμήματα συνδέονται με έναν 

κεντρικό ανοιχτό πόρο που επιτρέπει την κυτοπλασματική συνέχεια (διπλή κεφαλή βέλους στις 

Εικ. ΙΙΙ.7Α, Β), ενώ σε επόμενο στάδιο η βελονοειδής δομή διέρχεται μέσω του ανοιχτού  

 



108 | Σ ε λ ί δ α  
 

*

Β

*

Α

1 μm

ΔΓ

500 nm
 

Εικόνα ΙΙΙ.7. Διαφοροποίηση κυτταρικού τοιχώματος στην πλάκα προσκόλλησης του σπορίου E. dicksonii (HMΔ). 
Α. Μεγέθυνση του σπορίου της Εικ. Γ που παρουσιάζει την πλάκα προσκόλλησης. Το βέλος δείχνει τις εσωτερικές 
προεκβολές του κυτταρικού τοιχώματος και η κεφαλή βέλους το ηλεκτρονικά διαφανές υλικό που καλύπτει 
εσωτερικά την πλάκα προσκόλλησης. Ο αστερίσκος δείχνει το συνδετικό στρώμα ηλεκτρονιόπυκνου υλικού. Β. 
Πλάκα προσκόλλησης σπορίου σε μεγέθυνση που δείχνει τις χαρακτηριστικές πτυχώσεις του κυτταρικού 
τοιχώματος. Ισχύουν οι αντίστοιχες ενδείξεις της Εικ. Α. Γ. Το βέλος δείχνει τις τοιχωματικές προεκβολές, η 
κεφαλή βέλους το ηλεκτρονικά διαφανές, εσωτερικό υλικό και η διπλή κεφαλή βέλους τον κεντρικό ανοιχτό πόρο. 
Δ. Το βέλος δείχνει τη βελονοειδή δομή του σπορίου σε εγκάρσια τομή.  
 

αυτού πόρου με κατεύθυνση κάθετη προς το κύτταρο του ξενιστή προκειμένου να το τρυπήσει 

(Εικ. ΙΙΙ.9.Α-Γ). Η εσωτερική επιφάνεια της κοιλότητας καλύπτεται από ένα στρώμα 

τοιχωματικού υλικού, το οποίο εμφανίζεται λιγότερο ηλεκτρονιόπυκνο από το εξωτερικό 
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στρώμα και σχηματίζει χαρακτηριστικές εγκολπώσεις (κεφαλή βελών στις Εικ. ΙΙΙ.7Α, Β). Η 

απόθεση του εσωτερικού στρώματος τοιχωματικού υλικού πιθανότατα ξεκινά από την κορυφή 

της κοιλότητας, όπου σχηματίζονται δύο εγκολπώσεις εκατέρωθεν του ανοιχτού πόρου, και 

στη συνέχεια επεκτείνεται στο υπόλοιπο διαμέρισμα (κεφαλή βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.7Α). Ήδη από 

προηγούμενα στάδια, παρατηρείται ότι το κυτταρικό τοίχωμα στη βάση του σπορίου 

παραμένει λεπτό, ενώ σε συγκεκριμένες τομές ΗΜΔ φαίνεται να απουσιάζει τελείως από το 

σημείο επαφής παράσιτου-ξενιστή (Εικ. ΙΙΙ.7Α). Να σημειωθεί ότι το κυτόπλασμα του 

παράσιτου έρχεται σε άμεση επαφή με το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή στα σημεία όπου δεν 

παρεμβάλλεται το κυτταρικό τοίχωμα του παράσιτου. Τέλος, η απόθεση του εσωτερικού 

στρώματος τοιχωματικού υλικού ολοκληρώνεται στη βάση της κοιλότητας του σπορίου με τη 

δημιουργία πτυχώσεων (κεφαλή βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.7.Β).  

Σε ώριμα δευτερογενή σπόρια εντοπίζεται στην κορυφή του πρωτοπλάστη ένα 

ευμέγεθες χυμοτόπιο (βέλος στις Εικ. ΙΙΙ.8.Β, ΙΙΙ.9.Γ). Επιπροσθέτως, σε εικόνες ΗΜΣ 

προσκολλημένων σπορίων εμφανίζονται κοιλότητες στην κορυφή (βέλη στην Εικ. ΙΙΙ.8.Γ), παρ’ 

ότι δεν παρατηρούνται αντίστοιχες εσοχές του κυτταρικού τοιχώματος σε εικόνες ΗΜΔ (Εικ. 

ΙΙΙ.9.Α-Γ).  

Σε επόμενη φάση, η βελονοειδής δομή φαίνεται να διέρχεται μέσω του ανοιχτού 

διαύλου και, οδηγούμενη από τις τοιχωματικές εγκολπώσεις της πλάκας προσκόλλησης, 

κατευθύνεται κάθετα προς το επίπεδο του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή με σκοπό να το 

τρυπήσει. Το κεντρικό συμπαγές τμήμα της βελονοειδούς δομής εκτοξεύεται έξω από το 

σπόριο και προκαλεί τη ρήξη του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή (βέλη στις Εικ. ΙΙΙ.9.Δ-ΣΤ). 

Μετά τη διάτρηση, μέρος του πρωτοπλάστη του παράσιτου (πυρήνας, μιτοχόνδρια, κυστίδια 

και κυτοπλασματικό υλικό) μεταφέρεται στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή διαμέσου της 

προκαλούμενης από τη βελονοειδή δομή οπής στο κυτταρικό τοίχωμα του φύκους (Εικ. ΙΙΙ.9.Ζ).  
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Εικόνα ΙΙΙ.8. Δευτερογενή σπόρια E. dicksonii προσκολλημένα στο κυτταρικό τοίχωμα του φύκους. Α. Ινώδες υλικό 
καλύπτει το δευτερογενές σπόριο του παράσιτου (βέλος) και εναπόθεση προσκολλητικού στρώματος ινώδους 
υλικού παρατηρείται στη βάση του σπορίου (κεφαλή βέλους). Αστερίσκος: Συνδετικό στρώμα (ΗΜΔ). Β. 
Σχηματισμός χυμοτοπίου στο κορυφαίο τμήμα δευτερογενούς σπορίου (ΗΜΔ). Εικ. Γ. Κοιλότητες στο κορυφαίο 
τμήμα προσκολλημένων στο φύκος δευτερογενών σπορίων (βέλη, ΗΜΣ).  
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Εικόνα ΙΙΙ.9. Βελονοειδής δομή του E. dicksonii και διείσδυση του παράσιτου στον ξενιστή (ΗΜΔ). Α-Γ. Σειρά 
τομών του ίδιου δευτερογενούς σπορίου. Τα βέλη δείχνουν τη βελονοειδή δομή να διέρχεται μέσω του ανοιχτού 
πόρου του σπορίου. Δ. Το βέλος δείχνει την κεντρική ηλεκτρονιόπυκνη περιοχή της βελονοειδούς δομής, αφού 
έχει εκτοξευτεί από το σπόριο. Ε. Μικρότερη μεγέθυνση του σπορίου της Εικ. Δ. ΣΤ. Κεντρική ηλεκτρονιόπυκνη 
περιοχή της βελονοειδούς δομής αφού εξέλθει από το σπόριο (βέλος). Ζ. Διάτρηση κυτταρικού τοιχώματος 
ξενιστή στην περιοχή της προσβολής από το παράσιτο (βέλος) και εναπόθεση υλικού υπό μορφή θηλής στο 
κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή (κεφαλή βέλους). 
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ΙΙΙ.1.4. Λεπτή δομή κυτταρικού τοιχώματος ξενιστή και παράσιτου κατά τη διάρκεια των 

τελικών σταδίων της μόλυνσης 

 Τα διαφοροποιημένα πρωτογενή σπόρια στο εσωτερικό του ώριμου σποριαγγείου του 

E. dicksonii εμφανίζουν χαρακτηριστική περιφερειακή διάταξη (Εικ. ΙΙΙ.10.Α). Σε αυτό το στάδιο, 

ο ώριμος θαλλός του παράσιτου διογκώνεται περαιτέρω και, αφού διαρρήξει το κυτταρικό 

τοίχωμα του ξενιστή, λαμβάνει το τελικό σχήμα του σποριαγγείου με τη διάνοιξη του(ων) 

σωλήνα(ων) απελευθέρωσης (Εικ. ΙΙΙ.10.Α). Ο πρωτοπλάστης του φύκους που βρίσκεται πλέον 

πλήρως απωθημένος στην περιφέρεια του σποριαγγείου (Εικ. ΙΙΙ.10.Α), περιέχει 

αποδιοργανωμένους χλωροπλάστες (αριστερό βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.10.Β). Το κυτταρικό τοίχωμα 

του ξενιστή στο σημείο της ρήξης εμφανίζεται λεπτότερο και ελαφρώς παραμορφωμένο (δεξιό 

βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.10.Β). Το κυτταρικό τοίχωμα του σποριαγγείου του παράσιτου αποτελείται 

απο τρείς εμφανείς ζώνες: ένα λεπτό εξωτερικό ηλεκτρονιόπυκνο στρώμα (~50 nm πάχος), ένα 

ινώδες ενδιάμεσο υλικό (~100 nm πάχος) και μια παχειά εσωτερική και λιγότερο 

ηλεκτρονιόπυκνη περιοχή (~250 nm πάχος) (Εικ. ΙΙΙ.10.Γ, Δ). 

Όπως έχει ήδη αναφερθεί, κατά τα πρώτα στάδια ωρίμανσης του ζωοσποριάγγειου τα 

οργανίδια του κοινοκυτικού θαλλού του E. dicksonii καταλαμβάνουν περιφερειακή διάταξη 

(Sekimoto και συν. 2008β, βλέπε επίσης Εικ. ΙΙΙ.11.Γ) και ακολουθεί κυτταροποίηση του 

κοινοκυτικού θαλλού με τελικό αποτέλεσμα τη διαφοροποίηση των πρωτογενών σπορίων (Εικ. 

ΙΙΙ.10.Α). Μάλιστα, σε εικόνα ΗΜΔ (Εικ. ΙΙΙ.11.Γ) δέιχνεται ότι κατά την αρχή της ωρίμανσης του 

ζωοσποριάγγειου ο θαλλός καταλαμβάνεται κεντρικά από ένα ευμέγεθες χυμοτόπιο (βλέπε 

εξήγηση στο υποκεφάλαιο ΙΙΙ.2.1 των Αποτελεσμάτων). Τα πρωτογενή σπόρια βρίσκονται 

διατεταγμένα περιφερειακά εντός του ώριμου σποριαγγείου, όπου ορισμένα από αυτά έχουν 

αποκολληθεί μεταξύ τους ενώ άλλα παραμένουν σε επαφή, ως αποτέλεσμα της διαδικασίας 

κυτταροποίησης που προήγηθηκε (Εικ. ΙΙΙ.10.Α, Ε). Νέα δεδομένα που προκύπτουν από 

βελτιωμένες τεχνικές στερέωσης ΗΜΔ, επιτρέπουν λεπτομερέστερη μελέτη της δομής του 

κυτταρικού τοιχώματος των πρωτογενών σπορίων του Ε. dicksonii (Εικ. ΙΙΙ.10.Ε, ΣΤ). Σε 

προηγούμενη εξέταση της λεπτής δομής αναφέρεται οτι τα πρωτογενή σπόρια περιβάλλονται 

από ένα διακριτό εξωτερικό ηλεκτρονιόπυκνο στρώμα (Εικ. ΙΙΙ.10.Ε, βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.10.ΣΤ˙ 

Sekimoto και συν. 2008β) και μία λεπτή εσωτερική ινώδη ζώνη (διπλή κεφαλή βέλους στην Εικ.  
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Εικόνα ΙΙΙ.10. Εικόνες ΗΜΔ δομών του ζωοσποριάγγειου E. dicksonii. Α. Ζωοσποριάγγειο (ώριμος θαλλός) με 
περιφεριακά διατεταγμένα πρωτογενή σπόρια. Β. Μεγαλύτερη μεγέθυνση της σημασμένης περιοχής της Εικ. Α. 
Τα βέλη δείχνουν το διαρρηγμένο κυτταρικό τοίχωμα (δεξί) και τον αποδιοργανωμένο πρωτοπλάστη του ξενιστή 
(αριστερό). Γ. Άδεια πρωτογενή σπόρια προσκολλημένα στο κυτταρικό τοίχωμα του ζωοσποριάγγειου. Δ. 
Μεγαλύτερη μεγέθυνση της σημασμένης περιοχής της Εικ. Γ, η οποία παρουσιάζει το κυτταρικό τοίχωμα του 
ζωοσποριάγγειου. ηδυ: ηλεκτρονικά διαφανές υλικό, ιυ: ινώδες υλικό, εσ: εξωτερικό στρώμα. Εικ. Ε. Πρωτογενή 
σπόρια σε επαφή. Εικ. ΣΤ. Μεγαλύτερη μεγέθυνση της σημασμένης περιοχής της Εικ. Ε, η οποία παρουσιάζει την 
αρχιτεκτονική του κυτταρικού τοιχώματος πρωτογενών σπορίων σε επαφή. Βέλη: εξωτερικό, ηλεκτρονιόπυκνο 
υλικό. Κεφαλές βελών: ηλεκτρονικά διαφανής ζώνη. Διπλή κεφαλή βελών: λεπτή, ινώδης ζώνη. Αστερίκος: Ινώδες 
υλικό μεταξύ των πρωτογενών σπορίων που βρίσκονται σε επαφή. 
 

ΙΙΙ.10.ΣΤ). Στην παρούσα εργασία παρουσιάζεται ένα επιπλέον στρώμα ηλεκτρονικά διαφανούς 

υλικού που βρίσκεται εσωτερικά της ινώδους ζώνης (κεφαλές βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.10.ΣΤ). 

Ακόμη, εντοπίζεται υλικό με ινώδη υφή μεταξύ των κυτταρικών τοιχωμάτων γειτονικών 

πρωτογενών σπορίων (αστερίσκος στην Εικ. ΙΙΙ.10.ΣΤ). Τέλος, το εξωτερικό, ηλεκτρονιόπυκνο 
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στρώμα που περιβάλλει τα πρωτογενή σπόρια που βρίσκονται ακόμη σε άμεση επαφή 

εμφανίζει ασυνέχεια σε συγκεκριμένα σημεία, γεγονός που πιθανώς οφείλεται στη διαδικασία 

αποκόλλησης των πρωτογενών σπορίων (αριστερό βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.10.ΣΤ). 

 

ΙΙΙ.2. Κυτταροσκελετός 

ΙΙΙ.2.1. Mικροσωληνίσκοι (ΜΣ) 

H oργάνωση των ΜΣ σε βλαστητικά κύτταρα των E. siliculosus, Ε. crouaniorum και P. littoralis 

ομοιάζει με τις περιγραφές σε υπάρχουσες μελέτες κυτταροσκελετού διαφορετικών ειδών 

φαιοφυκών (Katsaros 1995˙ Katsaros και συν. 1991, 1992, 2006). Για λόγους σύγκρισης, 

παρατίθεται η οργάνωση των ΜΣ σε μεσοφασικό βλαστητικό κύτταρο του E. siliculosus (Εικ. 

ΙΙΙ.13.Α, Β). Ο κυτταροσκελετός των ΜΣ αποτελείται από δέσμες ΜΣ που εκτείνονται από ένα 

σημείο κοντά στον πυρήνα (Εικ. ΙΙΙ.13.Α, Β), όπου βρίσκεται το κεντροσωμάτιο (βέλος στην Εικ. 

ΙΙΙ.13.Α), ως την περιφέρεια του κυττάρου, ενώ κάποιες δέσμες ΜΣ περιβάλλουν τον πυρήνα. 

 

Αρχικά στάδια μόλυνσης και δημιουργία βλαστητικού θαλλού  

Όπως έχει αναφερθεί παραπάνω, η έναρξη της μόλυνσης σηματοδοτείται από την 

προσκόλληση ενός δευτερογενούς σπορίου E. dicksonii στo κυτταρικό τοίχωμα του κυττάρου-

ξενιστή, με σκοπό τη διάτρησή του και τη μεταφορά μέρους του πρωτοπλάστη του στο 

εσωτερικό του φύκους. Να σημειωθεί ότι δεν έχει διευκρινιστεί από τους Sekimoto και συν. 

(2008β) ποιά ακριβώς οργανίδια του παράσιτου μεταφέρονται στο εσωτερικό του κυττάρου-

ξενιστή. Ωστόσο, σε αρχικά στάδια μόλυνσης, ο βλαστητικός θαλλός του E. dicksonii περιέχει 

μιτοχόνδρια, πυρήνα και κυστίδια με έγκλειστα (βλέπε επίσης Eικ. ΙΙΙ.2.Β, Γ). Συνεπώς εικάζεται 

ότι ο πυρήνας, τα μιτοχόνδρια, τα κυστίδια και κυτοπλασματικό υλικό μεταφέρονται από το 

δευτερογενές σπόριο του παράσιτου στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή.  

Κατά το αρχικό στάδιο της προσβολής, όπου το δευτερογενές σπόριο βρίσκεται 

προσκολλημένο στο κυτταρικό τοίχωμα του φύκους, ο κυτταροσκελετός των ΜΣ του κυττάρου-

ξενιστή φαίνεται ανεπηρέαστος και φέρει την τυπική οργάνωση που χαρακτηρίζει ένα υγιές 

κύτταρο (Εικ. ΙΙΙ.13.Α), με δέσμες ΜΣ να οργανώνονται από το κεντροσωμάτιο που γειτνιάζει 

με τον πυρήνα και να εκτείνονται από το σημείο αυτό προς όλες τις κατευθύνσεις του 
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κυττάρου. Ας σημειωθεί, ωστόσο, ότι το μικρό μέγεθος των δευτερογενών σπορίων του 

παράσιτου (3-5 μm) δεν επιτρέπει την υψηλής ανάλυσης αποτύπωση της οργάνωσης του 

κυτταροσκελετού με μικροσκόπιο φθορισμού. Παρ’ όλα αυτά, τα πειράματα ανοσοεντόπισης 

σωληνίνης δείχνουν περιπυρηνικό διάχυτο φθορισμό (Εικ. ΙΙΙ.13.Γ) και ένα έντονα φθορίζον 

κοκκίο πλησίον του πυρήνα του δευτερογενούς σπορίου του παράσιτου (βέλος στην Εικ. 

ΙΙΙ.13.Δ). Μετά τη διάτρηση του κυτταρικού τοιχώματος του φύκους από το δευτερογενές 

σπόριο του παράσιτου, ο πυρήνας του ξενιστή εκτείνεται προς το σημείο προσκόλλησης του E.  

10 μm

Δ

Β

1 μm1 μm

1 μm

Α

Γ

 
Εικόνα ΙΙΙ.12. Α. Κυτοπλασματική περιοχή του ξενιστή που περιλαμβάνει τον πυρήνα με χαρακτηριστική 
προεκβολή (βέλος) προς τον πρωτοπλάστη του παράσιτου (διπλή κεφαλή βέλους). Β. Πυρήνας παράσιτου με 
διπλασιασμένα κεντροσωμάτια. Τα βέλη δείχνουν δύο πολικά τοποθετημένα κεντρύλλια. Γ. Αρχικό στάδιο 
ωρίμανσης ζωοσποριάγγειου. Το βέλος δείχνει το ευμέγεθες κεντρικό χυμοτόπιο. Δ. Ζωοσπόριο του παράσιτου. 
Το αριστερό βέλος δείχνει το κινητόσωμα και το δεξί βέλος δείχνει την τελική πλάκα του μαστιγίου.  
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Εικόνα ΙΙΙ.13. Αρχικά στάδια μόλυνσης του E. siliculosus από το παράσιτο E. dicksonii 4018/1. Α, Δ, Ζ, Ι, Μ, Ξ: 
ανοσοσήμανση ΜΣ. Β, Ε, Η, Κ, Ν: χρώση DNA με Hoechst 33258. Θ, Λ, ένθετη Εικ. Ξ: εικόνες οπτικής μικροσκοπίας 
DIC. Α-Β. Οργάνωση ΜΣ σε μεσοφασικό κύτταρο φύκους. Το βέλος δείχνει το κεντροσωμάτιο. Γ. Εικόνα 
συνεστιακής μικροσκοπίας που παρουσιάζει ένα δευτερογενές σπόριο του παράσιτου (βέλος) προσκολλημένο 
στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή. Συνδυασμός ανοσοσήμανσης σωληνίνης με ροδαμίνη (διάχυτος 
περιπυρηνικός φθορισμός κόκκινου χρώματος στο δευτερογενές σπόριο) και χρώσης DNA με DAPI (μπλέ χρώμα 
σε δευτερογενές σπόριο και κύτταρο ξενιστή). Το διάχυτο, κόκκινο χρώμα στο εσωτερικό του κυττάρου ξενιστή 
οφείλεται σε αυτοφθορισμό της χλωροφύλλης. Δ-ΣΤ. Δευτερογενές σπόριο παράσιτου προσκολλημένο σε 
κύτταρο ξενιστή. Δ. Οργάνωση ΜΣ σε δευτερογενές σπόριο παράσιτου προσκολλημένο σε κύτταρο ξενιστή. Ε. 
Πυρήνας του ίδιου σπορίου. ΣΤ. Εικόνα DIC που δείχνει το προσκολλημένο δευτερογενές σπόριο (βέλος) στο 
κυτταρικό τοίχωμα του φύκους. Ζ-Θ. Κύτταρο ξενιστή σε αρχικό στάδιο μόλυνσης. Ζ. Οργάνωση ΜΣ ξενιστή σε 
αρχικό στάδιο της μόλυνσης. Το βέλος δείχνει το κεντροσωμάτιο. Η. Πυρήνας του παράσιτου πλησίον του πυρήνα 
του ξενιστή με χαρακτηριστική εγκόλπωση. Θ. DIC εικόνα του ίδιου κυττάρου. Ι-Λ. Κύτταρο ξενιστή μολυσμένο 
από το παράσιτο. Ι. Οργάνωση ΜΣ σε προφασικό κύτταρο του E. siliculosus. Τα βέλη δείχνουν τα πολικά 
τοποθετημένα ΚΟΜ του παράσιτου. Κ. Προφασικός πυρήνας του ίδιου κυττάρου και δύο πυρήνες του E. dicksonii 
που προέκυψαν από πρόσφατη διαίρεση. Το σχήμα του πυρήνα, η συμπύκνωση της χρωματίνης και ο έντονος 
φθορισμός των ΜΣ στους δύο πόλους είναι χαρακτηριστικά γνωρίσματα προφασικών κυττάρων φαιοφυκών. Λ. 
DIC εικόνα του ίδιου κυττάρου δείχνει τον προφασικό πυρήνα του φαιοφύκους. Μ. Η κεφαλή βέλους δείχνει το 
κεντροσωμάτιο του ξενιστή. Τα βέλη δείχνουν τα πολικά έντονα φθορίζοντα κοκκία του παράσιτου. Ν. Ομάδα 
τεσσάρων πυρήνων του παράσιτου στο πρώτο επίπεδο εστίασης του μικροσκοπίου και πυρήνας του ξενιστή στο 
δεύτερο επίπεδο εστίασης. Ξ. Eικόνα συνεστιακής μικροσκοπίας. Τα βέλη δείχνουν δύο έντονα φθορίζοντα 
κοκκία, τα οποία βρίσκονται τοποθετημένα μη πολικά. Ένθετη εικόνα: συνδυασμός DIC και ανοσοσήμανσης ΜΣ 
του ίδιου κυττάρου. Oι κλίμακες αντιστοιχούν σε 5 μm. 
 

dicksonii, σχηματίζοντας συχνά μια προεκβολή, η οποία εντοπίζεται σε εικόνες ΗΜ και σε 

μεταγενέστερο στάδιο (Eικ. ΙΙΙ.12.Α). Αφού μεταφερθεί μέρος του πρωτοπλάστη του 

παράσιτου στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή, ο πυρήνας του παράσιτου κινείται προς το 

κέντρο του κυττάρου και καταλαμβάνει θέση πλησίον του πυρήνα του ξενιστή, ο οποίος 

παρουσιάζει χαρακτηριστική μεταβολή σχήματος (εγκόλπωση) στο εν λόγω στάδιο (Εικ. 

ΙΙΙ.13.Η). Ωστόσο, η οργάνωση των ΜΣ του φύκους από το κεντροσωμάτιο παραμένει 

φυσιολογική και εμφανίζει την εικόνα που περιγράφεται παραπάνω (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.13.Ζ). 

Εν συνεχεία, ο πυρήνας του παράσιτου υπόκειται σε συνεχείς διαιρέσεις (Εικ. ΙΙΙ.13.Κ, Ν), οι 

οποίες οδηγούν στον σχηματισμό ενός πολυπύρηνου βλαστητικού θαλλού του Ε. dicksonii. Σε 

αυτή τη φάση της μόλυνσης, παρατηρούνται παχιές δέσμες ΜΣ του E. dicksonii, οι οποίες 

κατανέμονται περιπυρηνικά και συγκλίνουν σε δύο έντονα φθορίζοντα σημεία, με πολική 

διάταξη ως προς τον πυρήνα (βέλη στις. Εικ. ΙΙΙ.13.Ι, Μ). Παρατήρηση με ΗΜ αποκάλυψε στις 

θέσεις αυτές την παρουσία δύο κεντρυλλίων (Εικ. ΙΙΙ.12.Β, βέλη). Επιπλέον, μετά από 

ανοσοφθορισμό σωληνίνης, παρατηρήθηκαν δύο έντονα φθορίζουσες ράβδοι σε μη πολικές 

θέσεις (<180ο), στις οποίες συγκλίνουν παχιές δέσμες ΜΣ (Εικ. ΙΙΙ.13.Ξ). Οι διαιρέσεις των 

πυρήνων του E. dicksonii είναι πιθανώς σύγχρονες, γεγονός που προκύπτει από την 
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ταυτόχρονη εμφάνιση πολυάριθμων πυρήνων με πολικά έντονα φθορίζοντα κοκκία (Εικ. 

ΙΙΙ.13.Ι-Ξ). Παράλληλα, ο πυρήνας και η οργάνωση των ΜΣ του ξενιστή εμφανίζονται χωρίς 

σημάδια καταστροφής ή μεταβολής. Μάλιστα, ο πυρήνας του φύκους διατηρεί τη 

λειτουργικότητά του και εμφανίζει φυσιολογική εικόνα κατά τη διάρκεια της μίτωσης 

(πυρήνας σε πρόφαση στην Εικ. ΙΙΙ.13.Κ). Τέλος, και σε αυτό το στάδιο παρατηρείται η 

σύγκλιση των ΜΣ του φύκους στο κεντροσωμάτιο, όπως ακριβώς συμβαίνει σε μη μολυσμένα 

κύτταρα (κεφαλή βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.13.Μ). 

Επιπρόσθετα, χρώση του DNA των πυρήνων του E. dicksonii με Hoechst 33258 

αποκαλύπτει μεταβολή στο μέγεθος του πυρήνα του παράσιτου κατά τα πρώτα στάδια της 

προσβολής. Λεπτομερέστερα, αμέσως μετά τη διείσδυση του ωομύκητα στο εσωτερικό του 

κυττάρου-ξενιστή, ο πυρήνας του παράσιτου παρουσιάζει σημάδια συμπύκνωσης, ενώ 

παρατηρείται σαφής μείωση του όγκου του (Εικ. ΙΙΙ.13.Η). Η σύγκριση του όγκου του πυρήνα 

του δευτερογενούς σπορίου (Eικ. ΙΙΙ.13.Ε) με αυτόν του νεαρού βλαστητικού θαλλού (Εικ. 

ΙΙΙ.13.Η) δείχνει ότι το μέγεθος του πυρήνα κατά τη μεταφορά του πρωτοπλάστη μειώνεται. 

Στη συνέχεια, ο πυρήνας του παράσιτου φαίνεται να επανακτά τον αρχικό του όγκο (Εικ. 

ΙΙΙ.13.Κ). 

 

Μεταβατικό στάδιο του παράσιτου από τη βλαστητική στην αναπαραγωγική φάση 

Οι συνεχείς σύγχρονες διαιρέσεις των πυρήνων του E. dicksonii οδηγούν σε διόγκωση του 

κυττάρου-ξενιστή, το οποίο είναι τώρα γεμάτο από πυρήνες του παράσιτου (Εικ. ΙΙΙ.14.Α-Γ). 

Αυτό το στάδιο χαρακτηρίζεται από πληθώρα χυμοτοπίων στο εσωτερικό του κυτοπλάσματος, 

γεγονός στο οποίο αποδίδεται ο όρος “foamy stage”, που δόθηκε από τους Sekimoto και συν. 

(2008β) για το εν λόγω στάδιο. Παράλληλα, ο πυρήνας του ξενιστή απωθείται στην περιφέρεια 

του κυττάρου (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.14.Β). Όμως, παρά το γεγονός ότι το E.dicksonii δείχνει να 

κυριαρχεί στο εσωτερικό του κυττάρου του φαιοφύκους, οι ΜΣ του ξενιστή εμφανίζουν ακόμη 

και σε αυτό το στάδιο την τυπική οργάνωση συγκλίνοντας στο κεντροσωμάτιο (βέλος στην Εικ. 

ΙΙΙ.14.Α). Ταυτόχρονα, γύρω από τους πυρήνες του παράσιτου εκτείνονται ΜΣ όπως δείχνεται 

στις Εικ. ΙΙΙ.13.Ι-Ξ. 
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Εικόνα ΙΙΙ.14. Μετάβαση από τη βλαστητική στην αναπαραγωγική φάση του ωομύκητα - αρχικά στάδια 
ωρίμανσης του ζωοσποριάγγειου. Α-Γ. E. crouaniorum μολυσμένο από E. dicksonii 4018/3 κατά την φάση “foamy” 
(βλέπε κείμενο για όρο). Α. Οργάνωση ΜΣ ξενιστή. Το βέλος δείχνει το απωθημένο στην περιφέρεια του κυττάρου 
κεντροσωμάτιο. Β. Χρώση του DNA του ίδιου κυττάρου με Hoechst 33258. Διογκωμένο κύτταρο γεμάτο από 
πυρήνες του παράσιτου. Το βέλος δείχνει τον πυρήνα του ξενιστή απωθημένο στην περιφέρεια του κυττάρου. Γ. 
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DIC εικόνα του ίδιου κυττάρου. Δ-ΣΤ. P. littoralis μολυσμένο από το E. dicksonii 4018/2 σε αρχικό στάδιο 
ωρίμανσης του ζωοσποριάγγειου. Δ. Ανοσοσήμανση ΜΣ του παράσιτου κατά την αρχή της ζωοσποριογένεσης. Το 
αριστερό βέλος δείχνει περιπυρηνικές δέσμες ΜΣ υπό αποδιοργάνωση ενώ τα δύο δεξιά βέλη δείχνουν έντονα 
φθορίζοντα σημεία στο περιφερειακό κυτόπλασμα. Ε. Ανοσοσήμανση ΜΣ του ίδιου κυττάρου σε διαφορερικό 
επίπεδο εστίασης του μικροσκοπίου. Τα βέλη δείχνουν τρία έντονα φθορίζοντα σημεία στην περιφέρεια του 
κυτοπλάσματος. ΣΤ. Χρώση του DNA του ίδιου κυττάρου με Hoechst 33258. Nα σημειωθεί ότι ο πυρήνας του 
ξενιστή δεν είναι πλέον ορατός. Ένθετη εικόνα: DIC του ίδιου κυττάρου. Ζ-Θ. P. littoralis μολυσμένο από το E. 
dicksonii 4018/2. Ζ. Ανοσοσήμανση ΜΣ του παράσιτου κατά την ωρίμανση του ζωοσποριάγγειου. Δέσμες ΜΣ 
διασχίσουν το ζωοσποριάγγειο. Τα βέλη δείχνουν έντονα φθορίζοντα σημεία στην περιφέρεια του 
ζωοσποριάγγειου. Η. Χρώση του DNA με Hoechst 33258. Θ. DIC του ίδιου κυττάρου. Ι-Λ. E. siliculosus μολυσμένο 
από E. dicksonii 4018/3. Ι. Εικόνα συνεστιακού μικροσκοπίου παρουσιάζει δέσμες ΜΣ να συγκλίνουν σε 
περιφερειακά ένοντα φθορίζοντα σημεία (βέλη). Κ. Χρώση των πυρήνων του ίδιου κυττάρου με DAPI. Το πράσινο 
χρώμα οφείλεται σε αυτόματη ρύθμιση του λογισμικού προγράμματος λήψης και επεξεργασίας ηλεκτρονικών 
φωτογραφιών και δεν αντικατροπτρίζει το κανονικό χρώμα της φθορίζουσας χρωστικής (μπλε). Λ. DIC του ίδιου 
κυττάρου. Οι κλίμακες αντιστοιχούν σε 10 μm. 
 

Ανώριμο ζωοσποριάγγειο - στάδιο πριν την κυτταροποίηση του ζωοσποριάγγειου 

Η απόθεση κυτταρικού τοιχώματος γύρω από το πλασμαλήμμα του παράσιτου σηματοδοτεί 

τον βαθμιαίο μετασχηματισμό του βλαστητικού θαλλού σε ζωοσποριάγγειο. Οι συνεχείς 

διαιρέσεις των πυρήνων του παράσιτου σταματούν και το στάδιο αυτό συμπίπτει με τις 

διαδικασίες πριν την κυτταροποίηση του ζωοσποριάγγειου (βλέπε όρο “pre-cleavage stage” σε 

Tsirigoti και συν. 2014α). Στη φάση αυτή το ζωοσποριάγγειο θεωρείται ανώριμο και συνδέεται 

με τη βαθμιαία εξαφάνιση των περιπυρηνικών ΜΣ και των σημείων όπου αυτοί συγκλίνουν 

(περιπυρηνικά έντονα φθορίζοντα κοκκία). Δέσμες ΜΣ διασχίζουν το ανώριμο ζωοσποριάγγειο 

και συγκλίνουν σε διακριτά, έντονα φθορίζοντα σημεία (βέλη στις Εικ. ΙΙΙ.14.Δ, Ε, Ζ, Ι). 

Επανειλημμένες παρατηρήσεις έδειξαν ότι αυτά τα έντονα φθορίζοντα σημεία είναι συνήθως 

τέσσερα ή πέντε σημεία σύγκλισης των ΜΣ, βρίσκονται κυρίως περιφερειακά του ανώριμου 

ζωοσποριάγγειου (βέλη στις Εικ. ΙΙΙ.14.Δ, Ε, Ζ, Ι) και διατάσσονται συμμετρικά γύρω από ένα 

μεγάλο κεντρικό χυμοτόπιο (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.12.Γ). Λεπτομερέστερα, εικόνες ΗΜΔ που 

αντιστοιχούν σε αρχικό στάδιο ωρίμανσης του ζωοσποριάγγειου, λίγο πριν την κυτταροποίησή 

του, δείχνουν ότι στο ανώριμο ζωοσποριάγγειο οι πυρήνες λαμβάνουν περιφερειακή διάταξη 

και ο κεντρικός χώρος καταλαμβάνεται από ένα μεγάλο χυμοτόπιο (Εικ. ΙΙΙ.12.Γ). Γύρω από 

κάθε πυρήνα παρατάσσονται τα οργανίδια που θα συντελέσσουν στον μετέπειτα σχηματισμό 

των πρωτογενών σπορίων (Εικ. ΙΙΙ.12.Γ). Στην Εικ. ΙΙΙ.14.Δ παρουσιάζεται η συνύπαρξη των 

χαρακτηριστικών έντονα φθοριζόντων σημείων στην περιφέρεια και των πλέον 

αποδιοργανωμένων περιπυρηνικών ΜΣ. Ταυτόχρονα, κατά το σχηματισμό του  
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Εικόνα ΙΙΙ.15. Εικόνες συνεστιακής 
μικροσκοπίας ώριμων 
ζωοσποριάγγειων E. dicksonii. Α, Γ, Ε, Ζ: 
ανοσοσήμανση ΜΣ. Β, Δ, ΣΤ, Η: εικόνα 
DIC του ίδιου ζωοσποριάγγειου. Α, Β. E. 
crouaniorum μολυσμένο από E. 
dicksonii 4018/3. Α. Τα βέλη δείχνουν 
έντονο περιπυρηνικό φθορισμό 
εσωτερικά των πρωτογενών σπορίων. 
Γ, Δ. E. crouaniorum μολυσμένο από E. 
dicksonii 4018/3. Πρωτογενή σπόρια 
που προκύπτουν από την 
κυτταροποίηση του ζωοσποριάγγειου. 
Γ. Τα βέλη δείχνουν έντονα 
φθορίζουσες δέσμες που αντιστοιχούν 
σε μαστίγια. Ε, ΣΤ. P. littoralis 
μολυσμένο από E. dicksonii 4018/2. 
Πρωτογενή σπόρια. E. Τα βέλη 
δείχνουν παχιές δέσμες ΜΣ που αντι 
στοιχούν σε σχηματισμένα μαστίγια 
και οι οποίες εκτείνονται από έντονα 
φθορίζοντα σημεία (κινητοσώματα 
μαστιγίων). Ζ, Η. E. crouaniorum 
μολυσμένο από E. dicksonii 4018/3. Ζ. 
Απελευθερωμένα ζωοσπόρια, καθένα 
από τα οποία φέρει δύο άνισου μήκους 
μαστίγια προσανατολισμένα προς 
αντίθετες κατευθύνσεις (βέλη). Οι 
κεφαλές βελών δείχνουν παχιές δέσμες 
ΜΣ σε δευτερογενή σπόρια που 
φέρουν επανεγκυστωμένα ζωοσπόρια. 
Οι κλίμακες αντιστοιχούν σε 5 μm. 
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ζωοσποριάγγειου του παράσιτου, τo κύτταρο του ξενιστή διογκώνεται επιπλέον, ενώ ο 

πυρήνας και ο αντίστοιχος κυτταροσκελετός ΜΣ έχουν πλέον αποδιοργανωθεί (Εικ. ΙΙΙ.14.Δ-Λ). 

 

Ώριμο ζωοσποριάγγειο: 

Το ώριμο ζωοσποριάγγειο προκύπτει ύστερα από τη διαδικασία κυτταροποίησης και 

χαρακτηρίζεται από πλήθος διαφοροποιημένων πρωτογενών σπορίων και ανοιχτούς σωλήνες 

απελευθέρωσης στην κορυφή του (Εικ. ΙΙΙ.15.Α, Β). Τα πολυάριθμα πρωτογενή σπόρια έχουν 

καταλάβει το χώρο του ώριμου ζωοσποριάγγειου, διατεταγμένα κυρίως περιφερειακά και στη 

βάση της δομής (Εικ. ΙΙΙ.15.Β, Δ). Ο ανοσοφθορισμός σωληνίνης δείχνει μια παχιά φθορίζουσα 

δέσμη να περιβάλλει κάθε πυρήνα (βέλη στις Εικ. ΙΙΙ.15.Α, Γ). Ακολούθως, η παχιά αυτή δέσμη 

εμφανίζεται ακόμη πιο έντονη και συμπαγής, ενώ δεν παρατηρούνται μεμονωμένες ακτίνες 

ΜΣ. Οι εν λόγω δέσμες ΜΣ περιβάλλουν τον πυρήνα, όχι όμως τελείως, αφήνοντας ένα μικρό 

ενδιάμεσο κενό (αριστερό βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.15.Ε). Λεπτομερής εξέταση των εικόνων 

ανοσοφθορισμού σε διαφορετικά επίπεδα εστίασης, αποδεικνύει ότι η δέσμη αυτή 

αποτελείται από δυο μέρη που προέρχονται από ένα ισχυρά φθορίζον σημείο (δεξί βέλος στην 

Εικ. ΙΙΙ.15.Ε). 

Σε επόμενο στάδιο, από τα πρωτογενή σπόρια απελευθερώνονται τα ζωοσπόρια. Κάθε 

ζωοσπόριο του E. dicksonii φέρει δυο άνισα σε μήκος και έντονα φθορίζοντα μαστίγια, 

προσανατολισμένα σε αντίθετες μεταξύ τους κατευθύνσεις (βέλη στην Εικ. ΙΙΙ.15.Ζ). Κάθε 

μαστίγιο εκτείνεται από το κινητόσωμα του ζωοσπορίου στο τέλος του οποίου διακρίνεται η 

τελική πλάκα (βέλη στην Εικ. ΙΙΙ.12.Δ). Τέλος, στο εσωτερικό του ώριμου ζωοσποριάγγειου, σε 

αυτή τη φάση, συνυπάρχουν ελεύθερα ζωοσπόρια (βέλη στην Εικ. ΙΙΙ.15.Ζ) και γεμάτα 

πρωτογενή σπόρια, τα οποία δεν έχουν ακόμη απελευθερώσει το περιεχόμενό τους (κεφαλές 

βελών στην Εικ. ΙΙΙ.15.Ζ). 

 

ΙΙΙ.2.2. Οργάνωση της ακτίνης στον ωομύκητα E. dicksonii 

Η χρώση με ροδαμίνη-φαλλοϊδίνη δυστυχώς δεν έδωσε θετικά αποτελέσματα στη χρώση του 

κυτταροσκελετού των ΜΑ του ξενιστή, ακόμη και σε δοκιμές φυσιολογικού μη μολυσμένου 

υλικού. Συνεπώς, η δυσκολία εντοπισμού των ΜΑ του φύκους οφείλεται σε παράγοντες της 
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πειραματικής διαδικασίας και όχι σε αποπολυμερισμό της ακτίνης λόγω της μόλυνσης. Παρ’ 

όλα αυτά, η χρώση με ροδαμίνη-φαλλοϊδίνη μας επέτρεψε να ακολουθήσουμε την οργάνωση 

της  F-ακτίνης του παράσιτου E. dicksonii καθ’ όλη τη διάρκεια της ανάπτυξής του. Στα σπόρια 

του ωομύκητα, η ακτίνη εμφανίζεται κυρίως με τη μορφή πλακών. Πιο συγκεκριμένα, κατά το 

πρώτο στάδιο μόλυνσης, κατά το οποίο τα σπόρια του ωομύκητα προσκολλώνται στο 

κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή, η ακτίνη κάθε σπορίου αποτελείται από έντονα φθορίζοντα 

σημεία (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.16.Α), ενώ παρατηρείται ένας διάχυτος φθορισμός στη βάση του 

σπορίου (βέλος στη δεξιά ένθετη εικόνα στην Εικ. ΙΙΙ.16.Α). Μετά την είσοδο του 

κυτοπλάσματος του παράσιτου στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή, η οργάνωση της ακτίνης 

στον ωομύκητα παραμένει η ίδια. Πλάκες ακτίνης συναντώνται στην περιφέρεια του 

κυτοπλάσματος του παράσιτου (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.16.Β). Παρατηρείται ότι οι πλάκες ακτίνης 

συνδέονται με δέσμες ΜΑ που διασχίζουν το κυτόπλασμα. Ωστόσο, πρέπει να σημειωθεί ότι 

ενώ οι δέσμες ΜΑ ήταν ευδιάκριτες κατά την παρατήρηση με το μικροσκόπιο, δεν ήταν πάντα 

εφικτή η αποτύπωσή τους κατά τη λήψη φωτογραφιών. Οι συνεχείς διαιρέσεις των πυρήνων 

του παράσιτου ακολούθως συνοδεύονται από τον πολλαπλασιασμό των πλακών ακτίνης 

(βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.16.Δ). Πιό συγκεκριμένα, κάθε πυρήνας συνοδεύεται από αντίστοιχες 

πλάκες ακτίνης. Καθώς αυξάνεται ο αριθμός των πυρήνων στο εσωτερικό του κυτοπλάσματος 

του παράσιτου, αυξάνεται ο αριθμός των αντίστοιχων πλακών ακτίνης (σύγκριση Εικ. ΙΙΙ.16.Β, 

Δ). Στη συνέχεια, το παράσιτο καταλαμβάνει τον κύριο όγκο του κυττάρου-ξενιστή και οι 

πυρήνες αυξάνονται επιπλέον σε αριθμό (ένθετη εικόνα στην Εικ. ΙΙΙ.16.Ε). Οι πλάκες ακτίνης 

πολλαπλασιάζονται σε αριθμό αναλόγως (Εικ. ΙΙΙ.16.Ε). Έπειτα, αρχίζει ο σχηματισμός του 

ανώριμου ζωοσποριάγγειου (ένθετη εικόνα στην Εικ. ΙΙΙ.16.ΣΤ). Κατά τη φάση αυτή ο 

κυτταροσκελετός της ακτίνης του παράσιτου αποτελείται κυρίως από διάχυτα ΜΑ, δηλαδή 

παρατηρείται μειωμένος αριθμός πλακών ακτίνης (Εικ. ΙΙΙ.16.ΣΤ). Τέλος, μετά το σχηματισμό 

του ώριμου ζωοσποριάγγειου, κάθε πρωτογενές σπόριο στο εσωτερικό του σποριαγγείου 

εμφανίζει την τυπική εικόνα οργάνωσης της ακτίνης, δηλαδή αποτελείται κυρίως από πλάκες 

ακτίνης και ορισμένες συμπαγείς δέσμες ΜΑ όπως προαναφέρεται παραπάνω (βέλη στην Εικ. 

ΙΙΙ.16.Ζ). 
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Eικόνα ΙΙΙ.16. Σήμανση της ακτίνης του παράσιτου E. dicksonii 4018/2 κατά την μόλυνση του φαιοφύκους P. 
littoralis. Α. Πλάκες ακτίνης σε δευτερογενές σπόριο του παράσιτου προσκολλημένου στο κυτταρικό τοίχωμα του 
ξενιστή (βέλος). Ένθετη εικόνα αριστερά: συνδυασμός DIC και χρώσης DNA με Hoechst 33258 του ίδιου 
δευτερογενούς σπορίου. Το βέλος δείχνει το δευτερογενές σπόριο του παράσιτου. Ένθετη εικόνα δεξιά: 
Μεγέθυνση του δευτερογενούς σπορίου. To βέλος δείχνει διάχυτο φθορισμό στη βάση του σπορίου. Β. Το βέλος 
δείχνει την κατανομή της ακτίνης σε πλάκες ακτίνης αμέσως μετά την μεταφορά του κυτοπλάσματος του 
παράσιτου στο εσωτερικό του κυττάρου ξενιστή. Γ. Το βέλος δείχνει τον πυρήνα του παράσιτου ύστερα από 
χρώση του DNA με Hoechst 33258. Δ. Φθορίζουσες πλάκες ακτίνης στο κυτόπλασμα του παράσιτου (βέλος). 
Ένθετη εικόνα: το βέλος δείχνει τους αντίστοιχους τρείς πυρήνες του E. dicksonii ύστερα από χρώση του DNA με 
Hoechst 33258. Ε. Χρώση ακτίνης κατά το αρχικό στάδιο κυτταροποίησης του θαλλού του παράσιτου. Ένθετη 
εικόνα: συνδυασμός DIC και χρώσης του DNA με Hoechst 33258. ΣΤ. Δέσμες ΜΑ διασχίζουν το ανώριμο 
ζωοσποριάγγειο. Ένθετη εικόνα: DIC του ίδιου κυττάρου. Ζ. Πλάκες ακτίνης σε πρωτογενή σπόρια (βέλη). Ένθετη 
εικόνα: συνδυασμός DIC και χρώσης DNA με Hoechst 33258. 
 

III.3. Mηχανισμοί αναγνώρισης ξενιστή και παράσιτου-απόκριση φύκους στη 
μόλυνση 
ΙΙΙ.3.1. Μελέτη κυτταρικού τοιχώματος ξενιστή και παράσιτου 

Τεχνικές χρώσης και ανοσοσήμανσης συστατικών του κυτταρικού τοιχώματος 

χρησιμοποιήθηκαν με σκοπό την εξέταση της σύστασης του κυτταρικού τοιχώματος ξενιστή 

και παράσιτου. Η σύγκριση φυσιολογικού και μολυσμένου φυτικού υλικού δίνει τη 

δυνατότητα εξαγωγής συμπερασμάτων για τυχόν τοιχωματικές μεταβολές κατά τη διάρκεια 
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της μόλυνσης. Ταυτόχρονα, εικόνες ΗΜΔ παρέχουν πληροφορίες που αφορούν στη δομή του 

κυτταρικού τοιχώματος του μολυσμένου φύκους από τον ωομύκητα E. dicksonii. 

 

ΙΙΙ.3.1.1. Κυτταρικό τοίχωμα ξενιστή 

Δέκα αντισώματα έναντι διαφορετικών συστατικών του κυτταρικού τοιχώματος 

εφαρμόσθηκαν σε δώδεκα κλώνους νηματοειδών φαιοφυκών που αποτελούν ξενιστές του E. 

dicksonii (βλέπε Πίνακα 5 σε ΙΙ.2.2.2.). Αρχικά, ελέγχθηκε το φυσιολογικό φυτικό υλικό. 

Παρατηρήθηκε ποικιλομορφία μεταξύ των κλώνων στην ανοσοσήμανση του κυτταρικού 

τοιχώματος (Πίνακας 6). 

 
Πίνακας 6. Συνοπτική απεικόνιση των αποτελεσμάτων ανοσοσήμανσης του κυτταρικού τοιχώματος σε δώδεκα 
κλώνους φαιοφυκών (για διευκρίνιση των Fu1, Fu2 κ.τ.λ. βλέπε Πίνακα 5, σελ. Χ). +: παρουσία, -: απουσία, *: 
παρουσία μόνο σε ακραία κύτταρα.  

CCAP κλώνοι Είδη Φαιοφυκών Fu1 Fu2 Fu 3 Fu 4 Fu5 GIN 1 LM 7 Anti-mannan Anti-β-1,3glucan
Anti-β- 1, 4 

glucan
1330/3 Pylaiella littoralis - - - - + + - - * +
1323/1 Macrocystis pyrifera + + + + + ++ ++ - * +
1310/4 Ectocarpus siliculosus + - - + + + + - * +

1310/300 Ectocarpus crouaniorum - - - * * - - - * +
1310/56 Ectocarpus siliculosus - - - * * * * - * +
1310/214 Ectocarpus siliculosus - - - * * * * - * +

1310/13 Ectocarpus fasciculatus - - - - - - - - * +
1310/299 Ectocarpus siliculosus - + - - - + - - * +

Tilopteris mertensii - - - - - + - - * +

Choristocarpus tenellus + - - * - ++ + - * +
Acinetospora crinita - - - - - - - - * +
Laminaria digitata * - * - - ++ + - * +

 
 

Όπως είναι γνωστό, το κυτταρικό τοίχωμα των φαιοφυκών συνίσταται κατά βάση από 

κυτταρίνη, φουκάνες και αλγινικό οξύ (Michel και συν. 2010α). Στην παρούσα εργασία 

δείχνεται με τη βοήθεια των πέντε αντισωμάτων έναντι διαφορετικών φουκανών και των δυο 

αντισωμάτων έναντι διαφορετικών αλγινικών οξέων (βλέπε Πίνακα 5 σε ΙΙ.2.2.2.), ότι πράγματι 

αυτές οι ενώσεις αποτελούν βασικά συστατικά του κυτταρικού τοιχώματος των φαιοφυκών, 

αλλά τονίζεται η σαφής ποικιλία των μορίων και της διάταξης αυτών στο κυτταρικό τοίχωμα, 

ακόμη και σε κλώνους του ίδιου είδους φαιοφύκους (Πίνακας 6). Πράγματι, οι φουκάνες 

συναντώνται είτε σε ολόκληρη την επιφάνεια των εξωτερικών κυτταρικών τοιχωμάτων του 
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φύκους (Εικ. ΙΙΙ.17.Α-Γ) είτε στην κορυφή αναπτυσσόμενων ακραίων κυττάρων του νήματος ή 

πλάγιου κλάδου (Εικ. ΙΙΙ.17.Δ-Ζ). Στην περίπτωση ακραίων κυττάρων σε αναπτυσσόμενα 

νήματα, παρατηρείται συσσώρευση φουκάνης στο κυτταρικό τοίχωμα του κορυφαίου 

τμήματος του κυττάρου (Εικ. ΙΙΙ.17.Ε, Ζ), εκεί ακριβώς απ’ όπου απουσιάζει η κυτταρίνη (Εικ. 

ΙΙΙ.17.ΣΤ, Ζ). Αντίστοιχα, ανοσοσήμανση αλγινικού οξέος έδειξε ότι αυτό εντοπίζεται είτε 

τοπικά στο εξωτερικό κυτταρικό τοίχωμα ακραίων κυττάρων (Εικ. ΙΙΙ.17.Η) είτε σε ολόκληρη 

την επιφάνεια των εξωτερικών κυτταρικών τοιχωμάτων του νήματος, ανάλογα με τον κλώνο 

του φαιοφύκους (Εικ. ΙΙΙ.17.Θ). Ακόμη, στα κυτταρικά τοιχώματα των κλώνων C. tenellus 

(Discosporangiales), L. digitata και M. pyrifera (Laminariales) παρατηρήθηκε εντονότερο σήμα 

αλγινικού οξέος (Eικ. ΙΙΙ.17.Η, Θ) συγκριτικά με αντιπροσώπους των Ectocarpales και 

Tilopteridales που ελέγχθηκαν (Εικ. ΙΙΙ.17.Ι, Πίνακας 6). Το αντίσωμα GIN1 προσδένεται σε 

περιοχές του κυτταρικού τοιχώματος πλούσιες σε γουλουρονικό οξύ και το σήμα φθορισμού 

που προκύπτει από τα πειράματα ανοσοφθορισμού σε δώδεκα κλώνους φαιοφυκών είναι 

εντονότερο από αυτό του LM7 το οποίο προσδένεται σε περιοχές πλούσιες σε μανουρονικό 

οξύ (σύγκριση Εικ. ΙΙΙ.17.Η και ΙΙΙ.17.Θ̇  Πίνακας 6). Επιπρόσθετα, παρατηρείται απόθεση β-1,3 

γλυκάνης (καλλόζη) στην κορυφή ακραίων αναπτυσσόμενων κυττάρων φαιοφυκών (Εικ. 

ΙΙΙ.17.Κ). Το αντίσωμα έναντι β-1,3 γλυκάνης εμφανίζει θετικό σήμα στο σύνολο των δώδεκα 

κλώνων φαιοφυκών που ελέγχθηκαν (Πίνακας 6). Τέλος, το αντίσωμα έναντι β-1,4 γλυκάνης 

(κυτταρίνης) και η χρωστική calcofluor white σημαίνουν το κυτταρικό τοίχωμα των δώδεκα 

κλώνων φαιοφυκών που χρησιμοποιήθηκαν ως πειραματικό υλικό (Εικ. ΙΙΙ.17.Ε-Ζ˙ Πίνακας 6), 

εν αντιθέσει με το αντίσωμα έναντι μαννάνης που δεν εμφανίζει θετικό σήμα στα φαιοφύκη.  

Εν συνεχεία, ελέγχεται το μολυσμένο υλικό, δηλαδή δώδεκα κλώνοι φαιοφυκών που 

προσβάλλονται από τρείς κλώνους του ωομύκητα Ε. dicksonii. Στο σύνολο των μολυσμένων 

καλλιεργειών εφαρμόζονται δέκα αντισώματα έναντι διαφορετικών συστατικών του 

κυτταρικού τοιχώματος. Από τα πειράματα ανοσοφθορισμού προκύπτει ότι τα κυτταρικά 

τοιχώματα των ξενιστών εμφανίζουν ακριβώς την ίδια σύσταση με αυτή του μη μολυσμένου 

υλικού που περιγράφεται παραπάνω, εκτός από την περίπτωση της β-1,3 γλυκάνης. Στο 

κυτταρικό τοίχωμα μολυσμένων φυκών, όπου βρίσκεται προσκολλημένο δευτερογενές σπόριο 

του E. dicksonii, παρατηρείται απόθεση β-1,3 γλυκάνης. Το αποτέλεσμα επιβεβαιώνεται από  
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Εικόνα ΙΙΙ.17. Σήμανση κυτταρικού τοιχώματος μη μολυσμένων κλώνων φαιοφυκών. Α. Ανοσοφθορισμός σε 
νήματα M. pyrifera με αντίσωμα Fu1 έναντι φουκανών. Ένθετη εικόνα: DIC των ίδιων νημάτων. Β. 
Aνοσοφθορισμός σε νήμα M. pyrifera με αντίσωμα Fu2 έναντι θειϊκών φουκανών. Ένθετη εικόνα: DIC του ίδιου 
νήματος. Γ. Aνοσοφθορισμός σε νήματα M. pyrifera με αντίσωμα Fu3 έναντι θειϊκών φουκανών. Ένθετη εικόνα: 
DIC των ίδιων νημάτων. Δ. Aνοσοφθορισμός σε νήματα Ε. siliculosus 1310/56 με αντίσωμα Fu4 έναντι θειϊκών 
φουκανών. Συνδυασμός φθορισμού και DIC. Ε-Ζ. Σήμανση κυτταρικού τοιχώματος σε ακραίο κύτταρο του E. 
siliculosus 1310/214. Ε. Ανοσοφθορισμός με αντίσωμα Fu5 έναντι φουκανών. ΣΤ. Χρώση κυτταρικού τοιχώματος 
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με calcofluor white. Ζ. Συνδυασμός ανοσοφθορισμού με Fu5, χρώσης με calcofluor white και DIC στο ίδιο 
κύτταρο. Η. Ανοσοφθορισμός σε νήμα L. digitata με αντίσωμα LM7 έναντι αλγινικού οξέος. Έντονος φθορισμός 
στο κορυφαίο τμήμα του ακραίου κυττάρου του νήματος. Ένθετη εικόνα: DIC του ίδιου νήματος. Θ. 
Ανοσοφθορισμός σε νήματα του C. tenellus με αντίσωμα GIN1 έναντι αλγινικού οξέος. Ένθετη εικόνα: DIC των 
ίδιων νημάτων. Ι. Ανοσοφθορισμός σε νήματα του Ε. siliculosus 1310/4 με αντίσωμα GIN1 έναντι αλγινικού οξέος. 
Ένθετη εικόνα: DIC των ίδιων νημάτων. Κ. Ανοσοφθορισμός σε διακλαδιζόμενο νήμα P. littoralis με αντίσωμα 
έναντι β-1,3 γλυκανών. Έντονος φθορισμός στο κορυφαίο τμήμα του ακραίου κυττάρου του κλαδίσκου. Ένθετη 
εικόνα: DIC του ίδιου νήματος. 
 

εικόνες ΗΜΔ, καθώς και με χρώση νωπού υλικού με κυανούν της ανιλίνης (Tsirigoti και συν. 

2014β). Λεπτομερέστερα, το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή κάτω από την περιοχή 

προσκόλλησης του σπορίου του παράσιτου εμφανίζεται σε εικόνες ΗΜΔ μερικώς 

αποδιοργανωμένο (Εικ. III.18.A, B). Η ινώδης δομή, που πιθανώς αντιστοιχεί σε κυτταρίνη, 

διατταράσσεται και ένα μεγάλο ρήγμα εντοπίζεται εσωτερικά του κυτταρικού τοιχώματος του 

ξενιστή (βέλος στην Εικ. III.18.A). Παράλληλα, παρατηρείται τοπική πάχυνση του κυτταρικού 

τοιχώματος του ξενιστή στο σημείο της προσβολής, με εναπόθεση άμορφου τοιχωματικού 

υλικού (βέλος στην Εικ. III.18.B, βλέπε επίσης κεφαλή βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.9.Ζ) υπό μορφή 

θηλής (βλέπε όρο «papilla-like structure» σε Tsirigoti και συν. 2014β).  

Συμπληρωματικά, με τη βοήθεια της χρωστικής κυανούν της ανιλίνης δείχνεται 

συσσώρευση β-1,3 γλυκάνης στην τοιχωματική πάχυνση του κυτταρικού τοιχώματος του 

ξενιστή (άσπρα βέλη στις Εικ. ΙΙΙ.19.Α, Γ, ΣΤ). Επιπλέον, οι εικόνες φθορισμού επιβεβαιώνουν 

το γεγονός οτι τα πολυμερή β-1,3 γλυκάνης τοποθετούνται σε σχήμα θηλής ακριβώς κάτω από 

το σημείο της προσβολής από το παράσιτο (Εικ. ΙΙΙ.19.Α, Γ, ΣΤ). Αξίζει να σημειωθεί ότι η 

εναπόθεση β-1,3 γλυκάνης είναι επίσης ορατή σε κύτταρα του ξενιστή που μολύνονται 

επιτυχώς από το παράσιτο και μάλιστα βρίσκονται σε προχωρημένο στάδιο μόλυνσης, όπως η 

δημιουργία του ζωοσποριάγγειου (Εικ. ΙΙΙ.19.ΣΤ). Τα αποτελέσματα εντοπισμού θηλών β-1,3 

γλυκάνης στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή αφορούν το σύνολο των δώδεκα μολυσμένων 

κλώνων φαιοφυκών που ελέγχθηκαν. 
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Εικόνα ΙΙΙ.18. Μεταβολές στο κυτταρικό τοίχωμα του P. littoralis ύστερα από μόλυνση από το E. dicksonii 4018/2 
(HMΔ). Α. Το βέλος σημειώνει μια ηλεκτρονιόπυκνη περιοχή στο εσωτερικό του ρήγματος στο κυτταρικό τοίχωμα 
του ξενιστή. Η κεφαλή του βέλους δείχνει ένα είδος υλικού, πιθανώς προσκολλητικού, του σπορίου του 
παράσιτου το οποίο εκτείνεται παράλληλα με το κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή. Β. Το βέλος δείχνει τη 
συσσώρευση άμορφου υλικού υπό μορφή θηλής στο κύτταρο του ξενιστή και σε σημείο κάτω από την περιοχή 
προσκόλλησης του σπορίου του παράσιτου. 
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Εικόνα ΙΙΙ.19. Εντοπισμός β-1,3 γλυκανών σε διαφορετικούς κλώνους φαιοφυκών και E. dicksonii..Α-Δ. E. 
crouaniorum 1310/300 μολυσμένο από το E. dicksonii 4018/3. Α, Γ. Χρώση κυτταρικού τοιχώματος με κυανούν της 
ανιλίνης. Το κόκκινο βέλος δείχνει το φθορισμό στο άνω τμήμα της πλάκας προσκόλλησης του παράσιτου. Το 
λευκό βέλος δείχνει την εναπόθεση β-1,3 γλυκανών υπό μορφή θηλής στο κύτταρο του ξενιστή. Β, Δ. DIC εικόνα 
των ίδιων κυττάρων. Ε. P. littoralis 1330/3 μολυσμένο από E. dicksonii 4018/2. Σήμανση με ανοσοχρυσό δείχνει 
συσσώρευση β-1,3 γλυκανών στο κυτταρικό τοίχωμα της πλάκας προσκόλλησης του E. dicksonii. ΣΤ. Το λευκό 
βέλος δείχνει την εναπόθεση β-1,3 γλυκανών σε κύτταρο του M. pyrifera 1323/1 που έχει μολυνθεί από το E. 
dicksonii 4018/1. Να σημειωθεί ότι πρόκειται για προχωρημένο στάδιο μόλυνσης αφού παρατηρείται 
σχηματισμός ζωοσποριάγγειου. Ζ. DIC εικόνα του ίδιου κυττάρου. Το κόκκινο βέλος δείχνει το άδειο 
δευτερογενές σπόριο του παράσιτου που έχει μολύνει το φύκος. Η. Ανοσοφθορισμός με αντίσωμα έναντι β-1,3 
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γλυκανών δείχνει έντονο σήμα στη βάση του σπορίου του E. dicksonii 4018/3 το οποίο βρίσκεται προσκολλημένο 
στο κυτταρικό τοίχωμα του M. Pyrifera. Θ. Συνδυασμός DIC και ανοσοφθορισμού.  
 

ΙΙΙ.3.1.2. Κυτταρικό τοίχωμα παράσιτου 

Η μελέτη του κυτταρικού τοιχώματος του Ε. dicksonii με τεχνικές ΗΜΔ, φθορισμού και χρήση 

ειδικών αντισωμάτων έναντι διαφορετικών συστατικών του κυτταρικού τοιχώματος 

αποκαλύπτει τόσο αναμενόμενα όσο και μη αποτελέσματα για τη σύστασή του (Πίνακας 7).  

Ειδικότερα, πειράματα εντοπισμού β-1,3 γλυκάνης με τη φθορίζουσα χρωστική 

κυανούν της ανιλίνης δίνουν θετικό αποτέλεσμα για το κυτταρικό τοίχωμα του παράσιτου (Εικ. 

ΙΙΙ.19.Α, Γ, ΣΤ). Το σήμα φθορισμού είναι εντονότερο στην πλάκα προσκόλλησης του σπορίου 

και πιο συγκεκριμένα στο άνω τμήμα αυτής, δηλαδή στις τοιχωματικές προεξοχές που 

διαχωρίζουν τη βασική κυτοπλασματική περιοχή από τη βάση του σπορίου (κόκκινα βέλη στις 

Εικ. ΙΙΙ.19.Α, Γ). Το αποτέλεσμα επιβεβαιώνεται με χρήση ειδικού αντισώματος έναντι β-1,3 

γλυκανών. Με την τεχνική του ανοσοχρυσού παρουσιάζεται η συσσώρευση κοκκίων χρυσού 

στο κυτταρικό τοίχωμα της πλάκας προσκόλλησης (Εικ. ΙΙΙ.19.Ε), ενώ με την τεχνική του 

ανοσοφθορισμού σημαίνεται ειδικά η βάση του σπορίου (Εικ. ΙΙΙ.19.Η, Θ). Επιπροσθέτως, 

πολυμερή β-1,3 γλυκάνης σημαίνονται στο κυτταρικό τοίχωμα του ζωοσποριάγγειου και των 

πρωτογενών σπορίων (Εικ. ΙΙΙ.19.ΣΤ, ΙΙΙ.20.Α). Είναι χαρακτηριστικό γεγονός ότι οι β-1,3 

γλυκάνες συσσωρεύονται κυρίως στην περιοχή του σωλήνα απελευθέρωσης του σποριαγγείου 

(βέλη στην Εικ. ΙΙΙ.20.Α, Δ) και των πρωτογενών σπορίων (κεφαλή βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.20.Α, Β). 

Η ειδική πρόσδεση του αντισώματος έναντι των β-1,3 γλυκανών στο εσωτερικό του 

σποριαγγείου αντιστοιχεί σε ανοιχτούς πόρους απελευθέρωσης πρωτογενών σπορίων 

(κεφαλή βέλους στην Εικ. ΙΙΙ.20.Α), οι οποίοι απεικονίζονται στην Εικ. ΙΙΙ.20.Β σε μεγαλύτερη 

μεγέθυνση. Ακόμη, η μελέτη λεπτής δομής των άδειων πρωτογενών σπορίων αποκαλύπτει ότι 

το κυτταρικό τους τοίχωμα αποτελείται από μία εξωτερική ηλεκτρονιόπυκνη και μία 

εσωτερική ηλεκτρονικά διαφανή ζώνη (Εικ. ΙΙΙ.20.Γ).  

Εν συνεχεία, στους τρείς κλώνους του E. dicksonii εφαρμόζονται τα υπόλοιπα εννέα 

αντισώματα έναντι συστατικών του κυτταρικού τοιχώματος (βλέπε Πίνακα 5 σε ΙΙ.2.2.2.). Από 

τα πειράματα ανοσοφθορισμού φαίνεται ότι το κυτταρικό τοίχωμα του παράσιτου διαθέτει 

εκτός από β-1,3 γλυκάνη και β-1,4 γλυκάνη (κυτταρίνη), ενώ απουσιάζουν η μαννάνη και το 
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αλγινικό οξύ (Πίνακας 7). Επιπλέον, το κυτταρικό τοίχωμα του E. dicksonii παρουσιάζει θετική 

αντίδραση με το αντίσωμα Fu4 έναντι θειϊκής φουκάνης. Ειδικότερα, το σήμα φθορισμού 

δείχνει συσσώρευση αυτού του πολυσακχαρίτη κυρίως στους ανοιχτούς σωλήνες 

απελευθέρωσης του σποριάγγειου (Εικ. ΙΙΙ.21.Α) και στους πόρους απελευθέρωσης των 

πρωτογενών σπορίων (βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.21.Α). Τέλος, με τη βοήθεια της τεχνικής του 

ανοσοχρυσού εντοπίζεται θειϊκή φουκάνη σε όλη την επιφάνεια του κυτταρικού τοιχώματος 

σε προσκολλημένο δευτερογενές σπόριο στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή (Εικ. ΙΙΙ.21.Β). Τα 

κοκκία χρυσού, ωστόσο, φαίνεται να συσσωρεύονται έντονα στο κυτταρικό τοίχωμα της 

πλάκας προσκόλλησης (Εικ. ΙΙΙ.21.Γ).  
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Εικόνα ΙΙΙ.20. Ανοσοφθορισμός με αντίσωμα έναντι β-1,3 γλυκανών σε δομές του E. dicksonii. Α. Ζωοσποριάγγειο 
(ώριμος θαλλός) του παράσιτου. Τα βέλη δείχνουν έντονο σήμα στους ανοιχτούς σωλήνες απελευθέρωσης του 
ζωοσποριάγγειου. Οι κεφαλές βελών δείχνουν συσσώρευση β-1,3 γλυκανών στα στόμια των ανοιχτών πόρων 
απελευθέρωσης των πρωτογενών σπορίων. Ένθετη εικόνα: συνδυασμός DIC και ανοσοφθορισμού. Β. 
Μεγαλύτερη μεγέθυνση των πρωτογενών σπορίων, στους ανοιχτούς πόρους απελευθέρωσης των οποίων 
εντοπίζεται συσσώρευση β-1,3 γλυκανών. Γ. Εικόνα ΗΜΔ που παρουσιάζει ένα άδειο πρωτογενές σπόριο με 
ανοιχτό πόρο. Δ. Σήμανση με ανοσοχρυσό δείχνει τη συσσώρευση β-1,3 γλυκανών σε σωλήνα απελευθέρωσης 
ζωοσποριάγγειου του παράσιτου. Ένθετη εικόνα: μικρότερη μεγέθυνση ολόκληρου του ζωοσποριάγγειου. Το 
τετράγωνο σημειώνει την περιοχή που δείχνεται στην Εικ. Δ. 
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Εικόνα ΙΙΙ.21. Ανοσοσήμανση συστατικών του κυτταρικού τοιχώματος του E. dicksonii. Α. Συνδυασμός εικόνας DIC 
και ανοσοφθορισμού. Σήμανση κυτταρικού τοιχώματος ζωοσποριάγγειου και έντονος φθορισμός στον ανοιχτό 
σωλήμα απελευθέρωσης με αντίσωμα Fu4 έναντι θειϊκών φουκανών. To βέλος δείχνει τον έντονο φθορισμό στο 
στόμιο του ανοιχτού πόρου απελευθέρωσης των πρωτογενών σπορίων. Β. Σήμανση με ανοσοχρυσό και αντίσωμα 
Fu4 έναντι θειϊκών φουκανών. Δευτερογενές σπόριο του παράσιτου προσκολλημένο στο κύτταρο του ξενιστή. 
Ένθετη εικόνα: Μικρότερη μεγέθυνση του ίδιου δευτερογενούς σπορίου δείχνει την συσσώρευση κοκκίων 
χρυσού στην πλάκα προσκόλλησης. 
 

ΙΙΙ.3.2. Πειράματα ανάσχεσης της μόλυνσης  

ΙΙΙ.3.2.1. Επώαση με μέσο καλλιέργειας που περιέχει μονοσακχαρίτες 

Φαιοφύκη μολυσμένα από τον E. dicksonii αναπτύσσονται σε μέσο καλλιέργειας στο οποίο 

προστίθενται διαλύματα 0,05 Μ διαφόρων μονοσακχαριτών (βλέπε ΙΙ.4.1.). Για λόγους 

σύγκρισης, μολυσμένες καλλιέργειες αναπτύσσονται παράλληλα σε μέσο καλλιέργειας που 

δεν περιέχει πρόσθετους μονοσακχαρίτες (μάρτυρας). Μετά το πέρας 14 ημερών, χρονικό 

διάστημα που ισοδυναμεί με έναν πλήρη κύκλο μολύνσεων, οι καλλιέργειες ελέγχονται με 

oπτικό μικροσκόπιο για πιθανή ανάσχεση της μόλυνσης λόγω της παρουσίας των 

μονοσακχαριτών. Τα εμφανή συμπτώματα της προσβολής, δηλαδή τα διογκωμένα κύτταρα-

ξενιστή, στο εσωτερικό των οποίων εντοπίζεται ο θαλλός του E. dicksonii, καθώς και τα 

ζωοσποριάγγεια του παράσιτου, αποτελούν τις παραμέτρους της μόλυνσης. Ύστερα από 

παρατήρηση με οπτικό μικροσκόπιο, διαπιστώθηκε σημαντική μείωση του ποσοστού 

μόλυνσης σε καλλιέργειες που επωάστηκαν με 0,05 Μ D-γαλακτόζης και L-φουκόζης. 

Ακολούθησαν μετρήσεις μολυσμένων κυττάρων επί του συνολικού αριθμού των κυττάρων, σε 



134 | Σ ε λ ί δ α  
 

επιμέρους δείγματα κάθε καλλιέργειας (Πίνακας 8). Οι πειραματικές διαδικασίες ανάσχεσης 

της μόλυνσης με προσθήκη μονοσακχαριτών επαναλήφθηκαν 10 φορές. Από τον μέσο όρο των 

αποτελεσμάτων προκύπτει ότι το ποσοστό των μολυσμένων κυττάρων φαιοφυκών που 

αναπτύσσονται σε μέσο καλλιέργειας με προσθήκη 0,05 Μ D-γαλακτόζης μειώνεται σημαντικά 

συγκριτικά με την καλλιέργεια μάρτυρα, ενώ στην περίπτωση προσθήκης 0,05 Μ L-φουκόζης 

σχεδόν μηδενίζεται (Πίνακας 8˙  Εικ. ΙΙΙ.22). Ακόμη, διαπιστώθηκε ότι με την προσθήκη 0,05 Μ 

N-ακετυλο-D-γλυκοζαμίνης, σημαντικός αριθμός κυττάρων του ξενιστή εντοπίζονται νεκρά ή 

αποδιοργανωμένα, χωρίς αυτό να οφείλεται στη συνήθη έκφραση της συμπτωματολογίας 

λόγω της μόλυνσης από το παράσιτο. Τα συγκεκριμένα κύτταρα του ξενιστή φαίνεται να 

υπόκεινται σε ΥΑ (Εικ. ΙΙΙ.22.Δ). Στη συνέχεια, η ίδια πειραματική διαδικασία ακολουθείται 

χρησιμοποιώντας διαφορετικές συγκεντρώσεις D-γαλακτόζης και L-φουκόζης (0,025 M, 0,05 

Μ, 0,1 Μ). Και στις δύο περιπτώσεις μονοσακχαριτών, η χαμηλότερη συγκέντρωση (0,025 Μ) 

αντιστοιχεί σε υψηλότερα ποσοστά μολυσμένων κυττάρων φαιοφυκών από τον E. dicksonii σε 

σχέση με την συγκέντρωση 0,05 M, ενώ η υψηλότερη συγκέντρωση (0,1 Μ) δεν φαίνεται να 

προκαλεί σημαντικές διαφορές συγκριτικά με αυτή του 0,05 Μ (Γράφημα 1). Αξίζει να 

σημειωθεί ότι η προσθήκη μονοσακχαριτών στο μέσο καλλιέργειας οδηγεί σε αύξηση των 

βακτηρίων. Μάλιστα, αυτά αυξάνονται ακόμη περισσότερο με την προσθήκη μεγαλύτερης 

συγκέντρωσης μονοσακχαριτών. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Πίνακας 8. Μετρήσεις μολυσμένων κυττάρων επί του συνολικού αριθμού των κυττάρων σε μολυσμένες 
καλλιέργειες φαιοφυκών από κλώνους του ωομύκητα E. dicksonii, ύστερα από προσθήκη μονοσακχαριτών στο 
μέσο καλλιέργειας για 14 ήμερες.  
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Μετρήσεις μολυσμένων κυττάρων/συνολικό αριθμό κυττάρων

Μάρτυρας Φουκόζη Γαλακτόζη

M. pyrifera + Eu 05 72/360 0/300 8/250

60/290 2/320 2/300

82/310 0/280 6/280

75/300 1/290 12/320

65/280 0/310 18/300

Μέσος όρος 
μολύνσεων (%)

22,98 0,2 3,17

M. pyrifera + Eu 96 90/300 0/250 9/310

85/310 0/300 12/300

75/300 0/280 5/280

Μέσος όρος 
μολύνσεων (%)

27,47 0 2,92

L. digitata + Eu 05 12/300 0/310 5/300

15/290 0/250 6/250

16/300 0/300 9/310

Μέσος όρος 
μολύνσεων (%)

4,83 0 2,33

P. littorallis + Eu 96 80/300 0/260 5/250

78/250 0/250 8/200

65/300 0/220 10/320

Μέσος όρος 
μολύνσεων (%)

26,24 0 2,99

E. siliculosus
1310/56 + Eu 06

42/510 1/320 15/350

65/350 1/300 9/300

55/280 1/500 10/300

Μέσος όρος 
μολύνσεων (%)

14,21 0,27 3,58
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Γράφημα 1. Διαγραμματική απεικόνιση της μείωσης του ποσοστού (%) μόλυνσης σε καλλιέργειες που 

αναπτύσσονται σε μέσο καλλιέργειας ύστερα από προσθήκη μονοσακχαριτών σε διαφορετικές συγκεντρώσεις. 
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Εικόνα ΙΙΙ.22. Εικόνες οπτικής μικροσκοπίας μολυσμένου Μ. pyrifera από τον Ε. dicksonii 4018/1 ύστερα από 
προσθήκη μονοσακχαριτών στο μέσο καλλιέργειας για 14 ημέρες. Α. Καλλιέργεια ανεπτυγμένη σε μέσο 
καλλιέργειας χωρίς την προσθήκη μονοσακχαρίτη (μάρτυρας). Τα βέλη δείχνουν ζωοσποριάγγεια του ωομύκητα, 
γεγονός που καταδεικνύει ότι η καλλιέργεια έχει μολυνθεί. Β. Καλλιέργεια ανεπτυγμένη σε μέσο καλλιέργειας με 
προσθήκη 0,05 Μ L-φουκόζης. Εμφανής είναι η ανάσχεση της μόλυνσης συγκριτικά με την Εικ. Α. Γ. Καλλιέργεια 
ανεπτυγμένη σε μέσο καλλιέργειας με προσθήκη 0,05 Μ D-γαλακτόζης. Τα βέλη δείχνουν ζωοσποριάγγεια του 
ωομύκητα. Δ. Καλλιέργεια ανεπτυγμένη σε μέσο καλλιέργειας με προσθήκη 0,05 Μ N-ακετυλο-D-γλυκοζαμίνης. 
Τα βέλη δείχνουν νεκρά κύτταρα ως έκφραση ΥΑ. Ένθετη εικόνα: Μεγέθυνση τμήματος της Εικ. Δ. Τα βέλη 
δείχνουν τα νεκρά κύτταρα. H κλίμακα αντιστοιχεί σε 100 μm. 
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ΙΙΙ.3.2.2. Επώαση με μέσο καλλιέργειας που περιέχει ορμόνες 

Φαιοφύκη μολυσμένα από τον E. dicksonii αναπτύσσονται σε μέσο καλλιέργειας στο οποίο 

προστίθενται 50 μΜ salicylic acid (σαλικυλικού οξέος, SA) ή indole-3-acetic acid (IAA) ή 1-

Naphthaleneacetic acid (NAA) (βλέπε ΙΙ.4.2.). Για λόγους σύγκρισης, μολυσμένες καλλιέργειες 

αναπτύσσονται παράλληλα σε μέσο καλλιέργειας που δεν περιέχει πρόσθετες ορμόνες 

(μάρτυρας). Μετά το πέρας τουλάχιστον 14 ημερών, χρονικό διάστημα που ισοδυναμεί με 

έναν πλήρη κύκλο μολύνσεων, οι καλλιέργειες ελέγχονται με οπτικό μικροσκόπιο για πιθανές 

μεταβολές στην μόλυνση λόγω της παρουσίας των ορμονών. Τα εμφανή συμπτώματα της 

προσβολής, δηλαδή τα διογκωμένα κύτταρα-ξενιστή όπου στο εσωτερικό εντοπίζεται ο θαλλός 

του E. dicksonii, καθώς και τα ζωοσποριάγγεια του παράσιτου, αποτελούν τις παραμέτρους της 

μόλυνσης. Οι καλλιέργειες που χρησιμοποιήθηκαν για την επώαση με τις τρείς ορμόνες για 14 

ημέρες είναι: Ε. siliculosus 1310/4 +Eu96, E. siliculosus 1310/299 + Eu96, C. tenellus + Eu05, C. 

tenellus + Eu06, E. crouaniorum + Eu96, A. crinita + Eu96, A. crinita + Eu05 και Μ. pyrifera + 

Eu96. Παρατηρήθηκαν κοινές αντιδράσεις στην επίδραση των ορμονών με μικρές ποσοτικές 

διαφορές στο σύνολο των οκτώ παραπάνω περιπτώσεων. Λεπτομερέστερα, η προσθήκη ΙΑΑ 

στο μέσο καλλιέργειας φαίνεται ότι οδηγεί σε αύξηση των μολύνσεων (σύγκριση Εικ. ΙΙΙ.23.Α, 

Β). Το ποσοστό των μολυσμένων κυττάρων μετά την προσθήκη ΙΑΑ στην καλλιέργεια 

διπλασιάζεται (Πίνακας 9), ενώ παράλληλα εντοπίζονται μεταβολές στην μορφογένεση των 

φυκών. Διαπιστώθηκε αύξηση του αριθμού των πλάγιων κλάδων και συσσωματοποίηση του 

θαλλού. Παρόμοιες παρατηρήσεις προκύπτουν ύστερα από επώαση με ΝΑΑ. Το ποσοστό των 

μολυσμένων κυττάρων αυξάνεται σε σχέση με την καλλιέργεια-μάρτυρα, ωστόσο το ποσοστό 

της αύξησης παραμένει χαμηλότερο από αυτό του ΙΑΑ (Σύγκριση Εικ. ΙΙΙ.23.Α-Γ˙ Πίνακας 9). 

Επιπρόσθετα, παρατηρείται αύξηση της γονιμότητας του φύκους, η οποία εκδηλώνεται με 

αύξηση των αναπαραγωγικών οργάνων και των σπορίων (λευκό βέλος στην Εικ. ΙΙΙ.23.Γ). Η 

επίδραση του SA στη μόλυνση από τον E. dicksonii παρουσιάζει ποσοτικές διαφορές μεταξύ 

των διαφορετικών κλώνων φαιοφυκών που δοκιμάστηκαν (Πίνακας 10).  
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Πίνακας 9. Ποσοτική μέτρηση επίδρασης ορμονών σε καλλιέργεια P. littoralis +
Eu96.

Επώαση με 50 μΜ ορμόνης για 3 εβδομάδες

Oρμόνη Ποσοστό (%) μολύνσεων
(n=σύνολο κυττάρων που καταμετρήθηκαν)

μάρτυρας 38% (n=1583 )

IAA 51% (n=1450)

NAA 44%  (n=1520)

SA 6% (n=1552)

 
 

 

Πίνακας 10. Ποσοτική μέτρηση επίδρασης SA σε διαφορετικούς μολυσμένους κλώνους φαιοφυκών.

P.littoralis + Eu96 A.crinita + Eu96 E. siliculosus + Eu05 M. pyrifera +Eu96

Ποσοστό
μολύνσεων 
χωρίς SA

38% 22% 15% 35%

Ποσοστό 
μολύνσεων με 50 
μM SA

6% 0,5% 4% 1%

 

 

Ακόμη, κατά την επώαση με μέσο καλλιέργειας που περιέχει SA παρατηρούνται 

βακτηριακές ανθίσεις (βλέπε θολερότητα Εικ. ΙΙΙ.24), ενώ ο θαλλός των φαιοφυκών αποκτά 

χλωρωτική όψη. Η μακρά επώαση με SA που απαιτείται για την ολοκλήρωση του κύκλου 

μολύνσεων του E. dicksonii κατά τις πειραματικές διαδικασίες, οδηγεί σε βλάβες των κυττάρων 

του ξενιστή όπως πλασμόλυση και αποδιοργάνωση των πλαστιδίων (Εικ. ΙΙΙ.24). 
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Εικόνα ΙΙΙ.23. Καλλιέργεια P. littoralis μολυσμένη απο το E. dicksonii 4018/2 επωάζεται με μέσο καλλιέργειας που 
περιέχει 50 μΜ ορμόνης (ΙΑΑ, ΝΑΑ ή SA) για 25 ημέρες. Α. Επώαση με μέσο καλλιέργειας χωρίς την προσθήκη 
ορμόνης (μάρτυρας). Τα βέλη δείχνουν εμφανή συμπτώματα της μόλυνσης (ζωοσποριάγγεια). Β. Επώαση με μέσο 
καλλιέργειας που περιέχει 50 μΜ ΙΑΑ. Τα βέλη δείχνουν εμφανή συμπτώματα της μόλυνσης (ζωοσποριάγγεια). 
Να σημειωθεί ότι στην Εικ. Β σε σχέση με την Εικ. Α που αντιστοιχεί στον μάρτυρα, η εμφάνιση συμπτωμάτων 
μόλυνσης είναι πολύ πιο έντονη. Γ. Επώαση με μέσο καλλιέργειας που περιέχει 50 μΜ ΝΑΑ. Τα μαύρα βέλη 
δείχνουν εμφανή συμπτώματα της μόλυνσης (ζωοσποριάγγεια). Το λευκό βέλος δείχνει σπόρια του φύκους σε 
συσσωματώματα. Δ. Επώαση με μέσο καλλιέργειας που περιέχει 50 μΜ SΑ. Δεν παρατηρούνται εμφανή 
συμπτώματα της μόλυνσης. H κλίμακα αντιστοιχεί σε 50 μm. 
 
 

 

 



141 | Σ ε λ ί δ α  
 

 

 

Εικόνα ΙΙΙ.24. Καλλιέργεια P. littoralis μολυσμένη απο το 
E. dicksonii 4018/2 επωάζεται με μέσο καλλιέργειας που 
περιέχει 50 μΜ SA για 3 μήνες. Παρατηρείται ένα άδειο 
ζωοσποριάγγειο του παράσιτου και σχετική 
αποδιοργάνωση των πλαστιδίων του φαιοφύκους. 
 

 

 

 

 

Ακολούθως, πραγματοποιήθηκαν περαιτέρω πειράματα με σκοπό την πιθανή 

συσχέτιση της μείωσης των ποσοστών μόλυνσης με μηχανισμούς απόκρισης του ξενιστή. Πιο 

συγκεκριμένα, κλώνοι φαιοφυκών μολυσμένοι από το E. dicksonii επωάζονται για 14 ημέρες 

με μέσο καλλιέργειας που περιέχει 50 μΜ SA και στη συνέχεια χρωματίζονται είτε με κυανούν 

της ανιλίνης (βλέπε ΙΙ.2.1.1.) ή με Evans Blue (βλέπε ΙΙ.4.3.). Το δείγμα παρατηρείται σε οπτικό 

μικροσκόπιο φθορισμού, όπου πραγματοποιείται καταμέτρηση νεκρών κυττάρων ως εξής: σε 

υποπεριοχές του δείγματος συνολικού αριθμού 300 κυττάρων, καταμετράται το σύνολο των 

νεκρών κυττάρων. Η διαδικασία επαναλμβάνεται 10 φορές. Στη συνέχεια, υπολογίζεται ο 

μέσος όρος των νεκρών κυττάρων ανά 300 περίπου κύτταρα και κατ’ επέκταση το % ποσοστό 

νεκρών κυττάρων. Επιβεβαιώνεται η μείωση των ποσοστών μόλυνσης, ενώ ταυτόχρονα 

εντοπίζεται αυξημένος, σε σχέση με την καλλιέργεια-μάρτυρα, αριθμός νεκρών κυττάρων στα 

οποία αποτίθεται β-1, 3 γλυκάνη (Εικ. ΙΙΙ.25.Α, Β̇  Πίνακας 11). Το φαινόμενο της ΥΑ (βλέπε 

υποκεφάλαιο Ι.3.3. Εισαγωγής) φαίνεται οτι σχετίζεται με τοιχωματικές μεταβολές που 

περιλαμβάνουν εναπόθεση β-1, 3 γλυκάνης (Εικ. ΙΙΙ.25.Α, Β) και πιθανώς με αμυντικά 

μονοπάτια στα οποία εμπλέκεται το SA. Να σημειωθεί ότι ΥΑ εμφανίζεται και σε καλλιέργειες 

χωρίς προσθήκη ορμονών (μάρτυρας), όπως είναι ήδη γνωστό από προηγούμενες μελέτες 

(Gachon και συν. μη δημοσιευμένα δεδομένα  ̇βλέπε επίσης υποκεφάλαιο Ι.3.3. Εισαγωγής). 

Προκειμένου να ελεγχθεί η πιθανή συμμετοχή του SA στο φαινόμενο της ΥΑ 

επαναλαμβάνεται η ίδια πειραματική διαδικασία (βλέπε ΙΙ.4.2.) απουσία του ωομύκητα. Έτσι, 

μη μολυσμένες καλλιέργειες 12 διαφορετικών κλώνων φαιοφυκών επωάζονται με μέσο 

50 μm
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καλλιέργειας που περιέχει 50 μΜ SA για 4 ημέρες, δηλαδή τον ελάχιστο χρόνο για την 

εμφάνιση ΥΑ (Gachon και συν. μη δημοσιευμένα δεδομένα). Στη συνέχεια, το υλικό 

χρωματίζεται είτε με κυανούν της ανιλίνης (βλέπε ΙΙ.2.1.1.) ή με Evans Blue (βλέπε ΙΙ.4.3.) και 

ελέγχεται σε οπτικό μικροσκόπιο φθορισμού. Παρατηρείται αύξηση της εμφάνισης ΥΑ μετά 

την προσθήκη SA στο σύνολο των 12 κλώνων φαιοφυκών (Πίνακας 12). Είναι σημαντικό ότι 

μεταξύ των κλώνων υπάρχουν ποσοτικές διακυμάνσεις στην ένταση της εμφάνισης του 

φαινομένου, σε ορισμένους από τους οποίους εντοπίζεται σημαντική αύξηση της ΥΑ 

συγκριτικά με καλλιέργειες που λειτουργούν ως μάρτυρες (Πίνακας 12). Αυτό επαληθεύεται με 

χρώση του υλικού με κυανούν της ανιλίνης, όπου δείχνεται ότι κατά την ΥΑ πραγματοποιείται 

εναπόθεση β-1,3 γλυκανών στο κυτταρικό τοίχωμα των νεκρών κυττάρων (Εικ. ΙΙΙ.26.Α, Β). 

Επιπλέον, οι διακυμάνσεις ανάλογα με τον κλώνο στην ένταση της εμφάνισης ΥΑ ύστερα από 

επώαση με SA φαίνονται και σε οπτικό μικροσκόπιο με χρώση νεκρών κυττάρων με Evans Blue 

(Eικ. ΙΙΙ.27.). Πράγματι, στους κλώνους Ε. siliculosus 1310/214, E. fasciculatus 1310/13 και L. 

digitata παρατηρείται έντονη εμφάνιση ΥΑ λόγω SA (σύγκριση Εικ. ΙΙΙ.27.Α-Δ˙ Πίνακας 12). Στις 

Εικ. ΙΙΙ.27.Ε, ΣΤ παρουσιάζονται νεκρά κύτταρα φαιοφυκών με ΥΑ. Παρατηρείται ότι τα υγιή 

 
 
 
Εικόνα ΙΙΙ.25. Χρώση με κυανούν της 
ανιλίνης καλλιέργειας P. littoralis 
μολυσμένης από E. dicksonii 4018/1 
(Eu05) ύστερα από επώαση με μέσο 
καλλιέργειας που περιέχει 50 μΜ SA 
για 14 ημέρες. Παρατηρούνται δύο 
νεκρά κύτταρα (κεντρικά) και τα υγιή 
γειτονικά τους. Α. Το βέλος δείχνει 
έντονο φθορισμό στο αντικλινές 
κυτταρικό τοίχωμα του γειτονικού 
κυττάρου καθώς αυτό εκβλαστάνει 
προς το νεκρό κύτταρο. Β. DIC των 
ίδιων κυττάρων. Το βέλος δείχνει το 
αντικλινές κυτταρικό τοίχωμα. 
Κλίμακες: 15 μm. 
 

 

 

Α

Β
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γειτονικά τους προεκβάλουν προς την πλευρά των νεκρών κυττάρων, αναπληρώνοντας έτσι 

την ασυνέχεια του νήματος. Να τονισθεί η χαρακτηριστική μεταβολή των αντικλινών 

κυτταρικών τοιχωμάτων, που αποκτούν ένα κυρτό σχήμα κατά τη διάρκεια της προεκβολής, 

στο οποίο όπως έχει ήδη δειχθεί παραπάνω αποτίθενται β-1,3 γλυκάνες (Εικ. ΙΙΙ.25.Α, ΙΙΙ.27.Ε, 

ΣΤ). Η διαδικασία προεκβολής των ενδιάμεσων κυττάρων του νήματος προσομοιάζει με την 

διαδικασία της ακραίας αύξησης των κορυφαίων κυττάρων του νήματος, κατά την οποία 

επίσης αποτίθενται β-1,3 γλυκάνες στο αναπτυσσόμενο, κορυφαίο τμήμα του κυτταρικού 

τοιχώματος (βλέπε Εικ. ΙΙΙ.17.Κ). 

Α ΒSA μάρτυρας

 

Eικόνα ΙΙΙ.26. Χρώση με κυανούν της ανιλίνης σε καλλιέργεια L. digitata. Α. Φθορισμός ύστερα από επώαση με 
μέσο καλλιέργειας που περιέχει 50 μΜ SA για 4 ημέρες. Εντοπισμός β-1,3 γλυκάνης σε κύτταρα. Ένθετη εικόνα: 
DIC των ίδιων κυττάρων. Β. Φθορισμός καλλιέργειας-μάρτυρα. Aπουσία εναπόθεσης β-1,3 γλυκάνης. Ένθετη 
εικόνα: DIC των ίδιων κυττάρων. Κλίμακες: 50 μm. 
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Πίνακας 11. Σύνοψη παρατηρήσεων επίδρασης του SA σε μολυσμένες
καλλιέργειες φαιοφυκών. ↓: μείωση, ↑: αύξηση, ΥΑ: υπερευαίσθητη
απόκριση

50 μM SA/ 14 μέρες σε μολυσμένο υλικό

Κλώνοι φυκών Με SA

P. littoralis + Eu96 ↓μολύνσεων, ↑ ΥΑ

P. littoralis + Eu05 ↑ ΥΑ

L. digitata + Eu96 ↓ μολύνσεων, ↑ΥΑ

L. digitata + Eu05 ↓ μολύνσεων, ↑ ΥΑ

M. pyrifera + Eu05 ↓ μολύνσεων, ↑ ΥΑ

M. pyrifera + Eu96 ↓μολύνσεων, ↑ ΥΑ

1310/300 + Eu05 ↑ΥΑ

1310/300 + Eu06 ↓μολύνσεων, ↑ΥΑ

1310/300  + Eu96 ↓ μολύνσεων, ↑ΥΑ

1310/4 +Eu96 ↓μολύνσεων, ↑ΥΑ

1310/4 + Eu05 ↓ μολύνσεων, ↑ ΥΑ

1310/13 + Eu96 ↑ ΥΑ

1310/299 + Eu96 ↓μολύνσεων, ↑ ΥΑ

C. tenellus + Eu06 ↓ μολύνσεων,↑ ΥΑ

C. tenellus + Eu05 ↓ μολύνσεων, ↑ ΥΑ

A. crinita + Eu96 ↓μολύνσεων, ↑ ΥΑ

 



145 | Σ ε λ ί δ α  
 

Πίνακας 12. Σύνοψη παρατηρήσεων επίδρασης του SA σε μη μολυσμένες καλλιέργειες
φαιοφυκών. ΥΑ: υπερευαίσθητη απόκριση, *: εμφάνιση ΥΑ, **: έντονη εμφάνιση ΥΑ.

50 μM SA/4 μέρες σε μη μολυσμένο υλικό

Kλώνοι φυκών Με SA

E. siliculosus 1310/4 * YA 

E. siliculosus 1310/299 *  YA

E. siliculosus 1310/214 **  YA

E. siliculosus 1310/56 *  YA

E. fasciculatus 1310/13 **  YA

E. crouaniorum 1310/300 *  YA

P. littoralis 1330/3 **  YA

M. pyrifera 1323/1 *  YA

L. digitata **  YA

A. crinita *  YA

T. mertensii *  YA

C. tenellus *  YA
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Ε ΣΤ

25 μm
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Eικόνα ΙΙΙ.27. Χρώση φαιοφυκών με Evans Blue ύστερα από επώαση με μέσο καλλιέργειας που περιέχει 50 μΜ 
σαλικυλικό οξύ (SA) για 4 ημέρες. Εικόνες οπτικής μικροσκοπίας. Α, Β. Καλλιέργεια Ε. crouaniorum 1310/300. Α. 
Καλλιέργεια που αναπτύσσεται σε μέσο καλλιέργειας χωρίς προσθήκη SA (μάρτυρας). Β. Καλλιέργεια που 
αναπτύσσεται σε μέσο καλλιέργειας με προσθήκη 50 μΜ SA. Το βέλος δείχνει ένα νεκρό κύτταρο με ΥΑ που έχει 
χρωματιστεί μπλε. Γ, Δ. Καλλιέργεια E. fasciculatus 1310/13. Γ. Νήματα από καλλιέργεια-μάρτυρα. Δ. Καλλιέργεια 
που αναπτύσσεται σε μέσο καλλιέργειας με προσθήκη 50 μΜ SA. Ε. Νήματα P. littoralis 1330/3 ύστερα από 
επώαση με μέσο καλλιέργειας που περιέχει 50 μΜ SA. Tα βέλη δείχνουν τα νεκρά κύτταρα με ΥΑ. Παρατηρείται η 
προεκβολή των υγιών γειτονικών κυττάρων προς την πλευρά των νεκρών κυττάρων. ΣΤ. Κύτταρα E. fasciculatus 
1310/133 ύστερα από επώαση με μέσο καλλιέργειας που περιέχει 50 μΜ SA. Τo βέλος δείχνει ένα χρωματισμένο 
μπλέ νεκρό κύτταρο με ΥΑ. Παρατηρείται η προεκβολή των υγιών γειτονικών προς την πλευρά του νεκρού 
κυττάρου. Η κλίμακα στις Εικ. Α-Ε αντιστοιχεί σε 50 μΜ. 
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IV. ΣΥΖΗΤΗΣΗ 

 

 

IV.1. Μηχανισμός μόλυνσης φαιοφυκών από τον ωομύκητα Eurychasma dicksonii: 

λεπτή δομή αρχικών σταδίων και ζωοσποριάγγειου 

ΙV.1.1. Γενικά 

Ο υποχρεωτικά ενδοπαρασιτικός ωομύκητας Eurychasma dicksonii συγκεντρώνει όλο και περισσότερο 

το ενδιαφέρον των φυκολόγων, κυρίως λόγω του εντυπωσιακά μεγάλου εύρους ξενιστών που δύναται 

να μολύνει (περισσότερα από 45 είδη φαιοφυκών σε εργαστηριακές συνθήκες – Müller και συν. 1999), 

καθώς και λόγω των μαζικών επιδημιών που προκαλεί σε φυσικούς πληθυσμούς φυκών (Κü pper και 

Müller 1999). Τα τελευταία έξι χρόνια, οι δημοσιευμένες εργασίες που αφορούν σε φαιοφύκη 

μολυσμένα από τον E. dicksonii περιέχουν αποκλειστικά μοριακά δεδομένα (Gachon και συν. 2009· 

Grenville-Briggs και συν. 2011· Strittmatter και συν. 2013). Αντίθετα, τα ευρήματα οπτικής και 

ηλεκτρονικής μικροσκοπίας παραμένουν λιγοστά. Η πιο πρόσφατη μικροσκοπική μελέτη του εν λόγω 

παθογενετικού συστήματος είναι αυτή των Sekimoto και συν. (2008β), η οποία αναντίρρητα 

προσέθεσε σημαντικές πληροφορίες στην κατανόηση του μηχανισμού μόλυνσης του παράσιτου, αλλά 

ταυτόχρονα άφησε αναπάντητα ερωτήματα. Τα δύο βασικά κενά γνώσης γύρω από τον μηχανισμό 

προσβολής του E. dicksonii είναι: 1) η διαδικασία εγκύστωσης, προσκόλλησης και διείσδυσης του 

παράσιτου στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή και 2) η διαδικασία ωρίμανσης του ζωοσποριάγγειου, 

δηλαδή τα στάδια πριν, κατά τη διάρκεια και λίγο μετά την κυτταροποίησή του. 

Είναι γεγονός ότι τα μολυσμένα φαιοφύκη από τον E. dicksonii αποτελούν ένα απαιτητικό 

σύστημα μελέτης και η παρατήρηση στο ηλεκτρονικό και το οπτικό μικροσκόπιο δεν είναι πάντα 

εύκολη. Ο ωομύκητας έχει πάρα πολύ μικρό μέγεθος σπορίου (3-5 μm) και αναπτύσσεται 

υποχρεωτικά ενδοπαρασιτικά (Sekimoto και συν. 2008β), δηλαδή είναι αδύνατο να καλλιεργηθεί και 

να μελετηθεί ανεξάρτητα από τον ξενιστή του. Στους παραπάνω περιορισμούς προστίθεται και η 

δυσκολία επαγωγής της απελευθέρωσης των ζωοσπορίων από τα ζωοσποριάγγεια του Ε. dicksonii, 

μέθοδος η οποία έχει συντελέσει στην επιτυχή μελέτη του μηχανισμού μόλυνσης σε ανώτερους 

ωομύκητες. Στα πλαίσια της παρούσας διδακτορικής διατριβής έγιναν προσπάθειες επίτευξης της 

διαδικασίας επαγωγής της απελευθέρωσης ζωοσπορίων του E. dicksonii, εφαρμόζοντας διαφορετικά 
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δημοσιευμένα πρωτόκολλα (Hardham και συν. 1991). Ωστόσο, οι μέθοδοι που χρησιμοποιήθηκαν 

απέδιδαν μικρή αύξηση της απελευθέρωσης των ζωοσπορίων, της τάξης του 10-20%. Συνεπώς, δεν 

επετεύχθη μαζική αύξηση των μολύνσεων στις καλλιέργειες, γεγονός που θα διευκόλυνε την 

παρατήρηση τόσο στο οπτικό όσο και στο ηλεκτρονικό μικροσκόπιο. Ακόμη, όπως αναφέρθηκε 

προηγουμένως (βλέπε υποκεφάλαιο ΙΙ.3.1 στα Υλικά και Μέθοδοι), για τη μελέτη της λεπτής δομής 

ξενιστή και παράσιτου πραγματοποιήθηκε μεγάλος αριθμός δοκιμών (διαφορετικά στερεωτικά μέσα, 

ποικίλοι χρόνοι επώασης, ρητίνες με διαφορετικό ιξώδες), προκειμένου να βελτιωθεί το πρωτόκολλο 

ηλεκτρονικής μικροσκοπίας των Sekimoto και συν. (2008β). Έτσι, τα αποτελέσματα της διατριβής 

αυτής αποτελούν τα μόνα πρόσφατα δημοσιευμένα δεδομένα μικροσκοπίας που αφορούν στα 

φαιοφύκη που μολύνονται από το E. dicksonii (Tsirigoti και συν. 2013, 2014α, 2014β) και αποσκοπούν 

να συμβάλλουν στην καλύτερη κατανόηση της διαδικασίας της προσβολής. 

 

ΙV.1.2. Λεπτή δομή του κυτταρικού τοιχώματος πρωτογενών σπορίων και ώριμου ζωοσποριάγγειου 

Κατά την ωρίμανση του ζωοσποριάγγειου πραγματοποιείται η κυτταροποίησή του, από την οποία 

προκύπτουν περιφερειακά διατεταγμένα πρωτογενή σπόρια. Η περιφερειακή αυτή διάταξη των 

πρωτογενών σπορίων του E. dicksonii στο εσωτερικό του ζωοσποριάγγειου αποτελεί μοναδικό 

μορφολογικό χαρακτηριστικό του γένους (Sekimoto και συν. 2008β). Το εξωτερικό λεπτό 

ηλεκτρονιόπυκνο στρώμα κυτταρικού τοιχώματος που περιβάλλει τα πρωτογενή σπόρια του E. 

dicksonii προσομοιάζει με το αντίστοιχο των Saprolegniales (Beakes 1983, 1989). Το τοιχωματικό υλικό 

του στρώματος αυτού στα Saprolegniales προέρχεται από μικρά κυστίδια που διατάσσονται στην 

περιφέρεια των πρωτογενών ζωοσπορίων (Beakes 1983, 1989). Τα ζωοσπόρια των ωομυκήτων 

περιλαμβάνουν περιφερειακά διατεταγμένα κυστίδια, τα οποία κατά την εγκύστωση απελευθερώνουν 

τα υλικά που συνθέτουν το εξωτερικό στρώμα του κυτταρικού τοιχώματος και την προσκολλητική 

πλάκα των σπορίων (Βeakes 1987˙ Gubler και Hardham 1988˙ Lehnen και Powell 1989· Burr και Beakes 

1994· Hardham 2005). Tα κυστίδια αυτά αποτελούν βασικά στοιχεία της διαφοροποίησης του 

σποριαγγείου και χρησιμοποιούνται ως ταξινομικό εργαλείο της κλάσης των ωομυκήτων (Beakes και 

συν. 2012). Τα Κ-κυστίδια (K-bodies), τα οποία συναντώνται στα Leptomitales και Saprolegniales, 

σχετίζονται με τα κινητοσώματα (kinetosomes) (Lehnen και Powell 1989· Burr και Beakes 1994). Στη 

Saprolegnia, τα Κ-κυστίδια απελευθερώνουν κατά την εγκύστωση υδατάνθρακες που περιέχουν Ν-
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ακετυλο-γλυκοζαμίνη, η οποία προσδένεται με τη λεκτίνη αγλουτινίνη σπέρματος σίτου (wheat-germ 

agglutinin) (Lehnen και Powell 1989· Burr και Beakes 1994). Μορφολογικά παρόμοια Κ-κυστίδια έχουν 

αναφερθεί και σε κατώτερα εξελικτικά είδη, όπως στα Olpidiopsis porphyrae, O. saprolengiae, αλλά και 

στον Ε. dicksonii (Bortnick και συν. 1985· Sekimoto και συν. 2008α, 2008β). Στα Albuginales και 

Peronosporales τα Κ-κυστίδια έχουν αντικατασταθεί από μικρότερα κυστίδια, τα οποία περιέχουν 

υδατάνθρακες που προσδένονται με τη λεκτίνη αγλουτινίνη σόγιας (soybean agglutinin), δηλαδή 

αποτελούνται από Ν-ακετυλο-γαλακτοζαμίνη (Gubler και Hardham 1988). Πιθανότατα, τα Κ-κυστίδια 

που έχουν εντοπιστεί στον Ε. dicksonii να συμμετέχουν στον σχηματισμό του εξωτερικού 

ηλεκτρονιόπυκνου υλικού που περιβάλλει τα πρωτογενή σπόρια. Ακόμη, το διακριτό αυτό εξωτερικό 

στρώμα τοιχωματικού υλικού φαίνεται ότι έχει προσκολλητικό ρόλο, διατηρώντας τα γειτονικά 

πρωτογενή σπόρια του E. dicksonii συνδεδεμένα μεταξύ τους. Η ασυνέχεια του εξωτερικού στρώματος 

σε συγκεκριμένα σημεία και η παρατήρηση πρωτογενών σπορίων εντός του ζωοσποριάγγειου που δεν 

βρίσκονται σε άμεση επαφή υποδηλώνει ότι, μετά την κυτοκίνηση και τη διαφοροποίηση των 

πρωτογενών σπορίων, ακολουθεί η αποκόλληση όλων ή μερικών εξ’ αυτών. Έτσι, το εξωτερικό 

ηλεκτρονιόπυκνο στρώμα προσομοιάζει στη μέση πλάκα (middle lamella) που δημιουργείται μεταξύ 

δύο θυγατρικών κυττάρων, αμέσως μετά τη μίτωση σε ανώτερα φυτά (Knox 1992). Συνεπώς, η 

παρούσα μελέτη λεπτής δομής αποκαλύπτει κοινά χαρακτηριστικά του κυτταρικού τοιχώματος 

πρωτογενών σπορίων του E. dicksonii με άλλα γένη ωομυκήτων, ειδικά της τάξης των Leptomitales και 

Saprolegniales, υπογραμμίζοντας ότι το τοιχωματικό περίβλημα των πρωτογενών σπορίων αποτελεί 

μία εξελικτικά συντηρημένη δομή των ωομυκήτων (Beakes 1989˙ Βeakes και συν. 2012). 

Επιπλέον, η εσωτερική ηλεκτρονικά διαφανής ζώνη β-1,3 γλυκανών που περιγράφηκε για 

πρώτη φορά στα πρωτογενή σπόρια του E. dicksonii, δεν έχει αναφερθεί έως τώρα σε κανέναν άλλον 

ωομύκητα. Στον Saprolegnia parasitica, το αντίστοιχο εσωτερικό τοιχωματικό υλικό που συναντάται 

αποτελείται από Ν-ακετυλο-γλυκοζαμίνη, δηλαδή από το μονομερές της χιτίνης (Burr και Beakes 

1994). Ωστόσο, δεν είναι ακόμη σαφές άν αυτό το υλικό παίζει κάποιον ρόλο στη διαδικασία 

απελευθέρωσης του ζωοσπορίου από το πρωτογενές σπόριο. Σε ότι αφορά στο κυτταρικό τοίχωμα του 

ζωοσποριάγγειου του E. dicksonii, αυτό ομοιάζει μορφολογικά με περιγραφές κυτταρικών τοιχωμάτων 

από ζωοσποριάγγεια άλλων ωομυκήτων (Beakes 1989). Οι υποχρεωτικά ενδοπαρασιτικοί Οlpidiopsis 

porphyrae και Petersenia palmariae σχηματίζουν σε μεταγενέστερο στάδιο της μόλυνσης πολύστρωμο 
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κυτταρικό τοίχωμα που περιβάλλει το πλασμαλήμμα του θαλλού, όπως ακριβώς και ο E. dicksonii 

(Pueschel και van der Meer 1985· Sekimoto και συν. 2008α). 

 

IV.1.3. Εγκύστωση του ζωοσπορίου και προσκόλληση στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή 

Τα ζωοσπόρια του E. dicksonii, αφού απελευθερωθούν από τα ζωοσποριάγγεια, κολυμπούν με τη 

βοήθεια δύο μαστιγίων με κατεύθυνση προς τα κύτταρα του ξενιστή (Sekimoto και συν. 2008β). Όταν 

βρεθούν σε κοντινή απόσταση από το φύκος, σχηματίζουν κυτταρικό τοίχωμα που περιβάλλει το 

πλασμαλήμμα τους, δηλαδή εγκυστώνονται και μετασχηματίζονται σε δευτερογενή σπόρια. Τα 

δευτερογενή σπόρια εμφανίζουν ορισμένες διαφορές σε σχέση με τα πρωτογενή σπόρια τα οποία 

συναντώνται στο εσωτερικό του ζωοσποριάγγειου αμέσως μετά την κυτταροποίησή του. Τα 

δευτερογενή όπως και τα πρωτογενή σπόρια του ωομύκητα περιβάλλονται από ένα εξωτερικό 

διακριτό λεπτό ηλεκτρονιόπυκνο στρώμα τοιχωματικού υλικού και μία εσωτερική ινώδη ζώνη. Παρ’ 

ότι η ινώδης ζώνη τοιχωματικού υλικού παρουσιάζει παρόμοια δομή και στις δύο μορφές σπορίων, 

μία βασική διαφορά είναι ότι στα δευτερογενή σπόρια παχύνεται σταδιακά, ενώ η αντίστοιχη των 

πρωτογενών σπορίων παραμένει λεπτή (σύγκριση Εικ. ΙΙΙ.5Α και ΙΙΙ.10Ε). Ακόμη μία διαφορά που 

εντοπίζεται είναι ότι τα δευτερογενή σπόρια στερούνται της τρίτης, ηλεκτρονικά διαφανούς στρώσης 

τοιχωματικού υλικού που παρατήρηθηκε για πρώτη φορά στα πρωτογενή σπόρια στα πλαίσια της 

παρούσας διατριβής.  

 Τα δευτερογενή σπόρια που βρίσκονται στην εγγύς περιοχή του φύκους έχουν σφαιρικό 

σχήμα (Εικ. ΙΙΙ.5Α). Τα περισσότερα εξ’ αυτών προσκολλώνται απ’ ευθείας στο κυτταρικό τοίχωμα του 

ξενιστή. Αμέσως μετά την προσκόλληση, το δευτερογενές σπόριο διαφοροποιείται και το σχήμα του 

γίνεται πιό επίμηκες. Στη βάση του σπορίου, δηλαδή στο τμήμα που έρχεται σε άμεση επαφή με το 

κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή, δημιουργείται σταδιακά μία προσκολλητική πλάκα. Ανάμεσα στην 

προσκολλητική πλάκα και το κυτταρικό τοίχωμα του φύκους αποτίθεται ένα συνδετικό στρώμα 

ινώδους τοιχωματικού υλικού, το οποίο ενισχύει την πρόσδεση του δευτερογενούς σπορίου στο 

κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή. Οι Sekimoto και συν. (2008β) έδειξαν ότι τα ελεύθερα ζωοσπόρια του 

Ε. dicksonii περιέχουν δύο τύπους περιφερειακών κυστιδίων: ένα μικρό σφαιρικό κυστίδιο που φέρει 

ηλεκτρονιόπυκνα έγκλειστα και ένα μεγαλύτερο σε μέγεθος (Κ-κυστίδιο), με διάχυτο περιεχόμενο. 

Έχει βρεθεί ότι αντίστοιχα κυστίδια των Leptomitales και Saprolegniales παίζουν σημαντικό ρόλο στην 
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εγκύστωση του ζωοσπορίου (Beakes 1989· Lehnen και Powell 1989· Burr και Beakes 1994). Ακόμη, 

στον ωομύκητα Phytophthora cinnamomi ειδικά, μεγάλα κυστίδια φέρουν την πρωτεΐνη PcVsv1 

(Robold και Hardham 2005). Η PcVsv1 διαθέτει επαναλαμβανόμενες αλληλουχίες αμινοξέων που είναι 

ομόλογες με τις αλληλουχίες θρομβοσπονδίνης τύπου 1 (thrombospondin type 1 repeats), οι οποίες 

αποτελούν βασικό συστατικό μίας σειράς προσκολλητικών πρωτεϊνών των ευκαρυωτικών οργανισμών 

(Robold και Hardham 2005). Απ’ όλα τα παραπάνω οδηγούμαστε στο συμπέρασμα ότι το ινώδες 

τοιχωματικό υλικό που λειτουργεί ως συνδετικό στρώμα μεταξύ του δευτερογενούς σπορίου του E. 

dicksonii και του κυττάρου-ξενιστή προέρχεται πιθανώς από τα μεγάλα σε μέγεθος Κ-κυστίδια των 

ζωοσπορίων που περιέγραψαν οι Sekimoto και συν. (2008β).  

Σε μικρό αριθμό δευτερογενών σπορίων, που βρίσκονται πλησίον του ξενιστή, εντοπίστηκε 

o σχηματισμός σωληνοειδών προεκβολών (Εικ. ΙΙΙ.5Γ). Παρόμοιες σωληνοειδείς προεκβολές έχουν 

περιγραφεί σε είδη των Saprolegniales και Peronosporales (Bimpong και Hickman 1975· Overton και 

συν. 1983· Burr και Βeakes 1994). Πιο συγκεκριμένα, παρατηρήθηκε ότι σε ορισμένα είδη της τάξης 

Saprolegniales, όπως για παράδειγμα στο Saprolegnia parasitica, ο πυρήνας του κυττάρου 

μεταναστεύει άμεσα προς το ακραίο τμήμα της προεκβολής (Willoughby 1977· Heath 1995). Εικόνες 

ηλεκτρονικής μικροσκοπίας από δευτερογενή σπόρια του Ε. dicksonii που διαθέτουν σωληνοειδή 

προεκβολή δείχνουν ότι σε ορισμένες περιπτώσεις ο πρωτοπλάστης μετακινείται προς την υποακραία 

περιοχή της σωληνοειδούς προεκβολής. Ταυτόχρονα, πειράματα χρώσης του πυρήνα με τη 

φθορίζουσα χρωστική SYBR-Green σε δευτερογενή σπόρια του Ε. dicksonii που φέρουν σωληνοειδή 

προεκβολή, δείχνουν ότι ο πυρήνας δεν μεταναστεύει πάντα προς το κορυφαίο τμήμα της προεκβολής 

(Tsirigoti και συν. 2014β). Συνεπώς, η διαδικασία μετακίνησης του πρωτοπλάστη ενεργοποιείται 

πιθανώς υπό συγκεκριμένες συνθήκες.  

Ο λειτουργικός ρόλος των σωληνοειδών προεκβολών στα δευτερογενή σπόρια του Ε. 

dicksonii παραμένει αδιευκρίνιστος. Επισταμένες παρατηρήσεις ηλεκτρονικής μικροσκοπίας 

αποκαλύπτουν ότι στο ακραίο τμήμα της σωληνοειδούς προεκβολής σχηματίζεται συχνά μία 

προσκολλητική πλάκα, η οποία δεν φαίνεται να διαφέρει δομικά ή μορφολογικά από τις 

προσκολλητικές πλάκες των δευτερογενών σπορίων που προσκολλώνται απ’ ευθείας στο κύτταρο-

ξενιστή και το ιμολύνουν. Επιπλέον, οι σωληνοειδείς προεκβολές των δευτερογενών σπορίων του E. 

dicksonii σχηματίζονται και επιμηκύνονται κατά κύριο λόγο με κατεύθυνση προς τα κύτταρα του 
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ξενιστή. Η πληροφορία αυτή, σε συνδυασμό με την συχνή εμφάνιση προσκολλητικής πλάκας στην 

κορυφή της προεκβολής, υποδηλώνει την πιθανή εμπλοκή της σωληνοειδούς δομής στο μηχανισμό 

μόλυνσης του ωομύκητα. Ωστόσο, έως τώρα δεν έχουν εντοπιστεί δευτερογενή σπόρια με 

σωληνοειδή προεκβολή που να προσκολλώνται στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή και να 

ολοκληρώνουν τη μόλυνση επιτυχώς. Αξίζει να σημειωθεί ότι σε ηλικιωμένες καλλιέργειες, όπου το 

φύκος συνυπάρχει με το Ε. dicksonii στο ίδιο θρεπτικό μέσο για μεγάλο χρονικό διάστημα, βρίσκονται 

συχνά δευτερογενή σπόρια με σωληνοειδή προεκβολή προσκολλημένα μεταξύ τους. Μέχρι στιγμής 

δεν υπάρχουν δεδομένα που να στοιχειοθετούν τη μεταφορά γενετικού υλικού από το ένα σπόριο στο 

άλλο. Όμως, το φαινόμενο της προσκόλλησης μεταξύ δύο σπορίων σε ωομύκητες έχει αναφερθεί 

μόνο κατά την εγγενή αναπαραγωγή. Χαρακτηριστικά, το Lagenisma coscinodisci διαθέτει ένα 

πρότυπο εγγενούς αναπαραγωγής, στα πλαίσια του οποίου πραγματοποιείται σύζευξη 

προσκολλημένων σπορίων, η οποία υποβοηθάται από τις σωληνοειδείς προεκβολές (Schnepf και συν. 

1977). Τέλος, όλα τα δευτερογενή σπόρια του E. dicksonii περιέχουν ένα μεγάλο χυμοτόπιο με 

ηλεκτρονιόπυκνα έγκλειστα. Ακριβώς η ίδια δομή περιγράφηκε πρόσφατα στον ωομύκητα 

Chlamydomyzium dictyuchoides (Beakes και συν. 2014).  

Και στις δύο μεγάλες εξελικτικές γραμμές των ωομυκήτων, τους Peronosporales και τους 

Saprolegniales, η β-1,3 γλυκάνη αποτελεί βασικό συστατικό του κυτταρικού τους τοιχώματος (Mélida 

και συν. 2013). Τα αποτελέσματα της παρούσας διδακτορικής διατριβής έδειξαν ότι η β-1,3 γλυκάνη 

αποτελεί επίσης βασικό συστατικό του κυτταρικού τοιχώματος του E. dicksonii. Λεπτομερέστερα, 

πειράματα ανοσοσήμανσης παρουσιάζουν την παρουσία β-1,3 γλυκανών στην περιοχή γύρω από το 

στόμιο του ανοιχτού πόρου των πρωτογενών σπορίων και στους σωλήνες απελευθέρωσης του 

ζωοσποριάγγειου. Επιπλέον, έντονο σήμα εντοπίστηκε στο κυτταρικό τοίχωμα της προσκολλητικής 

πλάκας σε δευτερογενή σπόρια του ωομύκητα. Η συσσώρευση β-1,3 γλυκανών στους ανοιχτούς 

πόρους των πρωτογενών σπορίων και στους σωλήνες απελευθέρωσης του ζωοσποριάγγειου πιθανόν 

να συνδέεται με τη συμμετοχή του υδατάνθρακα στη διαδικασία απελευθέρωσης των ζωοσπορίων. Η 

ενζυμική διάσπαση μέρους των λοιπών συστατικών του κυτταρικού τοιχώματος ίσως επιτρέπει την 

ειδική σήμανση των β-1,3 γλυκανών στα συγκεκριμένα σημεία εντοπισμού τους. Σε πολλά είδη 

ωομυκήτων, η απελευθέρωση των ζωοσπορίων διαμέσου των ανοιχτών πόρων των πρωτογενών 

σπορίων και των σωλήνων απελευθέρωσης του ζωοσποριάγγειου, υποβοηθάται από την τοπική 
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δράση ενζύμων (Dick 2002). Τέλος, οι β-1,3 γλυκάνες παρέχουν ασθενέστερη μηχανική υποστήριξη σε 

σχέση με τα μικροϊνίδια της κυτταρίνης (Bacic και συν. 2009) και εικάζεται ότι η παρουσία τους στην 

προσκολλητική πλάκα των δευτερογενών σπορίων του E. dicksonii διευκολύνει τις μεταβολές που 

πραγματοποιούνται στο κυτταρικό τοίχωμα κατά τη διάρκεια της προσκόλλησης και διείσδυσης του 

παράσιτου στο κύτταρο του ξενιστή.  

 

IV.1.4. Διαφοροποίηση πλάκας προσκόλλησης και μηχανισμός διείσδυσης του E. dicksonii στο 

εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή  

Ένα από τα κύρια ευρήματα της παρούσας διδακτορικής διατριβής είναι η ανάλυση της λεπτής δομής 

των αρχικών σταδίων της προσβολής, με ιδιαίτερη έμφαση στη διαδικασία διαφοροποίησης της 

πλάκας προσκόλλησης του δευτερογενούς σπορίου και στο μηχανισμό διείσδυσης του E. dicksonii στο 

εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή. Ο μηχανισμός μόλυνσης περιλαμβάνει την εκτόξευση από το 

δευτερογενές σπόριο του E. dicksonii μίας συσκευής διάτρησης του κυτταρικού τοιχώματος του 

ξενιστή και προσομοιάζει με αντίστοιχους μηχανισμούς άλλων παράσιτων. Ωστόσο, η 

διαφοροποιημένη πλάκα προσκόλλησης του E. dicksonii αποτελεί μία σύνθετη δομή, με μοναδικά 

χαρακτηριστικά, τα οποία δεν έχουν αναφερθεί προηγουμένως σε ανάλογη συσκευή ωομύκητα. Η 

ύπαρξη της βελονοειδούς δομής διείσδυσης (needle-like penetration tool) αναφέρθηκε για πρώτη 

φορά από τους Sekimoto και συν. (2008β). Οι συγγραφείς παρουσίασαν τη δομή σε μία χαμηλής 

ανάλυσης εικόνα ηλεκτρονικής μικροσκοπίας, χωρίς λεπτομερή περιγραφή, εικάζοντας ότι πρόκειται 

περί μίας συσκευής διάτρησης του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή. Η παρούσα μελέτη της λεπτής 

δομής του δευτερογενούς σπορίου του E. dicksonii επιβεβαιώνει την αρχική υπόθεση των Sekimoto 

και συν. (2008β), παρουσιάζοντας εικόνες της βελονοειδούς δομής διείσδυσης πριν, κατά τη διάρκεια 

και μετά την εκτόξευσή της από το δευτερογενές σπόριο. Παρόμοιες βελονοειδείς συσκευές 

διάτρησης του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή έχουν εντοπιστεί σε δύο ακόμη πρώτιστα: 1) στο 

παράσιτο Plasmodiophora brassicae που επιμολύνει ρίζες των φυτών της οικογένειας Brassicaceae 

(Temmink και Campbell 1969· Aist και Williams 1971) και 2) στον ωομύκητα Haptoglossa ο οποίος 

παρασιτεί επί νηματοζώων (Robb και Barron 1982· Beakes και Glockling 1998, 2000· Hakariya και συν. 

2002). Και οι δύο προαναφερθέντες οργανισμοί ανήκουν στα πρώτιστα, όμως απέχουν μεταξύ τους 

φυλογενετικά. Παρ’ όλη την εξελικτική απόσταση, η βελονοειδής δομή διάτρησης και στους δύο 
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οργανισμούς σχηματίζεται με τον ίδιο τρόπο, ενώ παρουσιάζει κοινά χαρακτηριστικά με την 

αντίστοιχη συσκευή διείσδυσης του E. dicksonii (Tsirigoti και συν. 2014β). Συνεπώς, η βελονοειδής 

δομή φαίνεται να αποτελεί ένα συντηρημένο στοιχείο του παρασιτικού μηχανισμού μόλυνσης στα 

πρώτιστα. Πιο συγκεκριμένα, τοιχωματικό υλικό αποτίθεται από την περιφέρεια του σπορίου του E. 

dicksonii προς την κεντρική περιοχή αυτού, δημιουργώντας έναν ραβδοειδή σχηματισμό (Eικ. ΙΙΙ.5.Α). 

Στην κορυφή του ραβδοειδούς σχηματισμού συσσωρεύεται ηλεκτρονιόπυκνο τοιχωματικό υλικό, το 

οποίο προσομοιάζει στην αρχική αδιαφοροποίητη δομή της μετέπειτα συσκευής διείσδυσης του 

παράσιτου Haptoglossa sp. (Βeakes και Glockling 1998, 2000). Έτσι, κατ’ αντιστοιχία με τον ωομύκητα 

Haptoglossa, πιστεύεται ότι o συγκεκριμένος ραβδοειδής σχηματισμός αποτελεί το αρχικό στάδιο 

διαφοροποίησης της βελονοειδούς δομής του E. dicksonii. Περαιτέρω απόθεση τοιχωματικού υλικού 

οδηγεί στην επιμήκυνση του ραβδοειδούς σχηματισμού και στην τελική διαφοροποίηση της 

συμπαγούς βελονοειδούς δομής. Να σημειωθεί ότι η βελονοειδής δομή του E. dicksonii έχει 

εξαιρετικά απλή μορφολογία. Αποτελείται από ένα κεντρικό τμήμα, το οποίο στο ΗΜΔ εμφανίζεται ως 

μια συμπαγής πυκνή μάζα, ένα λιγότερο ηλεκτρονιόπυκνο στρώμα και μια λεπτή εξωτερική στρώση 

ηλεκτρονικά διαφανούς υλικού (Εικ. ΙΙΙ.7.Δ). Αντίθετα, η βελονοειδής δομή του Haptoglossa sp. είναι 

πιο πολύπλοκη, με πολλούς μεμβρανώδεις και τοιχωματικούς σχηματισμούς να την περιβάλλουν (για 

λεπτομέρειες βλέπε Βeakes και Glockling 1998, 2000). 

 Η διαφοροποιημένη πλάκα προσκόλλησης αποτελεί αδιαμφισβήτητα μία μοναδική και 

χαρακτηριστική για το είδος E. dicksonii δομή. Στα πλαίσια της παρούσας εργασίας συλλέχθηκαν 

επαρκείς πληροφορίες οι οποίες επιτρέπουν την εξαγωγή σημαντικών συμπερασμάτων γύρω από τη 

διαδικασία διαφοροποίησης της πλάκας προσκόλλησης, καθώς και του μηχανισμού διείσδυσης εν 

γένει. Σύμφωνα με τις παρατηρήσεις ηλεκτρονικής μικροσκοπίας, είναι πιθανό ότι η πλάκα 

προσκόλλησης προκύπτει από την κεντρομόλο απόθεση δύο στρώσεων τοιχωματικού υλικού στη 

βάση του δευτερογενούς σπορίου, δηλαδή στο σημείο επαφής του με το κυτταρικό τοίχωμα του 

ξενιστή. Όπως προκύπτει από τη μελέτη λεπτής δομής της πλάκας προσκόλλησης, η εξωτερική στρώση 

των τοιχωματικών προεκβολών είναι παχύτερη της εσωτερικής, λεπτής και ηλεκτρονικά διαφανούς 

στρώσης τοιχωματικού υλικού. Επιπλέον, οι τοιχωματικές προεκβολές σχηματίζονται προς το κέντρο 

του σπορίου, αφήνοντας έναν ανοιχτό πόρο (Εικ. ΙΙΙ.9.Γ), ο οποίος φαίνεται να συγκρατεί τη 

βελονοειδή δομή κάθετα προς το επίπεδο της επιφάνειας του κυττάρου-ξενιστή. Καθώς η διαδικασία 
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διείσδυσης του παράσιτου στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή προχωρά, εμφανίζεται ένα ευμέγεθες 

χυμοτόπιο στην κορυφή του δευτερογενούς σπορίου. Εικάζεται ότι το χυμοτόπιο προκύπτει από τη 

σύντηξη κυστιδίων με ηλεκτρονιόπυκνα έγκλειστα, τα οποία σε προηγούμενο στάδιο καταλαμβάνουν 

την κορυφαία περιοχή του δευτερογενούς σπορίου. Πιστεύεται ότι η διαστολή του χυμοτοπίου ασκεί 

στη βελονοειδή δομή την απαραίτητη πίεση, με αποτέλεσμα την εκτόξευσή της έξω από το 

δευτερογενές σπόριο και τη διάτρηση του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή. Σε αυτή τη φάση, 

καθοριστικό ρόλο παίζουν οι εσωτερικές πτυχώσεις του κυτταρικού τοιχώματος της πλάκας 

προσκόλλησης, καθοδηγώντας τη βελονοειδή δομή να μετακινηθεί διαμέσου του ανοιχτού πόρου 

προς το κυτταρικό τοίχωμα του φύκους (ΙΙΙ.9.Γ). Παρόμοιος μηχανισμός έχει περιγραφεί στους 

οργανισμούς Rozella allomycis (Ηeld 1973) και Haptoglossa sp. (Beakes και Glockling 1998, 2000). 

Στους παθογόνους μικροοργανισμούς Plasmodiophora sp. και Haptoglossa sp. η εκτόξευση 

της βελονοειδούς δομής και η διάτρηση του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή διαρκούν μόλις λίγα 

δευτερόλεπτα (περίπου 6 s) (Αist και Williams 1971· Robb και Barron 1982· Hakariya και συν. 2002). Το 

γεγονός ότι σπάνια παρατηρούνται ενδιάμεσα στάδια της διαδικασίας εισόδου οδηγεί στην υπόθεση 

ότι η διαδικασία εκτόξευσης και διείσδυσης έχει παρόμοιο χρόνο διάρκειας και στο E. dicksonii. Μετά 

από την επιτυχή είσοδο του παράσιτου στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή, ο πρωτοπλάστης του E. 

dicksonii περιβάλλεται από διπλή πλασματική μεμβράνη, ακριβώς όπως συμβαίνει και στο 

Plasmodiophora sp. (Αist και Williams 1971· Sekimoto και συν. 2008β). Όσον αφορά στην προέλευση 

της διπλής μεμβράνης που περιβάλλει τον πρωτοπλάστη του νεαρού θαλλού, μετά την είσοδο στο 

εσωτερικό του φύκους, εικάζεται ότι η μία πλασματική μεμβράνη ανήκει στο E. dicksonii και η δεύτερη 

στον ξενιστή. Έως τώρα δεν έχει αποσαφηνιστεί πλήρως ποια οργανίδια του πρωτοπλάστη 

μεταφέρονται κατά τη μόλυνση. Όμως, η σύγκριση του περιεχομένου των πρωτοπλαστών του 

δευτερογενούς σπορίου, λίγο πριν την προσβολή και του νεαρού θαλλού αμέσως μετά την μόλυνση, 

οδηγεί στο συμπέρασμα ότι μεταφέρονται πάντοτε τα μιτοχόνδρια, ο πυρήνας και ορισμένα κυστίδια 

με έγκλειστα. Tέλος, το σύνολο του μηχανισμού εκτόξευσης, διάτρησης και διείσδυσης του E. dicksonii 

παρουσιάζει σημαντικές μορφολογικές ομοιότητες με τον αντίστοιχο του παράσιτου Haptoglossa sp., 

γεγονός που υποδεικνύει ότι ο γενικός μηχανισμός προσβολής είναι κοινός για τους εξελικτικά 

κατώτερους ωομύκητες. Τα στάδια της διαφοροποίησης της πλάκας προσκόλλησης και της εκτόξευσης 
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της βελονοειδούς δομής για το E. dicksonii απεικονίζονται σχηματικά στο συνοπτικό διάγραμμα της 

Εικόνας ΙV.1. 

 

στρώμα ινώδους υλικού ηλεκτρονιόπυκνη ζώνη

συνδετικό στρώμα συσσώρευση β-1,3 γλυκάνης

στρώμα προσκολλητικού κεντρικό τμήμα βελονοειδούς
υλικού δομής
κυτταρικό τοίχωμα πλασματική μεμβράνη
ξενιστή παρασίτο
κυτταρικό τοίχωμα σχηματισμός με μορφή
παρασίτου θηλής

δομή χυμοτοπίου πυρήνας

A B

Γ Δ

E
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Εικόνα ΙV.1. Σχηματική απεικόνιση του μηχανισμού προσβολής του E. dicksonii και της αμυντικής απόκρισης του φύκους. 
Α. Αρχικό στάδιο διαφοροποίησης της βελονοειδούς δομής διείσδυσης - εναπόθεση τοιχωματικού υλικού στη βάση του 
προσκολλημένου σπορίου. Β. Διαφοροποίηση του τμήματος της βάσης του σπορίου, η οποία οδηγεί στη διαμόρφωση της 
πλάκας προσκόλλησης. Γ. Κεντρομόλος πόθεση τοιχωματικού υλικού και διαμερισματοποίηση του σπορίου. Εμφάνιση 
χυμοτοπίου. Δ. Περαιτέρω διαφοροποίηση της πλάκας προσκόλλησης με εναπόθεση ηλεκτρονικά διαφανούς 
τοιχωματικού υλικού εσωτερικά. Στο κέντρο αφήνεται ένας ανοιχτός πόρος. Ε. Διαστολή του χυμοτοπίου και εκτόξευση της 
βελονοειδούς δομής με σκοπό τη διάτρηση του κυτταρικού τοιχώματος του φύκους. Δείχνεται η εμφάνιση της θηλής 
(εναπόθεση β-1,3 γλυκανών) στο σημείο διείσδυσης ως αποτέλεσμα της αμυντικής απόκρισης του φύκους. 

 

IV.2. Συμμετοχή του κυτταροσκελετού ξενιστή και παράσιτου στον μηχανισμό 

μόλυνσης 

IV.2.1. Kυτταροσκελετός E. dicksonii 

Ένα ακόμη εύρημα της εν λόγω διδακτορικής διατριβής με ιδιαίτερη σημασία είναι η οργάνωση του 

κυτταροσκελετού του παθογόνου μικροοργανισμού E. dicksonii κατά τη διάρκεια των βασικών 

σταδίων της μόλυνσης. Ο κυτταροσκελετός, όπως έχει ήδη δειχθεί σε πληθώρα παρασιτικών 

συστημάτων, παίζει πρωτεύοντα ρόλο στη διαδικασία της προσβολής. Ειδικότερα, η διευθέτηση των 

ΜΣ τροποποιείται ανάλογα με την εκάστοτε φάση της μόλυνσης, υποβοηθώντας την επικράτηση του 

παθογόνου μικροοργανισμού στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή, καθώς και τη μορφογένεση των 

ζωοσπορίων του (Holloway και Heath 1977· Hardham 2009). Η οργάνωση του κυτταροσκελετού των 

ΜΣ του E. dicksonii φέρει κοινά χαρακτηριστικά με την τυπική οργάνωση ΜΣ των ετερόκοντων, όπως 

έχει περιγραφεί σε λοιπούς αυτότροφους και ετερότροφους αντιπροσώπους της ομάδος (Katsaros 

1980· Jelke και συν. 1987· Katsaros και Galatis 1992). Σε δευτερογενή σπόρια του E. dicksonii που 

βρίσκονται προσκολλημένα στο κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή, οι δέσμες ΜΣ περιβάλλουν τον 

πυρήνα του ωομύκητα και συγκλίνουν σε ένα συγκεκριμένο σημείο πλησίον του. Το σημείο αυτό 

πιστεύεται ότι είναι το κεντροσωμάτιο, το οποίο λειτουργεί πιθανώς ως ΚΟΜ. Μετά την είσοδο του 

παράσιτου στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή, παρατηρείται ακριβώς η ίδια διευθέτηση ΜΣ κατά τη 

μεσόφαση. Οι παρατηρήσεις αυτές συμφωνούν με μελέτες ΗΜΔ, οι οποίες αποκαλύπτουν την 

παρουσία δυο κεντρυλλίων (κινητοσώματα) σε μικρή απόσταση μεταξύ τους και υπό γωνία μικρότερη 

των 900 (Sekimoto και συν. 2008β). Κατά τη μίτωση του παράσιτου, παχιές περιπυρηνικές δέσμες ΜΣ 

συγκλίνουν σε δύο πολικά έντονα φθορίζοντα κοκκία Εικόνα ΗΜ δείχνει ότι ο πυρήνας του παράσιτου, 

ο οποίος πιθανώς εισέρχεται σε μιτωτική φάση, περιβάλλεται από δύο πολικά κεντρύλλια. Συνεπώς, 

τα έντονα φθορίζοντα σημεία που παρατηρούνται σε πειράματα ανοσοεντόπισης σωληνίνης κατά τη 
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μίτωση του παράσιτου, ταυτίζονται πιθανώς με τα δύο πολικά τοποθετημένα κεντροσωμάτια. 

Εικάζεται ότι πριν από κάθε διαίρεση, το κεντροσωμάτιο διπλασιάζεται και κάθε θυγατρικό 

κεντροσωμάτιο (αποτελούμενο από δύο κεντρύλλια) μεταναστεύει σε έναν από τους αντίθετους 

πόλους του πυρήνα. Η διαδικασία της μετανάστευσης των κεντροσωματίων απεικονίζεται στην Εικ. 

ΙΙΙ.13.Ξ, όπου παρατηρούνται δύο έντονα φθορίζουσες ράβδοι, οι οποίες βρίσκονται σε μη πολική 

θέση και στις οποίες συγκλίνουν ακτινωτά παχιές δέσμες ΜΣ. Ωστόσο, κατά την κυτταροποίηση του 

ζωοσποριάγγειου του E. dicksonii, δηλαδή κατά την κυτοκίνηση, δεν παρατηρείται σύγκλιση των ΜΣ σε 

περιπυρηνικά σημεία και το γεγονός αυτό υποδηλώνει την πιθανή απενεργοποίηση της λειτουργίας 

των κεντροσωματίων ως περιπυρηνικών ΚΟΜ κατά το συγκεκριμένο στάδιο της διαίρεσης. Το 

φαινόμενο αυτό είναι ήδη γνωστό από άλλα συστήματα, όπως για παράδειγμα το χλωροφύκος 

Uronema sp., στο οποίο το κεντροσωμάτιο λειτουργεί ως ΚΟΜ κατά τη διάρκεια της μίτωσης αλλά όχι 

κατά την κυτοκίνηση και τη μεσόφαση (Katsaros και συν. 2011). 

Η ανάπτυξη του βλαστητικού θαλλού του ωομύκητα χαρακτηρίζεται από 

επαναλαμβανόμενες διαιρέσεις πυρήνων, οι οποίες μπορούν να θεωρηθούν σύγχρονες, αφού το 

σύνολο των πυρήνων του παράσιτου συναντάται πάντοτε στην ίδια μιτωτική φάση. Είναι γεγονός ότι 

σε ευκαρπικούς ωομύκητες έχει γίνει αναφορά του φαινομένου των ασύγχρονων διαιρέσεων των 

πυρήνων, όπως για παράδειγμα στο Saprolegnia ferax (Heath 1980). Παρ’ όλα αυτά, οι σύγχρονες 

διαιρέσεις των πυρήνων εμφανίζονται ως γενικό φαινόμενο στους ολοκαρπικούς ωομύκητες (Martin 

και Miller 1986), καθώς και κατά την ζωοσποριογένεση άλλων οργανισμών, όπως του φαιοφύκους 

Halopteris filicina (Katsaros και Galatis 1990). Να σημειωθεί ότι προς το παρόν δεν υπάρχουν επαρκή 

δεδομένα ΗΜΔ που να επιβεβαιώνουν τη υπόθεση αυτή για το E. dicksonii. Πριν την κυτταρική 

διαίρεση, το κεντροσωμάτιο διπλασιάζεται και ακολούθως δυο πολικά ζεύγη κεντρυλλίων που 

συνδέονται με ΜΣ σχηματίζουν τη μιτωτική άτρακτο. Η γωνία μεταξύ των κεντρυλλίων είναι μικρότερη 

των 900, γεγονός που αποτελεί σημαντική διαφορά του Ε.dicksonii και λοιπών ωομυκήτων όπως οι 

Lagenisma coscinodisci, Olpidiopsis bostrychiae, Saprolegnia, Dictyuchus, Thraustotheca, Albugo, στους 

οποίους τα κεντρύλλια βρίσκονται ευθυγραμμισμένα κατά 180o (Heath 1974· Schnepf και συν. 1978· 

Sekimoto και συν. 2009). Αντίθετα, τα κεντρύλλια των φαιοφυκών σχηματίζουν γωνία 900, όπως 

συμβαίνει και στα ζωικά κύτταρα (Katsaros 1980· Katsaros και Galatis 1992). 
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Το τέλος της βλαστητικής φάσης του ωομύκητα σηματοδοτείται από το σχηματισμό του 

κυτταρικού τοιχώματος γύρω από το πλασμαλήμμα του θαλλού και τον τερματισμό των σύγχρονων 

διαιρέσεων των πυρήνων. Κατά τα αρχικά στάδια της ζωοσποριογένεσης και πριν τη διαδικασία της 

κυτταροποίησης, παρατηρείται περιφερειακή διάταξη των πυρήνων στο εσωτερικό του κοινοκυτικού 

θαλλού (Sekimoto και συν. 2008β). Παράλληλα, εικόνες ΗΜΔ παρουσιάζουν την εμφάνιση ενός 

ευμεγέθους χυμοτοπίου στο κέντρο του κυττάρου, παρόμοιου με εκείνο που έχει περιγραφεί στην 

μόλυνση του ροδοφύκους Palmaria mollis από τον θαλάσσιο ωομύκητα Petersenia palmariae 

(Pueschel και Van Der Meer 1985). Και σε αυτό το στάδιο, ο ρόλος των ΜΣ κρίνεται καθοριστικός. 

Όπως έχει προταθεί, ακτινωτές δέσμες ΜΣ που συνδέονται με την πυρηνική μεμβράνη είναι 

υπεύθυνες για τη διατήρηση της θέσης των πυρήνων σε κατώτερα και ανώτερα φυτά, μύκητες και 

φύκη που δεν φέρουν κεντροσωμάτιο (Wick 1985· Menzel 1986· Brown και Lemmon 1988· Brown και 

συν. 1994· Lowry και Roberson 1997). Στους ωομύκητες, αστεροειδείς δέσμες ΜΣ που εκτείνονται από 

συγκεκριμένη περιοχή πλησίον του πυρήνα κατευθύνουν τη μετατόπιση των πυρήνων στην 

περιφέρεια, καθώς και τη μετέπειτα διαμόρφωση των ζωοσπορίων (Gotelli 1974· Jelke και συν. 1987· 

Hyde και συν. 1991α). Επιπλέον, στον ωομύκητα Phytophthora cinnamomi οι αστεροειδείς δέσμες ΜΣ 

που εκτείνονται από συγκεκριμένο σημείο, που μετέπειτα αποτελεί το βασικό σωμάτιο, 

σταθεροποιούν το περιπυρηνικό κυτόπλασμα και καθορίζουν το επίπεδο διαίρεσης των σπορίων 

(Heath και Harold 1992). Μάλιστα, οι συγγραφείς αναφέρουν ότι κατά την κυτταροποίηση το επίπεδο 

δημιουργίας του κυτταρικού τοιχώματος μεταξύ δύο γειτονικών σπορίων ταυτίζεται με τις θέσεις 

όπου συμβάλουν οι αστεροειδείς διατάξεις ΜΣ. Παρόμοιος μηχανισμός έχει περιγραφεί και κατά την 

κυτοκίνηση φαιοφυκών (Katsaros και Galatis 1992). Σε αντίθεση με τις παραπάνω περιπτώσεις, ο 

ρόλος του κυτταροσκελετού ΜΣ στην αρχική φάση της ζωοσποριογένεσης του E. dicksonii φαίνεται 

πολύ διαφορετικός. Λεπτομερέστερα, δεν συλλέχθηκαν δεδομένα για την ύπαρξη κάποιας ακτινωτής, 

αστεροειδούς ή σχετικής με τον πυρήνα διάταξης ΜΣ στο στάδιο λίγο πριν την κυτταροποίηση του 

ζωοσποριάγγειου. Οι περιπυρηνικές δέσμες ΜΣ σε σχήμα κλωβού (cage-like MT bundles), που 

σχημάτιζαν την μιτωτική άτρακτο, αντικαθίστανται από έναν διάχυτο περιπυρηνικό φθορισμό, ο 

οποίος σταδιακά εξαφανίζεται πλήρως. Συνδυάζοντας, λοιπόν, όλα τα παραπάνω στοιχεία 

συμπεραίνουμε ότι η αρχική φάση ζωοσποριογένεσης του E. dicksonii προσομοιάζει περισσότερο με 

την αντίστοιχη διαδικασία του ωομύκητα Saprolegnia, δηλαδή θεωρούμε ότι η περιφερειακή 
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τοποθέτηση των πυρήνων πριν την κυτταροποίηση υποβοηθάται από τη δημιουργία του κεντρικού 

χυμοτοπίου, ενώ η οργάνωση των ΜΣ δε φαίνεται να συμμετέχει καθοριστικά στην εν λόγω 

διαδικασία (Gay και Greenwood 1966· Heath και Greenwood 1971). 

Ακολουθεί ο μετασχηματισμός του πολυπύρηνου κοινοκυτικού θαλλού σε ώριμο 

ζωοσποριάγγειο μέσω της κυτταροποίησης. Η κυτταροποίηση αποτελεί μια σύνθετη διαδικασία και η 

σημασία των ΜΣ έχει επισημανθεί σε πολλούς οργανισμούς, όπως στο ενδοσπέρμιο του κριθαριού 

(Brown και συν. 1994), το Χλωροφύκος Acetabularia sp. (Menzel 1986) και τον ωομύκητα Phytopthora 

sp. (Hyde και συν. 1991α, β). Στο E. dicksonii οι πυρήνες, τα οργανίδια και το κυτόπλασμα 

καταλαμβάνουν χώρο πλευρικά, λόγω του μεγάλου κεντρικού χυμοτοπίου. Στο στάδιο αυτό 

παρατηρήθηκε ένας διαφορετικός τύπος οργάνωσης των ΜΣ, όπου 4-5 έντονα φθορίζοντα σημεία 

εμφανίζονται στην περιφέρεια του ζωοσποριάγγειου. Πολυάριθμες παχιές δέσμες ΜΣ εκτείνονται από 

αυτά τα έντονα φθορίζοντα σημεία στην περιφέρεια, διασχίζοντας το σποριάγγειο προς όλες τις 

κατευθύνσεις. Η ιδιαιτερότητα αυτής της ενδιαφέρουσας παρατήρησης είναι ότι τα εν λόγω έντονα 

φθορίζοντα σημεία δεν σχετίζονται με τους πυρήνες του παράσιτου. Άλλωστε, σε αυτό το στάδιο 

καταμετρούνται 50-100 πυρήνες, σε αντίθεση με τα έντονα φθορίζοντα σημεία τα οποία είναι 

συνήθως 4-5 σε ολόκληρο το ζωοσποριάγγειο. Στον ωομύκητα Phytopthora, sp. κατά την 

κυτταροποίηση του σποριαγγείου, οι δέσμες ΜΣ εκτείνονται από ένα διακριτό σημείο πλησίον του 

πυρήνα, το οποίο αντιστοιχεί στο βασικό σωμάτιο (Hyde και συν. 1991α, β). Μία πιθανή εξήγηση γι’ 

αυτή τη βασική διαφορά μεταξύ των δύο ωομυκήτων είναι ότι το κεντροσωμάτιο του E. dicksonii 

λειτουργεί ως ΚΟΜ αποκλειστικά κατά τη μίτωση. Πράγματι, πειράματα ανοσοφθορισμού έδειξαν ότι 

οι δέσμες ΜΣ που σχετίζονται με το κεντροσωμάτιο παρατηρούνται μόνο στη μιτωτική φάση. Κατά 

συνέπεια, θεωρούμε ότι τα κεντροσωμάτια του E. dicksonii χάνουν τη λειτουργικότητά τους ως ΚΟΜ 

και τα κεντρύλλια μετατρέπονται σε βασικά σωμάτια (κινητοσώματα). Επιπρόσθετα, ο λειτουργικός 

ρόλος των περιφερειακών ΚΟΜ δεν έχει διευκρινιστεί. Ο χρόνος και η θέση εμφάνισής τους οδηγεί 

στην υπόθεση ότι τα 4-5 έντονα φθορίζοντα σημεία στην περιφέρεια του ζωοσποριάγγειου θα 

μπορούσαν να λειτουργούν ως ΚΟΜ, συμμετέχοντας στη διαμόρφωση της δομής του ώριμου 

ζωοσποριάγγειου και των σωλήνων απελευθέρωσης των ζωοσπορίων του E. dicksonii. 

Όσον αφορά στο βασικό σωμάτιο του Ε. dicksonii, αυτό σχηματίζεται χρονικά πριν από τη 

διαμόρφωση των μαστιγίων, όπως σε όλα τα συγγενικά του είδη (Dick 1997). Διακρίνεται από την 
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τελική πλάκα (βασική πλάκα), δηλαδή από μία συμπαγή περιοχή στη βάση του και από μία 

χαρακτηριστική δομή που προσομοιάζει σε τροχό με ακτίνες (cartwheel) (βλέπε επίσης Sekimoto και 

συν. 2008β). Σημειώνεται ότι η μετατροπή των κεντρυλλίων του E.dicksonii σε βασικά σωμάτια ξεκινά 

σχετικά νωρίς, δηλαδή αρκετά πριν από τον πλήρη σχηματισμό των ζωοσπορίων. Η εικόνα του 

βασικού σωματίου του E.dicksonii βρίσκεται σε απόλυτη συμφωνία με μελέτες σε άλλους ωομύκητες, 

ανώτερα φυτά και πρωτόζωα, γεγονός που αποδεικνύει ότι πρόκειται περί μίας συντηρημένης 

εξελικτικά δομής (Munn 1970· Jelke και συν. 1987· Dick 1997· Letcher και συν. 2008).  

Τα τελευταία στάδια της ζωοσποριογένεσης του E. dicksonii περιλαμβάνουν την 

εγκαθίδρυση των ορίων ανάμεσα στα πρωτογενή σπόρια και την πλήρη διαφοροποίησή τους. Εικόνες 

ανοσοφθορισμού σωληνίνης παρουσιάζουν έντονα φθορίζοντα κοκκία στην περιπυρηνική 

κυτοπλασματική περιοχή των διαφοροποιημένων πρωτογενών σπορίων του E. dicksonii. Tα ευρήματα 

αυτά θυμίζουν τα διακεκομμένα κοκκία β-σωληνίνης (β-tubulin punctate dots) που εντοπίζονται στον 

χερσαίο μύκητα Trichoderma hyphae και πιθανώς αποτελούν τελικά τμήματα ανεξάρτητων δεσμών 

ΜΣ (Czymmek και συν. 1996). Αν και η εμφάνιση του βασικού σωματίου είναι πρώιμη, δεν έχει 

αποσαφηνιστεί ακόμη πότε ακριβώς ξεκινά ο σχηματισμός των μαστιγίων. Τα μοναδικά πειστικά 

αποτελέσματα που αφορούν στον πιθανό χρόνο εμφάνισής τους προκύπτουν από πειράματα 

ανοσοφθορισμού της σωληνίνης, τα οποία παρουσιάζουν παχιές δέσμες ΜΣ στο εσωτερικό 

διαφοροποιημένων πρωτογενών σπορίων. Οι δέσμες αυτές αντιστοιχούν στα αξονήματα των 

μαστιγίων. Άρα, θα μπορούσαμε να υποθέσουμε ότι τα μαστίγια του E. dicksonii εκτείνονται από τα 

δύο βασικά σωμάτια παράλληλα με τη διαδικασία κυτταροποίησης του ζωοσποριάγγειου και για το 

λόγο αυτό εντοπίζονται τα αξονήματα περιφερειακά των διαφοποιημένων πρωτογενών σπορίων. Η 

υπόθεση αυτή συνάδει με το παράδειγμα του ωομύκητα Phytophthora cinnamomi, o οποίος 

ακολουθεί ακριβώς την ίδια διαδικασία σχηματισμού των μαστιγίων (Heath και Harold 1992). Ωστόσο, 

τα ζωοσπόρια του E. dicksonii απελευθερώνονται από τα πρωτογενή σπόρια και, άν δεν καταφέρουν 

να διαφύγουν από τους ανοιχτούς σωλήνες απελευθέρωσης του ζωοσποριάγγειου, 

επανεγκυστώνονται στο εσωτερικό του (Sekimoto και συν. 2008β). Δεν αποκλείεται λοιπόν, η Εικόνα 

ΙΙΙ.15.Ζ να αντιστοιχεί σε ζωοσπόρια, τα οποία επανεγκυστώθηκαν διατηρώντας τα μαστίγιά τους. Σε 

αυτήν την περίπτωση, εικάζεται ότι ο σχηματισμός των μαστιγίων στο E. dicksonii πραγματοποιείται 
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μετά την ολοκλήρωση της κυτταροποίησης του ζωοσποριάγγειου, όπως έχει προταθεί και για τον 

ωομύκητα Saprolegnia (Ηeath και Greenwood 1971). 

Τέλος, ακολουθεί η απελευθέρωση των ζωοσπορίων, τα οποία φέρουν δυο μαστίγια και 

νεφροειδούς σχήματος πυρήνα (Sekimoto και συν. 2008β). Έχει καταγραφεί ότι η αλλαγή στο σχήμα 

του πυρήνα, που παρατηρείται μεταξύ του εγκυστωμένου και ελεύθερου ζωοσπορίου από σφαιρικό 

σε νεφροειδές, οφείλεται σε κυτοπλασματικούς ΜΣ που εκτείνονται από το βασικό σωμάτιο (Cerenius 

και συν. 1984). Συμπερασματικά, η ποικιλία στην οργάνωση των ΜΣ καθ’ όλη τη διάρκεια της 

επιμόλυνσης, υπογραμμίζει τον σημαντικό ρόλο των ΜΣ στην ανάπτυξη του παράσιτου.  

Όσον αφορά στον κυτταροσκελετό της F-ακτίνης του E. dicksonii, oι χαρακτηριστικές πλάκες 

ΜΑ αποτελούν αναμενόμενες παρατηρήσεις και έχουν βρεθεί και σε κύτταρα άλλων ωομυκήτων, 

όπως στους Achlya bisexualis και Phytophthora cinnamomi (Walker και συν. 2006). Αντίθετα, η τυπική 

οργάνωση της ακτίνης στα φαιοφύκη παρουσιάζει τελείως διαφορετική εικόνα, με προσανατολισμένα 

MΑ να διασχίζουν το κυτόπλασμα, απουσία των έντονα φθοριζόντων πλακών (Katsaros και συν. 2006). 

Επιπρόσθετα, σε δευτερογενή σπόρια του Ε. dicksonii προσκολλημένα στο κυτταρικό τοίχωμα του 

φύκους, παρατηρείται συσσώρευση διάχυτων ΜΑ στην πλάκα προσκόλλησης. Ως εκ τούτου, είναι 

πιθανό ότι η ακτίνη συμμετέχει στις διαφοροποιήσεις του κυτταρικού τοιχώματος της πλάκας 

προσκόλλησης του σπορίου. Κατ’ αντιστοιχία, στο σπόριο του ωομύκητα Haptoglossa sp., η ακτίνη 

συνδέεται με την πλασματική μεμβράνη της αναπτυσσόμενης σωληνοειδούς προεκβολής και 

υποβοηθά την επιμήκυνση της δομής (Beakes και Glockling 1998). 

Οι μεταβολές στην κατανομή της ακτίνης, κατά τη διάρκεια της δημιουργίας του 

ζωοσποριάγγειου του E. dicksonii, συμφωνούν με προηγούμενες παρατηρήσεις που αποκαλύπτουν ότι 

η ακτίνη συμμετέχει στη διαδικασία της ζωοσποριογένεσης των ωομυκήτων. Πράγματι, έχει 

αναφερθεί ότι στα αναπτυσσόμενα ζωοσποριάγγεια των Saprolegnia sp. και Achlya sp., εντοπίζονται 

περιφερειακά συμπαγείς δεσμίδες MA, ενώ σε επόμενα στάδια παρατηρούνται συμπλέγματα από 

πλάκες ακτίνης διασκορπισμένα στο κυτόπλασμα (Heath και Harold 1992). Στα ίδια συστήματα, η 

κυτταροποίηση του ζωοσποριάγγειου πραγματοποιείται με το σχηματισμό διαφραγμάτων, τα οποία 

συνδέονται με περιφερειακές πλάκες ακτίνης του κυτοπλάσματος. Ακόμη, στον ωομύκητα 

Phytopthora cinnamomi πριν την κυτταροποίηση, η ακτίνη σχηματίζει πλάκες στην περιφέρεια του 

σποριαγγείου (Jackson και Hardham 1998). Κατά την κυτταροποίηση, οι πλάκες ακτίνης εξαφανίζονται 
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και ΜΑ συσσωρεύονται γύρω από τους πυρήνες, στα επίπεδα της επικείμενης διαίρεσης. Παράλληλα, 

είναι γνωστό ότι η επίδραση με χημικές ουσίες που παρεμποδίζουν τη φυσιολογική λειτουργία της 

ακτίνης, οδηγεί στην ακανόνιστη διαμερισματοποίηση του ζωοσποριάγγειου των ωομυκήτων 

(Hardham και Hyde 1997). Τέλος, εικάζεται ότι κατά την κυτταροποίηση του ζωοσποριάγγειου του Ε. 

dicksonii, η οργάνωση των ΜΣ ελέγχει τη διάταξη των πλακών ακτίνης στο επίπεδο διαίρεσης των 

σπορίων. Παρόμοιοι μηχανισμοί έχουν προταθεί για τη ζωοσποριογένεση του ωομύκητα 

Phytophthora cinnamomi, καθώς και για την κυτοκίνηση σε κύτταρα φαιοφυκών (Karyophyllis και συν. 

2000· Katsaros και συν. 2012). 

 

IV.2.2. Kυτταροσκελετός του ξενιστή 

Στα ανώτερα φυτά, ο κυτταροσκελετός παίζει πρωτεύοντα ρόλο στην αντίσταση των φυτικών 

κυττάρων έναντι σε μολύνσεις από μύκητες, καθώς και στις μεταξύ τους αλληλεπιδράσεις. Μια ταχεία 

και συνήθης απόκριση, έναντι της προσπάθειας ενός παθογόνου μικροοργανισμού να διεισδύσει στο 

εσωτερικό του, αποτελεί η αναδιοργάνωση των κυτταροσκελετικών στοιχείων και η κυτοπλασματική 

μετατόπιση προς το σημείο της προσβολής (Ηardham και συν. 2007). Από την άλλη, ο φυτικός 

κυτταροσκελετός αποτελεί στόχο για το παρασίτο, το οποίο στην προσπάθειά του να διαταράξει την 

αντίσταση του φυτού, παράγει αντι-κυτταροσκελετικά στοιχεία (Takemoto και συν. 2003· Hardham και 

συν. 2007· Kobayashi και Kobayashi 2008). Επιπρόσθετα, έχει βρεθεί ότι πειράματα επίδρασης με 

κυτοχαλασίνη (Α, Β, C, D και E) και αναστολείς του πολυμερισμού/αποπολυμερισμού των ΜΣ του 

Hordeum vulgare προκαλούν την ευπάθεια του φυτού έναντι στον Ασκομύκητα Erysiphe pisi, ο οποίος 

καταφέρνει εντέλει να διεισδύσει στο εσωτερικό του κολεόπτιλου (Κobayashi και συν. 1997α, β). Για 

τους παραπάνω λόγους, η ανάγκη μελέτης της οργάνωσης του κυτταροσκελετού στα κύτταρα-ξενιστές 

των φαιοφυκών που μολύνονται από τον θαλάσσιο ωομύκητα Ε. dicksonii καθίσταται επιτακτική. 

Οι Grenville-Briggs και συν. (2011) αναφέρουν στην εργασία τους την ύπαρξη ενός γονιδίου 

του φαιοφύκους Εctocarpus siliculosus, το οποίο πιθανώς να σχετίζεται με την μετατόπιση του πυρήνα 

του ξενιστή προς το σημείο της μόλυνσης από τον ωομύκητα E. dicksonii. Στην παρούσα διδακτορική 

διατριβή, παρατίθενται εικόνες ΗΜΔ και χρώσης του DNA με τη χρωστική Hoechst 33258 που 

απεικονίζουν τη μετατόπιση του πυρήνα του ξενιστή προς το σημείο της προσβολής από τον 

E.dicksonii, επιβεβαιώνοντας την υπόθεση των Grenville-Briggs και συν. (2011). Το εύρημα συνάδει, 



165 | Σ ε λ ί δ α  
 

επίσης, με παρόμοιες παρατηρήσεις σε πολλά άλλα συστήματα μόλυνσης (Gross και συν. 2003· 

Takemoto και Hardham 2004). Επιπλέον, για πρώτη φορά αναφέρεται ότι η οργάνωση του 

κυτταροσκελετού των ευπαθών κλώνων Ectocarpus siliculosus, Ε. crouaniorum και Pylaiella littoralis 

παραμένει σχεδόν ανεπηρέαστη για μεγάλο χρονικό διάστημα μετά την μόλυνσή τους από το E. 

dicksonii. Η παρατήρηση αυτή έρχεται σε αντίθεση με προηγούμενες έρευνες σε ανώτερα φυτά που 

επιμολύνονται από ωομύκητες, όπως για παράδειγμα στην προσβολή της σόγιας από τον 

Phytophthora sojae ή του Arabidopsis thaliana από τον Peronospora parasitica. Και στις δύο αυτές 

περιπτώσεις, έχει αποδειχθεί ότι οι ΜΣ του ξενιστή αποδιοργανώνονται και τεμαχίζονται σε πολύ 

αρχικό στάδιο της προσβολής (Cahill και συν. 2002· Takemoto και συν. 2003). Η βασική αυτή διαφορά 

μπορεί να αποδοθεί στην έλλειψη κεντροσωματίων στα μεσοφασικά φυτικά κύτταρα. Αντίθετα, και 

στα τρία είδη φαιοφυκών, τα κύτταρα διατηρούν την οργάνωση των δεσμών ΜΣ από το 

κεντροσωμάτιο για σχεδόν ολόκληρη τη βλαστητική φάση του E.dicksonii. Οι ΜΣ του ξενιστή 

αποδιοργανώνονται τελείως κατά τα τελικά στάδια της μόλυνσης, λίγο πριν την είσοδο του παράσιτου 

στη φάση της ζωοσποριογένεσης. Αυτό συμπίπτει χρονικά με την υπέρμετρη διόγκωση του 

κυτοπλάσματος του παράσιτου και το σχηματισμό του κυτταρικού τοιχώματος γύρω από τον θαλλό, 

που οδηγούν στη διάρρηξη του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή (Sekimoto και συν. 2008β). 

Συνεπώς, τα φαιοφύκη φαίνεται ότι επιδεικνύουν μία μορφή αντίστασης έναντι στη μόλυνση από τον 

Ε. dicksonii, η οποία ενισχύεται από την οργάνωση των ΜΣ από το κεντροσωμάτιο.  

Τα παραπάνω οδηγούν στο συμπέρασμα ότι η διατήρηση της φυσιολογικής οργάνωσης του 

κυτταροσκελετού των φαιοφυκών κατά την μόλυνση από τον ωομύκητα E. dicksonii, σε συνδυασμό με 

την ύπαρξη ανθεκτικών κλώνων έναντι της προσβολής, ενισχύει την ιδέα της συνεξέλιξης ξενιστή και 

παράσιτου (Gachon και συν. 2009). Αξίζει να σημειωθεί, ότι ο E. dicksonii μολύνει περισσότερα από 45 

είδη φαιοφυκών, με μεγάλο εύρος στην εκδήλωση των συμπτωμάτων, από πλήρως ανθεκτικούς έως 

πλήρως ευπαθείς κλώνους (Gachon και συν. 2009).  

Στην Εικόνα ΙV.2 συνοψίζονται τα αποτελέσματα της μελέτης της οργάνωσης του 

κυτταροσκελετού σε ξενιστή και παράσιτο. 
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Εικόνα ΙV.2. Διαγραμματική απεικόνιση των βασικών σταδίων της μόλυνσης φαιοφυκών από τον ωομύκητα Ε. dicksonii 
παρουσιάζει τις μεταβολές στην οργάνωση του κυτταροσκελετού ξενιστή και παράσιτου. Μπλε σφαιρικοί σχηματισμοί: 
πυρήνες, πράσινες γραμμές: δέσμες ΜΣ, πράσινα κοκκία: ΚΟΜ, κόκκινα κοκκία και γραμμές: πλάκες ακτίνης και ΜΑ, καφέ 
ορθογώνιο: μολυσμένο κύτταρο ξενιστή, πορτοκαλί χρώμα: πλασμαλήμμα και κυτταρικό τοίχωμα του E. dicksonii. 

 

IV.3. Μηχανισμοί αναγνώρισης μεταξύ E. dicksonii και φαιοφυκών-αμυντική 

απόκριση φύκους στη μόλυνση 

ΙV.3.1. Mελέτη κυτταρικού τοιχώματος 

Τo κυτταρικό τοίχωμα παραλληλίζεται συχνά με «πρώτη γραμμή του πεδίου μάχης», όπου εκεί 

κρίνεται η εξέλιξη της αλληλεπίδρασης παράσιτου και ξενιστή. Για το λόγο αυτό, η γνώση της 

σύστασης και της κατανομής των μορίων του κυτταρικού τοιχώματος αποτελεί βασικό εργαλείο για 

την περαιτέρω μελέτη των αλληλεπιδράσεων ανάμεσα στους παθογόνους μικροοργανισμούς και τους 

ξενιστές τους. Όπως είναι γνωστό, τα σπόρια των ωομυκήτων επιτυγχάνουν την προσκόλλησή τους 

στο κυτταρικό τοίχωμα των ανώτερων φυτών με τη βοήθεια λεκτινών, υδατανθράκων και 

γλυκοπρωτεϊνών (Hardham 1989). Από την άλλη, τα ανώτερα φυτά έχουν αναπτύξει την ικανότητα 

αναγνώρισης των παράσιτων μέσω μορίων του κυτταρικού τοιχώματος, η οποία πυροδοτεί μία σειρά 

βιοχημικών μονοπατιών και αμυντικών αποκρίσεων έναντι της προσβολής (Heath Μ.C. 2000). 

Αναμφίβολα, η διερεύνηση των μηχανισμών αναγνώρισης και των αλληλεπιδράσεων που λαμβάνουν 

χώρα ανάμεσα στους ωομύκητες και τα ανώτερα φυτά έχει συμβάλλει στον έλεγχο των εξάρσεων και 

των μαζικών επιδημιών. Έτσι, η μελέτη των αλληλεπιδράσεων μακροφυκών και ωομυκήτων αποβλέπει 

στην εύρεση μεθόδων και λύσεων για την προστασία της παραγωγής των καλλιεργούμενων φυκών 
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από καταστροφικές ασθένειες (Klochkova και συν. 2011). Η παρούσα ανάλυση των συστατικών του 

κυτταρικού τοιχώματος ξενιστή και παράσιτου στοχεύει στην κατανόηση των πιθανών μηχανισμών 

αναγνώρισης κατά τα αρχικά στάδια της μόλυνσης φαιοφυκών από τον ωομύκητα E. dicksonii. 

Παράλληλα, η πλήρης χαρτογράφηση του γονιδιώματος του φαιοφύκους Ε. siliculosus (Cock και συν. 

2010) προσφέρει τη δυνατότητα συσχέτισης των μικροσκοπικών παρατηρήσεων με μοριακά 

δεδομένα. 

 

ΙV.3.1.1. Κυτταρικό τοίχωμα φαιοφυκών 

Πειράματα ανοσοφθορισμού, με αντισώματα έναντι διαφορετικών συστατικών του κυτταρικού 

τοιχώματος σε μη μολυσμένα φαιοφύκη, δείχνουν ότι το κυτταρικό τοίχωμα και των δώδεκα κλώνων 

που ελέγχθηκαν συνίσταται κυρίως από κυτταρίνη, φουκάνη και αλγινικό οξύ. Το αποτέλεσμα αυτό 

συνάδει με πρόσφατες μοριακές μελέτες και δεν αποτελεί νέο εύρημα (Μichel και συν. 2010). Ωστόσο, 

στα πλαίσια της παρούσας μελέτης ανοσοφθορισμού διαπιστώνονται σημαντικές ποσοτικές και 

ποιοτικές διακυμάνσεις του σήματος μεταξύ των διαφόρων κλώνων. Πιστεύεται ότι αυτές οι 

παρατηρήσεις σχετίζονται με την ποικιλομορφία της αρχιτεκτονικής, δηλαδή της διευθέτησης των 

μορίων στα κυτταρικά τοιχώματα των φαιοφυκών, και όχι με την απόλυτη απουσία ή παρουσία του 

εκάστοτε συστατικού. Για παράδειγμα, στο φαιοφύκος Αcinetospora crinite δεν καταγράφεται σήμα 

φουκάνης και αλγινικού οξέος. Παρ’ όλα αυτά, το αποτέλεσμα δεν ερμηνεύεται ως παντελής έλλειψη 

των δύο υδατανθράκων από το κυτταρικό τοίχωμα του φύκους, διότι, όπως είναι γνωστό, όλοι οι 

αντιπρόσωποι των Ectocarpales, συμπεριλαμβανομένου του A. crinita, φέρουν φουκάνη, αλγινικό οξύ 

και κυτταρίνη στο κυτταρικό τους τοίχωμα (Michel και συν. 2010α). Συνεπώς, το αρνητικό αποτέλεσμα 

της ανοσοσήμανσης σημαίνει ότι ο προσανατολισμός των μορίων στην επιφάνεια του κυτταρικού 

τοιχώματος δεν επιτρέπει την πρόσδεση των φθοριζόντων αντισωμάτων στους συγκεκριμένους 

υδατάνθρακες. Να σημειωθεί ότι το πρωτόκολλο ανοσοφθορισμού που χρησιμοποιήθηκε για τη 

σήμανση των υδατανθράκων του κυτταρικού τοιχώματος δεν περιλαμβάνει ενζυμική επώαση, 

προκειμένου να διατηρηθεί ανέπαφη η δομή και η σύσταση του κυτταρικού τοιχώματος. Η παράλειψη 

αυτού του βήματος επιτρέπει τη μελέτη μόνο της επιφανειακής στρώσης υδατανθράκων, η οποία 

άπτεται του ενδιαφέροντος της παρούσας διδακτορικής διατριβής.  
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 Τα νηματοειδή είδη φαιοφυκών, που χρησιμοποιήθηκαν στα πλαίσια της διδακτορικής 

διατριβής, δεν χαρακτηρίζονται από τυπική ακραία αύξηση (Κatsaros 1995). Βέβαια, το πρότυπο 

ανάπτυξης του Ε. siliculosus περιλαμβάνει τη διαίρεση και επιμήκυνση του ακραίου κυττάρου του 

νήματος με τρόπο που προσομοιάζει στην ακραία αύξηση (Le Bail και συν. 2008). Στο γεγονός αυτό 

αποδίδεται η συσσώρευση άμορφων υδατανθράκων, όπως β-1,3 γλυκάνες, η οποία παρατηρείται 

στην κορυφή του ακραίου κυττάρου των αναπτυσσόμενων ή διακλαδιζόμενων νημάτων. Ταυτόχρονα, 

το κορυφαίο θολωτό τμήμα των ακραίων κύτταρων στερείται κυτταρίνης. Στην Εικόνα ΙΙΙ.17.Ζ 

απεικονίζεται ένα ακραίο κύτταρο σε αναπτυσσόμενο νήμα φαιοφύκους, με χαρακτηριστική 

συσσώρευση β-1,3 γλυκάνης στα σημεία όπου απουσιάζει η κυτταρίνη. Η απουσία κυτταρίνης έχει 

επίσης αναφερθεί στα ακραία κύτταρα του φαιοφύκους Sphacelaria rigidula (Karyophyllis και συν. 

2000α). Αντιστοίχως, κατά την ανάπτυξη των ανώτερων φυτών, αποτίθεται πρώτα η β-1,3 γλυκάνη 

(καλλόζη), η οποία λειτουργεί ως μία άμορφη πηκτώδης μάζα που διευκολύνει τον επακόλουθο 

προσανατολισμό των μικροϊνιδίων κυτταρίνης (Waterkeyn 1981). Αξίζει να τονισθεί ότι η συσσώρευση 

άμορφων υδατανθράκων στο κορυφαίο τμήμα των ακραίων κυττάρων εντοπίστηκε και στους δώδεκα 

κλώνους φαιοφυκών που χρησιμοποιήθηκαν, τόσο σε μολυσμένο όσο και σε μη μολυσμένο υλικό. 

Κατά συνέπεια, η παρατήρηση αυτή σχετίζεται αποκλειστικά και μόνο με το πρότυπο ανάπτυξης των 

συγκεκριμένων κλώνων και όχι με κάποιο πιθανό αμυντικό μηχανισμό των φυκών έναντι στην 

προσβολή από τον E. dicksonii. 

Τα πειράματα ανοσοσήμανσης υδατανθράκων του κυτταρικού τοιχώματος 

πραγματοποιήθηκαν και σε μολυσμένο πειραματικό υλικό. Η μόνη διαφορά που σημειώθηκε στη 

σύσταση του κυτταρικού τοιχώματος μεταξύ του μη μολυσμένου και του μολυσμένου υλικού είναι η 

εναπόθεση β-1,3 γλυκάνης στο σημείο της προσβολής από τον Ε. dicksonii, η οποία δεν παρατηρήθηκε 

σε υγιή φαιοφύκη. Τα μολυσμένα κύτταρα των φαιοφυκών αντιδρούν στην προσβολή από τον 

ωομύκητα αποθέτοντας β-1,3 γλυκάνες στο κυτταρικό τους τοίχωμα. Λεπτομερέστερα, άμορφο 

κυτταρικό υλικό συσσωρεύεται υπό μορφή θηλής (papilla) στο σημείο όπου το παράσιτο προκαλεί τον 

τραυματισμό του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή, προκειμένου να διεισδύσει στο εσωτερικό του 

κυττάρου (Tsirigoti και συν. 2014β). Η διακριτή πάχυνση του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή, κάτω 

ακριβώς από το σημείο προσκόλλησης του δευτερογενούς σπορίου του E. dicksonii, είχε ήδη 

εντοπισθεί κατά τη διάρκεια προκαταρκτικών πειραμάτων με χρήση της φθορίζουσας χρωστικής 
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κυανούν της ανιλίνης (Tsirigoti και συν. 2013). Η εναπόθεση β-1,3 γλυκάνης, και συγκεκριμένα 

καλλόζης υπό μορφή θηλής, αποτελεί κοινή απόκριση των ανώτερων φυτών στον τραυματισμό 

(Underwood 2012). Η ταχεία συσσώρευση τοιχωματικού υλικού στο σημείο της προσβολής λειτουργεί 

ως φυσικό φράγμα και εμποδίζει ή τουλάχιστον επιβραδύνει τη διέλευση του παθογόνου 

μικροοργανισμού προς στο εσωτερικό του φυτικού κυττάρου. Παράλληλα, η καθυστέρηση της 

μόλυνσης επιτρέπει την ενεργοποίηση αμυντικών γονιδίων του ξενιστή έναντι στην προσβολή (Voigt 

2014). Έως τώρα, η ύπαρξη των β-1,3 γλυκανών στα φαιοφύκη είναι γνωστή κυρίως με τη μορφή του 

αποθηκευτικού πολυσακχαρίτη λαμιναρίνη. Αντίθετα, δεν υπάρχουν σαφείς αναφορές εντοπισμού 

του υδατάνθρακα σε κυτταρικά τοιχώματα φαιοφυκών. Ο Parker (1964) περιγράφει την πιθανή 

εναπόθεση β-1,3 γλυκανών στις ηθμώδεις πλάκες (sieve plates) των Laminariales. Ωστόσο, η 

παρατήρησή του βασίζεται σε μεθόδους χαμηλής ανάλυσης, ενώ η πληροφορία δεν έχει έκτοτε 

διασταυρωθεί. Στην παρούσα εργασία δείχνεται για πρώτη φορά η εναπόθεση β-1,3 γλυκανών ως 

απόκριση των φαιοφυκών στην μόλυνση από τον ωομύκητα E. dicksonii. Τα αποτελέσματα αυτά 

ενισχύονται από πρόσφατα μοριακά δεδομένα, που προκύπτουν από τη μελέτη του γονιδιώματος του 

φαιοφύκους E. siliculosus και αφορούν στην ταυτοποίηση γονιδίων με πιθανή συμμετοχή στο 

βιοχημικό μονοπάτι σύνθεσης της καλλόζης (Michel και συν. 2010β· κλάδος C από την οικογένεια 48 

των γλυκοσυλ-τρανσφερασών). Η βιοσύνθεση των β-1,3 γλυκανών αποτελεί ένα συντηρημένο 

μεταβολικό μονοπάτι των ευκαρυωτικών οργανισμών (Michel και συν. 2010β). Κατά συνέπεια, η 

ενίσχυση του κυτταρικού τοιχώματος του ξενιστή μέσω της εναπόθεσης β-1,3 γλυκανών, αποτελεί 

κοινή τακτική άμυνας, τόσο για τα ανώτερα φυτά όσο και για τα φαιοφύκη, ενώ εικάζεται ότι 

πρόκειται περί ενός συντηρημένου αμυντικού μηχανισμού, του οποίου η απαρχή χρονολογείται πριν 

από τα γεγονότα της πρώτης ενδοσυμβίωσης. 

 

ΙV.3.1.2. Κυτταρικό τοίχωμα του ωομύκητα E. dicksonii 

Η παρούσα ανάλυση των συστατικών του κυτταρικού τοιχώματος του E. dicksonii αποσκοπεί αφενός 

στη διερεύνηση της πιθανής εμπλοκής των μορίων στους μηχανισμούς αναγνώρισης ξενιστή και 

παράσιτου και αφετέρου στην εύρεση νέων δομικών και μορφολογικών στοιχείων του ωομύκητα. Η 

ανοσοσήμανση υδατανθράκων του κυτταρικού τοιχώματος του E. dicksonii αποκαλύπτει την ύπαρξη 

Ν-ακετυλο-γλυκοζαμίνης, β-1,4 γλυκάνης και β-1,3 γλυκάνης στην επιφάνεια του παράσιτου. Ο 
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εντοπισμός αυτών των συστατικών του κυτταρικού τοιχώματος του παράσιτου αποτελεί ένα 

αναμενόμενο αποτέλεσμα, καθ’ ότι ήδη γνωστό από άλλους ωομύκητες (Aronson και συν. 1967). 

Πρόσφατα, οι Mélida και συν. (2013) επέλεξαν δέκα είδη ωομυκήτων από τις δύο πιο 

αντιπροσωπευτικές τάξεις της κλάσης, την Saprolegniales και την Peronosporales, για να αναλύσουν τη 

σύσταση του κυτταρικού τους τοιχώματος. Από τη μελέτη προέκυψε ότι υπάρχουν τρείς βασικοί τύποι 

κυτταρικού τοιχώματος στους ωομύκητες, οι οποίοι διαχωρίζονται κυρίως βάσει του ποσοστού Ν-

ακετυλ-γλυκοζαμίνης και γλυκανών που περιέχουν (Mélida και συν. 2013). Όμως, ο Ε. dicksonii δεν 

κατατάσσεται σε κανέναν από τους τρείς τύπους κυτταρικού τοιχώματος που έχουν προταθεί για την 

κλάση των ανώτερων ωομυκήτων. Σύμφωνα με τα αποτελέσματα της παρούσας μελέτης, το κυτταρικό 

τοίχωμα του E. dicksonii συνίσταται από τους τρείς βασικούς υδατάνθρακες που προαναφέρθηκαν (Ν-

ακετυλο-γλυκοζαμίνη, β-1,4 γλυκάνη και β-1,3 γλυκάνη), καθώς και από θειϊκή φουκάνη. Ο 

εντοπισμός της θειϊκής φουκάνης αποτελεί ένα νέο και ενδιαφέρον εύρημα, το οποίο αναφέρεται για 

πρώτη φορά σε ωομύκητα. Επιπρόσθετα, μη δημοσιευμένα αποτελέσματα αποκαλύπτουν ότι η 

φθορίζουσα λεκτίνη Ulex europaeus agglutinin, η οποία φέρει την ιδιότητα πρόσδεσης στον 

μονοσακχαρίτη L-φουκόζη, δίνει θετικό σήμα στο κυτταρικό τοίχωμα της πλάκας προσκόλλησης και 

των σωλήνων απελευθέρωσης του E. dicksonii, όπως ακριβώς και η θειϊκή φουκάνη (Τsirigoti και συν. 

υπό προετοιμασία). Έως τώρα, η L-φουκόζη έχει εντοπιστεί μόνο στο κυτταρικό τοίχωμα του 

ζυγομύκητα Zygorhynchus vuillemini και σε ορισμένους αντιπροσώπους βασιδιομυκήτων, ενώ δεν 

υπάρχουν αναφορές σε ωομύκητες (Crook και Johnston 1962). Επίσης, οι θραυστοχυτριδιομύκητες 

(thraustochytrids) ανήκουν και αυτοί στα ετερόκοντα και περιλαμβάνουν θαλάσσια είδη με L-φουκόζη 

στο κυτταρικό τους τοίχωμα (Chamberlain και Moss 1988). Συνεπώς, η σημαντική αυτή διαφορά στη 

σύσταση του κυτταρικού τοιχώματος, μεταξύ του E. dicksonii και των ανώτερων ωομυκήτων, οφείλεται 

πιθανώς στην εξελικτική τους απόσταση, η οποία τεκμηριώνεται από πρόσφατα μοριακά δεδομένα 

(Sekimoto και συν. 2008β). 

Σε ότι αφορά στον πιθανό ρόλο της θειϊκής φουκάνης του E. dicksonii, είναι γεγονός ότι οι 

θειϊκοί υδατάνθρακες εμπλέκονται στη διαδικασία της πρόσδεσης και της προσκόλλησης των 

παρασιτικών σπορίων στο κυτταρικό τοίχωμα των ξενιστών. Για παράδειγμα, θειϊκές γαλακτάνες 

δίνουν το χημικό έναυσμα για την εγκύστωση των ζωοσπορίων (μετασχηματισμός σε σπόρια), καθώς 

και την προσκόλληση των σπορίων του ωομύκητα Pythium porphyrae στο ροδοφύκος Porphyra 
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yezoensis (Uppalapati και συν. 2001β). Ακόμη, τα έμβρυα του φαιοφύκους Fucus sp., όταν 

αναπτύσσονται σε θρεπτικό μέσο που δεν περιέχει θειϊκή φουκάνη, σχηματίζουν φυσιολογικά 

ριζοειδή, αλλά αποτυγχάνουν να προσκολληθούν στο υπόστρωμα (Percival 1979). Από τις παραπάνω 

παρατηρήσεις, σε συγγενικά είδη του E. dicksonii, συμπεραίνουμε ότι η συσσώρευση της θειϊκής 

φουκάνης στο κυτταρικό τοίχωμα του παράσιτου και ειδικά στην πλάκα προσκόλλησης του 

δευτερογενούς σπορίου, πιθανώς να συνδέεται με την ικανότητα πρόσδεσης του παράσιτου στο 

κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή.  

 

ΙV.3.2. Πειράματα ανάσχεσης της μόλυνσης με υδατάνθρακες 

Πειράματα ανάσχεσης της μόλυνσης, με χρήση μονοσακχαριτών, αποκαλύπτουν ότι τα σπόρια του 

ωομύκητα Olpidiopsis sp. αναγνωρίζουν το ροδοφύκος Porphyra sp. μέσω ειδικών λεκτινών του 

κυτταρικού τους τοιχώματος, με την ικανότητα πρόσδεσης στη μαννόζη του κυτταρικού τοιχώματος 

του ξενιστή (Klochkova και συν. 2011). Αντίστοιχα, επώαση μολυσμένων από τον E. dicksonii 

φαιοφυκών με D-γαλακτόζη και L-φουκόζη για 14 ημέρες (χρόνος ολοκλήρωσης ενός κύκλου 

μόλυνσης του παράσιτου), προκαλεί σημαντική μείωση της παθογένειας των φυκών. Είναι πιθανό ότι 

η μακρά επώαση των μολυσμένων καλλιεργειών με τους μονοσακχαρίτες D-γαλακτόζη και L-φουκόζη 

οδηγεί στην ενεργοποίηση αμυντικών μηχανισμών των φυκών. Στα ανώτερα φυτά, τα ολιγομερή 

γαλακτουρονίδης, ενός πολυμερούς του γαλακτουρονικού οξέος που φέρει παρόμοια δομή με την 

πηκτίνη, πυροδοτούν την ενεργοποίηση μίας σειράς αμυντικών αποκρίσεων (Shibuya και Μinami 

2001). Παρόμοια φαινόμενα έχουν παρατηρηθεί και στα φύκη (Potin και συν. 2002). Για παράδειγμα, 

το κελποφύκος Laminaria digitata αναγνωρίζει τα ολιγομερή υδατανθράκων που προκύπτουν από την 

ενζυμική διάσπαση του κυτταρικού τοιχώματος και ενεργοποιεί τον αμυντικό μηχανισμό της 

οξειδωτικής έκρηξης (Küpper και συν. 2001). Μάλιστα, τα πιο δραστικά ολιγομερή, δηλαδή εκείνα που 

προκαλούν υψηλότερα ποσοστά εκροής καλίου, είναι τα ανάλογα της πηκτίνης των ανώτερων φυτών 

πολυμερή του γλυκουρονικού οξεός (Küpper και συν. 2001). Κατά συνέπεια, συμπεραίνουμε ότι η 

αναγνώριση των μονοσακχαριτών D-γαλακτόζη και L-φουκόζη, από τα είδη φαιοφυκών που 

χρησιμοποιήθηκαν, ενεργοποιεί πιθανότατα συγκεκριμένες αμυντικές αποκρίσεις που οδηγούν σε 

μείωση των μολύνσεων από τον ωομύκητα E. dicksonii. Η πλήρης χαρτογράφηση του γονιδιώματος 
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του φαιοφύκους E. siliculosus (Cock και συν. 2010), σε συνδυασμό με νέες μοριακές τεχνικές, 

αναμένεται να οδηγήσουν στην επιβεβαίωση ή την απόρριψη της παραπάνω υπόθεσης. 

 

ΙV.3.3. Πειράματα επώασης μολυσμένων καλλιεργειών με ορμόνες 

Πειράματα ποσοτικής αλυσιδωτής αντίδρασης πολυμεράσης σε πραγματικό χρόνο (real-time qPCR), 

τα οποία πραγματοποιήθηκαν σε διαφορετικούς κλώνους φαιοφυκών, έδειξαν ότι υπάρχει σημαντική 

διαβάθμιση στην εκδήλωσης ευπάθειας ως προς την προσβολή από τον ωομύκητα E. dicksonii 

(Gachon και συν. 2009). Αργότερα, διαπιστώθηκε ότι η αντίσταση συγκεκριμένων κλώνων φαιοφυκών 

έναντι της μόλυνσης οφείλεται στην έκφραση ΥΑ στο προσβεβλημένο κύτταρο (Gachon και συν. υπό 

προετοιμασία). Πιο συγκεκριμένα, νέα μη δημοσιευμένα αποτελέσματα αποκαλύπτουν ότι η 

αντίσταση ορισμένων κλώνων στην μόλυνση επιτυγχάνεται όταν, κατά την προσβολή ενός κυττάρου 

του νήματος, ενεργοποιείται άμεσα ο μηχανισμός προγραμματισμένου κυτταρικού θανάτου. Η ταχεία 

νέκρωση του κυττάρου-ξενιστή εμποδίζει την ολοκλήρωση του κύκλου ανάπτυξης του Ε. dicksonii, 

δηλαδή την παραγωγή νέων σπορίων και συνεπώς προλαμβάνει τη διάδοση της ασθένειας. Μάλιστα, 

η ΥΑ εκδηλώνεται σε δέκα είδη φαιοφυκών, γεγονός που υποδηλώνει ότι πρόκειται περί ενός 

συντηρημένου αμυντικού μηχανισμού της κλάσης (Gachon και συν. υπό προετοιμασία). Το φαινόμενο 

της νέκρωσης προσβεβλημένων από ωομύκητες κυττάρων είναι ήδη γνωστό από ανθεκτικούς 

φαινοτύπους ανώτερων φυτών (Kamoun και συν. 1999· Vleeshouvers και συν. 2000). 

  Στην παρούσα διδακτορική διατριβή δείχνεται ότι η επώαση των φαιοφυκών με SA αυξάνει 

την εμφάνιση της ΥΑ, η οποία συνοδεύεται από την απόθεση β-1,3 γλυκάνης στο κυτταρικό τοίχωμα 

του κυττάρου-ξενιστή. Η τακτική της συσσώρευσης β-1,3 γλυκάνης στο κυτταρικό τοίχωμα του 

μολυσμένου φαιοφύκους προσομοιάζει με την ανάλογη αμυντική απόκριση των ανώτερων φυτών, 

κατά την οποία η ΥΑ συνδυάζεται με την απόθεση καλλόζης και φυτοαλεξινών στο κυτταρικό τοίχωμα 

του κυττάρου-ξενιστή (Naton και συν. 1996· Luna και συν. 2011). Επιπλέον, το «αλτρουιστικό» 

παράδειγμα της ΥΑ παρατηρείται και σε μονοκύτταρους, πλαγκτικούς οργανισμούς (Βidle και 

Falkowski 2004· Νedelcu και συν. 2011). Ωστόσο, η ενίσχυση του κυτταρικού τοιχώματος με β-1,3 

γλυκάνες αναφέρεται για πρώτη φορά σε κατώτερους φωτοσυνθετικούς οργανισμούς. Συνεπώς, η 

απόθεση β-1,3 γλυκάνης σε κύτταρα φαιοφυκών με ΥΑ αποτελεί ένα εύρημα ιδιαίτερης σημασίας, το 

οποίο υποδεικνύει ότι η εν λόγω αμυντική απόκριση είναι πιθανώς αρχέγονη. Να σημειωθεί ότι, μετά 
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τη νέκρωση του κυττάρου-ξενιστή λόγω ΥΑ, τα δύο γειτονικά κύτταρα βλαστάνουν προς τον κενό χώρο 

που καταλάμβανε προηγουμένως το νεκρό κύτταρο (βλέπε επίσης υποκεφάλαιο Ι.3.3. στην Εισαγωγή). 

Κατά τη βλάστηση, τα κύτταρα χαρακτηρίζονται από ακραία αύξηση και προσομοιάζουν με τα ακραία 

κύτταρα των νεαρών αναπτυσσόμενων ή διακλαδιζόμενων νημάτων (Σύγκριση Εικ. ΙΙΙ.17.Κ και ΙΙΙ.25.Α). 

Στο κυρτό κορυφαίο τμήμα των ακραίων κυττάρων εντοπίζεται και στις δύο περιπτώσεις η 

συσσώρευση β-1,3 γλυκάνης (Εικ. ΙΙΙ.17.Κ και ΙΙΙ.25.Α). 

  Από τα παραπάνω συμπεραίνουμε ότι το SA αποτελεί το μέσο ενεργοποίησης μίας σειράς 

αμυντικών αποκρίσεων στους δώδεκα κλώνους φαιοφυκών που χρησιμοποιήθηκαν. Πράγματι, 

ύστερα από επώαση με SA παρατηρήθηκε αύξηση της ΥΑ, τόσο σε πειραματικό υλικό μολυσμένο από 

τον Ε. dicksonii όσο και σε μη μολυσμένες καλλιέργειες. Παρά την απουσία του παράσιτου, η επώαση 

μη μολυσμένων φαιοφυκών με την εν λόγω φυτοορμόνη προκαλεί αύξηση της ΥΑ. Το γεγονός αυτό 

ενισχύει την ιδέα ότι το SA λειτουργεί πιθανώς ως έναυσμα για την ενεργοποίηση συγκεκριμένων 

αμυντικών μηχανισμών του ξενιστή. Σε ανώτερα φυτά έχει βρεθεί ότι το SA συμμετέχει σε αμυντικά 

βιοχημικά μονοπάτια, ενώ η δράση του συνδέεται συχνά με την εναπόθεση καλλόζης στο κυτταρικό 

τοίχωμα του ξενιστή (Conrath και συν. 2002· Halim και συν. 2007). Στα φύκη, αντίστοιχες αναφορές 

αφορούν στο μεθυλ-ιασμονικό οξύ, το οποίο ενεργοποιεί την κωδικοποίηση αμυντικών γονιδίων 

(Collén και συν. 2006· Küpper και συν. 2009). Για την επιβεβαίωση της πιθανής εμπλοκής του SA στο 

ανοσοποιητικό σύστημα των φαιοφυκών απαιτούνται περαιτέρω πειράματα και μοριακές αναλύσεις 

που θα αποδεικνύουν την ύπαρξη σχετικών γονιδίων.  

  Τέλος, πολλές δημοσιευμένες εργασίες υπογραμμίζουν τη σημασία των αυξινών στην άμυνα 

των φυτικών οργανισμών έναντι της βιοτικής καταπόνησης (Bari και Jones 2009). Οι αυξίνες, όπως το 

ΝΑΑ και το ΙΑΑ, ρυθμίζουν τη διαδικασία της αύξησης και της ανάπτυξης των ανώτερων φυτών 

(Woodward και Bartel 2005). Αυτό έχει βρεθεί και στα φαιοφύκη, με το ΙΑΑ να παίζει σημαντικό ρόλο 

στο πρότυπο διακλάδωσης του θαλλού του E. siliculosus (Le Bail και συν. 2010). Ακόμη, οι αυξίνες 

ενεργοποιούν την κωδικοποίηση συγκεκριμένων οικογενειών αμυντικών γονιδίων έναντι της 

προσβολής από παράσιτα στο ρύζι, το Arabidopsis thaliana και σε λοιπά ανώτερα φυτά (για 

βιβλιογραφία βλέπε την ανασκόπηση Bari και Jones 2009). Μάλιστα, σε ορισμένες περιπτώσεις η 

αυξίνη λειτουργεί συνεργατικά με το SA, ενεργοποιώντας την αμυντική απόκριση του φυτού (Ζhang 

και συν. 2007). Tα αποτελέσματα της παρούσας διδακτορικής διατριβής έρχονται σε αντίθεση με τις 

http://scholar.google.gr/citations?user=-GROCzQAAAAJ&hl=el&oi=sra�
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παραπάνω παρατηρήσεις σε ανώτερα φυτά. Επώαση μολυσμένων θαλλών φαιοφυκών από τον 

ωομύκητα E. dicksonii με ΝΑΑ και ΙΑΑ έδειξε σημαντική αύξηση των προσβολών. Έτσι, καθίσταται 

σαφές ότι οι αυξίνες ΝΑΑ και ΙΑΑ δεν λειτουργούν ως ερέθισμα για την κωδικοποίηση αμυντικών 

γονιδίων στους συγκεκριμένους κλώνους φαιοφυκών που χρησιμοποιήθηκαν, όπως συμβαίνει με το 

SA. Αντίθετα, η σημαντική αύξηση των μολύνσεων πιθανό να συνδέεται με την αύξηση της 

γονιμότητας που διαπιστώθηκε κατά την επώαση των μολυσμένων φυκών με τις αυξίνες. Σύμφωνα με 

επανειλημμένες μικροσκοπικές παρατηρήσεις, ο ωομύκητας E. dicksonii, ως υποχρεωτικά 

ενδοπαρασιτικός οργανισμός, φαίνεται να μολύνει επιλεκτικά τα νεαρά και υγιή κύτταρα της 

καλλιέργειας. Μάλιστα, έχει παρατηρηθεί ότι ο συνολικός αριθμός των προσβολών σε ηλικιωμένες 

καλλιέργειες φαιοφυκών είναι σημαντικά χαμηλότερος από αυτόν σε νεαρούς θαλλούς του ξενιστή. 

Έτσι, συμπεραίνουμε ότι η αύξηση των μολύνσεων, ύστερα από επώαση με τις αυξίνες ΙΑΑ και ΝΑΑ, 

συνδέεται με την πιθανή αύξηση των μεταβολικών ρυθμών της καλλιέργειας του φύκους. 
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V. Περίληψη  

Τα φύκη συγκεντρώνουν μεγάλο επιστημονικό ενδιαφέρον κατά τις τελευταίες δεκαετίες, 

λόγω του οικολογικού αλλά και του οικονομικού ενδιαφέροντος που παρουσιάζουν. Οι 

φωτοσυνθετικοί αυτοί οργανισμοί αποτελούν τους βασικούς παραγωγούς των θαλάσσιων 

οικοσυστημάτων, βρίσκονται στη βάση όλων σχεδόν των θαλάσσιων τροφικών αλυσίδων και 

παίζουν πρωταρχικό ρόλο στην παγκόσμια κλιματική αλλαγή. Ακόμη, από τη δεκαετία του ‘80 

έως σήμερα τα ποσοστά παγκόσμιας καλλιέργειας φυκών αυξάνονται εκθετικά, ενώ το 

επενδυτικό ενδιαφέρον στρέφεται στη χρήση τους ως τροφή από τον άνθρωπο ή άλλα 

καλλιεργούμενα είδη (πχ. γαστερόποδα, ψάρια), βιοκαύσιμη ύλη και φαρμακευτικά προϊόντα. 

 Τα μακροφύκη, όπως όλοι οι χερσαίοι και θαλάσσιοι οργανισμοί, μολύνονται από 

μικροοργανισμούς συμπεριλαμβανομένων των ιών, των βακτηρίων και των μυκήτων. Οι 

παθογόνοι μικροοργανισμοί προσβάλλουν τους πληθυσμούς φυκών προκαλώντας σημαντικές 

καταστροφές στο πεδίο αλλά και στις μονάδες εντατικής καλλιέργειας. Πιο συγκεκριμένα, οι 

καλλιεργητές αντιμετωπίζουν 10-30% μείωση της ετήσιας παραγωγής λόγω επιδημιών που 

προκαλούνται από θαλάσσιους παθογόνους μικροοργανισμούς και κυρίως από τους 

θαλάσσιους ωομύκητες. Τα ως τώρα αποσπασματικά μελετημένα θαλάσσια παράσιτα 

αποκτούν εμπορική σημασία ανάλογη των χερσαίων ομολόγων τους, ενώ απαραίτητη κρίνεται 

η μελέτη των αλληλεπιδράσεών τους με τα φύκη-ξενιστές. 

Το είδος Eurychasma dicksonii είναι ενας ολοκαρπικός υποχρεωτικά ενδοπαρασιτικός 

θαλάσσιος ωομύκητας, ο οποίος προσβάλλει τουλάχιστον 45 είδη φαιοφυκών. Τα βασικά 

στάδια της μόλυνσης φαιοφυκών από τον E. dicksonii έχουν μελετηθεί και περιλαμβάνουν: 

εγκύστωση του ζωοσπορίου του ωομύκητα, προσκόλληση του σπορίου στο κυτταρικό τοίχωμα 

του ξενιστή, διάτρηση του κυτταρικού τοιχώματος και μεταφορά μέρους του πρωτοπλάστη 

στο εσωτερικό του ξενιστή, δημιουργία κοινοκυτικού πολυπύρηνου θαλλού και 

ζωοσποριογένεση. Ωστόσο, ως τώρα δεν υπάρχουν πληροφορίες για τον μηχανισμό της 

εγκύστωσης και διείσδυσης του παράσιτου στο εσωτερικό του κυττάρου-ξενιστή, την 

οργάνωση του κυτταροσκελετού, τους μηχανισμούς αναγνώρισης ξενιστή-παθογόνου, τις 

μεταξύ τους αλληλεπιδράσεις και πιθανούς αμυντικούς μηχανισμούς του ξενιστή έναντι του 

παράσιτου.  
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Η παρούσα διδακτορική διατριβή είχε ως στόχο τη λεπτομερή ανάλυση της οργάνωσης 

του κυτταροσκελετού τόσο του ξενιστή όσο και του παράσιτου, την απόκτηση επιπλέον 

γνώσεων που θα συμπληρώσουν τις ήδη υπάρχουσες πληροφορίες για τον μηχανισμό 

μόλυνσης, τις πιθανές αντιδράσεις των μελετώμενων ειδών φαιοφυκών έναντι της μόλυνσης 

από το Ε. dicksonii και λοιπούς μηχανισμούς αλληλεπιδράσεων ξενιστή-παράσιτου. Τα 

κυριότερα ευρήματα της διατριβής περιγράφονται συνοπτικά παρακάτω: 

 

1. Μελέτη της λεπτής δομής αποκαλύπτει τον μηχανισμό προσκόλλησης και διείσδυσης 

του E. dicksonii στον ξενιστή. 

Μελέτη με ηλεκτρονικό μικροσκόπιο διέλευσης και σάρωσης των επιμέρους σταδίων της 

προσκόλλησης και διείσδυσης αποκάλυψε ότι το σπόριο του E. dicksonii διαφοροποιείται κατά 

τα αρχικά στάδια της προσβολής. Το ζωοσπόριο εγκυστώνεται, δηλαδή σχηματίζει κυτταρικό 

τοίχωμα (ΚΤ) και μετασχηματίζεται σε ακίνητο σπόριο. Το σπόριο προσκολλάται στο ΚΤ του 

ξενιστή. Αμέσως μετά την επαφή με τον ξενιστή, το σπόριο εκκρίνει ένα ινώδες, 

προσκολλητικό υλικό με το οποίο φαίνεται να συνδέεται με την επιφάνεια του ξενιστή. Σ’ αυτό 

το στάδιο, ο πρωτοπλάστης του σπορίου περιέχει έναν ευμεγέθη πυρήνα που γειτνιάζει με μια 

ομάδα μιτοχονδρίων. Στο κορυφαίο τμήμα του κυτοπλάσματος, στην αντίθετη πλευρά από τη 

βάση του σπορίου, κυριαρχούν κυστίδια με ηλεκτρονιόπυκνο υλικό και δικτυοσωμάτια. 

Η λεπτομερής μελέτη της λεπτής δομής απoκάλυψε την ύπαρξη ενός 

ηλεκτρονιόπυκνου βελονοειδούς σχηματισμού (400 nm πλάτος, 4 μm μήκος), που εκτείνεται 

παράλληλα με τον επιμήκη άξονα του σπορίου και διασχίζει όλο το μήκος του. Ο σχηματισμός 

αυτός περιβάλλεται από ηλεκτρονικά διαφανές τοιχωματικό υλικό και εφάπτεται με το αρχικά 

αδιαφοροποίητο ΚΤ, που βρίσκεται στο κάτω μέρος του σπορίου και ονομάζεται πλάκα 

προσκόλλησης (adhesorium pad). Τα μικρά κυστίδια της κορυφαίας περιοχής συντήκονται και 

σχηματίζουν ένα ευμέγεθες χυμοτόπιο. Σε επόμενο στάδιο, πραγματοποιείται η 

διαφοροποίηση του ΚΤ της πλάκας προσκόλλησης του σπορίου, με κεντρομόλο εναπόθεση 

τοιχωματικού υλικού προς το εσωτερικό του σπορίου. Οι τοιχωματικές προεκβολές 

διαμερισματοποιούν το σπόριο, αφήνοντας μια ανοιχτή οπή. Παρατήρηση σειράς τομών της 
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βελονοειδούς δομής έδειξε ότι αυτή διέρχεται μέσω της ανοιχτής οπής και εκτοξεύεται έξω 

από το σπόριο με κατεύθυνση προς το ΚΤ του ξενιστή, το οποίο ακολούθως διαρρηγνύει. 

 

2. Η οργάνωση του κυτταροσκελετού εμπλέκεται στην αμυντική απόκριση του ξενιστή 

και στα βασικά αναπτυξιακά στάδια του E. dicksonii. 

Η ανοσοσήμανση της σωληνίνης στα μολυσμένα από τον Ε. dicksonii φαιοφύκη Pylaiella 

littoralis, Ectocarpus siliculosus και Ectocarpus crouaniorum έδειξαν ότι οι μικροσωληνίσκοι του 

ξενιστή παραμένουν φυσιολογικά οργανωμένοι γύρω από το κεντροσωμάτιο, ακόμη και σε 

προχωρημένα στάδια της μόλυνσης. Πιο συγκεκριμένα, διαπιστώθηκε ότι παρ’ ότι η μόλυνση 

από τον ωομύκητα οδηγεί σε σταδιακή αποδιοργάνωση των οργανιδίων του κυτοπλάσματος 

του ξενιστή, η οργάνωση των μικροσωληνίσκων παραμένει φυσιολογική μέχρι και τα αρχικά 

στάδια δημιουργίας του ζωοσποριάγγειου του ωομύκητα, οπότε και διαταράσσεται. 

Παράλληλα, μελετήθηκε η οργάνωση του κυτταροσκελετού του E. dicksonii. Η ανοσοσήμανση 

σωληνίνης αποκάλυψε την παρουσία ενός κέντρου σύγκλισης των μικροσωληνίσκων πλησίον 

του πυρήνα του παράσιτου, το οποίο πιθανόν αντιπροσωπεύει ένα κέντρο οργάνωσης 

μικροσωληνίσκων (ΚΟΜ). Στο ηλεκτρονικό μικροσκόπιο διέλευσης διαπιστώθηκε ότι το ΚΟΜ 

αποτελείται από δυο κινητοσώματα. Κατά τη μίτωση, το ΚΟΜ διπλασιάζεται και κάθε ένα από 

τα δύο θυγατρικά ΚΟΜ μεταναστεύει στους δύο αντίθετους πόλους του πυρήνα. Στο στάδιο 

της δημιουργίας του ζωοσποριάγγειου παρατηρούνται, ανάλογα με το μέγεθος της δομής, 4 ή 

5 ΚΟΜ και δέσμες μικροσωληνίσκων διασχίζουν όλη την έκταση του ζωοσποριάγγειου. Στο 

ώριμο ζωοσποριάγγειο εντοπίζονται περιφερειακά διατεταγμένα σπόρια, από τα οποία 

απελευθερώνονται τα ζωοσπόρια του ωομύκητα. Σε αυτό το στάδιο, οι μικροσωληνίσκοι 

συμμετέχουν στη δημιουργία των μαστιγίων τα οποία εκτείνονται από τα κινητοσώματα. 

Χρώση της ακτίνης με ροδαμίνη-φαλλοϊδίνη έδειξε οτι, στα σπόρια του ωομύκητα, ο 

κυτταροσκελετός της ακτίνης έχει τη μορφή πλακών και συμπαγών δεσμίδων μικρονηματίων 

ακτίνης (ΜΑ). Αρχικά, στα πρώτα στάδια της μόλυνσης, κάθε πυρήνας συνοδεύεται από 

πλάκες συμπαγούς ακτίνης και δεσμίδες ΜΑ. Σε επόμενο στάδιο, με την έναρξη της 

δημιουργίας του ζωοσποριάγγειου, εντοπίζονται κυρίως διάχυτα ΜΑ και παρατηρείται 

μειωμένος αριθμός πλακών συμπαγούς ακτίνης.  
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3. Απόκριση του ξενιστή έναντι του παράσιτου με εναπόθεση β-1, 3 γλυκάνης στο 

σημείο προσκόλλησης του σπορίου του ωομύκητα. 

Μελέτη της λεπτής δομής έδειξε τη διατάραξη της δομής και της σύστασης του ΚΤ του ξενιστή 

στη θέση εισόδου του παράσιτου. Διαπιστώθηκε εναπόθεση άμορφου υλικού υπό μορφή 

θηλής (papilla), το οποίο σημαίνεται με το αντίσωμα έναντι της β-1,3 γλυκάνης και είναι θετικό 

σε χρώση με κυανούν της ανιλίνης. Εικάζεται ότι η ενίσχυση του ΚΤ του ξενιστή στο σημείο της 

προσβολής αποτελεί αμυντική απόκριση του φύκους και συνδέεται με μηχανισμούς 

αναγνώρισης του E. dicksonii.  

 

4. Aνάλυση των συστατικών του κυτταρικού τοιχώματος ξενιστή και παράσιτου: 

εντοπισμός θειωμένης φουκάνης στο κυτταρικό τοίχωμα του Ε. dicksonii. 

Πραγματοποιήθηκαν πειράματα ανοσοφθορισμού με αντισώματα έναντι διαφορετικών 

συστατικών του ΚΤ των φαιοφυκών και του ωομύκητα, προκειμένου να διαπιστωθεί η πιθανή 

συμμετοχή των υδατανθράκων σε μηχανισμούς αναγνώρισης ξενιστή-παράσιτου. 

Χρησιμοποιήθηκαν 12 κλώνοι φαιοφυκών, οι οποίοι μολύνονται από τον E. dicksonii. Στο 

μολυσμένο πειραματικό υλικό δεν παρατηρήθηκαν μεταβολές στη σύσταση του ΚΤ. Η μόνη 

μεταβολή που παρατηρήθηκε και στους 12 κλώνους φαιοφυκών, είναι η εναπόθεση β-1,3 

γλυκάνης στο σημείο της μόλυνσης, ως αντίδραση έναντι της προσβολής από τον ωομύκητα. 

Σε ότι αφορά στο ΚΤ του E. dicksonii, παρατηρήθηκε για πρώτη φορά θετική αντίδραση μετά 

από χρήση αντισώματος έναντι της θειϊκής φουκάνης. 

 

5. Επίδραση υδατανθράκων και ορμονών στην μόλυνση φαιοφυκών από το E. dicksonii. 

Μολυσμένοι θαλλοί φαιοφυκών επωάστηκαν με μέσο καλλιέργειας που περιείχε 

επιλεγμένους μονοσακχαρίτες (D- γαλακτόζη, L- φουκόζη, D- γλυκόζη, D- μαννόζη, N-ακετυλ-D-

γαλακτοζαμίνη, Ν-ακετυλ-D-γλυκοσαμίνη, D- φρουκτόζη). Το υλικό παρατηρήθηκε σε οπτικό 

μικροσκόπιο μετά το πέρας 14 ημερών, το διάστημα που απαιτείται για να ολοκληρωθεί ένας 

κύκλος μόλυνσης. Παρατηρήθηκε μείωση των μολύνσεων του E. dicksonii στην περίπτωση της 

D-γαλακτόζης και της L-φουκόζης, γεγονός που υποδηλώνει πιθανή συμμετοχή των δύο 
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μονοσακχαριτών στους μηχανισμούς αναγνώρισης του παράσιτου από τον ξενιστή και της 

ενεργοποίησης αμυντικών μηχανισμών. Ακόμη, επώαση μολυσμένων θαλλών με μέσο 

καλλιέργειας που περιέχει σαλικυλικό οξύ προκαλεί ανάσχεση της μόλυνσης και αύξηση της 

υπερευαίσθητης απόκρισης του ξενιστή. 

 

Συμπερασματικά, τα δεδομένα της παρούσας διατριβής αποκάλυψαν για πρώτη φορά 

το ρόλο του κυτταροσκελετού, τόσο στην αντίσταση του ξενιστή έναντι της μόλυνσης όσο και 

στα διάφορα αναπτυξιακά στάδια του παράσιτου. Ακόμη, περιγράφηκε λεπτομερώς σε 

επίπεδο λεπτής δομής ο μηχανισμός προσκόλλησης και διείσδυσης του E. dicksonii στο 

κύτταρο του φύκους, αποδεικνύοντας έτσι την ύπαρξη κοινών μηχανισμών μόλυνσης μεταξύ 

των αντιπροσώπων της ομάδας των ωομυκήτων, αλλά και μοναδικά χαρακτηριστικά της 

μορφολογίας του εν λόγω παράσιτου. Επιπρόσθετα, η εναπόθεση β-1,3 γλυκανών στο 

κυτταρικό τοίχωμα του ξενιστή αποτελεί γνωστή αμυντική απόκριση των φυτών έναντι των 

παθογόνων μικροοργανισμών και αναφέρεται για πρώτη φορά και στα φαιοφύκη. Επιπλέον, 

πραγματοποιήθηκε ανάλυση των συστατικών του κυτταρικού τοιχώματος ξενιστή και 

παράσιτου, η οποία συμβάλλει, όπως είναι γνωστό και από άλλα συστήματα, στην κατανόηση 

πιθανών μηχανισμών αναγνώρισης. Διαπιστώθηκε, μεταξύ άλλων, η ύπαρξη θειϊκής φουκάνης 

στο κυτταρικό τοίχωμα του E. dicksonii, εύρημα το οποίο αναφέρεται για πρώτη φορά στους 

ωομύκητες. Τέλος, παρατηρήθηκε οτι οι μονοσακχαρίτες D-γαλακτόζη, L-φουκόζη αλλά και το 

σαλικυλικό οξύ πιθανόν να συμμετέχουν σε μονοπάτια αναγνώρισης του παράσιτου από τον 

ξενιστή και άμυνας των φαιοφυκών έναντι στην προσβολή από τον E. dicksonii.  

  

 

 

 

 

 

 



180 | Σ ε λ ί δ α  
 

Abstract 

During the last decades, the ecological and commercial interest of the algae has led to 

increased scientific research on this group of organisms. Algae are at the basis of most aquatic 

food webs, while their photosynthetic activity has impact on global climate. In parallel, global 

seaweed production in aquaculture systems has increased exponentially. Nowadays, seaweeds 

are harvested and cultivated for food, the pharmaceutical industry, and increasingly as a 

possible biofuel source. 

Macroalgae, like all other terrestrial and marine organisms, face a constant onslaught from 

pathogens, including viruses, bacteria and fungi. It has been estimated that the seaweed 

culture industry sustains losses of annual production between 10 and 30 % as a result of 

diseases caused by pathogens and more specifically, partly by marine oomycetes. This provides 

a renewed incentive to the study of interactions between algae and these parasites, which had 

hitherto been largely ignored. 

Eurychasma dicksonii is a biotrophic, intracellular marine oomycete, capable to infect at 

least 45 species of brown seaweeds in laboratory cultures. The main stages of E. dicksonii 

infection cycle have been described previously and include: zoospore encystment, attachment 

of the spore to the host cell wall, penetration of the host cell wall and transfer of the parasite’s 

protoplast into the host cell, formation of a multinucleate, coenocytic thallus and 

zoosporogenesis. However, until now, there is no information related to the E. dicksonii 

infection mechanism during the encystment and penetration, the cytoskeleton organization, 

the cross-talk mechanisms between the parasite and its host and the potential algal defensive 

responses against the oomycete. 

The present doctoral thesis aimed to present new findings on the cytoskeleton 

organization of both host and parasite, cover the gaps of knowledge on the E. dicksonii 

infection mechanism and shed light onto the potential host-parasite interactions and host 

defenses. The most important observations of the present study are summarized below: 
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1. Ultrastructural study of E. dicksonii attachment and penetration mechanism  

The present part of the doctoral thesis focuses on the mechanism used by the pathogen to 

attach on the host cell wall and force its way into algal cells. Ultrastructural examination 

revealed a needle-like structure, which develops within the attached spore and extends along 

its main axis. Particular cell wall modifications are present at the basal part of the spore 

(adhesorium pad) and guide the needle-like tool to penetrate perpendicularly the host cell wall. 

The injection mechanism is shared with Haptoglossa sp. which suggests that this is an 

important characteristic of early diverging oomycetes. Furthermore, the encystment and 

adhesion mechanism of E. dicksonii shows significant similarities with other oomycetes, some 

of which are plant pathogens.  

 

2. Cytoskeleton plays a key role in the algal defense and in E. dicksonii different 

developmental stages 

Immunofluorescence imaging of tubulin revealed how the development of the intracellular 

biotrophic pathogen E. dicksonii impacts on microtubule (MT) organization of three brown algal 

species, Pylaiella littoralis, Ectocarpus siliculosus, and Ectocarpus crouaniorum. The host MT 

cytoskeleton remains normal and organized by the centrosome until the very late stages of the 

infection. Additionally, the organization of the parasite’s cytoskeleton was examined. During 

mitosis of the E. dicksonii nucleus, the MT focal point (microtubule organization centre, MTOC, 

putative centrosome) duplicates and each daughter MTOC migrates to opposite poles of the 

nucleus. Moreover, actin labeling with rhodamine-phalloidin in E. dicksonii revealed typical 

images of actin dots connected by fine actin filament bundles in the cortical cytoplasm. 

 

3. Host response to infection with β-1,3-glucan deposition on the host cell wall 

Staining and immunolabeling techniques showed the deposition of β-1,3-glucans on the host 

cell wall at the pathogen penetration site, a strategy similar to physical responses previously 

described only in infected plant cells. It is assumed that the host defense in terms of callose-like 

deposition is an ancient response to infection. 
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4. Cell wall component analysis sheds light on the crosstalk between filamentous brown 

algae and E. dicksonii 

In order to gain insight in the composition and plasticity of the algal and pathogen cell walls 

during infection, twelve host strains from four orders of Phaeophyceae (Ectocarpales, 

Laminariales, Discosporangiales, Tilopteridiales) and their pathogen E. dicksonii, were scanned 

by ten antibodies targeted at different cell wall components. The results revealed that there are 

no modifications occurred on the host cell wall, apart from the β-1,3 glucan deposition at the 

penetration site. Additionally, it was found that sulfated fucans exist on the E. dicksonii cell 

wall, which is a novel finding for oomycetes.  

 

5. Incubation of infected material with medium including monosaccharides and 

hormones 

Incubation of material infected by E.dicksonii with D-galactose and L-fucose during a complete, 

14-day infection cycle, showed significant decrease of pathogenicity. It is assumed that, due to 

the long incubation with monosaccharides, host defensive strategies are triggered. In addition, 

incubation of infected algae with salicylic acid revealed significant decrease of the infections 

and increase of the algal hypersensitive response. Salicylic acid is known to play an important 

role in the defensive biochemical pathways of plants against oomycetes. 
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ABSTRACT

Oomycete diseases in seaweeds are probably widespread and of significant ecological
and economic impact, but overall still poorly understood. This study investigates the
organisation of the cytoskeleton during infection of three brown algal species, Pylaiella
littoralis, Ectocarpus siliculosus, and Ectocarpus crouaniorum, by the basal marine
oomycete Eurychasma dicksonii. Immunofluorescence staining of tubulin revealed
how the development of this intracellular biotrophic pathogen impacts on microtubule
(MT) organisation of its algal host. The host MT cytoskeleton remains normal and
organised by the centrosome until very late stages of the infection. Additionally, the
organisation of the parasite’s cytoskeleton was examined. During mitosis of the
E. dicksonii nucleus the MT focal point (microtubule organisation centre, MTOC,
putative centrosome) duplicates and each daughter MTOC migrates to opposite poles
of the nucleus. This similarity in MT organisation between the host and pathogen
reflects the relatively close phylogenetic relationship between oomycetes and brown
algae. Moreover, actin labelling with rhodamine-phalloidin in E. dicksonii revealed
typical images of actin dots connected by fine actin filament bundles in the cortical
cytoplasm. The functional and phylogenetic implications of our observations are
discussed.

INTRODUCTION

Brown seaweeds represent an estimated 70% of the biomass on
cold and temperate rocky seashores, and the commercial culti-
vation of brown algae continues to increase (Duarte et al.
2009). They are harvested and cultivated for food and the phar-
maceutical industry, and increasingly as a possible biofuel
source (Singh et al. 2011). This ecological and commercial
interest has led to increased scientific research on brown algae,
culminating in the recently accomplished Ectocarpus genome
project (Cock et al. 2010). Indeed, Ectocarpus has become one
of the most important experimental macroalgal models avail-
able (reviewed in Peters et al. 2004) and it can conveniently be
cultured in small volumes of seawater-based and artificial
media. Several hundred fully characterised strains are available
in the public domain (Gachon et al. 2007) and both routine
protocols for isolating into axenic culture (M€uller et al. 2008)
and cryopreservation (Heesch et al. 2012) have been developed.

Macroalgae, like all other terrestrial and marine organisms,
face a constant onslaught from pathogens, including viruses,
bacteria and fungi (Potin et al. 2002). Pathogens affect algal
populations, impacting their reproduction or energy metabo-
lism, and can also cause significant crop losses in intensive algal
aquaculture (Gachon et al. 2010). The impact of viruses and
various eukaryotic pathogens in the oceans are well-covered

subjects (Suttle 2005; Bidle & Vardi 2011). Even though oomy-
cetes are well known for their ecological and economic impact
in terrestrial and freshwater systems, oomycete pathogens
affecting seaweeds remain poorly explored. Despite a substan-
tial body of older work (e.g., Sparrow 1960; reviewed in Stritt-
matter et al. 2009), oomycetes parasitising marine brown algae
have only been sparsely studied over the last two decades
(M€uller et al. 1999; Gachon et al. 2009), even though epidemic
outbreaks have been reported (K€upper & M€uller 1999).
Eurychasma dicksonii is an intracellular, holocarpic marine

oomycete infecting at least 45 species of brown seaweeds
(M€uller et al. 1999). Molecular data support the basal phyloge-
netic position of E. dicksonii in the oomycete lineage (K€upper
et al. 2006; Sekimoto et al. 2008). A study of the morphological
development and ultrastructural cytology of E. dicksonii of
Sekimoto et al. (2008) described the basic stages of the infec-
tion on Εctocarpus siliculosus and Pylaiella littoralis. However,
the cytoskeleton organisation of both host and parasite remains
unexplored.
Within this context, the present study aims to contribute

new insights on the host and parasite cytoskeleton organisation
and the possible reactions of the three brown algal host species
studied, with the ultimate objective of further elucidating the
physiological relationships between E. dicksonii and its brown
algal hosts, especially within the Ectocarpales.
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MATERIAL AND METHODS

Plant material and culture conditions

Two clonal strains of Ectocarpus siliculosus (CCAP 1310/4,
CCAP 1310/56), one strain of Ectocarpus crouaniorum (CCAP
1310/300; Peters et al. 2010) and one strain of Pylaiella littoralis
(CCAP 1330/3) from the Culture Collection of Algae and
Protozoa (CCAP) were used. Each unialgal strain was infected
with a given strain of E. dicksonii (CCAP 4018/1, CCAP 4018/2,
CCAP 4018/3). These Eurychasma strains are morphologically
indistinguishable, but differ in their geographic origin and host
range (Gachon et al. 2009). Accordingly, the susceptible cul-
tures that were used originate from the following four combi-
nations: 1310/4-4018/1, 1330/3-4018/2, 1310/300-4018/3, 1310/
56-4018/3.
Female Macrocystis pyrifera (CCAP 1323/1) gametophytes do

not release motile propagules and can be infected with all
Eurychasma strains mentioned above. Hence, M. pyrifera was
used as an inoculum to infect target hosts, as described in
Gachon et al. (2009).
All cultures were grown in half-strength Provasoli medium

(Starr & Zeikus 1987), at 12 °C, under a 12 h:12 h photoperiod
with a light intensity of 10 lΕ�m�2�s�1. All strains were pro-
vided by CCAP.

Cytoskeleton labelling

For tubulin immunolocalisation, thalli of E. siliculosus,
E. crouaniorum and P. littoralis infected with E. dicksonii were
fixed in 4% paraformaldehyde in microtubule (MT) stabil-
ising buffer (MTB; 50 mM PIPES, 5 mM ethyleneglycolbis
(aminoethyl ether)-tetraacetic acid (EGTA), 5mMMgSO4.7H2O,
25 mM KCl, 4% NaCl, 2.5% polyvinylpyrrolidone 25 (PVP),
1mMDL-dithiothreitol (DTT), pH7.4) for 1 h. The sampleswere
then washed thoroughly with MTB, and the MTB was gradually
replaced by phosphate buffered saline (PBS; 137 mM NaCl,
0.7 mM KCl, 5.1 mM Na2HPO4, 1.7 mM KH2PO4, 0.01% NaN2,
pH 7.4). After washing, the samples were transferred to a solu-
tion of 6% abalone acetone powder (Sigma, discontinued), 4%
cellulase Onozuka R-10 (Yakult Honsha Co., Tokyo, Japan), 5%
limpet acetone powder (Sigma, disconnected), 5% hemicellulase
(Sigma, St. Louis, MO, USA), 2% macerozyme R-10 (Yakult)
and 2% pectinase (Sigma) in PBS and incubated for 40 min at
room temperature. After the enzyme treatment, the samples
were washed with PBS and extracted for 45 min with 4% Triton
X-100 in PBS. After washing with PBS containing 1% bovine
serum albumin (BSA), the samples were incubated overnight at
room temperature with a monoclonal anti-tubulin antibody
(MAS 078 rat IgG clone YOL 1/34 Serotec) diluted 1:40 in PBS
containing 1% BSA. After rinsing with PBS containing 1% BSA,
the specimens were incubated for 2 h at 37 °C with fluorescein
isothiocyanate (FITC)-conjugated IgG (Sigma Chemical, St
Louis, MO, USA) diluted 1:40 in PBS-1% BSA. Washing with
PBS followed, and then DNA staining for 15 min with
10 lg�ml�1 Hoechst 33258 (Molecular Probes, Eugene, OR,
USA) in PBS. The samples were mounted with a solution of
1.6 mg�ml�1 p-phenylen-diamine (Sigma) diluted in a solution
containing 2:1 glycerol:PBS. For confocal laser scanning micros-
copy (CLSM), the secondary antibody was the Rhodamine
conjugate ImmunoPure™ Goat Anti-Rat IgG, (H+L) (Thermo-
Scientific, Pr. No. 31680); instead of FITC, the DNA staining was

accomplished with 4′,6-diamidino-2-phenylindole (DAPI,
1 mg�ml�1) and the samples were mounted on a slide using anti-
fading agent (Slowfade; Invitrogen, Paisley, UK).

The actin labelling in E. dicksonii spores was accomplished
with a slightly modified version of the protocol used in Karyo-
phyllis et al. (2000), i.e., algal thalli infected by the oomycete
were first incubated with a solution of 300 lM 3-maleimido-
benzoic acid N-hydroxysuccinimide ester (MBS; Sigma) in
MTB containing 0.1% Triton X-100, for 30 min at room tem-
perature and the enzyme treatment was accomplished with a
solution containing 5% abalone acetone powder, 1% macero-
zyme, 3% cellulase, 2% hemicellulase (Sigma). Actin staining
was performed with 1% Rh-Ph (Molecular Probes; Invitrogen)
for 1 h in the dark at room temperature.

Epifluorescence and confocal microscopy

The samples were examined under epifluorescence with a Zeiss
Axioplan™ microscope (Carl Zeiss, Oberkochen, Germany)
and the pictures were recorded with AxioCam Mrc 5 (Zeiss),
using the AxioVision™ software. Confocal laser scanning
microscopy was conducted with an inverted microscope
Observer™ Z.1 (Zeiss), the LSM 510 laser™ (Zeiss) and pictures
were captured with AxioCam HRc™ (Zeiss).

RESULTS

Both host and parasite revealmorphological modifications during
the process of the infection. E. dicksonii, as a holocarpic species,
passes from the immature, plasmodium-like vegetative thallus to
the reproductive phase, represented by the formation of the
walled zoosporangium. This transition, however, is part of a con-
tinuous life history, a fact that makes the distinction between the
two phases complicated. In this study, the infection procedure is
separated into four basic stages in order to facilitate understand-
ing (see also Sekimoto et al. 2008). Images of living algal material
in these basic stages of infection are presented in Figs 1–4.

Microtubule organisation

The MT cytoskeleton organisation in the vegetative cells of
E. siliculosus, E. crouaniorum and P. littoralis is similar to that
already described in a variety of studies on different brown
algal species (Katsaros et al. 1991, 2006; Katsaros & Galatis
1992; Katsaros 1995). The MT organisation in a vegetative thal-
lus cell of Ectocarpus siliculosus is presented in Fig. 5. The MT
cytoskeleton consists of many MT bundles radiating out of a
site close to the nucleus, which is the centrosome. Some of
these MT bundles encircle the nucleus, and many others extend
towards the cortical cytoplasm.

Early infection and the immature vegetative pathogen thallus
stage

The first sign of infection is marked by the attachment of an
E. dicksonii spore to the surface of the host cell, in order to
penetrate the cell wall and transfer its cytoplasm (Figs 6, 7).
The small size of the parasite spores, with a diameter of
3–5 lm, does not allow high resolution of the cell structure
and cytoskeleton organisation. However, a positive reaction in
tubulin immunofluorescence is visible in spores attached to
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the host thallus (Figs 6, 7a). Just after spore penetration, the
nucleus of the host cell seems to approach the spore attach-
ment site, usually forming a protrusion towards the pathogen
nucleus (not shown). After transfer of the spore cytoplasm
into the host cell, the spore nucleus moves inwards and is
located close to the host nucleus, which usually forms an
invagination in which the pathogen’s nucleus is partially
engulfed (Fig. 8b). Nevertheless, the microtubules of the host
remain organised by the centrosome (Fig. 8a). At this stage,
the pathogen nucleus starts dividing (Fig. 9). The parasite
MTs show a clear perinuclear distribution, radiating out of a
point close to the nucleus, which is the oomycete microtubule
organising centre (MTOC). Repeated divisions result in a mul-
tinucleate immature pathogen thallus. Before each division,
the MTOC duplicates and each daughter MTOC migrates to
opposite poles of the nucleus (Figs 9a, 10a). It is noteworthy
that, despite difficulties in the observation of these minute
cytoskeletal structures, in appropriate nucleus orientation the
duplicated MTOCs can be observed as two almost parallel,
densely fluorescent rods, from which MTs radiate out (arrows
in Fig. 11). The divisions of the pathogen nuclei are synchro-
nous, a fact evidenced by the observation of variable numbers
of spore nuclei with duplicated MTOCs (Figs 9, 10, 11). The
host–MT organisation and the host nucleus appear still nor-
mal, without any sign of damage. In parallel, the host nucleus
is still functional and continues dividing (prophase shown in
Fig. 9).

Vacuolated immature zoosporangium

The continuous, synchronised divisions of the E. dicksonii
nuclei lead to expansion of the host cell, which is now filled
with the parasite’s nuclei (Fig. 12). This phase is called ‘foamy’
stage by Sekimoto et al. (2008), and represents the gradual
transition of the vegetative thallus to an immature zoosporan-
gium. At the same time, the algal nucleus is displaced and
pushed to the periphery of the host cell (arrow in Fig. 12b).
However, at this stage, despite the fact that the thallus of
E. dicksonii appears to dominate, the host’s MT cytoskeleton
still exists, consisting of MT bundles radiating out of a perinu-
clear site (MTOC, arrow in Fig. 12a). At the same time,
E. dicksonii nuclei continue dividing and have the typical peri-
nuclear MT system similar to that shown in Figs 9–11.

Thallus maturation and primary cyst development

The end of the pre-cleavage vacuolated stage is marked by
termination of the continuous divisions of the E. dicksonii
nuclei. This is accompanied by the gradual disappearance of
the perinuclear MTs and the MT converging sites (perinuclear
MTOCs). At this stage, bundles of MTs traverse the sporan-
gium area, converging to distinct pointed sites (arrows in
Figs 13–15). Repeated observations showed that these MTOCs
are mainly peripherally distributed and more or less symmetri-
cally located around the highly vacuolated cytoplasm of the
parasite thallus. Fig. 13a shows the co-existence of these char-
acteristic MTOCs at the periphery with the disorganised peri-
nuclear MTs. The host nucleus and MT cytoskeleton have
gradually disintegrated and are no longer visible.

The ‘net sporangium’ stage and the secondary spores

After this stage, zoosporangium formation is complete. Numer-
ous primary cysts fill the sporangium space, arranged mainly at
the bottom of the structure (Figs 16b, 17b). Tubulin immunoflu-
orescence shows a thick fluorescent bundle surrounding each
nucleus (arrows in Figs.16a, 17a). At this stage, each spore bears
variable numbers of intensely fluorescent spots mainly arranged
in cortical sites (arrows in Fig. 17a). Subsequently, this thick fluo-
rescent bundle appears denser and more compact and no isolated
MT arrays are observed. This MT bundle surrounds the nucleus,
but not completely, leaving a short gap (Fig. 18). Detailed exami-
nation of the fluorescent images at different focal levels revealed
that this bundle consists of two parts deriving from an intensely
fluorescent dot, which represent the flagellar axonemes develop-
ing from the basal kinetosomes (arrows in Fig. 18a).
Anti-tubulin immunofluorescence revealed the existence of

fully formed flagella at the subsequent stage. Each flagellum
consists of two intensely fluorescent axonemes, unequal in
length, oriented to opposite directions (Fig. 19a). At this stage,
the spore cysts apparent in the zoosporangium are a mixture of
empty ones, which have discharged their contents, and full
ones with the still not discharged zoospores. For this reason, in
Fig. 19a we note both rounded MT bundles around encysted
spores and free flagellated zoospores in the same sporangium.
Differential interference contrast (DIC) optics of the sporan-
gium shows the opened discharge tube (Fig. 19b).

Figs 1–4. Images of living algal material in different stages of infection by E. dicksonii.

Fig. 1. The start of the infection; arrow marks attachment to the host cell.

Fig. 2. Formation of the parasite’s walled thallus in the host cell.

Fig. 3. Pre-cleavage vacuolate stage of sporangial development.

Fig. 4. Mature zoosporangium full of cysts; arrow shows an opened discharge tube.
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Actin organisation in E. dicksonii

Rhodamine-phalloidin unfortunately did not result in good
labelling of the host cytoskeleton, even in uninfected cells.
Therefore, this was more likely due to an experimental artefact
than actin depolymerisation caused by infection. However,
rhodamine-phalloidin staining enabled us to follow the actin
organisation of E. dicksonii throughout its development. In
E. dicksonii spores, actin is distributed mainly in prominent

plaques and condensed bundles of actin filaments (AFs). In
more detail, highlighted by arrows in Fig. 20, the actin cyto-
skeleton of each spore consists of densely fluorescent spots and
more diffuse fibrils in the adhesorium-pad site. After the pene-
tration of parasite cytoplasm into the host cell, the actin
arrangement remains the same, with actin plaques in the
periphery (Figs 21, 22). Fine AF bundles that connect the actin
plaques were observed under the microscope, but not properly
captured in the photos. It seems that during the synchronous

(a) (b)

(a) (b) (c)

(a) (b) (c)

(a) (b) (c)

(a) (b)

Figs 5–11. Early infection stages of Ectocarpus siliculo-

sus by Eurychasma dicksonii. (a) MT labelling, (b) DNA

staining with Hoechst 33258, (c) DIC images.

Fig. 5. (a) MT organisation in a vegetative cell of

E. siliculosus; arrow marks the centrosome area.

Fig. 6. CLSM image of a spore (arrow) attached to the

host cell wall, and double-stained with rhodamine (MTs,

reddish colour in the spore) and Hoechst 33258 (DNA,

blue); orange-red colour in host cells is chlorophyll

autofluorescence.

Fig. 7.MT cytoskeleton of a spore attached to the host

cell wall. Fig. 7b. Nucleus of the same spore. Fig. 7c. DIC

of the same spore attached to the host cell wall.

Fig. 8. Host MT cytoskeleton in an early infection stage;

arrow marks the host centrosome. Fig. 8b. Parasite

nucleus close to invaginated host nucleus. Fig. 8c. DIC of

the same cell.

Fig. 9.MT cytoskeleton of a prophase cell of

E. siliculosus; arrows shows polar MTOCs of the parasite.

Fig. 9b. Prophase nucleus of the same cell and two E.

dicksonii nuclei derived from a recent division; shape of

the nucleus, the condensed chromatin and the broad

and intense fluorescence of the MTs in the poles are

characteristic features of brown algal prophase. Fig. 9c.

DIC of the same cell.

Fig. 10. Left arrow shows host centrosome and right

arrow the E. dicksonii polar MTOCs. Fig. 10b. A cluster

of four parasite nuclei of the cell at a higher, and the

host nucleus at a lower focal level, respectively.

Fig. 11. CLSM image of apical E. siliculosus cell infected

by E. dicksonii; arrows show the two more intense fluor-

escent spots, representing duplicated centrosomes of

the dividing spores. Inset: DIC and MT labelling of the

same cell.
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nuclear divisions in the pre-cleavage vacuolated stage, each
nucleus is surrounded by plaques and filaments of actin
(Fig. 23). At the following stage, when zoosporogenesis com-
mences, the actin cytoskeleton is characterised by diffuse AFs.
A reduced number of actin plaques are still visible (Fig. 24).
Finally, after formation of the zoosporangium, each encysted
spore shows the typical image of the actin cytoskeleton with
plaques and condensed AFs, as mentioned above (Fig. 25). The
cytoskeleton interactions between host and pathogen during
the different stages of infection are summarised in an overall
scheme (Fig. 26).

DISCUSSION

In plants, the cytoskeleton plays a basic role in the resistance
of cells infected by intracellular pathogens (oomycetes or true
fungi) and the possible interactions between them.

Reorganisation of cytoskeletal elements and cytoplasmic trans-
location towards the penetration site suggest a rapid plant
response in order to avoid penetration by the parasite (Hard-
ham et al. 2007). On the other hand, this indicates that the
plant cytoskeleton could be the parasite’s target by producing
anti-cytoskeletal compounds in an effort to route plant resis-
tance, a mechanism known in several fungal and oomycete
pathogens of higher plants (Τakemoto et al. 2003; Hardham
et al. 2007; Kobayashi & Kobayashi 2008). Moreover, it was
found that treatment with cytochalasins and microtubule poly-
merisation and depolymerisation inhibitors allowed the non-
pathogen Erysiphe pisi to penetrate barley coleoptile cells, i.e.,
to artificially develop pathogenicity (Kobayashi et al. 1997a,b).
Therefore, we believe that addressing the existing gap in knowl-
edge regarding cytoskeleton organisation in both the host
brown algae and E. dicksonii will further illuminate the infec-
tion mechanism and open new routes for further studies.

(a) (b) (c)

(a) (b) (c)

(a) (b) (c)

(a) (b) (c)

Figs 12–15. Host and parasite cells at the pre-cleavage,

vacuolated stage of sporangial development and early

zoosporogenesis. Ectocarpus crouaniorum 1310/300

infected by Eurychasma dicksonii 4018/3.

Fig. 12. (a) MT labelling of host cytoskeleton; MT bun-

dles organised by a peripherally located centrosome

(shown by arrow). (b) DNA staining of the same cell with

Hoechst 33258; swollen cell, full of E. dicksonii nuclei;

arrow shows the host nucleus in the periphery. (c) DIC of

the same cell.

Fig. 13. Pylaiella littoralis 1330/3 infected by E. dicksonii

4018/2 at a pre-cleavage stage. (a) MT labelling of para-

site MT cytoskeleton at early zoosporogenesis; left arrow

shows some disorganised perinuclear MTs; the two right

arrows mark two cortical MTOCs. (b) MT labelling of the

same cell in a different focal plane; arrows show three

dense MTOCs in the periphery of the cytoplasm. (c) DNA

staining of the same cell with Hoechst 33258; note that

the nucleus of the host is not present. Inset: DIC of the

same cell.

Fig. 14. P. littoralis 1330/3 infected by E. dicksonii 4018/

2. (a) MT labelling of parasite MT cytoskeleton during

spore cleavage; dense MT bundles crossing the zoospor-

angium; arrows show four peripheral fluorescent

MTOCs. (b) DNA staining of the same cell with Hoechst

33258. (c) DIC of the same cell.

Fig. 15. Ectocarpus siliculosus 1310/56 infected by E.

dicksonii 4018/3. (a) CLSM image of MT bundles conver-

ging to MTOCs (marked by arrows). (b) DNA staining of

the same cell with DAPI. (c) DIC of the same cell.
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The stages of infection through attachment and transfer of
parasite cytoplasm in the algal host cell have been described pre-
viously. The attachment of E. dicksonii to the host surface

triggers a migration of the host nucleus towards the penetration
site (Grenville-Briggs et al. 2011), in a way similar to a variety of
other host–pathogen systems (Gross et al. 2003; Takemoto &
Hardham 2004). However, we found that organisation of the
host MTs remains surprisingly unaffected. Our observations
contrast with previous studies on compatible interactions, e.g.,
soybean infected with Phytophthora sojae and Arabidopsis
infected with Peronospora parasitica, where the host MTs were
fragmented or disorganised at an early stage of infection (Cahill
et al. 2002; Τakemoto et al. 2003). This significant difference
could be attributed to the lack of centrosomes of plant cells in
interphase. In contrast to these higher plant systems, the brown
algal species investigated here retain organisation of the MT
bundles by the centrosome for almost the whole vegetative
phase of E. dicksonii, even though they ultimately enter compat-
ible interactions. The host MT cytoskeleton is finally completely
disintegrated at the late pre-cleavage vacuolated stage. This is
probably due to a significant increase in the cytoplasm size and
the wall formation of the pathogen, which is accompanied by
the rupture of the algal cell wall. Indeed, as already mentioned
by Sekimoto et al. (2008), during the early stages of the thallus
discharge tube formation, the host wall stretches around the
immature zoosporangium and is subsequently destroyed. From
the above, it can be hypothesised that the host cell cytoskeleton
shows remarkable resistance to infection by the oomycete,
despite the final dominance of the pathogen. The second signifi-
cant finding of the present work is the organisation of the path-
ogen MT cytoskeleton, which was monitored throughout the
basic infection stages. The critical role of the cytoskeleton dur-
ing the infection has been also reported in other host–pathogen
systems, and it has been underlined that the arrangement of
MTs at each stage of infection is the cornerstone for its domi-
nance in the host cell and the morphogenesis of zoospores
(Holloway & Heath 1977; Hardham 2009). The typical cytoskel-
eton of an E. dicksonii spore during division is quite similar to
that of related stramenopile species (Katsaros 1980; Jelke et al.
1987; Katsaros & Galatis 1992). Microtubule arrays encircle the
nucleus and converge to one MTOC located close to the
nucleus. These observations are consistent with ultrastructural
analysis with transmission electron microscopy (TEM), which
revealed the presence of two centrioles (kinetosomes), localised
one next to the other at an angle of less than 90° and close to
the nucleus, shown by Sekimoto et al. (2008). Therefore, we
presume that the fluorescent spots from which MTs radiate out
at the first infection stages correspond to one centrosome
consisting of a pair of centrioles.

(a) (b)

(a) (b)

(a) (b)

(a) (b)

Figs 16–19. CLSM images of mature zoosporangia. (a) MT labelling in a

median focal plane. (b) DIC of the same cell.

Fig. 16. Ectocarpus crouaniorum 1310/300 infected by Eurychasma dickso-

nii 4018/3; arrows mark tubulin fluorescence dots in the primary cysts.

Fig. 17. E. crouaniorum 1310/300 infected by E. dicksonii 4018/3; primary

cysts just after the cleavage; arrows show thick MT bundles, representing

the forming flagella.

Fig. 18. Pylaiella littoralis 1330/3 infected by E. dicksonii 4018/2; primary

cysts; arrows show thick MT bundles (formed flagella) that converge to a

dense spot (kinetosome).

Fig. 19. E. crouaniorum 1310/300 infected by E. dicksonii 4018/3;

released secondary spores, each consisting of two of unequal length, inten-

sely fluorescent axonemes oriented to opposite directions (marked by

arrows).
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(a) (b)

Fig 20–25. Actin labelling of Eurychasma dicksonii 4018/2 infecting Pylaiella littoralis 13303/3.

Fig. 20. Prominent plaques of actin in a pathogen spore attached to the host cell wall; arrow shows fine AFs accumulated in adhesorium-pad site. Inset: combi-

nation of DIC and DNA staining with Hoechst 33258 of the same spore.

Fig. 21. Arrow shows actin distribution in plaques and AFs just after penetration of the parasite cytoplasm into the host cell. Fig. 21b. Arrow shows the related

parasite nucleus stained with Hoechst 33258.

Fig. 22. Fluorescent plaques of actin in the parasite cytoplasm (arrow). Inset: arrow shows three related E. dicksonii nuclei stained with Hoechst 33258.

Fig. 23. Actin cytoskeleton in pre-cleavage vacuolated stage. Inset: combination of DIC and DNA staining with Hoechst 33258.

Fig. 24. Arrows show bundles of AFs crossing the parasite cytoplasm in an early zoosporangium. Inset: DIC of the same image.

Fig. 25. Plaques of actin in encysted spores (arrows). Inset: combination of DIC and DNA staining with Hoechst 33258 of the formed zoosporangium and the

encysted spores.

Fig. 26. Diagrammatic representation of the Eurychasma dicksonii infection stages, showing modifications of cytoskeleton organisation in both host and para-

site. Blue filled circles: nuclei. Green lines: MT bundles. Green dots: MTOCs. Red dots and lines: actin plaques and filaments. Brown rectangle: infected algal

cell. Orange: E. dicksonii plasmalemma and cell wall structures.
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However, the fact that in E. dicksonii spores, during the
cleavage stage, the tubulin localisation did not reveal MT con-
vergence points, suggests that the perinuclear sites functioning
as MTOCs during division are inactivated. A similar arrange-
ment was also observed in other systems, e.g., in the chloro-
phyte alga Uronema sp., where the centrosome functions as a
MTOC during mitosis, but not during cytokinesis and inter-
phase (Katsaros et al. 2011).
The oomycete vegetative thallus development is character-

ised by repeated nuclear divisions that could be considered as
synchronous, because the whole number of parasite’s nuclei
appear at the same division stage. Although an asynchronous
behaviour of the system has been reported in eucarpic Sapro-
legnia ferax (Heath 1980), synchronous divisions seem to be a
general phenomenon in holocarpic oomycetes (Martin &
Miller 1986), even in brown algae, as during zoosporogenesis
of Halopteris filicina (Katsaros & Galatis 1990). Of course,
ultrastructural data, which are not currently available, are
required in order to substantiate this hypothesis.
The end of the vegetative stage is marked by nuclear divi-

sions ceasing and the shift from a multinucleate syncytium to a
zoosporangium through cellularisation. Cellularisation of a
syncytium is a complex process that involves the MT cytoskele-
ton in order to space the nuclei, organise the cytoplasm and
place the cell walls between them, as found in a variety of
organisms, e.g., barley endosperm (Brown et al. 1994), the
giant unicellular green alga Acetabularia (Menzel 1986) and the
oomycete Phytophthora (Hyde et al. 1991a,b). Radial MT arrays
associated with the nuclear membrane have been proposed to
maintain nuclear positioning during pre-cleavage in lower and
higher plants, numerous algae and fungi, which do not possess
centrosomes (Wick 1985; Menzel 1986; Brown & Lemmon
1988; Brown et al. 1994; Lowry & Roberson 1997). In oomyce-
tes, aster-like arrays of MTs emanating from the region of the
basal bodies are responsible for translocation of the nuclei to
the periphery and subsequently for the formation and shape of
zoospores (Gotelli 1974; Jelke et al. 1987; Hyde et al. 1991b). In
Phytophthora cinnamomi, prior to cleavage in the sporangia,
MTs form aster-like configurations radiating out of basal
body-associated poles of the nuclei (Heath & Harold 1992).
These MTs are proposed to stabilise the cytoplasm around the
nucleus, thus directing the cleavage planes. The model sug-
gested by these authors is that the cleavage plane is formed at
the junction of the two opposite sets of MTs. A similar mecha-
nism has been described in brown algal cytokinesis (Katsaros &
Galatis 1992). In the case of E. dicksonii infection, the role of
MTs in the cleavage process seems different from that reported
above. No nuclear membrane-associated, radial or aster-like
MTs were observed related to the parasite nuclei. The dense,
cage-like fluorescent MT bundles organised by the centrosome
are replaced at this stage by a diffuse signal of perinuclear fluo-
rescence (shown in Fig. 13a) that gradually disappears. Conse-
quently, the sporangium cleavage is not supported for that type
of MT system.
In parallel, preliminary TEM observations show that the pre-

cleavage stage is accompanied by the formation of a large central
vacuole and that the nuclei are peripherally distributed, similar
to that found during infection of the red alga Palmaria mollis by
the oomycete Petersenia palmariae (Pueschel & Van Der Meer
1985). Combining all the above, we presume that sporangial
cleavage in E. dicksonii seems to follow the Saprolegnia type, i.e.,

it involves the expansion of a central vacuole (Gay &Greenwood
1966; Heath & Greenwood 1971).

The process continues with the ensuing peripheral distribu-
tion of the nuclei. The cytoplasm takes a parietal position
because of the large central vacuole. Around the highly vacuo-
lated cytoplasm of the parasite thallus, a modified system of
MTs was observed, consisting of MTOCs localised at the
sporangium periphery. Numerous elongated MT bundles radi-
ate out of these sites, crossing the zoosporangium in different
directions. The MTs that used to converge to one perinuclear
MTOC gradually disappear and are replaced by dense MT
arrays that converge to the aforementioned cortical MTOCs.
What is peculiar in this observation is that each MTOC is not
directly related to each nucleus. However, in Phytophthora
cinnamomi it was found that MT arrays in cleaving sporangia
emanate from a distinct pole of each nucleus, which corre-
sponds to the basal body (Hyde et al. 1991a,b). One possible
explanation for this difference is that the centrosomes in
E. dicksonii function as MTOCs only during mitosis. This is
also supported by the fact that centrosome-associated MTs
were found, using immunofluorescence, in spores only during
their division, as mentioned above. A presumption about the
role of these MTOCs that do not correspond to the nuclei is
that they replace the centrosome-associated organisation of
MTs and contribute to the final formation of the primary cysts.

The late stages of zoosporogenesis in E. dicksonii include
establishment of the primary cyst domains and consequently
their complete formation. It should be noted here that several
perinuclear fluorescent dots were observed in the cytoplasm of
the pathogen spores. These findings are comparable with simi-
lar dots found in the soil fungus Trichoderma hyphae as appar-
ent MT termini, isolated structures or along tracks of MTs, not
excluding the possibility of existence of non-nuclear-associated
cytoplasmic MTOCs (Czymmek et al. 1996).

Despite the early appearance of the basal body, it is not yet
clear when exactly flagella formation starts. The only convinc-
ing results in this respect originate from observations after the
cleavage, when the tubulin immunofluorescence marks thick,
dense bundles of MTs that correspond to the flagellar
axonemes. The hypothesis that the flagella in E. dicksonii are
assembled from the two basal bodies parallel to the cleavage
process agrees with the example of Phytophthora cinnamomi
(Heath & Harold 1992). However, the E. dicksonii primary
zoospores can potentially encyst upon the thallus wall when
not released through the discharge tubes (Sekimoto et al.
2008), suggesting that Fig. 20 could represent retracted flagellar
axonemes. In this case, a post-cleavage formation of the
flagella, as proposed for Saprolegnia (Heath & Greenwood
1971), is not excluded. Subsequently, the biflagellate zoospores
are released, obtaining the typical pyriform shape of nuclei. It
has been reported that cytoplasmic MTs radiating out of the
kinetosomes are associated with modifications in the shape of
nuclei (Cerenius et al. 1984). The variation in organisation of
the involved cytoskeletal structures underlines their significant
role in the infection process, as well as their correlation with
the pathogen development during infection.

The prominent actin plaques and fine AFs were anticipated
observations in consideration of actin distribution in other
oomycetes, e.g., Achlya bisexualis and Phytophthora cinnamomi
(Walker et al. 2006). In contrast, typical organisation of actin
in brown algae reveals a completely different image, with
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oriented AFs crossing the cytoplasm and without the existence
of dense fluorescent spots or plaques (Katsaros et al. 2006).
Moreover, the accumulation of diffuse AFs on the base of
E. dicksonii spores attached to the host cell wall indicates the
contribution of actin in injection of the cytoplasm. Beakes &
Glockling (1998) mentioned the existence of actin-like material
in the developing infection tube of Haptoglossa infecting nema-
todes. Modifications in actin distribution during the zoospo-
rangium formation in E. dicksonii are in agreement with the
fact that actin is considered to be involved in the cleavage pro-
cesses in zoosporogenesis of oomycetes. Indeed, in the develop-
ing sporangia, peripheral plaques of actin were observed in
Saprolegnia and Achlya, while in later stages spots were found
dispersed in the cytoplasm, which formed clusters (Heath &
Harold 1992). In the same systems, during cleavage, the devel-
oping cytokinetic septa were associated with peripheral plaques
and diffuse cytoplasmic actin. In Phytopthora cinnamomi prior
to cleavage, actin formed plaques in the periphery of the
sporangia (Jackson & Hardham 1998). During cleavage,
the plaques disappeared and F-actin began to accumulate along
the developing cleavage planes and around the nuclei.
Treatment with drugs interfering with actin leads to abnormal
cleavage (Hardham & Hyde 1997). Combining the present
observations of MT arrangement with those of Hyde &

Hardham (1992) on the role of actin in the final stages of spo-
rangial development, it could be suggested that MTs regulate
the positioning of the cleavage actin arrays. A similar system
has been proposed for cytokinesis in brown algal cells (Karyo-
phyllis et al. 2000; Katsaros et al. 2012).
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The important role of the cytoskel-
etal scaffold is increasingly recog-

nized in host-pathogen interactions. The 
cytoskeleton potentially functions as a 
weapon for both the plants defending 
themselves against fungal or oomycete 
parasites, and for the pathogens trying 
to overcome the resisting barrier of the 
plants. This concept, however, had not 
been investigated in marine algae so far. 
We are opening this scientific chapter 
with our study on the functional impli-
cations of the cytoskeleton in 3 filamen-
tous brown algal species infected by the 
marine oomycete Eurychasma dickso-
nii. Our observations suggest that the 
cytoskeleton is involved in host defense 
responses and in fundamental develop-
mental stages of E. dicksonii in its algal 
host.

Oomycetes are important plant and 
animal pathogens and are the cause of 
significant crop losses every year. Hence, 
a plethora of studies with different cul-
tivated and model plant species inves-
tigate the diversity of parasite infection 
pathways and host defense responses.1 
However, little information is available 
on the interactions between algae and 
marine oomycetes, despite the epidemic 
outbreaks reported2 and the huge impact 
on intensive algal aquaculture.3

Eurychasma dicksonii is a biotrophic, 
intracellular marine oomycete, capable 
to infect at least 45 species of brown sea-
weeds in laboratory cultures.4 Molecular 
data reveal that E. dicksonii has a basal 

phylogenetic position in the oomycete 
lineage.5,6 The basic stages of the infec-
tion are known: the attachment of the 
parasite spore to the host cell wall, the 
penetration of its cytoplasm into the host 
cell, the formation of a multinucleated, 
unwalled thallus, and zoosporogenesis.6 
Hitherto, though, there was no knowl-
edge about the role of cytoskeleton in the 
context of infection, which stimulated 
our research.

In land plants, reorganization of the 
cytoskeleton is part of the reaction to 
infection by fungal pathogens. The rear-
rangement of the cytoplasm and the relo-
cation of the nuclei and other organelles 
are accompanied by rapid rearrange-
ments of the cytoskeletal elements.7 The 
plant cytoskeleton shows an extreme 
plasticity in order to serve the intracel-
lular realignment.

At the same time, this indicates that 
the plant cytoskeleton could be the para-
site’s target by producing anti-cytoskele-
tal compounds in an effort to overcome 
plant resistance, a mechanism known in 
several fungal and oomycete pathogens 
of higher plants.8,9

Consequently, the changes in micro-
tubule (MT) organization are associ-
ated with both the plant defense and/or 
susceptibility toward oomycetes, respec-
tively.10 Therefore, our research on the 
organization and role of cytoskeleton in 
the host and the parasite sheds some light 
into the enormous variability in the spec-
ificity of the recognition, defense, and 
infection mechanisms.
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Organization of the Host MTs

Our experiments of tubulin immuno-
localization in the 3 algal species Ectocar-
pus siliculosus, Ectocarpus crouaniorum, 
and Pylaiella littoralis unveiled the MT 
dynamics in reaction to the intracel-
lular infection by E. dicksonii. The host 
retains a normal organization of the MT 
bundles by the centrosome for most of 
the infection cycle until the start of the 
parasite zoosporogenesis. This is a par-
ticularly surprising result in compari-
son with most studies led on compatible 
plant-pathogen interactions. Usually, the 
host MTs lose their central organization 
by the centrosome and gradually depoly-
merize.7,11 Despite the delayed disorgani-
zation of the MTs, the brown algal cells 
investigated here ultimately allowed the 
completion of E. dicksonii intracellular 
development. There is, however, stark 
variability in the severity of symptoms 

across4 and within12 the 45+ species of 
brown seaweeds infected by E. dicksonii. 
It would be enlightening to expand our 
study to this broader spectrum of inter-
actions, in order to shed light into the 
possibly long-standing co-evolutionary 
relationship between E. dicksonii and its 
brown algal hosts.1

Organization of the Parasite MTs

The arrangement of the MTs at each 
stage of infection underpins both the 
colonization of the host cell by the endo-
parasitic pathogen and the morphogen-
esis of the zoospores.13,14 In our recent 
publication, we analyze the typical cyto-
skeleton of a E. dicksonii spore during the 
different stages of infection.15 It is clear 
that the duplication of the MTOC of 
each spore nucleus precedes the repeated 
and synchronous divisions. In parallel, 
we hypothesize that the parasite MTs 

participate actively in the compartmen-
talization of the E. dicksonii spores and 
the formation of the zoosporangium. A 
similar process was observed during spo-
rangial cleavage in Saprolegnia, where the 
expansion of a central vacuole is com-
bined with the role of MTs as a physical 
barrier.16,17

The synoptic table below (Fig. 2) rep-
resents the fundamental modifications 
on the arrangement of the parasite MTs 
over the entire infection process.

Organization of Actin 
Filaments (AFs)

Staining with rhodamine-phalloidin 
(Rh-Ph) revealed the actin organization 
of E. dicksonii.15 In E. dicksonii spores, 
actin is organized mainly in the form of 
prominent plaques (Fig. 1A). At the stage 
of zoosporogenesis, the actin distribution 
is modified. Figure 1B shows a typical 
image, where diffuse AFs are accom-
panied by a reduced number of actin 
dots. The potential contribution of the 
cytoskeletal elements in the positioning 
of the cleavage planes has already been 
discussed in the case of Phytophthora cin-
namomi,18 while in Phytophthora infestans 
the role of actin in hyphal growth has 
been examined.19 In combination with 
the MT modifications during the forma-
tion of the mature zoosporangium and 
the encystment of the primary cysts as 
explained above, we assume that the E. 
dicksonii cytoskeleton contributes to this 
fundamental procedure.

In some recent preliminary experi-
ments, we applied Aniline Blue to stain 
β-1,3glucans such as callose. Interest-
ing cell wall modifications are apparent 
at the penetration site under the light 
microscope (Fig. 1C). Thus, parallel to 
the cytoskeleton organization, the algal 
cell wall shows a distinct thickening 
just beneath the empty pathogen spore 
(Fig. 1D) similar to the cell wall papil-
lae reported in plants.20 Based on recent 
results by Hardham et al. (2008),21 we 
infer that the cytoskeleton plays a protag-
onistic role and facilitates the accumula-
tion of cell wall material in the wounded 
point.

The results from the experiments per-
formed so far encourage further study of 

Figure 1. Actin labeling of E. dicksonii infecting Pylaiella littoralis. (A) Prominent plaques of actin in 
a pathogen spore attached to the host cell wall. Arrow shows fine AFs accumulated in adhesorium-
pad site. inset: combination of dic and dnA staining with Hoechst 33258 of the same spore. (B) AFs 
crossing the parasite cytoplasm in an early zoosporangium. inset: dic of the related image. (C) dic 
of E. dicksonii spore attached to the surface of Macrocystis pyrifera. Arrow shows the cell wall modifi-
cations. (D) Staining with Aniline Blue of E. dicksonii infecting Ectocarpus crouaniorum. Arrows show 
the attached spore and the accumulation of β-1,3glucans on the cell wall at the penetration site. 
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the infection and defense mechanisms of 
the brown algae infected by the basal oomy-
cete E. dicksonii. Could we ultimately crack 
the mysteries of algal immune systems?

Disclosure of Potential Conflicts of Interest

No potential conflicts of interest were 
disclosed.

Figure 2. diagrammatic representation of the E. dicksonii infection stages, showing modifications 
of mt. Organization in both host and parasite. Blue filled circles: nuclei. Green lines: mt bundles. 
Green dots: mtOcs. Brown rectangle: infected algal cell. Orange: E. dicksonii plasmalemma and cell 
wall structures.
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Abstract Eurychasma dicksonii is one of the most common
and widespread marine pathogens and attacks a broad spec-
trum of more than 45 brown algal species. The present study
focuses on the mechanism used by the pathogen to attach on
the host cell wall and force its way into algal cells. Ultrastruc-
tural examination revealed a needle-like structure which de-
velops within the attached spore and extends along its main
axis. Particular cell wall modifications are present at the basal
part of the spore (adhesorium pad) and guide the needle-like
tool to penetrate perpendicularly the host cell wall. The unique
injection mechanism is shared with Haptoglossa species
which suggests that this is an important characteristic of early
diverging oomycetes. Furthermore, the encystment and adhe-
sion mechanism of E. dicksonii shows significant similarities
with other oomycetes, some of which are plant pathogens.
Staining and immunolabelling techniques showed the deposi-

tion of β-1,3-glucans on the host cell wall at the pathogen
penetration site, a strategy similar to physical responses pre-
viously described only in infected plant cells. It is assumed
that the host defense in terms of callose-like deposition is an
ancient response to infection.

Keywords Brown algae . Eurychasma . Host defense .

Injectionmechanism . Oomycete . Parasite

Introduction

In recent years, global seaweed production in aquaculture
systems has increased exponentially. At the same time it has
been estimated that the seaweed culture industry sustains
losses of annual production between 10 and 30 % as a result
of diseases caused partly by marine oomycetes (Gachon et al.
2010). Indeed, it is becoming apparent that oomycete patho-
gens are a serious threat to marine aquaculture as they are to
terrestrial agriculture. This provides a renewed incentive to the
study of interactions between algae and these parasites, which
had hitherto been largely ignored (Potin et al. 2002;
Klochkova et al. 2012).

One of the most common marine seaweed parasites is the
oomycete Eurychasma dicksonii that infects a wide host spec-
trum of brown algae, can tolerate a broad temperature range
(4–23 °C), and is geographically widespread (Müller et al.
1999). Themain stages of the E. dicksonii infection cycle have
been described previously by Sekimoto et al. (2008). To
facilitate understanding of the key infection processes, an
overview of the whole infection cycle will be briefly outlined.
E. dicksonii zoospores are released from the mature thallus,
which in this intracellular holocarpic organism (Suppl.
Fig. 1a) is entirely transformed into a sporangium at maturity
(Suppl. Fig. 1b). The released zoospores move towards unin-
fected host filaments where they encyst and become firmly
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attached to the host surface (Suppl. Fig. 1c). Subse-
quently, the parasite penetrates the host cell wall and
transfers its cytoplasm into the algal cell. This leads to
the formation of a multinucleate plasmodial thallus that
is delimited by a double membrane envelope rather than
the typical cell wall (arrow in Suppl. Fig. 1a). The
thallus expands within the hyperplasic host cell until it
almost completely fills it (Suppl. Fig. 1a). The mature
plasmodial thallus then becomes walled and is converted
into a sporangium. A peripheral layer of primary cysts
is differentiated, which unusually remain firmly attached
to the sporangium wall (Suppl. Fig. 1b). Biflagellate
zoospores are eventually released from these primary
cysts and escape through the, by then, open apical exit
tube (Suppl. Fig. 1b). Following zoospore release the
empty cyst walls form a residual net structure that is a
characteristic morphological feature of this genus
(Sekimoto et al. 2008).

Molecular phylogeny has shown that E. dicksonii is the
earliest diverging known oomycete and a sister taxon of the
nematode parasite Haptoglossa sp. (Sekimoto et al. 2008).
Some cellular events resulting from infection have already
been described in detail, in particular the dynamic changes
in host cytoskeleton organization (Tsirigoti et al. 2014). Ex-
pression sequence tag libraries have revealed that E. dicksonii
expresses pathogenicity genes which appear to be unique to
this pathogen (Grenville-Briggs et al. 2011). However, the
characterization of the earliest stages of infection and host
responses has remained technically challenging thus far.

Oomycete cell walls are traditionally based on cellulose
and β-1,3-glucans containing occasional β-1,6-linked
branches. Recently, the detailed chemical analyses of various
species have shown that their relative abundance may vary
upon taxonomy and that additional cell wall polysaccharides
may be found (Mélida et al. 2013). Although the detailed cell
wall composition is not known, it is expected that β-
1,3-glucans might also be major components in
E. dicksonii cell walls.

This study focuses on the zoosporogenesis and the early
stages of the interaction between E. dicksonii and its algal
host. We describe in detail the ultrastructural cell wall modi-
fications that occur in both the pathogen and the host during
the parasite spore development, attachment and penetra-
tion. The similarities between the infection structures of
E . d i c k s o n i i a n d o t h e r O o m y c e t e s ,
Plasmodiophoromycetes and Chytridiomycetes are
discussed. We further document the distribution of the
β-1,3-glucans in the cell-walls of both actors. In the
brown algal host, the formation of cell wall thickenings
enriched in β-1,3-glucans are observed at the infection
sites and in response to the attack by E. dicksonii, a
property analogous to callose deposition during the pa-
pillae formation in land plants (Luna et al. 2011).

Materials and methods

Algal material and culture conditions

The host algae used in this studywereEctocarpus crouaniorum
(CCAP 1310/300; Peters et al. 2010), Pylaiella littoralis
(CCAP 1330/3) and female gametophyte of Macrocystis
pyrifera (CCAP 1323/1). Each unialgal strain was infected by
one of three strains of E. dicksonii (CCAP 4018/1, 4018/2,
CCAP 4018/3). CCAP 4018/1 comes from Le Caro (Rade de
Brest, Brittany, France) with original host Ectocarpus
siliculosus CCAP 1310/299, CCAP 4018/2 from AithVoe
(Bressay, Shetland, UK) and CCAP 4018/3 from Dunstaffnage
(Oban, Scotland) with original host E. crouaniorum CCAP
1310/300. Female M. pyrifera (CCAP 1323/1) gametophytes
do not release motile propagules and can be infected with all
E. dicksonii strains mentioned above. Hence, M. pyrifera was
used as an inoculum to infect target hosts, as described by
Gachon et al. (2009). All cultures were grown in half-strength
Provasoli medium (Andersen et al. 2005), at 12 °C, under a
12:12 photoperiod and a light intensity of 10 μΕ.m−2.s−1. In-
fection experiments were carried out as described by Müller
et al. (1999). All algal cultures were clonal, and each
E. dicksonii strain derived from a single developing intracellu-
lar thallus. They were cultivated with their naturally occurring
bacterial flora, unless specified otherwise. Axenic E. dicksonii/
algal combinations were generated andmaintained as described
in Müller et al. (2008). In all experiments, algal thalli were
incubated with an inoculum of E. dicksonii for 2 weeks, which
is the period required for a complete developmental cycle of the
parasite (Müller et al. 1999). After that, the cultures were
checked under the microscope for demonstrating all the differ-
ent phases of the infection cycle.

Electron microscopy

For transmission electron microscopy (TEM), different
fixatives and embedding resins were tried in order to optimize
the preservation of the material. The best image quality was
obtained by infected algal thalli fixed and processed as
described by Sekimoto et al. (2008) and a slightly modified
protocol mentioned by Katsaros and Salla (1997). Therefore,
those protocols were used thereafter. Briefly, they are based on
fixative containing 2.5 % glutaraldehyde in 0.1 M cacodylate
buffer (pH 7.2) including 50 % culture medium, 3 % NaCl,
0.1 % CaCl2, and 0.5 % caffeine. For scanning electron mi-
croscopy (SEM), infected thalli were processed using the pro-
tocol described by Uppalapati et al. (2001).

DNA staining

DNAwas stained with 10 μg/mL Hoechst 33258 (Molecular
Probes, Eugene, Oregon, USA) in phosphate buffer saline
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(PBS; 137 mM NaCl, 0.7 mM KCl, 5.1 mM Na2HPO4,
1.7 mM KH2PO4, 0.01 % NaN2 pH.7.4) for 15 min. In an
alternative protocol, DNAwas stained with a 1000-fold dilu-
tion of a commercial SYBR-Green solution (Sigma,
Taufkirchen, Germany). Since the bacterial load of older
cultures tends to be high and hampered spore observation,
an axenic E. dicksonii-Ectocarpus system was introduced.
The use of 35-mm quartz-based Petri dishes (Iwaki, Asahi
Glass Co, Japan) allowed non-invasive, high-quality imaging
of live axenic cultures, with or without SYBR-Green DNA
staining.

Aniline-blue staining

Infected algal thalli were incubated for 5 min at 95 °C in 1 M
KOH and then washed with sterile seawater before incubation
in 0.025 % aniline blue dissolved in 1 M KOH/EtOH. The
samples were mounted on a slide in anti-fading agent
(Slowfade, Invitrogen, Carlsbad, CA).

Indirect immunofluorescence and immunogold electron
microscopy

Mouse anti-(1,3)-β-D-glucan monoclonal antibody
(Biosupplies Australia Ltd, Parkville, Australia), which rec-
ognizes linear (1–3)-β-oligosaccharide segments in (1–3)-β-
glucans like callose, was used for both experimental
procedures.

For indirect immunofluorescence, fully infected algal ma-
terial was fixed in 4 % paraformaldehyde in microtubule
stabilizing buffer [MTB; 50 mM; PIPES, 5 mM;
ethyleneglycol bis (aminoethyl ether)-tetraacetic acid
(EGTA), 5 mM; MgSO4.7H2O, 25 mM; KCl, 4 % NaCl,
2.5 %; polyvinylpyrrolidone 25 (PVP), 1 mM; DL-
dithiothreitol (DTT), pH 7.4] for 1 h in room temperature.
The samples were then washed thoroughly with MTB
and the buffer was gradually replaced by PBS. The
material was left to dry completely on cover slips treat-
ed with poly-L-lysine 1 mg/mL (Sigma). The samples
were then incubated with 5 % milk powder in PBS for
45 min in humid atmosphere. Subsequently, the material
was washed with PBS and incubated with a 100-fold
dilution of mouse anti-(1, 3)-β-D-glucan monoclonal
antibody (Biosupplies) in 5 % milk powder in PBS for
1 h in humid atmosphere. After washing with PBS, the
material was incubated with a 100-fold dilution of fluo-
rescein isothiocyanate (FITC) anti-mouse IgG (Sigma)
in 5 % milk powder in PBS for 1 h. The material was
finally washed with PBS and mounted in Citifluor AF2
glycerol solution (Agar Scientific, UK).

For immunogold staining, the protocol described by
Apostolakos et al. (2010) was followed. Mouse anti-(1,3)-β-
D-glucan monoclonal antibody (Biosupplies) and 10 nM

monodisperse colloidal gold-conjugated anti-mouse IgG
(Sigma) were diluted 1:40 and 1:10 in blocking buffer,
respectively.

Equipment

For optical and immunofluorescence microscopy, the samples
were observed with either a Leica TCS SP5 confocal micro-
scope (Leica Instruments, Heidelberg, Germany), a Zeiss
Axioplan or a Zeiss Axioscope 2 microscope coupled with
an AxioCam camera and the software AxioVision™ 4.7 (Carl
Zeiss, Oberkochen, Germany). For transmission electron mi-
croscopy (TEM), the samples were observed with a Philips
100 CM and a Philips 300 transmission electron microscopes
(FEI Company, Hillsboro, Oregon, USA) and digital images
were collected using an AMT CCD camera (Deben, Suffolk,
UK). For scanning electron microscopy (SEM), the samples
were observed under a JSM-6360 scanning electron micro-
scope (JEOL, Japan).

Results

E. dicksonii spore formation within the mature thallus
(sporangium) and primary cyst walls

The oblique section of a mature sporangium of
E. dicksonii shows the peripherally distributed differen-
tiated primary cysts (Fig. 1a). The enlargement of the
mature sporangium with its broad apical discharge tube
(s) leads to the rupture of the host cell wall which
forms a cup in which the parasite thallus sits,
surrounded by the remnants of the disintegrated host
cytoplasm (Fig. 1a, left arrow in Fig. 1b). At the point
of rupture the fractured host cell wall appears stretched
and tapered (right arrow in Fig. 1b). The cell wall of
E. dicksonii sporangium consists of three zones: a thin
outer electron-dense granular coat (∼50 nm thickness),
an intermediate zone of fibrillar material of moderate
electron density (∼100 nm thickness) and a thicker
inner, more electron-transparent layer (∼250 nm thick-
ness) (Fig. 1c, d).

Improved sample fixation allowed us to refine our under-
standing of the cell wall of the primary cysts (Fig. 1e, f), which
had previously been reported as composed of a discrete (not
granular) outer electron-dense layer (Fig. 1e, arrows in
Fig. 1f; Sekimoto et al. 2008) and a thin underlying
fibrillar zone (double arrowheads in Fig. 1f). Below
this, there is an electron-lucent layer, where the plasma
membrane of the spore has pulled away from the wall
(arrowheads in Fig. 1f). In addition, a layer of loose
fibrillar (adhesive-like) material is observed between the
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adjacent cell walls of primary cysts (asterisk in Fig. 1f),
where the outer, electron-dense coat appears to be
disrupted at the point of spore contact and seems to
act as a connecting layer binding adjacent cysts together
(left arrow in Fig. 1f).

Additionally, immunofluorescence and immunogold
labelling show the detection of β-1,3-glucans in
E. dicksonii cell walls in both the spores and the
sporangia. The β-1,3-glucans were more abundantly

present in the rim of the opened discharge tubes of
the mature zoosporangium (arrows in Fig. 1g, j). Local-
ized β-1,3-glucan labelling inside the sporangium (ar-
rowheads in Fig. 1g) corresponds to the primary cyst
discharge pores which are illustrated at higher magnifi-
cation in Fig. 1h. Additionally, fine structural examina-
tion of the empty cysts revealed a thick cell wall which
consists of one outer zone of electron-dense material
and a more transparent inner one (Fig. 1i).

Fig. 1 Structure of E. dicksonii
primary cyst and sporangial cell
wall. a Sporangium (mature
thallus) containing peripherally
distributed primary cysts. b High
magnification of the boxed area in
Fig. 1a, showing the ruptured host
cell wall and disintegrated host
cytoplasm (arrows). c High
magnification of the boxed area in
Fig. 1d, illustrating the sporangial
cell wall. etm electron-transparent
material, om outer material, fb fi-
brillar material. d Empty primary
cyst attached to the sporangial cell
wall. e Adjacent, full primary
cysts. f High magnification of the
boxed area in Fig. 1e detailing the
cell wall architecture of the adja-
cent primary cysts. Arrows: outer,
electron-dense material;
arrowheads: electron-lucent lay-
er; double arrowheads: thin, fi-
brillar zone; asterisk: adhesive-
likematerial between the cysts. g–
j Indirect immunolabelling of β-
1,3-glucan in E. dicksonii spo-
rangial structures. g Indirect im-
munofluorescent labelling in spo-
rangium (mature thallus). Arrows
show the bright signal in the open,
apical exit tube. Arrowheads
show the labelling in the open
discharge pores of the primary
cysts. Inset: merged DIC image
with fluorescent labelling. h High
magnification of primary cysts
with specific immunofluorescent
detection of β-1,3-glucans in the
open discharge pores. i TEM im-
age of an empty primary cyst with
open discharge pore. j
Immunogold labelling of β-1,3-
glucans in an exit tube of a
sporangium
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Zoospore encystment, germination and attachment

After being discharged from the primary cysts, the biflagellate
zoospores are released via the wide apical discharge tube (s) of
the sporangium (Sekimoto et al. 2008; see also Suppl.
Fig. 1b). Zoospores are attracted to the vicinity of the host
filaments (Fig. 2a) where they encyst and firmly attach to the
host cell wall through the formation of an adhesorium pad
(Fig. 2e, f; Sekimoto et al. 2008). Secondary cysts appear to
lack the electron-lucent inner layer found in discharged pri-
mary cysts (Fig. 2j). Moreover, the cell wall of secondary
cysts is composed of a thin outer electron-dense layer
(Fig. 2j, k) similar to that described in the primary cysts,
although the inner granular wall layer becomes substantially
thicker (∼400 nm thickness) than in primary cysts. The thick-
ening of the cell wall occurs gradually. At the very early stages
of the encystment, the thickness of the inner cell wall material
is approximately 200 nm (Fig. 2j, k) and eventually reaches
the 400 nm after attachment (Fig. 3a–c).

Some E. dicksonii zoospores encyst close to the alga with-
out making direct contact with the host filament or only
loosely attach to it (arrows in Fig. 2a, arrowheads in
Fig. 2d, j). Many secondary cysts further germinate without
attachment to a host cell (Fig. 2b, c, arrows in Fig. 2d). Those
germinated spores contain a large vacuole with an optically
dense granular inclusion, exactly like the non-germinated
secondary cysts (Fig. 2d). Moreover, a proportion of them
form a 1-μm-wide germ tube that can measure up to 10 μm in
length (Fig. 2b, c, h arrows in Fig. 2d). As revealed by staining
with SYBR green, the nucleus is retained in the germinated
cyst body (Fig. 2b, c), although eventually migrates along
with the main cytoplasmic mass into the germ tube tip
(Fig. 2h). Some of these germ tubes appear to be terminated
by an adhesorium pad (Fig. 2i) which appears to have a similar
architecture to those described in more detail below in sec-
ondary cysts attached to the host cell wall.

Although an infrequent event, the phenomenon of fusion
between two E. dicksonii spores was consistently observed in
relatively old cultures (arrow in Fig. 2g). However, no transfer
of cytoplasmic material or DNA between the fused spores
could be unequivocally detected with live SYBR-Green.

The E. dicksonii secondary cysts that attach directly to the
host cell wall and acquire an asymmetric profile, with a
flattened adhesorium pad closely appressed to the algal cell
wall (Figs. 2e, f, and 3a–c). At this stage, the basal cell wall is
thickened as described above (Fig. 3a–c) and a contact layer of
electron-dense material seems to glue the parasite spore to the
algal cell wall (asterisks in Fig. 3a, b). This material is also
visible at later stages (asterisked in Fig. 3e, f, k). Moreover,
further fine fibrils can be seen between the electron dense
basal pad and the algal cell wall (arrowhead in Fig. 3k). This
layer of material runs parallel to the algal cell wall and extends
beyond the spore by two to three times its diameter

(arrowhead in Fig. 4k). In addition, a layer of stringy, mu-
cus-like, material also coats the cyst (arrow in Fig. 3k) and
seems to flow onto the surface of the host cell (Fig. 4k). This
material is also detected in SEM images as a disc of material at
the foot of the encysted spore (arrowed in Fig. 2e).

Host penetration

Each attached cyst is characterized by a dense cytoplasm, and
contains a single laterally placed nucleus, an active dictyo-
some and a cluster of mitochondria close to the nucleus
(Fig. 3a–c). The distal part of the spore cytoplasm is dominat-
ed by numerous large vesicles containing electron-dense ma-
terial (Fig. 3a–c). In addition, a needle-like electron-opaque
structure appears extending along the main axis of the cyst.
Observation of serial sections revealed that this structure
traverses the whole cytoplasm; its length is around 4 μm and
its width 400 nm (Fig. 3a–c). Whilst earlier stages of needle
formation have not been observed, by comparison with gun
cell development in Haptoglossa (Beakes and Glockling,
2000), it seems likely that the peg-like wall ingrowth shown
in a detached cyst (arrow in Fig. 2j, k) could represent the
initiation of needle development. The ingrowth is character-
ized by a dense, granular zone (double arrowhead in Fig. 2k)
and a sharply delimited apical cap of high electron density
(arrowhead in Fig. 2k). The plasma membrane follows the
invagination of the cell wall and surrounds the peg-like struc-
ture (arrow in Fig. 2k).

At the more advanced stage illustrated in Fig. 3a–c, the
needle appears to be bounded by the invaginated plasma
membrane of the spore, and directly originates from an
electron-dense zone in the thickened basal region of the cyst,
adjacent to the point of host attachment (Fig. 3c). This could
correspond to the dense granular wall region shown in
Fig. 3a–c. The needle-like apparatus is composed of a central,
fine core structure surrounded by a slightly less electron-dense
zone and an outer, electron-transparent layer (Fig. 3a–c, i).
The whole structure is delimited by the plasma membrane,
and appears directly connected to cell exterior at the point it
makes contact with the host cell wall. This layered structure is
clearly shown by the cross section of the injection needle
apparatus in Fig. 3i, which is interpreted as being a needle in
aberrant infection cell that failed to penetrate the host cell wall.

In a next stage of infection, cysts formed an adhesorium
chamber, probably as a result of the formation of a basal cavity
by ingrowth of a septum-like cell wall (Fig. 3d–f). These
inward cell wall protrusions separate the basal compartment
from the main spore cytoplasm (double arrowheads in
Fig. 3d), although there is still cytoplasmic continuity through
a central channel pore open into which the needle apparatus
passes (Fig. 3g). The internal surface of the cavity appears
coated by a layer of slightly more electron-transparent mate-
rial, which forms an annular lip-like collar (arrowheads in
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Fig. 3e, f). The deposition of this cell wall material appears to
start with the development of the downward lips to the
pore (arrowhead in Fig. 3e) and then is extended around
the compartment. The cell wall at the base of the
appressorium is much thinner than at earlier stage and
indeed the wall appears completely eroded away where
it makes contact with the host surface at this stage of
development (Fig. 3e). The basal wall eventually folds
back forming a flange which leaves a small portion of
parasite cytoplasm in direct contact with the host wall
(arrowhead in Fig. 3f).

The mature spores are characterized by the presence of a
large vacuole at the distal side of the spore away from the
point of spore attachment (arrow in Fig. 3j). Additionally,
SEM images of mature cysts reveal depressions on the top
of attached spores (arrows in Fig. 3l), although similar chang-
es in shape are not observed in thin-sectioned material
(Fig. 3j).

Subsequently, it is suggested (although not directly ob-
served) that the needle passes through the channel pore, and
being directed by the surrounding cell wall structures of the
adhesorium chamber cavity, penetrates perpendicularly the
host surface. The central, fine core of the rod is expelled from
the cyst and is forced to rupture the host cell wall (arrows in
Fig. 3h). Once the host cell wall has been ruptured, the
cytoplasm flows into a channel created by the needle
(Fig. 4h). In the section of a discharged infection cell, a narrow
channel can be seen in the host cell wall, presumably where
the needle has punctured the wall (arrow in Fig. 4h).

Host-pathogen cell wall composition and host reaction
against the infection

The aniline blue fluorochrome was used to detect β-1,3-glu-
cans in walls during the infection process. The distribution of
the polymer was further cross-checked by immunolabelling

Fig. 2 Encystment and
germination of E. dicksonii
zoospores. a Bright field image of
an axenic 6-week-old culture of
Ectocarpus crouaniorum infected
by E. dicksonii 4018/3. The den-
sity of encysted spores (arrows)
increases in the vicinity of the
algal filament. b–c Germinated
encysted spore (axenic culture). b
DIC image. c DNA staining with
SYBRGreen. d Arrow shows one
germinated spore close to the al-
gal filament. Arrowheads show
spores encysted close to the host
or loosely attached on the host
cell wall. e SEM image of an at-
tached spore to the host cell wall.
Arrows show the stringy material
that coats the spore. f Spore at-
tached to the host cell wall.
Merged DIC image with DNA
staining with Hoechst 33258. g
Bright field image of a fusion be-
tween two germinated spores
(axenic culture). h–k TEM im-
ages of E. dicksonii secondary
cysts structures. h Secondary
spore with well-developed germ
tube. i Distal end of a germ tube
with a formed adhesorium pad. j
Peg-like invagination in a sec-
ondary cyst. k High magnifica-
tion of a peg-like invagination
(double arrowheads); arrow
shows the plasma membrane and
arrowhead shows the electron-
dense cap
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techniques using a specific monoclonal antibody to β-1,3-
glucans. The aniline blue fluorochrome showed the detection
of β-1,3-glucans in the E. dicksonii adhesorium chamber. The
signal was particularly intense in the area of the upper lip-like
structure (red arrows in Fig. 4a, c). The immunofluorescence
and immunogold experiments confirmed the accumulation of
β-1,3-glucans within the whole adhesorium pad cell walls
(Fig. 4g, i, j).

In infected algal cells of M. pyrifera, E. crouaniorum and
P. littoralis, the host cell wall under the attached spore appears

partially disorganized. In more details, its fibrillar structure
(likely representing cellulose) is disrupted and a large rupture
with an electron-dense area is detected within it (arrow in
Fig. 4k). Ultrastructural images confirm these observations
demonstrating the accumulation of amorphous material and
cell wall thickenings at the point of pathogen’s interaction
with the host cell (arrowhead in Fig. 4h, arrow in Fig. 4l).
The detection of β-1,3-glucans showed that the polymers are
also abundantly found within these cell-wall thickenings
formed at the penetration site in all the three infected brown

Fig. 3 E. dicksonii attached
spores to the host cell wall and
cell wall differentiation in their
adhesorium chamber. a–k TEM
images. a–c Early differentiation
of the needle-like penetration
structure within an E. dicksonii
spore attached to the host cell
wall. Serial TEM sections show
the needle-like structure that ex-
tends along the main axis of the
spore (arrows). N nucleus, m mi-
tochondrion. d Arrow shows the
lip-like cell wall protrusions,
arrowhead shows the internal
electron-lucent material and dou-
ble arrowheads show the central
channel pore. e, f High magnifi-
cation of the adhesorium cham-
ber. Arrow shows the ingrowth of
the basal cell wall, arrowhead
shows the electron-lucent material
coating the cavity internally.
Asterisk shows the contact layer
of electron-dense material. g
Arrow shows the needle-like
structure that extends through the
channel pore of the cyst. hCentral
core of the rod coming out of the
cyst (arrow). i Arrow shows the
needle-like structure of the spore
in cross section. j Vacuole formed
at the apical part of the cyst. k
Stringymaterial that coats the cyst
(arrow), and fibrillar deposition at
the base of the attached spore
(arrowhead). Asterisk: contact
layer. l Cavities on the top of at-
tached spores (arrows, SEM)
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algal strains used (white arrows in Fig. 4a, c, e). For confir-
mation of the above observation, uninfected materials of all
strains included in the present study were also labelled by the
anti-β-1,3-glucan antibody. Brown algal filaments that were
not infected by the oomycete did not reveal β-1,3-glucan
deposition on their cell walls (see negative control of
Macrocystis pyrifera in Suppl. Fig. 2).

Discussion

Changes in the ultrastructure of the thallus/sporangium cell
walls during advanced stages of development

The peripheral distribution of primary cysts of E. dicksonii and
their attachment to the sporangium (thallus) wall is a unique
morphological feature of this genus (Sekimoto et al. 2008). The
presence of a thin outer electron-dense cyst wall layer is similar to
what is reported on primary cysts throughout the Saprolegniales
where this layer is derived from small vesicles that are distributed
around the periphery of the primary zoospore (Beakes 1983,
1989). By analogy with the Saprolegniales (Beakes 1983; Burr
and Beakes 1994), these vesicles in E. dicksonii are probably the
origin of the thin outer layer of “adhesive” material which coats
the primary cysts. In E. dicksonii, the electron-dense layer also
seems to be partially disrupted at the point where adjacent cysts
make contact, and may play a role in physically linking
neighbouring cysts. The primary cyst coat is therefore a remark-
ably conserved structure in oomycetes, with similar structures in
the marine diatom parasite Lagenisma (Schnepf et al. 1978) and
the crustacean parasiteHaliphthoros (Overton et al. 1983) and in
genera throughout the Leptomitales and Saprolegniales (Beakes
1989). The inner electron-lucent layer described here in
discharged primary cysts of E. dicksonii, which is enriched in
β-1,3-glucans, has not been reported in any other oomycete,
although N-acetyl-glucosamine binding sites have been found
on the inner face of discharged primary cysts of Saprolegnia
parasitica (Burr and Beakes 1994).Whether this material plays a
role in excystment is uncertain.

The multi-layered sporangium/thallus wall appears mor-
phologically similar to that described in sporangia and hyphae
throughout the oomycetes (Beakes 1989). β-1,3-glucan has
been reported as a cell wall component of both the two main
lines of oomycetes, the Peronosporales and the Saprolegniales
(Mélida et al. 2013). In this study, we showed that β-1,3-
glucans are also components of E. dicksonii cell walls. More
specifically, immunolabelling experiments demonstrated the
localized presence of β-1,3-glucans around the rims of the
discharge pores and the adhesorium chamber. The specific
labelling of β-1,3-glucans on the rim region of the discharge
tubes of mature sporangia and the individual exit tubes in the
primary cysts suggests that they might be involved in the
spore release. The mechanical properties of β-1,3-glucans

(Bacic et al. 2009) that provide weaker biochemical supports
than cellulose fibres may ease the rapid cell wall modifications
that occur during the attachment-penetration procedures.

Encystment and adhesion of cysts to host

The secondary cysts of E. dicksonii, which form as a result of
the encystment of free-swimming zoospores (Sekimoto et al.
2008), show a number of differences from their primary
counterparts. The spores which encyst away from host have
a rounded morphology and produce narrow germ tubes sim-
ilar to cysts of both the Saprolegniales and Peronosporales.
Even the large vacuole with an optically dense granular inclu-
sion appears virtually identical to that in a newly described
nematode parasite, Chlamydomyzium dictyuchoides (Beakes
et al. 2014). Like their primary counterparts, secondary cysts
are also bounded by a thin electron-dense outer layer and coat
of granular material. However, one obvious difference is that
the inner carbohydrate wall layer tends to be much thicker
than in young primary cysts (compare Figs. 1e and 2j), al-
though the underlying structure appears similar.

Germinating cysts of E. dicksonii do differ slightly from
their saprolegniaceous counterparts in that the nucleus does
not appear to immediately migrate into the germ tube (Heath
1995). However, in other detached spores, the cytoplasm
seems to migrate en masse out of spore body into the tip of
the germ tube, in a way reminiscent of germlings of
Saprolegnia parasitica undergoing microcyclic sporulation
(Willoughby 1977). Furthermore, E. dicksonii germ tubes
often appear to grow towards a potential host, and the obser-
vation of an adhesorium pad structure at the basal part of some
of these germ tubes indicates that this is one of morphogenetic
pathways of infection. Finally, in some of the older cultures,

�Fig. 4 Detection of β-1,3-glucans in different brown algal species and
Eurychasma dicksonii. h, k, l illustrate ultrastructural host cell wall
modifications during infection. a–d Ectocarpus crouaniorum 1310/300
infected by E. dicksonii 4018/3. a, cAniline blue stains both the upper lip-
like structure of E. dicksonii (red arrow) and the algal cell-wall reinforce-
ments (white arrow). b, d Corresponding DIC images. e Cell-wall thick-
enings in a successfully infected Macrocystis pyrifera 1323/1 host cell,
where E. dicksonii 4018/1 has differentiated a sporangium (white arrow,
aniline blue). f Corresponding DIC image. Red arrow shows the attached
empty cyst to the host cell. g Pylaiella littoralis 1330/3 infected by
E. dicksonii 4018/2. Immunogold labelling in E. dicksonii secondary cyst
demonstrates accumulation of β-1,3-glucans in the cell wall of the
adhesorium pad. h Macrocystis pyrifera 1323/1 infected by E. dicksonii
4018/2. TEM image of ruptured host cell wall at the penetration site
(arrow), and deposition of callose-like cell wall material by the host
beneath (papilla-like, arrowhead; see also Fig. 4l). i Intense β-1-3-glucan
labelling on the basal part of a E. dicksonii 4018/3 spore attached to a
Macrocystis pyrifera cell (immunofluorescence). (j) DIC image merged
with fluorescent labelling. k, l Pylaiella littoralis cell wall during infection
by Eurychasma dicksonii 4018/2. k Large rupture of the host cell wall,
containing an electron-dense area (arrow). Note also the adhesive-like
material that extends around the E. dicksonii spore (arrowhead). l Accu-
mulation of amorphous material in the host cell wall (papilla-like, arrow)

A. Tsirigoti et al.



adjacent cysts appear to be producing germ tubes that fuse
with neighbouring secondary cysts. Although we did not
obtain any direct evidence for nuclear transfer between these
cysts, this pattern of development is reminiscent of sexual
conjugation reported in Lagenisma coscinodisci by Schnepf
et al. (1977).

Zoospores which encyst upon the surface of the host
alga, however, undergo quite a different pattern of morpho-
genesis. They quickly acquire an elongate profile with a
clearly differentiated basal region that closely adheres to the
host cell wall (as in Fig. 2f). Sekimoto et al. (2008) have
shown that the free swimming zoospores of E. dicksonii
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contain two types of peripheral vesicles, a small rounded
vesicle with dense granular core, and a larger ventral ves-
icle, with more diffuse contents. These appear analogous to
the dorsal encystment/bar body vesicles and larger ventral
K-bodies that have been described throughout the
Leptomitales and Saprolegniales (Beakes 1989, Lehnen
and Powell 1989; Burr and Beakes 1994). The ventral
vesicle (vsv) population in P. cinnamomi appears to be
the origin of the adhesive because it includes the PcVsv1
protein which resembles other eukaryote adhesive proteins
in containing thrombospondin type 1 repeats (Robold and
Hardham 2005). By analogy, in E. dicksonii, the pad of
material in the contact zone which appears to spread out
over the host surface, is presumed to be derived from the
larger ventral vesicles described by Sekimoto et al. (2008).

Adhesorium development and the mechanism of host
penetration

One of the main findings of this study is the ultrastructural
analysis of the development of a complex penetration appara-
tus by Eurychasma that is unlike any structure so far described
in the oomycetes. A needle-like element was first reported by
Sekimoto et al. (2008) in a low power micrograph but without
any detailed description. This study has confirmed the pres-
ence of a needle-like structure in attached secondary cysts of
E. dicksonii, and has shown that its formation is also associ-
ated with the development of an adhesorium chamber at the
point where the spore and host make contact. There are only
two other examples of needle-like penetration structures pro-
duced by fungal-like protists, i.e. the root infecting club root

Fig. 5 Diagrammatic scheme of
the E. dicksonii infection
apparatus and the algal response.
a Initiation of the needle-like tool
formation in an attached spore to
the host cell wall. The peg-like
wall ingrowth is shown. b Differ-
entiation of the basal part of the
spore that eventually leads to the
adhesorium-like chamber forma-
tion. c Ultrastructural modifica-
tions that occurred on the spore
cell wall at the adhesorium-like
compartment. Formation of a
basal cavity by ingrowth of a
septum-like cell wall and appear-
ance of the vacuole. d Opening of
a channel pore and further cell
wall modifications of the
adhesorium pad which is now
coated internally by an electron-
lucent flange. e Injection of the
needle-like apparatus after the
expansion of the vacuole. Note
the presence of β-1,3-glucans in
the host cell wall (papilla-like) at
all stages
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pathogen, Plasmodiophora brassicae (Temmink and
Campbell 1969; Aist and Williams 1971) and the nematode
infecting oomycete parasite Haptoglossa (Robb and Barron
1982; Beakes and Glockling 1998; Beakes and Glockling
2000; Hakariya et al. 2002). In both these phylogenetically
unrelated organisms, a needle-like structure is produced in an
inverted tube, formed by the invagination of the plasma-mem-
brane. The dense-granular peg-like ingrowth of the secondary
cyst wall and associated cap of electron-dense material shown
in Fig. 2k is very similar to the structure that initiates infection
tube development in Haptoglossa (Beakes and Glockling
1998; Beakes and Glockling 2000). Although some interme-
diate stages are missing, the electron-dense plaque at the point
where the developing injection tube makes contact with the
plasma membrane (shown in Fig. 3c) may be the residue of
the electron-dense granular material, shown in Fig. 2k, and the
electron dense cap might be the earliest stage in the formation
of the penetration needle. However, there is no evidence for
the formation of the elaborate chamber apparatus, with its
restraining membrane systems observed in Haptoglossa. In
E. dicksonii, the penetration apparatus simply seems to consist
of a rigid electron-dense rod, with an electron-dense core
surrounded by a layer of more electron-lucent material
(Fig. 3i).

The structure that appears unique toE. dicksonii is the basal
appressorial chamber. Unfortunately, some of the intermediate
stages of development have not been found. The most likely
explanation for this compartment would be by the centripetal
insertion of a pored septum which later develops flanges and
lips in order to lock the needle in a rigid orientation vertical to
the host cell wall (see Fig. 3g). As the penetration procedure
continues, a large vacuole appears. The electron-dense gran-
ules enclosed in the vesicles of the E. dicksonii spore may
enlarge and fuse to form the distal vacuole, as described in the
Cryptomycota Rozella allomycis (Held 1973) and
Haptoglossa spp. (Beakes and Glockling 1998; Beakes and
Glockling 2000). It is thought that the expansion of this
vacuole provides the force required to inject the rigid needle
through the host cell wall, guided by the collar-like
adhesorium flanges (Fig. 3g).

In both Plasmodiophora and Haptoglossa, the firing of the
needle occurs in a fraction of a second (Aist and Williams
1971; Robb and Barron 1982; Hakariya et al. 2002). It seems
likely that a similar time frame would also be true for
E. dicksonii. As in Plasmodiophora, the end result of a suc-
cessful infection is the introduction of a naked protoplast,
bounded by a double-membraned envelope, into the host cell
(Aist and Williams 1971; Sekimoto et al. 2008). Although we
do not have images of the needle actually penetrating the wall,
a fact already shown by Sekimoto et al. (2008), we do present
evidence of a narrow pore in the host cell wall, through which
the spore cytoplasm appears to stream (arrowhead in Fig. 4h).
These observations provide one of the few morphological

similarities between E. dicksonii and Haptoglossa, and sug-
gest that the injection mode of infection is common to these
early diverging oomycetes. The complex infection apparatus
and a suggested morphogenetic sequence have been summa-
rized in the schematic diagram in Fig. 5.

Reaction of host cells to infection

We document the formation of cell-wall thickenings enriched
inβ-1,3-glucans within the algal cell wall and as a response to
the infection by E. dicksonii. In land plants, a similar structure
is deposited within the cell-wall upon infection and known as
the papillae, which contains callose (a β-1,3-glucan polymer)
as the main component (Underwood 2012). Functioning as a
physical barrier, the papilla blocks or leastwise slows the
pathogen invasion in the plant cell, whilst this delay allows
the host to further prepare its defense against the attack by the
activation of genes involved in defense-responses (Voigt
2014). In brown algae, β-1,3-glucans are known to occur as
a storage polysaccharide known as laminarin but have been
poorly documented in cell-walls. The polymer has been pre-
viously reported to be present in the sieve plates of
Laminariales as in land plants (Parker 1964) but the hypoth-
esis was made on the basis of techniques of limited analytical
performance and never confirmed this then. Here, we showed
that β-1,3-glucans or callose can also be transiently deposited
in the cell walls upon infection in brown algae. These obser-
vations are supported by the recent identification of genes
putatively involved in callose synthesis within the entire ge-
nome sequence of the brown alga Ectocarpus siliculosus
(Michel et al. 2010; clade C of the glycosyl transfereases
family 48). The biosynthesis of β-1,3-glucans is an ancestral
metabolism in eukaryotes (Michel et al. 2010). The formation
of cell-wall reinforcements containing β-1,3-glucans upon
infection in both land plants and brown algae might indicate
that the fundamental basis of the papillae formation is also of
an ancestral origin, predating the primary endosymbiosis
event.
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