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Niepolarny transport auksyny poprzez floem
razem z cukrami, aminokwasami, produktami me-
tabolizmu zachodzi u ro$lin okrytozalagzkowych
(Goldsmith i in. 1974; Morris i Kadir 1972) z pred-
koscig 10-24 cm/godz. W systemie niepolarnym
substancje moga przemieszczac sie w gore, w dot
lub w obu kierunkach w zaleznosci od stosunkéw
wodnych i umiejscowienia tkanki docelowej.

U sosny transport poziomy auksyny od kam-
bium do strefy dojrzewajgcego drewna zalezy od
jej ilosci. W miare wzrostu ogélnego poziomu auk-
syny zwieksza sie jej procent w strefie drewna,
natomiast gdy poziom auksyny jest niski, przewa-
zajaca jej cze$¢ znajduje sie w kambium i floemie
(Egierszdorff 1982).

5.4.7.2. TRANSPORT CYTOKININ 1 KWASU
abscyzynowego

Glownym zrdédiem cytokinin sg korzenie
(Skene 1975), ale biosynteze cytokinin stwier-
dzano takze w lisciach i pedach. Aktywnos¢
cytokinin u sosny zwyczajnej byta wykrywa-
na w korzeniach, pedach, igtach, pakach, ko-
rze i kambium pnia oraz w jednorocznych
szyszkach (Rogozinska 1967; Rogozinska
i Legocki 1969), przy czym najwyzsza akty-

wnos$¢ stwierdzano we wrzesniu, a najnizsza
W maju.

Stwierdzono, ze u ro$lin okrytozalagzkowych
cytokininy z korzeni sg dostarczane w spos6b
ciggly do pedéw z pradem wody w ksylemie (Van
Staden | Davey 1979). Cytokininy u okrytozalgzko-
wych sg obecne réwniez w soku floemu (Hari
i Baker 1972; Vonk 1979; Baker i Allen 1992), co
wskazuje na mozliwo$¢ recyrkulacji cytokinin
w roélinie. Sposéb wymiany cytokinin miedzy so-
kiem ksylemu i sokiem floemu nie jest wyjasniony,
ale bezposrednia wymiana jest mato prawdopo-
dobna (Baker i Allen 1992). W literaturze nie ma
na ten temat doniesien dotyczacych sosny.

Obecno$¢ kwasu abscyzynowego (ABA) byla
wykrywana u sosny w pakach (Alden i Eliasson
1970) i kambium (Jenkins i Shepherd 1972; 1974;
Wodzicki i Wodzicki 1980; Savidge i Wareing
1984). Wodzicki i Wodzicki (1980) stwierdzili aku-
mulacje ABA w rejonie kambium Pinus syluestris
jesienig. ABA moze by¢ syntetyzowany w lisciach
i stamtad transportowany do pnia (Walton 1980),
ale jest tez mozliwe, ze samo kambium syntetyzuje
ABA. Wysoki poziom ABA znaleziono w kambium
osobnikéw Pinus contorta pozbawionych igiet,
a takze ponizej obraczki na pniu, co wykluczato
transport tej substancji z igiet (Savidge i Wareing
1984).

5.5. MIKORYZA*

Mikoryza jest symbiotyczng zaleznos$cig
powstajagcg pomiedzy niepatogenicznymi
grzybami a zywymi komdrkami korzeni.
W przyrodzie mikoryza na korzeniach jest
regula, brak mikoryz wyjatkiem. Rodzina
sosnowatych (Pinaceae)' stanowi klasyczny
przykiad jednostki systematycznej o waznym
znaczeniu ekonomicznym, ktérej przedstawi-
ciele dla prawidlowego rozwoju wymagajg
obecnosci na korzeniach grzybow ektomiko-
ryzowych (Hacskaylo 1972; Marks i Koz-
towski 1973; Schenck 1982; Harley i Smith
1983a; 1983b). Wykazano, ze sosna zwyczajna
w $rodowisku lesSnym odznacza sie statym

'Opracowata Maria Rudawska

wspotzyciem mikoryzowym, warunkujagcym
prawidtowy rozwo6j drzew tego gatunku
(Pachlewski 1967). ‘Mozna jg wiec zaliczy¢
do drzew obligatoryjnie mikoryzowych.
W warunkach naturalnych, kiedy brak jest
grzybow mikoryzowych, sosna wykazuje za-
hamowanie wzrostu, kartowacieje, a nawet
ginie (Meyer 1973).

Pierwsze obserwacje obecnosci grzybni na
korzeniach drzew iglastych wykonat Robert
Hartig w potowie XIX wieku (Trappe
i Berch 1985). Hartig zaobserwowat siatecz-
ke grzybniowa pomiedzy komodrkami kory
pierwotnej korzenia sosny. W 1885 roku
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Frank nadal nazwe mikoryza (z greckiego
mylcke-grzyb,  ?Inzz-korzen)  kompleksowi
grzyb-korzen obserwowanemu u wielu ig-
lastych, szczegolnie w rodzinie sosnowa-
tych i wyszczegolnit (1887) po raz pierw-
szy dwa gtdwne typy mikoryz: zewnetrzng
- ektotroficzng i wewnetrzng - endotrofi-
czng.

Mikoryzy na korzeniach sosny zwyczajnej
(Pinus syluestris) opisat szczegétowo MELIN
(1923), ktory wyrdznit ponadto szereg form
w obrebie mikoryzy ektotroficznej.

55.1. SYSTEM KORZENIOWY SOSNY

System korzeniowy szpilkowych dzieli si¢
na korzenie dhugie o potencjalnie nieograni-
czonym wzroscie oraz korzenie krétkie o og-
raniczonym wzroscie na dtugos¢ (Harley
1959; Harley i Smith 1983a).

Wsrod korzeni diugich wyrdznia sie ko-
rzenie pionierskie, z ktérych rozwijajg sie
gtéwne odgatezienia systemu korzeniowego
oraz, korzenie macierzyste, na ktérych osa-
dzone sa gatezie korzeni krétkich, zywigcych.
Korzenie dtugie charakteryzujg sie aktyw-
nym kambium, natomiast korzenie krotkie
zawierajg wiecej tkanki migkiszowej i majg
ograniczony przyrost wtérny. Ich boczne roz-
widlenia pozostajg réwniez krétkie, ale roz-
galeziajg sie dalej, tak ze powstajg charakte-
rystyczne gatezie krétkich korzeni (Hejno-
wicz 1973). Te wiasnie odgatezienia ulegaja
najczesciej przeksztatceniu w mikoryze, pod-
czas gdy dtugie korzenie nie wchodzg
w symbioze mikoryzowg lub jest to kontakt
ograniczony tylko do niewielkich odcinkéw
(Harley i Smith 1983a). Struktura krétkich
korzeni u rodzaju Pinus odbiega nieco od
og6lnie przyjetego schematu dla szpilko-
wych. Korzenie te zdecydowanie roznig sie
od gtownej osi, od ktorej sie odgateziaja,
poniewaz majg uproszczong budowe tkanki
przewodzacej, ktora wystepuje jako pojedyn-
cza, centralnie potoz.ona wigzka, zwana wal-
cem osiowym. Ponadto majg 'zredukowany
wierzchotek oraz czapeczke i wczesnie obu-
mieraja, 0 ile nie wejdg w symbioze mikory-

zowa. Natomiast w przypadku kontaktu
z grzybem mikoryzowym, krotkie korzenie
sosny kontynuujg swdj wzrost, bardzo czesto
rozgateziajg sie dichotomicznie (widetkowa-
to) i tworzg system typowych korzeni miko-
ryzowych (ryc. 5.31). Dichotomia korzeni mi-
koryzowych jest charakterystyczng cechg sos-
ny (tabl. 5.1B) i rzadko lub wecale nie wyste-
puje u innych gatunkéw (Harley i Smith
1983a).

strzepki
grzybni

Ryc. 5.31. Schemat rozwoju mikoryzy na korzeniu
sosny z charakterystycznymi rozwidleniami (dicho-
tomie); czarnym kolorem 0znaczono czesci opano-
wane przez grzyba (wg Hatch 1937, Z Harleya)
1959)

Symbioza mikoryzowg nie obejmuje tka-
nek merystematycznych oraz samego wierz-
chotka korzenia. Mozna wyznaczy¢ na krot-
kich korzeniach tzw. strefe symbiozy mikory-
zowej (ryc. 5.32), ktéra lezy powyzej wierz-
chotka wzrostu i siega do miejsca gdzie roz-
poczyna sie przyrost wtorny. Na korzeniach
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endoderma

strefa infekcji
mikoryzowej

czapeczka
korzeniowa

Ryc. 5.32 Schemat przedstawiajacy strefe symbiozy
mikoryzowej oraz rejon infekcji niesymbiotycznej
(zakropkowany) na korzeniu sosny (wg Marks i
FosTER 1973)

mikoryzowych nie wystepujg witosniki, kto-
rych funkcje przejmuje wiasnie mikoryza.

Do podstawowych przejawdw symbiozy
mikoryzowej u sosny nalezy pojawienie sie
wokot korzeni mufki grzybniowej oraz obec-
nos$¢ strzepek grzybni, tzw. sieci Hartiga,
w przestworach miedzykomérkowych (ryc.
5.33 i 5.34).

komorki
gospodarza

Ryc. 5.33. Fragment przekroju poprzecznego przez
mikoryzowy korzen Pinus syluestris z grzybem
Suillus uariegatus, obejmujacy mufke grzybniowa,
warstwe taninowa oraz zewnetrzny region sieci
Hartiga (powiekszenie 3680, wg Warmbrodt i Es-
chrich 1985a): W - wakuola, J - jadro

55.2. PODZIAL MIKORYZ '

Najczesciej dotad uzywany podziat miko-
ryz, znajdujagcy w petni zastosowanie dla
P. syluestris, ma za podstawe charakter kon-
taktu grzybni z komérkami korzenia. Uwzgle-

Ryc. 5.34. Schemat przekroju poprzecznego ekto-
mikoryzy sosny, uwzgledniajagcy roézny charakter
mufki grzybniowej wg klasyfikacji Dominika: | -
mufka podtypu C, komérki grzyba silnie splecione
z odchodzacymi od mufki sznurami grzybniowymi,
Il - mufka podtypu F zbudowana z pseudoparen-
chymy grzybowej o powierzchni gtadkiej, 111 -
mufka podtypu K z zaznaczonymi réznymi kolo-
rami dwoma rodzajami grzybni (wg Dominika 1956)

dnia on zmiane terminologii tzw. mikoryzy
ektotroficznej na ektomikoryze (Peyronell
i in. 1969).

5.5.21. IE"K<O"1INORMMA

Ektomikoryza to najbardziej rozpow-
szechniona symbioza na korzeniach sosny
zwyczajnej. W ektomikoryzie grzyb tworzy
mufke grzybniowa, pokrywajacg wolnoros-
naca, niezsuberyzowang cze$¢ korzenia oraz
penetruje pomiedzy komoérkami kory pier-
wotnej, tworzac sie¢ Hartiga, najbardzigj
charakterystyczny rys ektomikoryzy. Jest to
region, gdzie roslina i grzyb wchodzg w
Scisty kontakt i gdzie ma miejsce wymiana
metabolitdbw obu symbiontéw. W ektomiko-
ryzie grzybnia nigdy nie wnika do wnetrza
komorek, jak rowniez nie przekracza granicy
endodermy i walca osiowego oraz nie wcho-
dzi pomiedzy komorki wierzchotka korzenio-
wego (Marks i Foster 1973). Istnieje kilka
sposobow klasyfikacji ektomikoryz w zalez-
nosci od cech morfologicznych, anatomicz-
nych lub gatunku symbionta (Melin 1927;
Bjorkman 1940; Trappe 1967). Polski mikolog
Tadeusz Dominik (1956) opierajac sie na
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swych 25-letnich badaniach zaproponowat
podziat ektomikoryz, ktory przyjat sie w
Swiecie i byt powszechnie stosowany przez
wiele lat. Obecnie jest on zastepowany przez
klucze oparte na szczegdtowych cechach
morfologiczno-anatomicznych strzepek grzy-
bniowych tworzacych mufke (INGLEBY i in.
1990; Agerer 1991). Klucze te pozwalajg czes-
to okresli¢ nawet gatunek grzyba tworzgcego
mikoryze.

Grzyby ektomikoryzowe nalezg do klasy
glebowych Basidioinycetes, rzadziej Ascomyce-
tes, a wyjatkowo do klasy Zygomycetes (Endo-
gone sp.) (Dexheimer i Pargney 1991).

55.2.2. EKTENDOMIKORYZA

Opisang po raz pierwszy przez Melina
(1922; 1923), a nastepnie Bjorkmana (1942;
1949), Robertsona (1954) i Mikole (1965;
1988) ektendomikoryze uwazano za forme
przejSciowg pomiedzy mikoryzg zewnetrzng
i wewnetrzng. Obecnie wydaje sig, ze stano-
wi odrebng jakos¢ w symbiozie mikoryzowej
sosny, tworzong przez kilka gatunkéw grzy-
béw o bardzo specyficznych wiasciwosciach
ekologicznych oraz cechach fizjologicznych,
decydujacych o charakterze ektendomikory-
zowym tej symbiozy. Ektendomikoryza cha-
rakteryzuje sie zwykle niepozorng -mufka,
gruba siecig Hartiga i obecnoscig grzybni
wewnatrz komérek korzenia. Ten typ miko-
ryzy budzi obecnie coraz wigksze zaintereso-
wanie badaczy. Okazuje sie, ze jest niezwykle
waznym typem symbiozy w szkoétkach
lesnych i miodych drzewostanach sosny
zwyczajnej, szczegllnie na glebach o wyso-
kiej zawartosci azotu (szerzej o tym typie
mikoryzy w rozdziale 5.5.10).

55.2.3. PSEUDOMIKORYZA

Terminu tego uzyt po raz pierwszy Melin
(1917) dla sytuacji, w ktorej grzyb wykazy-
wat penetracje wnetrza komdrek korzenia.
Korzenie tracg woéwczas wiosniki, ale na ogot
pozbawione sg typowej mufki grzybniowej.
Dominik (1956) uwaza, ze pseudomikoryza
dotyczy takiego wspéitzycia pomiedzy drze-
wami i grzybami, ktérego cechy morfologicz-

ne i anatomiczne nie odpowiadajg $cisle de-
finicji mikoryzy, a wiec na przyktad opil$n
pokrywa korzenie wyzszych rzedéw, ktore
juz przyrastajg na grubos$¢ i diugos¢ oraz
wszelkie nietypowe naktadanie sie opil$ni na
korzenie przez grzyby pasozytnicze, a nie
symbiotyczne. Najbardziej rozpowszechnio-
nym grzybem pseudomikoryzowym jest My-
celium radicis atrovirens (MELIN 1923; Manka
1960a; Manka i Gierczak 1972; Kowalski
1974).

55.2.4. MIKORYZA PERITROFICZNA

Mikoryza peritroficzna jest luznym
zwigzkiem pomiedzy korzeniami i niektory-
mi grzybami (Jahn 1934). Opil$h grzybowa
w tym przypadku nie gczy sie anatomicznie
z korg korzeni. Grzyb zyje na powierzchni
korzeni albo w ryzosferze bez penetracji sa-
mego korzenia. Byé moze, ze mikoryza peri-
troficzna jest najwcze$niejszym stadium wza-
jemnego dostosowywania sie symbiontow
i w odpowiednich warunkach przechodzi
w mikoryze ektotroficzng (Dominik 1956).

5.5.3. ULTRASTRUKTURA EKTOMIKORYZ

Ultrastruktura ektomikoryz sosny zwy-
czajnej rozni sie tylko w bardzo niewielkim
stopniu od mikoryz opisywanych u innych
gatunkéw sosny (Foster i Marks 1966;
Strullu i Gourret 1973; Duddridge i Read
1984a; 1984b). Wskazuje to na niemalze jed-
norodny obraz ultrastruktury ektomikoryz
w catej rodzinie Pinaceae (SCaNNERINI i Bon-
fante-Fasdo 1983). Nie ma takze istotnych
réznic pomiedzy mikoryzami naturalnymi
a uzyskanymi w warunkach sterylnych. Przed-
stawiony ponizej obraz ultrastruktury ekto-
mikoryz P. sylvestris dotyczy symbiozy sosny
zZwyczajnej utworzonej metodg in vitro z grzy-
bem Suillus variegatus (WARMBRODT i ESCH-
rich 1985a; 1985h). Fragment ultrastruktural-
nego obrazu tej mikoryzy przedstawiono na
rycinie 5.34.
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5.53.1. MUFKA

Grzyb tworzy wyraznie uksztattowang
mufke o grubosci 3 do 10 komdrek, otaczajg-
cq takze wierzchotek korzenia. Wyliczono, ze
w 100 mg suchej masy korzenia udziat mufki
wynosi 25-35 mg (MELIN i Nilsson 1958;
Harley i Smith 1983a). Podczas gdy komorki
zewnetrzne mufki utozone sg stosunkowo
luzno, z licznymi przestrzeniami miedzyko-
morkowymi, to strzepki grzybniowe blizsze
komérkom gospodarza utozone sg Scislej
i tworzg tkanke pseudoparenchymatyczng
z nielicznymi przestrzeniami miedzykomor-
kowymi. U sosny zwyczajnej strzepki mufki
grzybniowej utozone sa w sposéb' raczej
przypadkowy i nie wykazujg jakiego$ spec-
jalnego ukierunkowania w stosunku do osi
korzenia. Wyglad mufki grzybniowej moze
rozni¢ sie w zaleznosci od gatunku grzyba

Ryc. 5.35. Przegrody wystepujace w $cianach ko-
morek grzybow mikoryzowych: A - przegroda
prosta, charakterystyczna dla grzybéw z Ascomyce-
tes; B - przegroda beczutkowatoksztaltna chara-
kterystyczna dla grzybéw z Basidiomycetes (wg
Moore 1965)

tworzacego symbioze ektomikoryzowg (Do-
minik 1956; Ingleby i in. 1990). Na rycinie
5.34 przedstawiono schemat réznych typow
mufki grzybniowej obserwowanej na korze-
niach sosny.

Przestrzenie miedzykomérkowe mufki wypet-
nione sg przez matriks o charakterze $luzowatym
produkowang przez strzepki grzybniowe, badz
substancjami fenolowymi pochodzacymi ze zdeg-
radowanych komérek czapeczki korzeniowej.
W mikroskopie elektronowym, matriks przedsta-
wia sie jako materiat ziarnisty lub substancja gesta
dla elektronéw, niemal catkowicie zatykajaca
przestrzenie miedzykomorkowe mufki grzybnio-
wej. Sciany komorkowe strzepek grzybniowych
tworzacych mufke nie réznig sie istotnie gruboscia.
W $cianach tych wystepujg niekiedy porowate
przegrody. Pory te moga by¢ proste (ryc. 5.35A),
typowe dla Ascomycetes lub beczutkowatoksztattne
(ryc. 5.35B), charakterystyczne dla Basidiomycetes
(Moore 1965; Scannerini i Bonfante-Fasdo 1983).
Szczego6towa analiza przegrdd beczutkowatoksztat-
tnych pozwala niekiedy na wstepng identyfikacje
symbionta grzybowego az do rodzaju (Patton
i Marchant 1978). Wszystkie komorki mufki
grzybniowej zawierajg protoplasty o podobnym
wygladzie i sktadzie. Kazdy protoplast jest otoczo-
ny plazmalemma, zawiera jadro, zmienng liczbe
jajowatych mitochondriéw, sie¢ bton szorstkiego
retikulum endoplazmatycznego i diktiosomy (apa-
rat Golgiego). Niektdre komorki zawierajg mate,
geste dla elektrondw ciata ziarniste o S$rednicy
1 pm. Ciafa te zidentyfikowano jako produkt zapa-
sowy typowy 'dla grzyboéw - glikogen (Foster
i Marks 1966; Pigott 1982; Duddridge i Read
1984a; 1984b). Wewnatrz protoplastu kazdej ko-
morki grzybowej wchodzacej w sktad mufki znaj-
dujg sie liczne wakuole, zawierajace niekiedy nie-
wielkie ciata, geste dla elektronéw, ktére sa praw-
dopodobnie ziarnami polifosforanowymi (Strutiu
i in. 1982; Dudridge i Read 1984a; 1984b).

5.5.3.2. WARSTWA TANINOWA

Pomiedzy mufka i siecig Hartiga skupio-
ne sa silnie zabarwione komérki, tworzace
tzw. warstwe taninowa. Na warstwe te skila-
dajg sie zaréwno komdrki gospodarza, jak
i grzyba, ale tylko komorki gospodarza sg
wypetnione materiatem gestym dla elektro-
now, zidentyfikowanym jako substancje feno-
lowe (Foster i Marks 1966; Ling-Lee i in.
1977; Pigot 1982). Na og6t przyjmuje sie, ze



142 Biologia sosny zwyczajnej

komérki gospodarza w strefie warstwy tani-
nowej sg martwe (Warmbrodt i Eschrich
1985a). Komorki grzybniowe przechodzace
przez warstwe taninowg sa pod wzgledem
wielkosci, ksztattu, obecnosci por w przegro-
dach poprzecznych (pojedyncze lub beczut-
kowatoksztattne) oraz sktadu komorki podo-
bne do komdrek grzybniowych mufki i sieci
Hartga Niekiedy komorki tej strefy bywajg
nieco zniszczone (Hofsten 1969; Warmbrodt
i Eschrich 1985a). Wydaje sig, ze wytworze-
nie warstwy taninowej stanowi swoistg reak-
cje obronng drzewa na kontakt z grzybem
mikoryzowym i chroni wnetrze korzenia

(walec osiowy) przed zbyt wybujatym rozros-
tem grzybni (Wilcox 1964; Bauer 1 in. 1991).

5.5.3.3. SIEC HARTIGA

Terminem tym okresla sie region, w kto-
rym strzepki grzybniowe rozprzestrzeniajg
sie pomiedzy komdérkami gospodarza i gdzie
niekiedy silnie si¢ rozgateziaja, tworzac czes-
to kilka warstw komorek pomiedzy komor-
kami kory pierwotnej. W ektomikoryzie sos-
ny strzepki grzybniowe nie wchodzg do
whnetrza protoplastow komoérek gospodarza.
Komorki gospodarza w regionie sieci Harti-
ga sg stosunkowo cienkoscienne i na og6t
réwnowymiarowe (izodiametryczne), cho¢
zdarzajg sie réwniez powiekszone stycznie.
Protoplasty komérek kory pierwotnej z regio-
nu sieci Hartiga otoczone sg plazmalemma,
ktéra tworzy liczne wypustki do cytoplazmy,
za pomocg ktoérych odbywa sie prawdopo-
dobnie transfer pokarméw organicznych
i nieorganicznych pomiedzy gospodarzem
i symbiontem grzybowym.

Kazda komorka gospodarza w regionie sieci
Hartiga zawiera wielka centralng wakuole otoczo-
ng tonoplastem, wzdtuz ktérego umiejscowione sg
liczne ciala, od okragtych do jajowatych, geste dla
elektronéw, zidentyfikowane jako substancje poli-
fenolowe (Foster i Marks 1966; Debaud i in. 1981;
Pigott 1982; Warmbrodt i Eschrich 1985a).
Przyscienna warstwa cytoplazmy komorek gospo-
darza jest stosunkowo gesta i, z wyjatkiem miejs-
ca, w ktéorym znajduje sie jadro, bardzo cienka.
Obok wyrdzniajacego sie jadra, cytoplazma kazdej
komorki zawiera liczne mitochondria, plastydy
z niewielka liczbg ziaren skrobiowych, szorstkie

retikulum endoplazmatyczne i diktiosomy. Cho¢
plastydy komorek gospodarza zawierajg nieco zia-
ren skrobiowych, to jest ich mniej niz w korzeniach
bez mikoryz (Warmbrodt i Eschrich 1985a). Jest
to interpretowane jako jeden z dowod6w na tran-
slokacje weglowodanéw od gospodarza do grzyba
(Foster i Marks 1966; 1967).

Strzepki grzybniowe w rejonie sieci Hartiga s
mniej lub bardziej otoczone przez warstwe subs-
tancji o charakterze polisacharydowo-biatkowym
(tzw. cement), pochodzenia zaréwno grzybowego,
jak i bedacych wytworem $cian komérkowych ko-
rzenia (Duddridge i Read 1984c; Dexheimer i Par-
gney 1991).

Komorki strzepek grzybniowych, ktére sktada-
ja sie na sie¢ Hartiga najczesciej nie odrdzniajg sie
strukturalnie ani cytologicznie od tych, ktére two-
rza mufke albo przechodzg przez warstwe tanino-
wa. Pewnym modyfikacjom podlegaja jedynie $cia-
ny komoérkowe obu partneréw mikoryzowych,
szczegOblnie w mikoryzach starszych. Transforma-
cje te s wyrazem wzajemnego dostosowania sie
obu partneréw do wymiany pokarméw (Dexhei-
mer | Pargney 1991).

Protoplasty komorek grzybniowych w tym re-
jonie sa otoczone plazmolemg i zawierajg liczne
wakuole o roznej wielkosci. Wakuole te sg albo
pozbawione widocznej zawartosci, albo tez zawie-
rajg materiat ziarnisty, prawdopodobnie ziarna po-
lifosforanowe (Struliu i in. 1981; 1982; Warm-
brodt i Eschrich 1985a). Ponadto cytoplazmg ka-
zdej komdrki grzybniowej w regionie sieci Harti-
ga zawiera wszystkie sktadniki opisane wczesniej
dla komérek mufki, tj. jadro, liczne mitochondria,
szorstkie retikulum endoplazmatyczne, pojedyncze
rybosomy i diktiosomy oraz ziarna glikogenu.

W korzeniach mikoryzowych, po wyksztatce-
niu sie sieci Hartiga, istniejg nadal regiony, gdzie
komorki gospodarza nie sa catkowicie fizycznie
odseparowane przez strzepki grzybni. Cytoplazma
poszczegolnych komorek taczy sie ze sobg poprzez
plazmodesmy, tworzac wewngtrzny, symplastycz-
ny system potaczen, poprzez ktéry moga byé
transportowane substancje rozpuszczone (Warm-
brodt i Eschrich 1985a). Ostatnie badania wykaza-
ty, Ze organizacja sieci Hartiga pozwala na dwu-
kierunkowy przeptyw jonoéw i czasteczek, od
grzyba do komérek korzenia i z komorek korzenia
do grzyba (Kottke i Oberwinkler 1987). Do naj-
wazniejszych elementéw specjalnego uorganizo-
wania grzybni w obrebie sieci Hartiga naleza:
ograniczenie przegrod w strzepkach grzybnio-
wych oraz Sciste przyleganie strzepek do siebie
Daje ono w efekcie strukture tzw. cenocytyczna,
ktora odpowiada komoérkom przewodzacym roslin
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wyzszych (Kottke i Oberwinkler 1987). Lei | Dex
HEIMER (1988) zlokalizowali ATP-aze w mikoryzie
P. syluestris z grzybem Laccaria toccata i przypisuja
jej wazny udziat w aktywnym transporcie pokar-
mow pomiedzy obu partnerami mikoryzowymi.
Aktywnos¢ zwigzanej z plazmalemmag ATP-azy
wykazywaty zaréwno komorki kory pierwotnej
korzenia, jak i komorki grzybowe potaczone
z mufka, mufka grzybniowa i sie¢ HaRTIgA. O za-
angazowaniu ATP-azy plazmalemmowej w aktyw-
nym transporcie pomiedzy grzybnig i korzeniem
Swiadczy to, ze w komérkach degenerujacych i za-
mierajacych aktywno$¢ ATP-azy zanikata.

5.5.3.4. ENTODEIRMA | WALEC OSIOWY
W korzeniach mikoryzowych

Endoderma stanowi jedng warstwe komo-
rek odgraniczajacych walec osiowy od regio-
nu kory pierwotnej korzenia. Poniewaz endo-
derma tworzy najwyrazniej bariere, przez
ktorg nie przenikaja strzepki grzybni z sieci
Hartiga, walec osiowy pozostaje wolny od

A

grzybni. Wykazano, ze w swojej zasadniczej
organizacji komérki endodermy i walca osio-
wego ektomikoryz P. syluestris tworzonych in
vitro z grzybem Suillus uariegatus sa podobne
do tych samych tkanek na korzeniach bez
mikoryz (Warmbrodt i Eschrich 1985a).

55.35. SATRMATLURA | FUNKCIA
ektomikoryzowych SZNUROW
grzybniowych

Wiegkszos¢ dotychczasowych badan nad
funkcjonowaniem mikoryz prowadzono na
poziomie izolowanych, pojedynczych korze-
ni, badz pojedynczych catych roslin. Tymcza-
sem w naturze mikoryzy nie wystepuja jako
izolowane jednostki, a raczej jako sktadniki
wielkiego ekosystemu leSnego, pozostajacego
w roznorodnej zaleznoSci. Brownlee i wsp.
(1983) wykazali, ze w obrebie mikoryz waz-
ng integrujaca funkcje spetniajg mikoryzowe
sznury grzybniowe zwane tez rizomorfami.

B

Ryc. 5.36. Powstawanie i struktura mikoryzowych sznuréw grzybniowych: A - przekroj podtuzny przez
mioda, rdznicujacy sie strzepke przewodzacyg z przerwang juz $ciang poprzeczng, ale zachowang jeszcze
cytoplazma (x 7300); B - pOzniejsze stadium rdznicowania sie naczynia z niewielka juz iloscig cytoplazmy,
ale jeszcze resztkg $ciany poprzecznej (x 4000); C - niemal catkowity rozktad $ciany poprzecznej, brak
cytoplazmy (x 3800); D- przekrdj poprzeczny przez sznur grzybniowy Suillus bovinus, pokazujacy centralng
wiazke strzepek naczyniowych (przewodzacych) otoczonych strzepkami wypetnionymi cytoplazma

(x 1900), (Wg Browni.ee i in. 1983)
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Moga one rozprzestrzenia¢ sie od rosliny do
rosliny zapoczatkowujgc symbioze mikoryzo-
wa kolejnych siewek. Powstajgce w ten spo-
sob pofaczenia umozliwiajg funkcjonalny
szlak dla przeptywu asymilatéw pomiedzy
poszczegblnymi osobnikami. Mikoryzowe
sznury grzybniowe, stanowig takze szlak dla
transportu fizjologicznie istotnych ilosci wody.

Na podstawie obserwacji symbiozy miko-
ryzowej uzyskanej drogg sterylnych kultur
P. syluestris z grzybem Suillus bauinus (maslak
sitarz) opisano szczeg6towa strukture miko-
ryzowych sznuréw grzybniowych dokonang
w transmisyjnym mikroskopie elektrono-
wym (Duddridge i in. 1980; Brownlee i in.
1983). Na przekroju podtuznym (ryc. 5.36A,
5.36B i 5.36C) sznur grzybniowy wykazuje
zroznicowanie na region $rodkowy (rdzen)
o wydtuzonych komorkach, na ogét pozba-
wionych cytoplazmy oraz warstwe korowa,
ztozong z komoérek mniej wydtuzonych, czes-
to wypetnionych gesta cytoplazma.

W regionie Srodkowym, ztozonym z komérek
wydtuzonych, a wyr6znia sie rézne stadia organi-
zacji strzepek, od komérek wypetnionych jeszcze
zawartoscig cytoplazmatyczng, do catkowicie uksz-
tattowanych tzw. strzepek przewodzacych, pozba-
wionych cytoplazmy i przypominajacych naczynia
(Brownlee i in. 1983). Powstawanie tzw. strzepek
przewodzacych mozna S$ledzi¢ analizujac rozne
stadia rozktadu $cian poprzecznych w komérkach
strzepek grzybniowych: od form niemal niezrézni-
cowanych, ztozonych z komorek podzielonych
normalnie wyksztatconymi $cianami poprzeczny-
mi, w ktorych widoczne sg beczutkowatoksztattne
pory oraz tre$¢ cytoplazmatyczna (ryc. 5.36A) do
form, w ktérych widoczne s juz tylko szczatki
pierwotnej $ciany poprzecznej (ryc. 5.36B i 5.36C).
Przekréj poprzeczny dojrzatego sznura grzybnio-
wego Suillus bouiiius w transmisyjnym mikroskopie
elektronowym wykazuje nieregularne rozmieszcze-
nie strzepek przewodzacych o duzym przekroju
i pozbawionych cytoplazmy, otoczonych strzepka-
mi 0 mniejszym przekroju i wypetnionych gesta
cytoplazmg (rys. 5.36D).

Mikoryzowe sznury grzybniowe stanowig
wazny element rozprzestrzeniania sie symbiozy
mikoryzowej do korzeni miodych siewek, a takze
stanowig funkcjonalny szlak transportu asymila-
tow od jednej rosliny do drugiej (Reid i WOODS
1969; Duddridge i in. 1988). Transport ten spetnia
wazng role ekologiczng i fizjologiczng w naturze,

gdzie kietkowanie nasion drzew le$nych, czesto ma
miejsce pod ostong wyzszych pieter drzew, daja-
cych znaczny cien. Badania Brownlee i wsp. (1983)
sugeruja, ze dzieki istnieniu mikoryzowych sznu-
réw grzybniowych system korzeniowy rozwijajacej
sie siewki moze szybko zosta¢ zainfekowany przez
grzyby bedace w mikoryzowym zwiagzku z dojrza-
tymi drzewami i w konsekwencji asymilaty synte-
tyzowane w catkowicie o$wietlonej koronie wyz-
szych pieter drzew dostarczane sg rozwijajacym
sie, ocienionym siewkom.

55.4. GRZYBY MIKORYZOWE SOSNY

5.5.4.1. GATUNKI GRZYBOW TWORZACYCH

mikoryze z pinus sylvestris

Grzyby mikoryzowe sosny obejmujg
znaczng liczbe gatunkéw o szerokiej skali
wiasciwosci mikoryzowych. Sg wsrdd nich
gatunki, ktére sg powszechnie obecne w re-
gionie korzeniowym, jak Rbizoctonia syluestris
czy Mycelium radicis atrouirens i tworzg niee-
fektywne zwiazki mikoryzowe o charakterze
pseudomikoryzowym (Richards i Fortin
1973; Harley i Smith 1983a; 1983b) oraz
bardzo liczna grupa wiasciwych grzybéw
mikoryzowych, tworzacych z sosng ekto-
i ektendomikoryze. Sg to grzyby odznaczaja-
ce sie rdznym stopniem ekologicznej specy-
ficznosci w stosunku do sosny jako gospoda-
rza (Molina i Trappe 1982). Cze$¢ tych grzy-
bow o stosunkowo szerokim zakresie ekolo-
gicznym (np. Paxillus inuolutus, Pisolithus tin-
ctorius) wchodzi w zwigzki mikoryzowe nie
tylko z sosng, lecz takze z wieloma innymi
gatunkami drzew iglastych i lisciastych. Du-
Z3 grupe stanowig grzyby specyficzne tylko
dla drzew iglastych (np. z rodzaju Suillus -
maslak), a sg wsrdd nich i takie, ktore sg
typowe tylko dla rodzaju Pinus czy rodziny
Pinaceae (najprawdopodobniej takim grzy-
bem tworzacym w naturze mikoryze tylko
w obrebie rodziny Pinaceae jest Rhizopogon
sp.). Wydaje sig, ze nie ma wsrdéd symbiontéw
mikoryzowych P. syluestris gatunku grzyba ty-
powego tylko i wylacznie dla tego drzewa.

Pod wzgledem systematycznym symbion-
ty mikoryzowe sosny, podobnie jak innych
drzew le$nych, nalezg gtéwnie do Hymenowy-



cetes i Gastc'omycetes z klasy Basidiomycetes.
Stabiej zbadany jest udziat i charakter symbio-
tyczny grzybow z klasy Ascomycetes, prawdo-
podobnie tworzacych z sosng zwiagzki gtdwnie
0 charakterze ektendomikoryzowym.

Na liscie opracowanej na podstawie ob-
serwacji terenowych nad grzybami towarzy-
szacymi sosnie w réznych zespotach lesnych
znajduje sie okoto 110 gatunkéw grzybéw
mikoryzowych (Trappe 1962). Z badan labo-
ratoryjnych przy zastosowaniu metody syn-
tezy mikoryzowej w czystych kulturach, uz-
nawanej niekiedy za najwazniejsze i ostatecz-
ne kryterium zwigzku mikoryzowego drze-
wa z danym gatunkiem, wykazano zdolnos¢
tworzenia efektywnych mikoryz ektotroficz-
nych przez P. syluestris z 50 gatunkami grzy-
boéw (Pachlewski 1967; 1983; Pachlewski
i Pachlewska 1974; Rudawska 1986a; Soder-
STRém i in. 1986).

Ogromny wkiad do wiedzy nad izolacjg
grzybni mikoryzowej z owocnikéw czy okre-
Slonych form mikoryz, ich identyfikacja,
a nastepnie syntezg mikoryzowa z P. syluest-
ris w czystych kulturach wniosty prowadzo-
ne w Polsce badania Pachlewskiego (1967;
1983) Pachlewskiej (1968) oraz Pachlews-
KIEJ i Pachlewskiego (1968; 1971; 1974). Au-
torzy ci podkres$laja, ze o ile wyniki syntezy
laboratoryjnej jako testu mikoryzowego grzy-
ba, s miarodajne przy zwigzkach pozytyw-
nych, o tyle negatywne wyniki syntezy nie
muszg $wiadczy¢ o braku wspdtzycia miko-
ryzowego miedzy obu partnerami w warun-
kach naturalnych. Sposrdd wyizolowanych
przez siebie 137 gatunkéw grzybow towarzy-
szacych sosnie na rdéznych siedliskach (123
gatunki Basidiomycetes, 6 gatunkéw Ascomyce-
tes, 2 gatunki z Fungi Imperfecti) Pachiewski
i Pachlewska (1974) uzyskali synteze miko-
ryzowg z 44 gatunkami (tab. 5.5).

Obserwacje grzybéw kapeluszowych, to-
warzyszacych sosnie w zespotach leSnych
wskazuja, ze w roznych stadiach rozwojo-
wych drzewostandw sosnowych wystepujg
charakterystyczne grupy gatunkéw grzybéw
symbiotycznych (Pachlewski i Pachlewska
1971). We wczesnym wieku sosny, w réznych
warunkach siedliskowych, czesto dominujg
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grzyby z rodzaju Suillus (maslak), znane jako
grzyby wykazujace stosunkowo wysoki sto-
pien specjalizacji symbiotycznej wzgledem
drzew iglastych. W uprawach i mitodnikach
sosnowych bardzo typowe jest wystepowanie

Tabela 5.5

Lista grzybow, z ktérymi uzyskano syntezy mikoryzowe
z sosng zwyczajng w czystych kulturach in uitro (wg
Pachlewski i Pachlewska 1974; Pachlewski 1983)

Rodzaj Gatunek

Amanita citrina, gemmata, muscaria,
rantherina, rubescens, uerna

Cenococcum  graniforme (geophilum)

Coltricia perrneis

(Crlin'ra'us a_rmlllfa;us, mucosus, rsebdrcrrssus,
uibratilis

Goto'phtddis roseus

Hebdoma crustu!lmforme, mesophaeim,
rtautckium

Hygrophorus  hy"~h/us

Laccaria laccata

Lactarius rufus, salmonicolor, subdulcis, uoidus

Mycelium radicis atrooirens

Paxillus inuolutus

Russula adusta, chamadontina, €'netica

Rhtzoprgon luteolus, rubescens

SsHIus bouinus, granulatus, luteus, uariegatus

TAccihomm aUbtohuneum, flauouirens, focale,
imbrioitum, pessundatum,
rortentosum, seunctum, sudum,
terreum

Tuber dbidum, ruberulum

grzyba mikoryzowego Suillus luteus - maslak
zwyczajny (Pachlewski i Pachlewska 1971).
Wskazywaloby to na wazng role, jakg ten
grzyb odgrywa we wspotzyciu mikoryzo-
wym sosny w jej mtodocianym stadium roz-
wojowym. Inne gatunki grzybéw z rodzaju
Suillus majg wezszg amplitude ekologiczng
i nie sg tak pospolite w miodych so$ninach.
| tak symbiont mikoryzowy S. bouinus (m. si-
tarz) i S. variegatus (m. pstry), wystepuja
z sosng na glebach piaszczystych i podmok-
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tych, S. granulatus (m. ziarnisty), spotykany
jest gtownie na glebach wapiennych, su-
chych, a wystepowanie grzyba S. flauidus
(m. zoékawy) ogranicza sie do miodych so-
$nin na glebach podmoktych, bagiennych
(Pachlewski i Pachlewska 1971).

PézZniejszy okres rozwoju drzewostanu
sosnowego charakteryzuje sie sukcesjg no-
wych, licznych gatunkéw grzybéw kapelu-
szowych towarzyszacych sosnie, a obejmuja-
cych przede wszystkim grzyby z rodzin Cor-
tinariaceae, Aiuanitaceae, Russulaceae, Boletaceae
i Tricholoiuataceae. Wystepujaca u sosny suk-
cesja grzybow mikoryzowych spowodowata
wprowadzenie okreslen ,,grzyby wczesnego
i pdznego stadium rozwojowego"”, odnosza-
cych sie do symbiontéw, ktére pojawiajg sie
w symbiozie mikoryzowej wcze$nie (np. The-
lephora terrestris, Suillus sp.) lub p6zno (np.
Russula sp., Amanita sp.) (DIGHTON i MASON
1985; DIGHTON i in. 1986). Wydaje sie, ze
zjawisko sukcesji spowodowane jest zrozni-
cowang fizjologig sosny jako ros$liny-gospo-
darza w réznych etapach jej rozwoju. Pro-
blem dotyczy gtéwnie intensywnosci fotosyn-
tezy oraz metabolizmu regulatoréw wzrostu,
jak réwniez zmian we wiasciwosciach gleby
powodowanych starzeniem sie drzewostanu
(Fleming 1984; Dighton i in. 1986).

Ostatnio obserwacje zjawiska sukcesji
w drzewostanach sosnowych zostaly znacz-
nie zaktécone w wyniku zanieczyszczenia
srodowiska (patrz rozdz. 5.5.8). Wplywa ono
szczegoblnie negatywnie na grzyby poéznego
stadium rozwojowego sosny: przykiadem
moze by¢ zanikanie gatunku Cantliarellus ci-
barius - pieprznik jadalny, zwanego popular-
nie kurkg (ryc. 5.39) (Jansen i in.1985; JaNSEN
i Van Dobben 1987; Termorshuizen i Scha-
fferes 1987).

55.4.2. WYMAGANIA POKARMOWE GRZYBOW
mikoryzowych

Grzybnie wielu symbiontéw mikoryzo-
wych sosny mozna uzyska¢ z owocnikéw,
korzeni mikoryzowych badz z kietkujacych
spor i jako grzybnie wegetatywng hodowaé
na pozywkach statych lub ptynnych o zmien-
nej zawartosci pokarméw organicznych i nie-

organicznych, zréznicowanym pH, cisnieniu
osmotycznym itp. Mozna w ten sposéb uzys-
ka¢ wiele cennych informacji na temat meta-
bolizmu samych grzybdéw, a posrednio takze
funkcjonowania mikoryz. Zwykle bada sie
wzrost grzybow mikoryzowych okre$lajac
ich Swiezg lub suchg mase, wzrost radialny
lub w bardziej specjalistycznych badaniach
zawarto$¢ biatka w grzybni, aktywnos¢ enzy-
mow, produkcje witamin czy wydzielanie
niektdrych regulatoréw wzrostu, np. auksyn
czy cytokinin.

Zrodto wegla w rozwoju symbiontéw mi-
koryzowych sosny w naturalnych warun-
kach zalezy bardzo Scisle od zwigzku miko-
ryzowego z drzewem, a dokfadniej od weg-
lowodanéw przekazywanych od gospodarza
do grzyba. W przeciwienstwie bowiem do
rodlin samozywnych, zawierajgcych chlorofil,
grzyby nie moga same syntetyzowac cukrow,
a takze nie posiadajg na og6t enzyméw zdol-
nych roztozy¢ skomplikowane polimery weg-
lowe jakie znajdujg sie w Scidtce i humusie (np.
lignina, celuloza). Istnieje poglad, ze grzyby
mikoryzowe z braku wiasciwego symbionta,
trwajg w stanie wegetatywnym w glebie
i wytwarzajg owocniki dopiero w czasie
wejscia w zwigzki mikoryzowe z odpowied-
nim partnerem - drzewem (Harley 1959;
Pachlewski 1963).

Z licznych badan nad wykorzystaniem réz-
nych zrodet wegla przez grzyby mikoryzowe (Fer-
RY i Daas 1968; Lundeberg 1970; Laiho 1970; Pal-
mer | Hacskaylo 1970; Lamb 1974) wynika, ze
wiekszos¢ grzybdéw mikoryzowych wymaga pros-
tych monosacharydoéw jako zrodet wegla, tj. gluko-
zy, mannozy i fruktozy, wykazuje natomiast bar-
dzo ograniczona zdolno$¢ wykorzystania ligniny
i celulozy. Pewng aktywno$¢ celulolityczng grzy-
bow ektomikoryzowych wykazali Lyr (1963), Rit-
ter (1964), Tomaszewski i Wojciechowska (1974),
Pachlewski | Chrusciak (1979) oraz Maijola
i wsp. (1991), lecz na poziomie duzo nizszym, niz
to ma miejsce u innych grzybéw zdolnych do
rozktadu $ciétki i drewna (Niini i in. 1988).

Pod wzgledem wykorzystania azotu wymaga-
nia ektomikoryzowych symbiontéw sosny podob-
ne sa do wymagan innych grzybéw (Harley
i Smith 1983a; 1983b). Jon amonowy jest gtdwnym
Zrédtem azotu w glebach lesnych, w ktorych naj-
czesciej wystepuja grzyby ektomikoryzowe. Na



Fizjologia 147

0g6l uwaza sie tez, ze jon amonowy jest korzyst-
niejszym zrodtem azotu dla grzybéw mikoryzo-
wych w czystych kulturach, niz jon azotanowy
(Norkrans 1950; Luppi i Fontana 1967; Laiho 1970;
Lundeberg 1970; Rudawska 1981; 1983; Litke i in.
1984; France | Reid 1984). Grzyby ektomikoryzowe
rosng takze na azocie organicznym i to niekiedy
lepiej niz na pozostatych formach azotu (Rudawska
1982) Lactarius deliciosus (mleczaj rydz), ktory bar-
dzo stabo rosnie na azocie nieorganicznym rozwijat
sie dobrze na mieszaninie aminokwasow'. Inne
gatunki mikoryzowe wykorzystywaty w réznym
stopniu takie organiczne zrodta azotu, jak mocznik
(Laiho 1970; Rudawska 1982), asparagina, glicyna,
kwas glutaminowy i asparaginowy (Norkrans
1953; Hacskaylo i in. 1954; Oort 1981; Peeler
i Mullins 1982; Rudawska 1982), hydrolizat kazei-
ny i pepton (Laiho 1970). Mimo jednak do$¢ znacz-
nych mozliwosci korzystania z azotu organiczne-
go, grzyby mikoryzowe wydajg sie niezdolne do
korzystania z azotu organicznego zawartego w hu-
musie (Lundeberg 1970).

Wazrost grzyba w czystej kulturze nie jest naj-
lepszym wskaznikiem jego roli fizjologicznej w mi-
koryzie. Stad konieczne jest poznanie takich szcze-
gotow, jak aktywnos$¢ enzymatyczna grzybow mi-
koryzowych zwigzana z absorbcjg réznych form
azotu czy tez zdolnos$¢ grzybow mikoryzowych do
przekazywania pobranego azotu do rosliny gospo-
darza. U grzybéw etomikoryzowych dwa szlaki
metaboliczne wiazag sie z bezposrednim wiacza-
niem jonu amonowego w celu wytworzenia azoto-
wych zwigzkéw organicznych (Plassard i in.
1985) Sa to 1) szlak dehydrogenazy glutaminiano-
wej-GDH oraz 2) tzw. szlak GS/IGOGAT, z nastep-
czym dziataniem enzymow syntetazy glutamino-
wej (GS) oraz syntazy glutaminiariowej (GOGAT)
(patrz rozdz. 5.4). Szlak GDH dominuje u grzybow
(Poteman i Kjnghorn 1975; Marziuf 1981), ale
u grzybow ektomikoryzowych zostal, jak dotad,
wykazany jedynie u Cenococcum graniforme z Asco-
mycetes, a W najpowszechniejszej grupie grzybéw
ektomikoryzowych przynaleznych do Basidiomyce-
tes jedynie u gatunkéw Hebeloma cylindrosporum i
Laccaria bicolor (Martin i in. 1983; Wagner i in.
1988; Ahmad i in. 1990). Bardzo niskg aktywno$¢
dehydrogenazy glutaminianowej stwierdzono u 9
pospolitych  symbiontéw mikoryzowych sosny
zwyczajnej (Rudawska i Kieliszewska 1992). Szlak
GS/GOGAT jest gtéwng drogag asymilacji jonu
amonowego u roslin wyzszych (Oaks i Hirel
1985) a ostatnio stwierdzono zr6znicowana aktyw-
no$¢ syntetazy glutaminowej takze u szeregu grzy-
bow ektomikoryzowych, symbiontéw sosny zwy-
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czajnej (Rudawska i Kieliszewska 1992; Rudawska
i in. 1993).

Cho¢ wiekszo$¢ badan dotyczacych absorpcji
azotu przez grzyby mikoryzowe bierze pod uwage
proste, nieorganiczne formy azotu, to jak wspom-
niano juz weczesniej, grzyby sa rowniez zdolne
wykorzystywa¢ wiele aminokwaséw, a nawet
sktadniki azotowe bardziej ztozone (polipeptydy,
biatka), ktére wystepujg w glebach lesnych (Cha-
LOT i in. 1988). Zdolnos¢ do wykorzystywania
biatka jako zZrodta azotu wymaga interwencji pro-
teaz, enzymow zdolnych do ich depolimeryzacji.
Aktywnos¢ proteaz w ekstraktach z grzybni i filt-
ratach pohodowlanych wykazano u niektorych
grzybéw mikoryzowych (Pachlewski i Chrusciak
1980; Ramstedt | Séderhall 1983; Botton i in.
1985).

Fosfor nieorganiczny jest tatwo przyswajalny
przez grzyby i nie wptywa ujemnie na ich wzrost
nawet w bardzo wysokich stezeniach (Rudawska
1979) Moze to by¢ zwigzane ze zdolnoscig grzy-
bow ektomikoryzowych do akumulacji znacznej
ilosci fosforu w wakuolach, w postaci ziaren poli-
fosforanowych (Foster 1981; Lapeyrie i in. 1984).
Jednoczesnie niektorzy autorzy podkreslajg stosun-
kowo niskie zapotrzebowanie grzybow ektomiko-
ryzowych na fosfor, uzyskujac optymalny wzrost
przy stezeniach znacznie nizszych od tych, ktére
stosuje sie¢ na ogot w pozywkach syntetycznych
(Mousain i Salsac 1984).

Gleby lesne sa na og6t ubogie w rozpuszczalny
fosfor dostepny dla rodlin. Gtéwnym zrédtem fos-
foru mineralnego w glebie sg nierozpuszczalne
zwigzki Ca(P04)2 na glebach wapiennych i alka-
licznych orazFePCU i AIPO4 na glebach kwasnych.
Grzyby ektomikoryzowe obok innych mikroorga-
nizmoéw obecnych w glebie (np. bakterii Agrobacte-
rium sp.) s3 w stanie mobilizowac¢ znaczne ilosci
tego zwigzanego w nierozpuszczalnych zwigzkach
fosforu mineralnego (Bowen i Theodorou 1967).
Mobilizacja fosforu ze zwigzkéw nierozpuszczal-
nych jest wyzsza w obecnosci fosforu rozpuszczal-
nego (tab. 5.6) (Leyval i Berthhelin 1986). Pach-
lewski i Chrusciak (1981) poréwnali wykorzysta-
nie przez szereg symbiontéw mikoryzowych sosny
ré6znych nawozow fosforowych stosowanych
w lesnictwie. Wszystkie testowane grzyby wyko-
rzystywaty dobrze fosfor z takich nawozéw, jak
superfosfat pylisty i granulowany, Ca(H2P0O4)2- H20,
AIPO4 i TePCU przy czym przydatno$¢ kazdej
z form dla réznych grzybéw ksztattowata sie od-
miennie. Najwieksze zapotrzebowanie na fosfor
stwierdzono u gatunkéw Amanita uerna i Rhizopo-
gon luteolus. W naturalnych warunkach wzrostu
i aktywnosci grzybow ektomikoryzowych, czyli
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Tabela 5.6

Wozrost grzybdw ektomikoryzowych na pozywce zawierajgcej nierozpuszczalne i rozpuszczalne zrédta fosforu
mineralnego, w mg suchej masy/1 kulture (wg Lewal i BERTHELIN 1986)

Zrédto fosforu
Laccaria laccata

FePO<« 280
Ca3(PO4)2 198
Flogopit 138

Fosforan rozpuszczalny

KH2PO4 189

w warstwie humusowej gleby zwykle 50-66% (nie-
kiedy do 90%) fosforu stanowi fosfor organiczny
(Cosgrove 1967). Grzyby ektomikoryzowe sg zdol-
ne do metabolizowania rozpuszczalnych i nieroz-
puszczalnych organicznych zwigzkéw fosforu,
wystepujacych w glebie (np. fityny) (Theodorou
1971a; Bousquet i in. 1986; Mousain i Salsac 1986;
Hilger i Krause 1989). Ta wysoka zdolnos¢ grzy-
bow ektomikoryzowych do korzystania z czesto
nierozpuszczalnych, organicznych Zzrédet fosforu
wynika z produkcji przez te grzyby enzymoéw
z grupy kwasnej fosfatazy (Bowen i Theodorou
1967, Theodorou 1968; 1971a; Ho i Zak 1979;
Dighton 1983; Bousget i in. 1986; Doumas i in.
1986; Hilger i Krause 1989).

Aktywnos¢ kwasnej fosfatazy rézni sie znacz-
nie wsrdéd grzybow ektomikoryzowych, co ozna-
cza, ze niektdre symbionty moga byé bardziej
skuteczne w absorbcji fosforu od innych. Aktyw-
nos$¢ tego enzymu moze wiec stanowi¢ wazne
kryterium selekcji grzybéw ektomikoryzowych,
gdy majg by¢ one przeznaczone do zaszczepien
siewek wysadzanych na tereny zawierajace trudno
dostepny fosfor (Ho i Zak 1979; Trappe 1977).

5.5.4.3. PRODUKCJA REGULATOROW WZROSTU
PRZEZ GRZYBY MIKORYZOWE

Hormonalna teoria regulacji symbiozy
mikoryzowej zaklada wazny udzial metabo-
litbw produkowanych przez grzyby ektomi-
koryzowe w inicjowaniu, a nastepnie funk-
cjonowaniu symbiozy mikoryzowej. Do sub-
stancji tych naleza m.in. auksyny, cytokininy,
gibereliny i etylen.

Hebeloma
crustuliniforme

Grzyby ektomikoryzowe

Paciilus inuolutus  Scterodcrmo

aurantium
179 118 56
106 93 27
78 26 44
268 108 59

55431, AAlksrny

Znaczenie auksyny grzybowej w formo-
waniu sie symbiozy mikoryzowej podkreslili
po raz pierwszy Mac Dougall i Dufrenoy
(1944), ktérzy metodami cytochemicznymi
wykazali w mikoryzowych korzeniach sosny
podwyzszony poziom auksyn, szczegoélnie
W rejonie grzybni otaczajacej korzen oraz
w mufce grzybniowej. ldee roli auksyny
w mikoryzie podjat Slankis (1949; 1950;
1951), ktéry indukowat tworzenie ,,niby-mi-
koryzowych" struktur na korzeniach sosny
za pomocg filtratow z kultur grzybéw ekto-
mikoryzowych lub egzogennej auksyny. Na
podstawie wynikéw swoich badan Slankis
(1973) sformutowat hormonalng teorie regu-
lacji symbiozy mikoryzowej, w ktérej pod-
kreslat kluczowg role auksyny grzybowej
w powstawaniu organéw mikoryzowych
(patrz rozdz. 5.5.7).

Wiekszos¢ grzybow ektomikoryzowych
hodowanych w czystych kulturach produku-
je auksyne, kwas 3-indolilooctowy (IAA), na
pozywkach uzupetnionych tryptofanem, kté-
ry jest naturalnym prekursorem syntezy tego
hormonu (Moser 1959; Ulrich 1960; Toma-
szewski i Wojciechowska 1974; Strzelczyk
i in. 1977, Gay i Debaud 1987). Niektdre
grzyby ektomikoryzowe, w tym takie popu-
larne symbionty sosny jak Suillus sp., synte-
tyzujg auksyne rowniez na pozywkach poz-
bawionych tryptofanu (Tomaszewski i Woj-
ciechowska 1974; Rudawska 1981; 1983;
1986a). Tomaszewski (1974) przeprowadzit
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szczegOtowe badania syntezy auksyny przez
55 gatunkéw grzybdw, ktére towarzysza
P. syluestris i w wiekszosci tworzg z nig sym-
bioze mikoryzowa. Potowa testowanych
grzybéw syntetyzowata auksyne na pozywce
bez tryptofanu, natomiast wszystkie wybrane
gatunki Kiedy rosty na pozywce zawierajgcej
tryptofan, wykazywaty zdolno$¢ do syntezy
auksyny, cho¢ w bardzo zréznicowanych
ilosciach. Autor ostroznie sugeruje istnienie
u grzybow mikoryzowych pewnej korelacji
pomiedzy produkcjg auksyny i zdolnoscia
oraz szybkoscig do wchodzenia w symbioze
mikoryzowa. Potwierdza te koncepcje zalez-
nos¢, jaka istnieje pomiedzy szybkim i obfi-
tym nawigzywaniem symbiozy mikoryzowej
i zdolnoscig do produkcji znacznej ilosci auk-
syny w pozywkach bez tryptofanu u takich
gatunkdw, jak Suillus bouinus, Gomphidius ro-
seus, Rkizopogon luteolus i Laccaria laccata.
Z drugiej jednak strony wyniki uzyskane
z takimi gatunkami, jak Amanda citrina czy
Triclioloma albobruneum, ktére wykazujg duzg
aktywnos$¢ mikoryzowa przy braku syntezy
auksyny pod nieobecnos$¢ tryptofanu w po-
zywce, podwazajg te koncepcje. Tomaszewski
(1974) sugeruje, ze grzyby te pobierajg praw-
dopodobnie tryptofan do syntezy auksyny
z korzeni sosny. Obecnos¢ tryptofanu w ko-
rzeniach sosny juz w kilka dniod wykietko-
wania nasion wykazal Tomaszewski (1968).
Ponadto stwierdzono, ze niektore grzyby mi-
koryzowe sg w stanie syntetyzowac¢ auksyne
takze z prekursorow tryptofanu takich jak
indol, indol i seryna czy kwas antranilowy
(Strzelczyk i in. 1977; Gay i in. 1989). Toma-
szewski i Wojciechowska (1974) wykazali
tez, ze u 15 gatunkow mikoryzowych nalezg-
cych do Brletacere (Suillus sp., Boletus sp.
Xerocomus sp.) produkcja auksyny skorelowa-
na jest z wydzielaniem przez te grzyby ciem-
nych pigmentoéw polifenolowych. Poniewaz
polifenole znane sg jako inhibitory aktyw-
nosci oksydazy auksynowej, moga one dzia-
fa¢ ochronnie na auksyne wydzielang przez
grzyby mikoryzowe. U 26 innych gatunkéw
mikoryzowych z rodzaju Amanita, Russula,
Cortinarius i Hygrorliorus, ktére nie produkujg
pigmentow, nie wykazano produkcji auksyny

na pozywce bez tryptofanu. Jednoczesnie za-
obserwowano, ze dodatek polifenoli do po-
zywki zapobiega enzymatycznej destrukcji
auksyny w kulturach Suillus bouinus i S. va-
riegatus. Podobne zadanie w ochronie auksy-
ny, jak pigmenty polifenolowe produkowane
przez grzyby ektomikoryzowe moga spetniac¢
rowniez polifenole zawarte w korzeniu (Ru-
dawska 1980).

Grzyby ektomikoryzowe r6znig sie znacznie
miedzy sobg pod wzgledem produkcji auksyny (Ek
i in. 1983). Do symbiontdéw odznaczajacych sie
wyjatkowo wysoka produkcjg auksyny nalezy
grzyb Pisolithus tinctorius (Ek i in. 1983; Franken-
berger | Poth 1987). Ostatnie badania wskazujg na
znaczne zréznicowanie w produkcji auksyny takze
pomiedzy szczepami tego samego gatunku. Ho
(1987a; 1987b) stwierdzit istotne zréznicowanie
w syntezie auksyny wéréd szczepow grzyba Piso-
lithus tinctorius i Laccaria laccata, a Gay i Debaud
(1987) pomiedzy szczepami Hebeloma cylindrosro-
rum. Istnienie owego zréznicowania, jak podkresla-
ja autorzy, jest powszechne i w zwigzku z tym
przy selekcji grzybow do celéw praktycznych niez-
bedna jest ocena wielu izolatéw grzybow ektomi-
koryzowych. Produkcja auksyny przez grzyby ek-
tomikoryzowe zalezy w duzym stopniu od warun-
koéw odzywczych, takich jak poziom azotu (Toma-
szewski | Wojciechowska 1974; Rudawska 1982;
1983; 1986b; 1987), fosforu (Rudawska 1983) czy
dostepnos¢ glukozy (Gay 1986).

Najnowsze osiggniecia zmierzajgce do wy-
jasnienia roli auksyny grzybowej w mikoryzie
zawdzieczamy badaniom Gaya z Uniwersytetu
w Lyonie (Gay i in. 1991). Uzyskat on mutanty
ektomikoryzowego symbionta sosny Hebeloma cy-
lindrosrorum o podwyzszonej zdolno$ci do produk-
cji 1AA. Mutanty te wykazywaly wyzsza aktyw-
no$¢ mikoryzowa oraz tendencje do tworzenia
szczego6lnie rozbudowanej sieci Hartiga. Wyniki te
potwierdzaja role grzybowej auksyny na etapie
tworzenia zwigzku mikoryzowego miedzy komor-
kami korzenia i grzyba, a szczeg6lnie formowania
sieci Hartga.

$.5.4.3.2. Cytokininy

Wiele, cho¢ nie wszystkie z dotad bada-
nych, grzybow mikoryzowych produkuje
obok auksyn takze cytokininy. Miller (1971)
przypisuje cytokininom pewna role w formo-
waniu organdéw mikoryzowych, wskazujac
na podobiefstwo pomiedzy powigkszonymi
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komdrkami kory pierwotnej korzenia w ekto-
mikoryzie i analogicznym efektem uzyska-
nym po potraktowaniu korzeni syntetyczng
cytokining - kinetyna. Mliller (1971) zastoso-
wat do badan produkcji cytokinin przez grzy-
by mikoryzowe test kallusa soi, ktéry rosnie
tylko w obecnosci cytokinin. Hodujgc na tej
samej pozywce mycelium wybranych grzy-
béw mikoryzowych obok kallusa soi, wyka-
zano synteze cytokinin u szeregu grzybéw
mikoryzowych z rodzaju Rhizopogon, Suillus,
Amanita i Boletus (MILLER 1971; Crafts i Mil-
ler 1974; Tomaszewski 1974; Rudawska 1980;
1981; 1983; Ng i in. 1982). Cytokininy produ-
kowane przez grzyby mikoryzowe zostaty
zidentyfikowane jako trans-zeatyna i trans-
rybozyl-zeatyna oraz ich pochodne (Miura
i Miller 1969; Crafts i Miller 1974).

Kampert i STRZELCZYk (1978) wykazali, ze
prawie wszystkie grzyby ektomikoryzowe
izolowane z mikoryz P. syluestris syntetyzuja
cytokininy. Zdolnos¢ grzybéw mikoryzo-
wych do produkcji cytokinin moze, wedtug
Tomaszewskiego (1974), wskazywac na udziat
tego regulatora wzrostu w procesie powsta-
wania mikoryz. U takich grzybéw jak Ama-
nita sp. i Lactarius rufus, u ktérych stwierdzo-
no synteze cytokinin oraz wysoka aktywno$¢
mikoryzowg przy jednoczesnym braku syn-
tezy auksyny, by¢ moze wiasnie cytokininy
sg odpowiedzialne za duzg tatwos¢ tych sym-
biontéw do wchodzenia w symbioze (Toma-
SZEWSKi 1974).

55.4.33. Gibereliny

Niewiele wiadomo o giberelinach produ-
kowanych przez grzyby mikoryzowe i ich
ewentualnym znaczeniu dla symbiozy miko-
ryzowej. Pierwsze takie badania wykonane
na izolatach z ektomikoryz sosny P. syluestris,
wykazaly produkcje substancji giberelinopo-
dobnych przez wiele grzybow nalezacych do
Basidiomycetes (Strzelczyk i in. 1975). Goga-
LA (1967; 1971) stwierdzita gibereliny w owo-
cnikach oraz hodowanej w czystej kulurze
grzybni borowika szlachetnego Boletus edulis
var. pinicolus, a Hanley i Green (1987) w fil-
tratach pohodowlanych gatunkéw Pisolithus
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tinctorius i Thelephora terrestris. RGwniez Pegg
(1973) wykazat obecnos¢ substancji gibereli-
nopodobnych w ekstraktach z owocnikow
ektomikoryzowego grzyba Boletus elegans.
Autor sugeruje mozliwosé¢ wptywu tego hor-
monu na wzrost rosliny gospodarza, badz
bezposrednio przez grzyba, badZz przez
zwiekszong synteze w korzeniach drzewa
tworzacego mikoryze.

S54.34. Etylen

Produkcje etylenu przez grzyby ektomi-
koryzowe stwierdzono w ptynnych kultu-
rach zawierajgcych 10 mM metionine, ktora
jest naturalnym prekursorem syntezy tego
hormonu (Graham i Linderman 1980). Ga-
tunki Hebeloma crustuliniforme, Laccaria toccata
i Cenococcum graniforme zaliczono do grzy-
bow tatwo syntetyzujacych etylen. Pozosta-
tych 19 gatunkéw testowanych grzybow ek-
tomikoryzowych rdznito sie znacznie w pro-
dukcji etylenu. De Vries i wsp. (1987) dono-
szg o obfitej produkcji etylenu przez siewki
sosny zwyczajnej z mikoryzg utworzong
przez grzyb Laccaria laccata. Jak dotad brak
jest sugestii co do ewentualnej roli etylenu
w symbiozie mikoryzowej. Hormonalna ak-
tywnos$¢ etylenu przypomina pod wieloma
wzgledami dziatanie auksyny, cho¢ jako gaz
etylen nie ma dziatania tak zlokalizowanego
jak auksyna.

5.5.5. ZNACZENIE MIKORYZY DLA
GRZYBOW EKTOMIKORYZOWYCH

Uwaza sie, ze grzyby ektomikoryzowe, poza
nielicznymi wyjatkami tzw. symbiontoéw fakulta-
tywnych (Paxillus inuolutus, Xerocomus subtomento-
sus), moga wytwarza¢ owocniki jedynie po ustale-
niu sie zwiazku symbiotycznego z odpowiednim
partnerem - drzewem, a do tego czasu pozostajg
w formie grzybni wegetatywnej (Wilde 1954,
Pachlewski 1963; Harley i Smith 1983a). A wiec
dla swojego zasadniczego procesu zyciowego, tj.
wytworzenia owocnika i zarodnikéw, czyli repro-
dukcji, grzyby musza wejs¢ w zwigzek mikoryzo-
wy z korzeniami drzewa, od ktérego otrzymujg
cukry i pewne witaminy. Juz Frank (1885) przy-
puszczat, ze grzyby mikoryzowe otrzymujg od



swego symbiotycznego partnera przede wszystkim
weglowodany. BjoRKMAN (1944) obraczkowat pedy
Btnich  sosen i wstrzymywat przez to przeptyw
asymilatéw do korzenia. Wskutek tych zabiegow
mikoryza gineta. Stad wniosek, ze dobry rozwoj
grzybow mikoryzowych zalezy od weglowodanow
dostarczanych im przez gospodarza. Hacskaylo
(1965) wykazat bezposredni zwigzek pomiedzy
fotosyntezg siewek sosny i tworzeniem owocnikow
przez grzyb ektomikoryzowy Thelephora terresMs.
W doswiadczeniu szklarniowym siewki sosny, wo-
kot ktorych pojawity sie masowo owocniki T. ter-
restris, zostaly badz ogtowione, badz, tez okryte
czarng folig polietylenowa. W obu przypadkach
rozwoj owocnikdw zostat natychmiast zahamowa-
ny. Jednak gdy siewki zakryte folig zostaty ponow-
nie odstoniete i wystawione na $wiatto dzienne,
owocniki pojawity sie znobw w znacznej liczbie.
Doswiadczenie to jest przyktadem bardzo scistej
zaleznosci cyklu zyciowego grzyba od pokarméw
dostarczanych przez korzenie drzewa - gospoda-
rza. Jedna z najwczesniejszych prob ilosciowego
okreslenia przeptywu weglowodandéw w mikory-
zowych siewkach sosny byta praca Melina i Nils-
SONA (1957). Za pomocg radioaktywnego dwutlen-
ku wegla 14C0O2 wykazah om przemieszczanie sie
znakowanych foloasymilatéw poprzez tkanki
P syluestris do mikoryz. tworzonych z grzybami
Suillus uariegatus i Rhizopogon luteolus i stwierdzili,
ze mufka grzybniowa zawierata odpowiednio 80
i 159 % wiecej 14C, niz. niemikoryzowe korzenie lej
samej siewki. Nastepne badania przy uzyciu zna-
kowanego CO2 wykonywane na soshach P sylues-
tris, P. resinosa, P. strobus, P taeda i P. radiata
potwierdzity w pehni translokacje weglowodanéw
od czesci nadziemnej sosny do ektomikoryz (Shi-
roya | in. 1962; Nelson 1964; Bevege i in. 1975;
Reid i Woons 1969; Finlay 1989; Bauer i in. 1991).
Stwierdzono nawet, ze obecno$¢ symbionta grzy-
bowego powoduje szybszy i zwiekszony przeptyw
asymilatéw do korzeni mikoryzowych, czyli wpty-
wa na szybkos¢ fotosyntezy (Reid i in. 1983; Ekwe-
belam | Reid 1983; Nyllund i Wallander 1989).
Do$¢ trudno jest okresli¢ na ile kontakt drzewa
z odpowiednim symbiontem grzybowym zwieksza
przeptyw asymilatow do korzeni. W mikoryzo-
wych siewkach Pinus resinosa 54% znakowanych
asymilatéw sptyneto do korzeni, podczas gdy
siewki bez mikoryz zlokalizowaty w korzeniach
tylko 5% radioaktywnosci  (Nelson  1964).
W doswiadczeniu z P. syluestris Schweeres i Meyer
(1970) wykazaC ze 40% zasymdowanego lC°2
znalazto sie w korzeniach mikoryzowych, a tylko
mniej niz 10% w niemikoryzowych. Weglowodany
stanowig gtéwny sktadnik substancji organicznych
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w rurkach sitowych. Podstawowym cukrem, ktéry
wystepuje w soku wiekszosci rodlin naczynio-
wych, w tym takze sosny, jest sacharoza (Pate
1980) Stad sacharoza albo bezposrednie produkty
jej metabolizmu stanowig pierwotne zrodto wegla
dla ektomikoryz (Martin i in. 1987). Radioaktywna
sacharoza byta gtownym cukrem w korzeniach,
lecz nie zostata wykazana w tkankach grzyba two-
rzacego mikoryze (Bevege i in. 1975). Uwaza sie,
ze sacharoza jest hydrolizowana przez inwertaze
zlokalizowang w $cianach komérkowych do gluko-
zy i fruktozy, a nastepnie glukoza w wiekszym
stopniu niz fruktoza jest absorbowana przez grzy-
ba (Martin i in. 1987). W jaki spos6b odbywa si¢
przeptyw cukrow miedzy tkankami gospodarza
i grzyba nie zostato dotad w petni wyjasnione.
Z jednej strony mniej lub bardziej obfity rozrost
strzepek grzybni pomiedzy komorkami korzenia,
czyli sie¢ Hartiga, przerywa plazmodesmy taczace
komérki kory pierwotnej korzenia (Piche i in.
1983) Z drugiej strony ostatnie doniesienia wska-
zuja, ze cytoplazma czesci komorek korzenia taczy
sie jednak poprzez plazmodesmy, tworzac system
potaczen (tzw. symplast), wystarczajacy dla trans-
portu substancji rozpuszczonych (Nylund 1980;
Warmbrodt i Eschrich 1985a; 1985b). Cukry po-
brane od gospodarza sa przeksztatcane w tkance
grzyba w materiaty zapasowe: trechaloze, glikogen
i mannilol (Lewis i Harley 1965). Szybkie przeksz-
tatcanie pobranych cukrow w materiaty zapasowe
zapewnia staty przeptyw (gradient) weglowoda-
noéw od gospodarza do grzyba. Na utrzymywanie
sie tego gradientu wplywajg takze przemiany
i szybka degradacja weglowodanéw w procesach
oddychania, procesach energetycznych oraz wyko-
rzystywanie cukrow do budowy biomasy grzybni
(France | Reid 1983). Na przeptyw cukréw pomie-
dzy gospodarzem i grzybem moga wptywac jesz-
cze inne czynniki, np. pewne regulatory wzrostu
wydzielane przez symbionta grzybowego. Nie
wszystkie substancje, ktore pobiera grzyb od rosli-
ny wyzszej w symbiozie mikoryzowej, zostaty do-
tad rozpoznane. Najlepszym dowodem na to jest
ciggly brak sukceséw w sztucznej hodowli miko-
ryzowych grzybow jadalnych. Meltin (1954) wyka-
zat, ze cze$¢ grzybow ektomikoryzowych nie moze
wytwarza¢ pewnych witamin, gtéwnie z grupy B.
Dotychczas jednak nie zostato rozstrzygniete czy
grzyby mikoryzowe pokrywaja swoje zapotrzebo-
wanie na witaminy z grupy B z gleby, czy tez
otrzymuja je od drzewa.
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5.5.6. ZNACZENIE MIKORYZY DLA
WZROSTU | ROZWOJU SOSNY

Z teoretycznego punktu widzenia wyda-
waé by sie mogto, ze stan mikoryzowy nie
jest dla drzew, w tym rdéwniez sosny, abso-
lutnie konieczny. Siewki sosny mogg by¢
hodowane aseptycznie bez zadnych zwigz-
koéw z grzybem tak dtugo, jak dtugo dostep-
ne beda niezbedne pokarmy (Meyer 1974).
Jednakze w warunkach naturalnych, gdy
brak jest grzyb6éw mikoryzowych w. glebie
i mikoryz na korzeniach, drzewa wykazujg
zahamowania wzrostu, a nawet ging. O do-
niostosci symbiozy mikoryzowej dla wzrostu
drzew mogga Swiadczy¢ liczne, nieudane proé-
by wprowadzenia sosny w regiony drzew
niemikoryzowych lub na tereny pozbawione
grzybow mikoryzowych przez dtuzszy czas,
jak stepy, prerie, gleby torfowe czy nieuzytki
poprzemystowe (Mikola 1973). Nieudane by-
ty rowniez préby uprawy sosny na glebach
porolnych, odznaczajacych sie populacjg mik-
roorganizmow odbiegajagcg od mikroflory
gleb lesnych (Dominik 1958; 1959; 1961b;
1963). Sosna w tych warunkach pozbawiona
kontaktu mikoryzowego z wiasciwymi sym-
biontami grzybowymi fatwo ulegata infekcji
przez patogeny korzeniowe i gineta. Jak po-
daje Pachlewski (1967), sosna zwyczajna
w naturalnym $rodowisku lesnym, odznacza
sie statym wspotzyciem  mikoryzowym
w postaci mikoryzy ektotroficznej, ktéra jest
warunkiem prawidlowego rozwoju drzewa
tego gatunku.

Za najwazniejsze funkcje mikoryz uwaza
sie zwiekszanie powierzchni chtonnej korzeni
oraz ochrone systemu korzeniowego prz.ed
patogenami.

Tabela 5.7

5.5.6.1, ZWIEKSZANIE POWIERZCHNI CHLONNEJ

Postawiona po raz pierwszy przez Fran-
ka (1885), pioniera badann mikoryzowych,
hipoteza o otrzymywaniu przez korzenie
drzew wody i soli mineralnych poprzez sym-
bionta grzybowego znalazta potwierdzenie
w wielu doswiadczeniach. Przeprowadzony
w pierwszej potowie naszego stulecia ekspe-
ryment (Hatch 1937) wykazat, ze ektomiko-
ryzowe siewki sosny byly nie tylko znacznie
wieksze od tych bez mikoryz, lecz takze
absorbowaty wiecej fosforu, potasu i azotu
(tab. 5.7). Jak juz wspomniano wczes$niej,
rozwdj ektomikoryz powoduje zanik wtosni-
kéw, a mufka grzybniowa pokrywa wierz-
chotek korzeni oraz przylegajaca do niego
delikatng strefe korzeniowag. W tej sytuacji
woda i sole mineralne pobierane sg przez
rodline poprzez partnera grzybowego. Grzy-
by zwigzane z korzeniami wytwarzajg dos$¢
gestg sie¢ mycelium rozprzestrzeniajaca sie
w glebie, zwigkszajgc tym samym powierz-
chnie chtonng rosdliny (Chalot i in. 1988)
i pozwalajagc na penetracje gleby na znaczne
odlegtosci (20cm i wiecej). Harley (1969) oce-
nit, ze mikoryzy majg powierzchnie 1000x
wiekszg niz niemikoryzowe krotkie korzenie.
Zastosowanie izotopéw promieniotwaérczych
potwierdzito hipoteze o odzywianiu sie
drzew poprzez ektomikoryzy (Kramer i Wil-
burg 1949; Melin i Niesson 1958; Melin i in.
1958).

5.5.6.1.1. Absorpcja fosforu

Uwaza sie, ze grzyby ektomikoryzowe
i ektomikoryzy sg szczegOlnie skuteczne
w uruchamianiu i przekazywaniu fosforu
z gleby do roéliny wyzszej (Harley i Smith

Wplyw mikoryzy na wzrost i zawarto$¢ podstawowych pierwiastkéw w siewkach Pinus strobus
(wg Hatch 1937).

Catkowita sucha

masa [mg]
Kontrola (siewki bez mikoryz) 302,7
Siewki z mikoryzg 404,6

Azot Fosfor Potas
catkowita zawarto$¢ (w mg né 1 siewke)
2,69 0,236 1,38

5,00 0,789 3,02
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1983a). Zalezno$¢ pomiedzy prawidtowym
zaopatrzeniem drzewa w fosfor i obecnoscig
mikoryz na korzeniach jest tak Scista, ze
objawy niedoboru fosforu u Pinaceae sg nie-
mal jednoznacznym symptomem braku mi-
koryz na korzeniach (Trappe i Strand 1969).
Roslina wyzsza moze pobiera¢ fosfor tylko
w formie rozpuszczalnej. Gleby lesne charak-
teryzuja sie na ogot niewielkgy iloscig rozpusz-
czalnego fosforu nieorganicznego i organicz-
nego. Wykazano, ze mikoryzy nie tylko sg
zdolne do zwiekszonej absorpcji fosforu, lecz
takze mogg wykorzystywac nieorganiczne
i organiczne zwigzki fosforu niedostepne lub
stabo dostepne dla korzeni niemikoryzo-

wych.

odlegto$¢ od wierzchotka (cm)

Ryc. 5.37. Pobieranie fosforu wzdtuz korzenia sosny
(P. radiata) z mikoryza (A) i bez mikoryz (B).
Absorpcja fosforu P z 5x10 M KH2PO w ciagu 15
minut: m - mikoryza, k - komérki bez mikoryz,
w - wierzchotek korzenia (wg Bowen i Theodorou
1967)

W doswiadczeniu Hatcha (1937) mikoryzowe
siewki P. strobus pobraty okoto 0,8 mg fosforu,
podczas gdy siewka bez mikoryz tylko 0,24 mg
(tab. 5.7). Podobne wyniki uzyskali Kramer i Wil-
burg (1949) dla P. taeda, Lundeberg (1961) dla
P. syluestris, a Bowen | Theodorou (1967) dla P. ra-
diata. Na rycinie 5.37 pokazano, ze pobieranie
fosforu przez szybko wydtuzajacy si¢, pozbawiong
grzybni cze$¢ korzenia jest takie samo na korzeniu
mikoryzowym, jak bez mikoryz. Ale o ile dalsza
cze$¢ komorek korzenia bez mikoryz wykazuje
znaczny spadek absorpcji fosforu, o tyle mikoryzy
zachowujg wysoka zdolno$¢ do absorpcji fosforu
i to przez szereg miesiecy (Bowen i Theodorou
1967). Waznym elementem absorpcji fosforu przez
mikoryzy jest zdolno$¢ wiekszosci grzybow ekto-
mikoryzowych do uwalniania fosforu za pomoca
enzymu kwasnej fosfatazy. Aktywno$¢ tego enzy-
mu wykazano w mikoryzach P. radiata (Bowen
i Theodorou 1967), P. nigra, P. pinaster (Dexheimer
i in. 1986), P. halepensis (Doumas i in. 1986) i P. ri-
gida (Cumming i Weinstein 1990).

Aktywnos¢ kwasnej fosfatazy rézni sie u grzy-
bow mikoryzowych zaréwno pomiedzy gatunka-
mi, jak i szczepami, co moze by¢ jedng z przyczyn
zréznicowanej skutecznosci réznych symbiontéw
w zaopatrywaniu drzewa w fosfor (Ho i zak 1979;
Dighton 1983; Mousain i in. 1988; Tyminska i in.
1986) Siewki P. syluestris w ektomikoryzie z grzy-
bem Suillus luteus absorbowaty wiecej znakowane-
go fosforu z humusu, apatytu i fosforanu zelazo-
wego hiz siewki z ektomikoryza Amanita muscaria
czy Cenococcum graniforme (Ritter i Lyr 1965; Mej-
strik | Krause 1973).

Duza cze$¢ fosforu w tych warstwach gleby,
w ktorych rozwijajg sie ektomikoryzy, obecna jest
w formie zwigzkéw organicznych. Mikoryzy sosny
zdolne sg do uwalniania fosforu z nierozpuszczal-
nej soli wapniowo-magnezowej, tzw. fityny (Dou-
mas i in. 1986).

Za pomocg znakowanego fosforu udato sie
wykaza¢, ze grzybnia Suillus bovinus dziata jako
funkcjonalne przedtuzenie systemu korzeniowego
sosny, pozwalajaca na pobieranie fosforu ze znacz-
nych odlegtosci od korzenia, a dzieki systemowi
sznuréw grzybniowych umozliwiajgca transport
tego pierwiastka do rosliny, jak i do odlegtych
czesci sieci grzybniowej (Skinner i Bowen 1974,
Finlay i Read 1986a; 1986b; Finlay 1989). Ektomi-
koryzy wptywaja dodatnio na pobieranie fosforu
przez siewki sosny tylko w warunkach niskiego
zaopatrzenia w fosfor, a nawet pewnego niedobo-
ru tego pierwiastka w glebie. Jest to zwigzane
z wptywem fosforu na kwasng fosfataze, ktorej
aktywnos$¢ w mikoryzach wzrasta wraz ze spad-
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kiem poziomu fosforu w substracie, a spada nie-
mal do zera przy duzej dostepnosci fosforu (Cal-
leja | in. 1980; Calleja i d'AuzAC 1983; Doumas
i in. 1983). Z kolei nawozenie azotowe powoduje
wzrost aktywnos$ci kwasnej fosfatazy w korzeniach
i mikoryzach sosny a tym samym wplywa na
lepsze zaopatrzenie rosliny w fosfor (Kieliszewska-
Rokicka 1992). Nawozenie fosforowe, a wiec wpro-
wadzenie dodatkowej ilosci fatwo dostepnego fos-
foru, moze spowodowa¢ zahamowanie formowa-
nia sie mikoryz na korzeniach sosny (Mousain
1975). Natomiast niska zawarto$¢ azotu i fosforu
w glebie sprzyja powstawaniu mikoryz (LISTER i in.
1968; Bjorkman 1970; Kieliszewska-Rokicka 1992).
Fosfor pobrany z gleby za posrednictwem
symbionta grzybowego jest bardzo szybko wiaczany
do zwigzkdw polifosforanowych (Harley i Lough-
man 1963) i W znacznym stopniu magazynowany
w postaci ziaren polifosforanowych zlokalizowa-
nych w wakuolach mufki grzybniowej mikoryz
sosny (Ling Lee 1975; Chilvers i Harley 1980;
Foster 1981; Duddridge i Read 1984a; Lapeyrie
i in. 1984). Zdolno$¢ mufki grzybniowej w ektomi-
koryzie do akumulowania znacznych ilosci fosforu
w zwigzkach polifosforanowych i szybkiego ich
uwalniania w razie potrzeby, czyni jg bardzo waz-
nym organem zapasowym tego pierwiastka dla
rosliny gospodarza. Finlay (1989) wykazat, ze mi-
koryzy P. syluestris z grzybem Botetinus cauires
skutecznie pobieraty znakowany fosfor z fosforanu
nieorganicznego, a nastepnie czes¢ z tego fosforu
przekazywana byta z mikoryz do todyg i igiet.

5.5.6.1.2. Absorpcja azotu

W silnie kwasnej warstwie humusowej
gleby, gdzie gtéwnie koncentrujg sie korze-
nie ektomikoryzowe sosny, dostepnymi for-
mami azotu sg jony amonowe oraz proste
azotowe zwigzki organiczne (Harley i Smith
1983a). Niewielka jest natomiast dostepnosc
azotandw, gdyz niskie pH gleb lesnych oraz
obecnos¢ fenoli nie sprzyjaja rozwojowi orga-
nizméw zdolnych przeprowadza¢ procesy
nitryfikacyjne.

Mikoryzowe korzenie sosny pobierajg
znacznie wiecej azotu niz korzenie bez mikoryz.

W wielokrotnie tu juz wspominanym
doswiadczeniu Hatcha (1937), siewki sosny
z mikoryza zakumulowaty dwa razy wiecej
azotu niz korzenie niemikoryzowe (tab. 5.7).
Hoberg (1988) podaje, ze mikoryzowy ko-
rzen sosny (mikoryza z grzybem Pisolithus

arhizus) pobiera w ciggu dnia 0,48 pg azotu,
podczas gdy korzeh bez mikoryzy tylko 0,16 pg.
Melin i Nilsson (1952; 1953) jako pierwsi
przedstawili transport znakowanego azotu
przez mufke grzybniowag Suillus uariegatus do
tkanek P. syluestris.

Niezaleznie od tego, ze w kwasnych glebach
leSnych dostepnos¢ azotanow jest raczej niewielka,
jon amonowy jest w wiekszym stopniu absorbowa-
ny przez ektomikoryzy sosny niz jon azotanowy
(Boxman i Roelofs 1988). France (1980) oraz Fran-
ce | Reid (1979) wykazali, ze potencjat absorbcyjny
sosny dla azotanu jest o 30-50% nizszy niz dla
amonu. Nalezy podkresli¢, ze doswiadczenia te
wykonano w wiekszosci na odcietych mikoryzach
sosny, gdzie stosunki moga ksztattowac sie nieco
inaczej niz na roslinach catych. Dopiero w 1988 r.
Finlay i wsp. przedstawili dane dotyczace pobie-
rania i asymilacji znakowanego azotu z jonu amo-
nowego do wolnych aminokwaséw przez mikory-
zy P. syluestris. Mycelium i mufka grzybniowa
utworzona przez Rliizofogon roseolus, Suillus bovi-
nus i Pisolithus tinctrrius zakumulowaty znaczne
Hosd znakowanego 15N w Isompktde gtatamh
nian/asparagina, asparaginian/asparagina i w ala-
ninie. Réwniez inne aminokwasy (seryna, treonina,
tyrosyna, lizyna, ornityna i arginina) wykazywaty
pewien stopien radioaktwnosci. Wyniki te sugeru-
ja, ze azot moze by¢ wigczany przez mycelium
grzybow mikoryzowych do szeregu aminokwa-
sow, a hastepnie w tej formie transportowany
przez mufke grzybniowg i sie€ Hartiga do komo-
rek korzenia, gdzie ma miejsce absorbcja i przeka-
zywanie azotowych zwigzkéw organicznych do
czesci nadziemnej. Stwierdzono, ze 5-50% aminok-
wasOw w czesci hadziemnej byto znakowanych
I5N, czyfi pochodzdo z pobrama poprzez mikory-
zy tworzone przez poszczeg6lne grzyby.

W ektomikoryzie sosny szlaki metabolizmu
azotu nie zostaty dotad wyjasnione, cho¢ oba cykle,
G5/GOGAT i GDH (patrz rozdz. 5.5.4.2) moga by¢
potencjalnie aktywne. Na ektomikoryzy sktadajg
sie bowiem zaréwno komorki grzybow, u ktérych
czynny jest szlak GDH, jak i GS/IGOGAT, a w ko-
rzeniach roslin wyzszych szlak G5/GOGAT jest
gtéwna droga asymilacji jonu amonowego (Miflin
i in. 1981).

Ektomikoryzy moga takze utatwi¢ pobieranie
organicznych sktadnikéw azotowych zawartych
w glebach lesnych (Chatot i in. 1988). Abuzindah
i READ('1986a; 1986b) wykazali, ze o ile niemikory-
zowe siewki sosny niezdolne byty do wykorzysty-
wania biatka jako zrédta azotu, o tyle w mikoryzie
z Hebeloma crustulinifornie tatwo wykorzystywaty
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azot biatkowy, wykazujac przy tym znaczny
wzrost czesci nadziemnej

5.5.6.1.3. Absorpcja wody

Ektomikoryzy nie tylko zaopatrujg drze-
wo w szereg sktadnikow odzywczych, ale
takze spetniajg wazne zadanie w pobieraniu
oraz przewodzeniu wody. Gléwnym szla-
kiem transportu wody z gleby sg sznury
grzybniowe (patrz rozdz. 5.5.3.5). Sznury
grzybniowe Suillus bouinus zdolne byty do
przekazywania znakowanej wody 30 do
mikoryz na korzeniach P. syluestris (Read
i Malibari 1979; Duidiridge i in. 1980).
Przeptyw wody przez najdalsze rozgatezienia
mycelium wchodzacego w skiad mikoryzo-
wych sznuréw grzybniowych odbywa sie
poprzez ,,naczynia" strzepek grzybniowych,
apoplast mufki do komorek kory pierwotnej
korzenia. Poniewaz jednoczes$nie poprzez cy-
toplazme zewnetrznych strzepek sznuréw
grzybniowych odbywa sie ruch asymilatéw
do symbionta grzybowego, przyjmuje sieg, ze
jest to sytuacja analogiczna do obserwowanej
we floemie i ksylemie roslin wyzszych, a sys-
tem mikoryzowych sznuréw grzybniowych
tak funkcjonalnie, jak i strukturalnie przypo-
mina system korzeniowy ro$lin (Brownlee
i in. 1983). Ma to szczegblne znaczenie
w przypadku takich wiasnie roslin jak sosna,
ktorej system korzeniowy jest stosunkowo
stabo rozgateziony w poréwnaniu np. z tra-
wami czy innymi roslinami zielnymi. Wedtug
Lobanowa (1960) stosunek powierzchni ab-
sorpcyjnej korzeni do powierzchni transpiru-
jacej czesci nadziemnej wynosi u sosny, bez
uwzglednienia ektomikoryz, 0,33:1, gdy np.
u zyta 140:1. 1

Dane te wskazuja, jak wazng role spetniajg
ektomikoryzy, a mikoryzowe sznury grzybniowe
w szczeg6lnosci w zwiekszaniu powierzchni ab-
sorpcyjnej korzeni sosny. Wykazano np., ze w 45
minut po przerwaniu sznuréw grzybniowych 13-
czacych siewki P. syluestris z grzybnig Suillus boui-
nus nastgpito obnizenie transpiracji 0 40% oraz
zahamowanie fotosyntezy o 30% (Boyd i in. 1986).
Zwigzane to jest ze zwiekszeniem tzw. oporu liscia
" (Korohoda 1977). Jest to warto$¢, ktora cha-

rakteryzuje stopien utrudnienia dyfuzji czasteczek
H20 z lisci, w tym przypadku z igiet. Warto$¢ ta

wyniosta dla siewek sosny pozostajacych w funk-
cjonalnym potaczeniu z grzybnia Suillus bouinus
13, a po przecieciu sznuréw grzybniowych wzrosta
do 35. Taka szybka reakcja na przerwanie tgcznosci
miedzy grzybem a ro$ling potwierdza istnienie
bardzo $cistej zaleznosci pomiedzy dostarczaniem
wody przez grzyba i utrzymaniem turgoru komo-
rek gospodarza (Boyd i in. 1986).

5.5.6.2. WPLYW SYMBIOZY MIKORYZOWEJ NA
ZWIEKSZENIE ODPORNOSCI KORZENI SOSNY
NA CZYNNIKI CHOROBOTWORCZE

Grzyby mikoryzowe stanowig wazny
sktadnik populacji mikroorganizmow zasied-
lajagcych rizosfere, a dzieki specyficznym
wiasciwosciom wigczone sg w procesy anta-
gonizmu biologicznego, zapobiegania choro-
bom, a nawet eliminacji pewnych organiz-
mow chorobotwérczych. Niekiedy podkresla
sie, ze rola ektomikoryz w ochronie systemu
korzeniowego drzewa przed atakiem patoge-
néw jest jej podstawowg rolg ekologiczng
przewyzszajacg nawet pod wzgledem zna-
czenia efekt zwiekszania powierzchni chion-
nej systemu korzeniowego.

Zak (1964) i Marx (1972) przedstawili
kilka mechanizméw, poprzez ktore grzyby
mikoryzowe moga chroni¢ korzenie przed
patogenami. Sg to: fizyczna bariera mufki
grzybniowej, konkurencja z patogenami
0 pokarmy (np. cukry wydzielane przez ko-
rzenie) i sprzyjanie rozwojowi antagonistycz-
nej mikroflory zwigzanej z mufka grzybnio-
wa. Ektomikoryzy chronig takze skutecznie
przed patogenami poprzez antybiotyki wy-
dzielane przez symbionta grzybowego, badz
poprzez pobudzanie komoérek gospodarza do
produkcji i wydzielania substancji (fenoli, fi-
toaleksyn), ktére mogg hamowaé wzrost lub
nawet zabijaC potencjalnego patogena. Sposrod
16 testowanych grzybéw ektomikoryzowych
w tescie in uitro, siedem powodowato znacz-
ne zahamowanie wzrostu 20 réznych grzy-
boéw pasozytniczych (Kope i Fortin 1989). Do
najaktywniejszych grzybéw mikoryzowych
autorzy zaliczyli Tricholoma pessundatuni i Pi-
solithus tinctorius. Ich metabolity wydzielane
do pozywki powodowaty zmiany w morfo-
logii badanych patogenéw, polegajagce na
zwigkszonym rozgatezianiu sie strzepek,
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nabrzmiewaniu komarek, zwiekszeniu liczby
przegrod w strzepkach oraz oznakach roz-
puszczania komdrek patogena.

Szereg grzybow ektomikoryzowych oka-
zato sie bardzo skutecznych w ochronie sys-
temu korzeniowego sosny przed patogenami
powodujacymi zgorzel i zgnilizne korzenio-
wa miodych siewek w szkoétkach (Schwerdt
FEGER 1981). Grozny patogen Phytophtora cin-
namonti byt efektywnie hamowany w rozwo-
ju przez ektomikoryzowe grzyby Pisollthus
tinctorius na siewkach P. echinata i P. taeda
(Marx 1970), przez Cenococcum graniforme na
P. clausa (Ross i Marx 1972), a przez Thelep-
hora terrestris na P. echinata (Marx 1973). Na
siewkach P. syluestris wykazano skuteczne
dziatanie ektomikoryzowych grzybow Lacca-
ria laccata i Hebeloma crustuliniforme przeciwko
patogenom Fusarium oxysporum (ChakravaR-
TY i Unestam 1986) oraz Pythium sp. i Rhizoc-
tonia sp. (Perrin i Nouveau 1986; Chakra-
varty | Unestam 1987a). Wiekszo$¢ typowych
symbiontéw ektomikoryzowych P. syluestris
(Rudawska 1990) wykazywata w tescie in uitro
silny antagonizm w stosunku do patogena
Rhizoctonia solani (z wyjatkiem Rhizopogon
luteolus i Amanita citrina) i nieco stabszy
w stosunku do Fusarium sp., a szczepy ekto-
mikoryzowego symbionta sosny Paxillus in-
uolutus skutecznie hamowaty wzrost patoge-
na Rhizoctonia solani. W doswiadczeniu
szklarniowym z siewkami P. syluestris zasz-
czepionymi grzybem P. inuolutus uzyskano
bardzo silne ograniczenia rozwoju choroby,
wywotanej przez patogeny z rodzaju Fusa-
rium sp. i Rhizoctonia sp. (RUDAWSKA 1990).
Smiertelnos¢ siewek, jak i rozwoj choroby
powodowanej przez oba patogeny zostaty
znacznie ograniczone nawet przed nawigza-
niem przez korzenie syntezy mikoryzowej.
Prawdopodobnie metabolity produkowane
przez grzyba symbiotycznego oraz syntety-
zowane w korzeniach siewek sosny skutecz-
nie hamujg rozwdj patogendéw. Podobne dzia-
tanie uzyskano pomiedzy symbiontem Paxil-
lus inuolutus a patogenem korzeniowym Fu-
sarium oxysporum na siewkach P. resinosa (Du-
chesne i in. 1988; 1989). Oprdcz zwigkszenia
odpornosci siewek sosny o 47% stwierdzono
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takze zmniejszenie produkcji zarodnikéw
przez patogena Fusarium orysporum. Ekstrak-
cja antybiotykdéw z rizosfery oraz tkanek sos-
ny wykazata, ze wiekszo$¢ aktywnosci anty-
biotykowej zlokalizowana jest w rizosferze
siewek zaszczepionych grzybem Paxillus in-
uolutus. Wspomniane do$wiadczenia pokazu-
ja, ze ogromng role w ochronie systemu ko-
rzeniowego siewek sosny przed patogenami
moga spetnia¢ grzyby mikoryzowe, nawet
poprzez samg obecnos¢ w rizosferze, jeszcze
przed nawigzaniem wiasciwego kontaktu
symbiotycznego. Takie wyniki badan pozwa-
lajg obecnie inaczej spojrze¢ na liczne,
wczesniejsze doniesienia o nieudanych pro-
bach wprowadzenia sosny na tereny, gdzie
nie byla ona nigdy wczesniej uprawiana,
i gdzie brak bylo w glebie odpowiednich

Tabela 5.8

Antagonizm ektomikoryzowych symbiontéw Pinus

syluestris w stosunku do patogenéw zgorzelowych

Rhizoctonia solani i Fusarium sp. w tescie in uitro
(wg Rudawskiej 1990)

Testowane patogeny

Grzyby
ektomikoryzowe Fusarium sp. Rhizocto_nia
solani
Suillus granulatus - +++
Suillus bouinus 1. + +
Suillus bouinus 2. - +
Rhizopogon luteolus + -
Pisolithus tinctorius + +++
Amanita citrina - -
Amanita rubescens - +
MrgX-szczep
ektendomikoryzowy
Paxillus inuolutus 2. + +++
P. inuolutus 3. + 4+
P. inuolutus 4. + +
P. inuolutus 5. + +
P. inuolutus 6. - 4+
P. inuolutus 7. - o+
P. inuolutus 8. + +

Antagonizm: silny +++, $redni ++, staby +, brak antagonizmu -
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Tabela 5.9

Niektoére lotne substancje organiczne zawarte w ekstra-

ktach z mikoryzowych (Boletus uariegatus) i niemiko-

ryzowych korzeni Pinus syluestris z kultury in uitro
(wg Krupa i Fries 1971)

Liczba (w jednostkach wzglednych)

Substancje
lotne korzenie
niemikoryzowe mikoryzowe
k-pinen 270 780
3-caren 290 1200
p-phellandren 5 18
y-terpinen 1 8
Terpinolen 30 122

grzybéw ektomikoryzowych. Poza tym, ze
status odzywczy takich siewek na skutek
braku wspomagania przez mikoryzy byt na
pewno stabszy, to ich system korzeniowy, nie
chroniony przez symbionty grzybowe i ich
metabolity, ulegat infekcji przez liczne pato-
geny i siewki takie masowo ginely (Mikola
1970; 1973; Marx 1980a; 1980b).

W efekcie infekcji mikoryzowej rowniez
w tkankach rosliny gospodarza dochodzi do
syntezy substancji toksycznych dla pasozyt-
niczych grzybéw korzeniowych. Krupa
i Fries (1971) stwierdzili, ze siewki P. syloest-
ris w mikoryzie z grzybem Boletus (Suillus)
uariegatus produkowaty 2-8 razy wiecej lot-
nych substancji terpenowych niz siewki ros-
nace bez mikoryz (tab. 5.9). Substancje te
skutecznie hamowaty wzrost patogenéw Phy-
torhtff'a cinnammni i Fomes annosus. Wykazano
takze podwyzszenie poziomu substancji fe-
nolowych w korzeniach sosny w wyniku in-
fekcji ektomikoryzowej grzybami Laccoia lac-
cata, Pisolithus tinctorius i Hebeloma crustulini-
fornie (Chakravarty i Unestam 1986; 1987a),
przy jednoczesnej poprawie zdrowotnosci
siewek i zmniejszeniu symptomow chorobo-
wych powodowanych przez Fusarium sp.
i Rhizoctonia sp.

Ektomikoryzy podnoszg takze odpornos¢
drzew na szereg czynnikéw abiotycznych,
takich jak mréz, susza i wysokie temperatury
(Harley 1959). Cho¢ pod wzgledem wytrzy-
matosci na brak wody grzyby ektomikoryzo-

we rdznig sie znacznie miedzy sobg (Uhlig
1972; Bowen 1973; Reid 1979), to ektomiko-
ryzy zawsze byly bardziej odporne na od-
wodnienie niz korzenie bez mikoryz (Cromer
1935). Na przyktad czarne mikoryzy tworzo-
ne przez Cenococcum graniforme sg wyjatkowo
odporne na susze (Worley i Hacskaylo
1959). Bioragc pod uwage skomplikowany sys-
tem sznuréw grzybniowych wraz z jego
szczeg6lnym przystosowaniem do przewo-
dzenia wody (patrz rozdz. 5.5.3.5), zwiekszo-
na odporno$¢ na susze roslin z mikoryzg
wydaje sie oczywista. Wymowne jest to, ze
korzenie sosny z ektomikoryzg wznawiajg
swoj wzrost juz w 3 dni po ustgpieniu stresu
wodnego, podczas gdy w przypadku korzeni
niemikoryzowych nastepuje to dopiero po 14
dniach (Cromer 1935).

5.5.7. FUNKCJONOWANIE
EKTOMIKORYZ SOSNY

Dwie klasyczne teorie, weglowodanowa
i hormonalna, probujg wyjasnic¢, jakie proce-
sy regulujg tworzenie ektomikoryz. Weglo-
wodanowa teoria sformutowana przez
Bjorkmana w 1942 r. postuluje, ze zasadni-
czym czynnikiem powstawania mikoryzy jest
odpowiednia zawarto$¢ rozpuszczalnych
cukrow w korzeniach, ktéra z kolei zalezy
od zaopatrzenia rosliny w pokarmy mineral-
ne oraz od warunkéw $wietlnych. Hormonal-
na teoria budowana przez Slankisa przez
wiele lat i podsumowana w 1973 r. zaklada,
ze kluczowg substancjg regulujgcg powsta-
wanie ektomikoryz jest auksyna pochodzenia
grzybowego, ktéra wptywa na poziom weg-
lowodanéw w korzeniach. Synteza auksyny
jest uzalezniona z kolei od zywienia mineral-
nego. Na obie te teorie naklada sie jeszcze
jedna, chyba najstarsza, cho¢ nie tak wyra-
ziscie artykutowana jak dwie poprzednie,
a mianowicie teoria mineralna (Stahl 1900;
Hatch 1937), ktorej zwolennicy uwazaja, ze
mikoryza jest zjawiskiem typowym dla gleb
ubogich w sktadniki mineralne i przez nie
regulowana.
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Zamiast wyjasni¢ tworzenie mikoryz jako funk-
cje takiego czy innego czynnika Hacskaylo (1969),
a nastepnie Nylund (1988), przedstawili kompleks
interakcji majacych miejsce podczas tworzenia
i funkcjonowania mikoryz. Po wejsciu w kontakt
z korzeniem, grzyb modyfikuje wzrost korzenia
poprzez uwalniane metabolity, wséréd ktorych mo-
ze by¢ auksyna, ale takze inne regulatory wzrostu
(cytokininy, gibereliny, etylen). W konsekwencji
wiecej weglowodandw jest kierowanych do korze-
nia, miedzy innymi jako rezultat dziatania hormo-
néw grzybowych. Nastepuje rozrost grzybni, two-
rzenie mufki i sieci Hartiga, uzaleznione jednak
od dostepnosci pokarméw mineralnych. Taka kon-
cepcja funkcjonowania mikoryz, cho¢ uproszczona,
zawiera kilka mozliwych interakcji fizjologicznych.
Na podstawie po6zniejszych prac okazato sie jed-
nak, ze niemal kazda zaproponowana hipoteza ma
pewne stabe punkty, badz moze by¢ znacznie
poszerzona. Stwierdzono, ze o ile mikoryza wyco-
fuje sie stopniowo z siewek mikoryzowych sosny
pod wplywem rosnacego stezenia azotu, to forma
azotu ma wplyw znacznie silniejszy: azotan redu-
kowat mikoryzy na rocznych siewkach sosny
w stopniu o wiele wiekszym, niz nawet wysokie
stezenia jondw amonowych i mocznika (Rudawska
1986a). Z kolei nastepne doswiadczenia (Kahr
i Averby 1986; Wallander i Nylund 1991) wyka-
zaly, ze mikoryza P. syluestris moze sie rozwijaé
nawet w sytuacji, kiedy rosliny nie znajdujg sie
w warunkach niedoboru azotu i fosforu, co prze-
czy zatozeniom teorii mineralnej i weglowodano-
wej. Ostatnie doniesienia dostarczajg danych prze-
mawiajacych raczej za teorig hormonalng. Unestam
i Stenstrom (1989) wykazali, ze traktowanie korze-
ni sosny preparatami auksyny (IAA) powoduje
zwiekszong produkcje mikoryz. Z kolei Gay i wsp.

Ryc. 5.38. Naktadanie sie zakresow trzech gtéwnych
teorii regulacji tworzenia mikoryz (wg Gogala
1991)

(1991) stwierdzili, ze mutant grzyba mikoryzowego
Hebeloma cylindrosporum, odznaczajacy sie podwyz-
szong produkcjg IAA, tworzy obfitsze mikoryzy
z grubg mufka grzybniowa i rozbudowana siecig
Hartiga. Wallander i Nylund (1991) na ostatniej
Europejskiej Konferencji Mikoryzowej w Sheffield
odniesli sie krytycznie takze do teorii Siankisa,
nazywajac ja tylko hipoteza, gdyz uznali, ze jej
autor nigdy tej teorii doSwiadczalnie nie udowod-
nit. Oparli oni swoja krytyke na doswiadczeniach,
w ktérych wykazali, ze siewki P. syluestris z miko-
ryza miaty nizsza zawartos¢ auksyny, niz analo-
giczne siewki bez mikoryz (Wallander i in. 1992).
Mimo wszystko wydaje sig, iie auksyna grzybowa
odgrywa wazng role regulacyjna w mikoryzie,
spetniajac  jednak zasadnicze zadanie przede
wszystkim na etapie formowania organéw mikory-
zowych, kiedy moze wptywac aktywujaco na en-
zymy hydrolityczne korzenia. By¢ moze nieco
mniejszg role spetnia w trakcie funkcjonowania
w petni juz uksztattowanych mikoryz (Tomaszew-
ski | Wojciechowska 1974; Kieliszewska i Rudaw-
ska, dane niepublikowane).

W ostatnich latach wszystkie trzy teorie zosta-
ty poddane krytycznej analizie (Nylund 1988).
Najprawdopodobniej w kazdej z nich jest troche
racji i dlatego najblizej prawdy znajduje sie model
interakcji zaproponowany przez Hacskaylo (1971)
i podjety przez Gogale (1991), wskazujacy na na-
ktadanie sie zatozen wszystkich trzech istniejgcych
teorii regulacji tworzenia mikoryz (ryc. 5.38).

5.5.8. MIKORYZA A SKAZENIE

Srodowiska

Zamieranie lasow obserwuje sie¢ w ostat-
niej dekadzie w Europie $rodkowej i w ogéle
na potkuli péinocnej. Jako przyczyne podaje
sie nadmierne zanieczyszczenie pytami i ga-
zami emitowanymi przez zaklady przemys-
towe. Zamieraniu ulegajg przede wszystkim
drzewa i drzewostany iglaste, w tym sosna
(Kaminski 1987). Uwaza sie, ze drzewa obli-
gatoryjnie ektomikoryzowe, do ktérych nale-
Zy sosna zwyczajna, sa wrazliwsze na rdzne
stresy srodowiska, niz drzewa bez ektomiko-
ryz lub z ektomikoryzg fakultatywna, jak np.
Sorbus aucuparia, Robinia pseudoacacia, gatunki
z rodzaju Salix i Alnus (MEYER 1987b). Wyni-
ka¢ to moze z tego, ze obecnos¢ ektomikoryz
u drzew obligatoryjnie mikoryzowych ma
pierwszorzedne znaczenie dla ich prawidto-
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lata

Ryc. 5.39. Wystepowanie owocnikéw grzyba Cant-
harellus cibarius - pieprznik jadalny (w szt/m2) na
poletku skazonym gazami przemystowymi (SOx,
NOx, NH3) w Holandii w latach 1978-1988 (wg
Jansen 1988)

wego funkcjonowania i zdrowotnosci, w tym
tak waznych proceséw, jak odzywianie mine-
ralne, pobieranie wody, odporno$¢ na susze,
inwazje patogendw, a takze tolerancje na o-
becno$¢ metali ciezkich w glebie (Marx
i Schenck 1983; Mejstrik 1987). Tymczasem
postepujace skazenie $rodowiska dotkneto
swoimi skutkami rowniez mikoryzy i grzyby
mikoryzowe. Zamieranie mikoryz na korze-
niach wydaje sie mie¢ przyczynowy zwia-
zek z zamieraniem lasow (Meyer 1984).
Uwaza sie nawet, ze symbioza ektotroficzna
jest bardzo czutym bioindykatorem skazenia
powietrza (Dérfelt i Braun 1980; Mejstrik
1980; FELNER 1989). Na podstawie obecnosci
lub braku na korzeniach ektomikoryz utwo-
rzonych przez gatunki typowe dla danego
drzewa, mozna wnioskowac o stopniu skaze-
nia powietrza. Dla starszych drzewostanow
sosnowych takim gatunkiem wskaznikowym

moze by¢ symbiont Cantharellus cibarius
(pieprznik jadalny - kurka). Spadek wystepo-
wania owocnikéw tego grzyba w ciggu wielu
lat postepujacego skazenia srodowiska w Ho-
landii, przedstawiono na rycinie 5.39.

Poznanie mechanizméw ujemnego wpltywu
skazenia $rodowiska na ektomikoryze nastrecza
wiele trudnosci ze wzgledu na niezwykle skomp-
likowany, wielosktadnikowy uktad, jaki stanowi
symbioza ektomikoryzowa. Do najwazniejszych jej
elementdw' nalezy bez watpienia grzyb i gospo-
darz (drzewo), ale takze gleba z jej drobnoustroja-
mi systemu korzeniowego i gleby pozakorzenio-
wej oraz jak najszerzej rozumiane $srodowisko (po-
wietrze, woda). Wszystkie te skiadniki podlegaja
ujemnemu wptywowi zanieczyszczen przemysto-
wych, co bez watpienia odbija sie na tak skompli-
kowanym i czutym procesie fizjologicznym, jakim
jest mikoryza.

Wsréd wielu substancji skazajacych $rodowis-
ko, na pierwszym miejscu nalezy wymieni¢ dwu-
tlenek siarki (S02). Jest on gtbwnym komponentem
szkodliwych zanieczyszczen atmosfery o ztozo-
nym i wielostronnym oddziatywaniu na metabo-
lizm rosliny, przede wszystkim w formie osadéw
mokrych (tzw. ,.kwasne deszcze"). Uwaza sie¢ je za
bardzo wazny czynnik powodujacy zamieranie
laséw (Schutt i in. 1983; Kaminski 1987), ale nie
jedyny. Do czynnikdw skazajacych, ktore, jak wy-
kazaty badania, réwniez wplywaja negatywnie na
mikoryzy i grzyby mikoryzowe naleza takze: na-
wozy - gtownie azotowe, metale ciezkie, tlenki
azotu i wegla, ozon, fluor, pestycydy i inne.

Postuluje sie dwie drogi, poprzez ktére
substancje skazajace’ mogg oddziatywac na
symbioze mikoryzowag (Jansen i DIGHTON
1990) (ryc. 5.40):

1. Dziatanie za posrednictwem gleby, na
ktore sktada sie zwiekszenie, a niekiedy ob-
nizenie kwasowos$ci roztworu glebowego,
wzrost stezenia jonéw glinu (Al3+) przy ob-
nizeniu pH gleby i w zwigzku z tym zmiana
stosunku Al:Ca i Al:Mg czy tez bezposredni
ujemny wplyw azotu, metali ciezkich lub
pestycydéw na wzrost grzybni ektomikory-
Zowej.

2. Dzialanie za posrednictwem drzewa,
dotyczace gtownie wplywu substancji skaza-
jacych na zahamowanie proceséw fotosynte-
zy i zwiekszenie oddychania i zwigzane
z tym ograniczenie transportu weglowoda-
noéw do korzeni i grzybow mikoryzowych.
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SKAZENIE POWIETRZA
(SOx. NOX*NHx> F™™ )=~

zredukowana
fotosynteza

S
suche i bezposrednie
mokre odkiladanie
osady substancji

toksycznych

skazenie

nawozy wapno- pesty-
wanie cydy

opad bogaty herbi-
w substancje cydy

REDUKCJA
POBIERANIA

POKARMOW
MINERALNYCH

toksyczne

obnizenie pH
podwyzszenie pH
zmiany chemizmu
gleby

zwiekszenie
dostepnosci Al+++
i innych metali

REDUKCJA

—produkcji owocnikéw

—korzeni mikoryzowych

- ilosci_korzeni
krétkich [03mm)]

-funkcjonowania
ektomikoryz

Ryc. 5.40. Schemat przedstawiajacy dwie mozliwe drogi przez ktére Srodowisko wptywa
na funkcjonowanie mikoryz (wg Jansen i Dighton 1990)

Konsekwencjg jest redukcja liczby mikoryz
i produkcji owocnikdw.

Rodzi sie wiec pytanie: czy ektomikoryzy
zanikajg, poniewaz skazona gleba stanowi
niekorzystne srodowisko dla ich rozwoju, czy
tez dlatego, ze choruje drzewo? Innymi sto-
wy: czy niekorzystny wpltyw na mikoryzy
spowodowany jest chemicznymi zmianami
w glebie, czy tez zredukowanym doptywem
cukrow?

Niezaleznie od przyjetej koncepcji mozna
zatozy¢, ze skazone S$rodowisko ujemnie

wptywa na mikoryzy, ktére stabiej odzywiajg
i mniej skutecznie chronig drzewo przed pa-
togenami. To z kolei prowadzi do ogranicze-
nia wzrostu drzew, ich ostabienia, a w kon-
sekwencji do zamierania laséw. Tak w kaz-
dym razie stanowi wielce prawdopodobna
teoria opadajgcej spirali zyciowej przedsta-
wiona przez Perssona (1988).

Pominieto w niniejszych rozwazaniach szcze-
gotowy opis ujemnego wptywu skazenia srodowis-
ka na procesy fizjologiczne i metabolizm sosny,
gdyz z problemem tym moze zapoznac sie czytel-
nik w rozdziale 5.7 tej ksigzki, a takze ze zbiorowej



Tabela 5.10

Catkowita liczba owocnikéw ektomikoryzowych sym-
biontéw sosny zebranych od maja do listopada na
poletku w terenie skazonym emisjami przemystowymi
(S02, Zn) * oraz na poletku kontrolnym**, wolnym od
nadmiernego skazenia (wg Kowalskiego i wsp. 1989)

eclifotrli]r}tlorg;zzgvt\)/?/& sklgggy* Kontrolz*
Amanita citrina - 6
A. fulva _ 3
A. muscaria - 7
A. rubescens - 1
Hydnum repandum - 1
Luccuria amethystina - 9
L. laccata 46 -
Laclarius dtrysorrheus - 2
L. glyciosmus - 1
L. mytissimus _ 7
L. necator - 3
L. piperatus - 1
L. quietus - 2
L. rufus - 1
L. uellereus . 28
L. uolemus - 9
Lycoperdon perbttum - 8
L. umbrinum - 1
PiuciUus intuotutus - 8
Russula emetica - 1
R. fragilis - 1
R. lutea - 1
R. ochroleuca - 3
R. puellaris - 2
R. xerompelina - 2
Scleroderma citrinum - 3
Suillus bouinus 3 -
S. greuillei - 7
S. luteus 10 -
Tlielephora terrestris 2 ‘-
Tricholoma imbricatum 1 -
Xerocomus subtomentosus - 1
X. budius - 3

* 11-letnia Pinus syluestris + Betula pendula
* 18-letnia P. syluestris
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pracy wydanej przez Instytut Dendrologii PAN pt.
»Zycie drzew w skazonym Srodowisku™ (Bialobok
1989) Ograniczono sie jedynie do zasygnalizowa-
nia wptywu skazenia Srodowiska na fotosynteze,
ktéra ma bezposrednie powigzanie z tworzeniem
mikoryz. Wykazano na przykfad, ze u sosny zwy-
czajnej pod wptywem SO2 wystepuje zahamowa-
nie fotosyntezy, nadmierne gromadzenie w igtach
sacharozy i rafinozy oraz obnizenie poziomu skro-
bi (Lorenc-Plucinska 1989). Dalsza konsekwencja,
ktorg tatwo przewidzieé, jest niedostateczny przep-
tyw cukréw z igiet do korzeni, co prowadzi do
zaburzen w funkcjonowaniu korzeni i catej rosliny.
Odbija sie to takze na egzystencji grzybéw ektomi-
koryzowych, ktére sa od cukréw gospodarza bez-
wzglednie zalezne. Dlatego w warunkach zredu-
kowanej fotosyntezy powstawanie ektomikoryz
ulega ograniczeniu (Meyer 1987a).

w wyniku rozregulowania metabolizmu rosli-
ny przez rézne substancje skazajace, nastepuje
ogolne obnizenie witalnosci drzew, zanikanie wtosni-
kow i karlenie systemu korzeniowego (Blaschke i in.
1985) Tymczasem ektomikoryzy moga sie tworzy¢
tylko na mtodych, rosngcych korzeniach (o $redni-
cy ponizej 3 mm). w lasach zamierajacych tzw.
indeks rozgatezienia korzeni (liczba wierzchotkdw
korzeniowych na centymetr dtugosci korzenia) jest
silnie zredukowany w stosunku do korzeni z tere-
néw niezanieczyszczonych (Meyer 1987b). Gene-
ralnie, wszystkie czynniki, ktére hamujg tworze-
nie nowych korzeni, automatycznie redukujg
tworzenie ektomikoryz. Meyer (1987b) wskazuje,
ze ostabienie systemu korzeniowego, a wraz z nim
zmniejszenie liczby mikoryz pociaga za sobg sze-
reg dalszych skutkéw’:

1) drzewa stajg sie wrazliwsze na wiatry
w zwigzku ze stabszym zakorzenieniem w glebie,

2) zwieksza sie ogdlna wrazliwos¢ drzew na
pasozyty korzeniowe, np. w zamierajgcych lasach
obserwuje sie czesto inwazje opienki miodowej
(ochronna rola mikoryz przed patogenami uwaza-
na jest za jedng z najwazniejszych funkcji ekolo-
gicznych ektomikoryz),

3) drzewa stajg sie wrazliwsze na susze, gdyz
odpowiednio mniej korzeni i mikoryz dostarcza
mniej wody do czeSci nadziemnej,

4) redukcja liczby wierzchotkéw korzenio-
wych, bedacych centrami syntezy takich hormo-
now jak cytokniny i gibereliny (Skene 1975) wpty-
wa ujemnie na status hormonalny catej rosliny.

Jak wspomniano juz wcze$niej, obecnos¢
ektomikoryz na korzeniach drzew czy tez
pojawienie sie owocnikéw grzybow ektomi-
koryzowych jako bezposredni przejaw obec-
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Tabela 5.11

Wystepowanie mikoryz na korzeniach sosny (Pinus
syluestris), rosnacej na powierzchni skazonej emisjami
przemystowymi (SO2, Zn) oraz z terenéw kontrolnych,
wolnych od nadmiernego skazenia (wg KOWALSKIEGO

i wsp. 1989)
Podtypy
mikoryz Teren skazony Kontrola
(W9 Dominika (%1 (%]
1969)
A 17,7 12,4
B - 8,1
C 54 33
f 0,2 14,8
G 24 7,6
H - 13
Ektendomikoryzy 0,9 -
Procent zywych 273 484

mikoryz.

nosci mikoryz na korzeniach moze by¢ bar-
dzo czutym bioindykatorem skazenia powie-
trza na danym terenie. Zar6wno w calej
Europie, jak i w Polsce obfito$¢ grzybow
ektomikoryzowych ulega systematycznemu
zmniejszeniu (Wojewoda i tawrynowicz
1986; Wojewoda 1992).

Jeszcze 18 lat temu Pachlewski i Pach-
lewska (1974) podawali 76 gatunkow grzy-
bow ektomikoryzowych ze stanowiska sosny
zwyczajnej w Wielkopolskim Parku Narodo-
wym. W 1989 r. Kowalski i wsp. z podobne-
go w charakterze stanowiska, podajg juz tyl-
ko 33 gatunki (tab. 5.10). Owo zanikanie
niektorych gatunkow grzybow przypisuje sie
w Polsce czesSciowo intensywnymu zbieraniu
owocnikéw grzybéw jadalnych jesienig, cho-
ciaz zanika takze wiele gatunkéw trujacych,
ktore nie sg zbierane (Wojewoda i tawryno-
wicz 1986).

Badania, prowadzone w silnie uprzemys-
towionych regionach Gérnego Slaska oraz
Krakowskiego Okregu Przemystowego wy-
kazaly wyrazng negatywng korelacje pomie-
dzy poziomem skazenia przemystowego a ilo-
Sciowym i jakosciowym sktadem mikoryz na
miodych sosnach (8-10 lat), wysadzanych

obok innych gatunkéw na miejscach zamie-
rajacych drzewostanéw iglastych (Domanski
in. 1984; Kowalski 1987; Kowalski in. 1989).
Z obserwacji tych wynika, ze u sosny z tere-
néw zdegradowanych dominuje prymitywny
i mato funkcjonalny typ mikoryz Aa oraz
dajacy czarne mikoryzy typ Ga, tworzony
przez symbionta Ccnococcum graniforme. Wy-
raznym odchyleniem od normy na terenach
silnie skazonych (lll strefa skazenia), jest
u sosny obecno$¢ mikoryz ektendotroficz-
nych, wskazujgca jak gdyby na sktonnos$é do
przechodzenia grzyba mikoryzowego do pa-
sozytniczego trybu zycia, badZz dominacji
grzybéw ektendomikoryzowych. Udziat zy-
wych mikoryz u sosny zwyczajnej w |l stre-
fie skazenia wyniost okoto 20%, a w Il stre-
fie ponizej 10% w stosunku do 70% w | stre-
fie, uwazanej za $rednio skazong. Poza tym
mikoryzy ze strefy Il i lll byty w wiekszosci
dos¢ prymitywne, z fragmentaryczng opil-
$nig lub nawet jej pozbawione, komorki kory
pierwotnej w zasiegu dziatania grzyba ekto-
mikoryzowego byty zbrazowiate, a mikoryzy
szybko zamierajace. Bardzo czesto mikoryzy
zamarte, badz wierzchotki jeszcze zywych
mikoryz, bywajg pokryte czeSciowo przez
grzybnie Mycelium radicis atrovirens (KOWAL-
SKI 1987). W innym silnie zanieczyszczonym
pytami przemystowymi (Al, Zn, Cd) zbioro-
wisku lesnym Pino™uercetum, niedaleko Nie-
potomic, zaobserwowano u sosny drastyczne
zwiekszenie $miertelnosci mikoryz (Turnau
1989)

Szczeg6towg analize gatunkéw grzybow
oraz typow mikoryz, sktadajgcych sie na miko-
ryze tworzong przez sosne w terenach skazo-
nych, przedstawiono w tabelach 5.10 i 5.11.

55.18.1. WPLYW GAZOWYCH ZANIECZYSZCZEN
POWIETRZA NA GRZYBY MIKORYZOWE
| MIKORYZY

Bezposredni  wplyw gazowych imisji
przemystowych na ektomikoryze jest raczej
niewielki. Wynika to z faktu, ze wiekszo$¢
tych skazen to tlenki siarki, azotu czy amo-
niak, ktére w szybkim czasie sg przeksztatca-
ne w faze ciekla i dopiero jako takie czynig
spustoszenie w $rodowisku glebowym. Na
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korzenie i grzyby ektomikoryzowe oddziaty-
wajg wiec raczej posrednio przez zmiane pH
gleby niz bezposrednio przez wzrost stezenia
gazu. Podobnie, mato prawdopodobny jest
bezposredni wptyw ozonu (03) na korzenie -
moze z wyjatkiem malej czesci korzeni miko-
ryzowych czy grzybni pozostajacej w gornej
warstwie Sciotki.

Niewiele wykonano doswiadczen nad bez-
posrednim wplywem gazéw na funkcjonowanie
mikoryz. Ozon nie wptywat na mikoryzy sosny,
kiedy rosliny poddawano przez 4 miesigce dziata-
niu tego gazu (0,14ppm) 3 razy w tygodniu. Istot-
ny spadek mikoryz zaobserwowano natomiast,
kiedy stosowano ozon 5 razy w tygodniu (Stroo
i in. 1988). Czesto uwaza sie, ze istnieje interakcja
pomiedzy ozonem i kwasnymi deszczami,
a w doswiadczeniach stosuje si¢ oba te czynniki
jednoczesnie (Carney i in. 1978; Garret i in. 1982;
Mc CooLi Menge 1983). Tak C3jak i 502 znane sa
z tego, ze redukuja translokacje fotoasymilatdw
z igiet do korzeni (Amundson i in. 1986). Siewki
z mikoryzg traktowane SO2 i 03 nie wykazywaty
zahamowania rozwoju systemu korzeniowego, co
sugeruje, ze grzyb symbiotyczny (Pisolithus tincto-
rius) jest zdolny znacznie zmodyfikowaé sptyw
fotoasymilatéw do korzenia, zwiekszajac jego wy-
magania w tym wzgledzie (Mc Laughlin i in.
1981). Mikoryzy moga wiec do pewnego stopnia
chroni¢ rosling przed tymi gazami (Garret i in.
1982).

Posredni wpltyw zanieczyszczen powiet-
rza na grzyby mikoryzowe i mikoryzy jest
znacznie grozniejszy niz oddziatywanie bez-
posrednie. Gazowe zanieczyszczenia powiet-
rza, takie jak tlenki siarki (SOX), tlenki azotu
(NOX) i amoniak (NHx), sg potencjalnymi
kwasami, ktére wraz z opadami atmosferycz-
nymi tworzg ,.kwasne deszcze", zakwaszajac
w znacznym stopniu glebe i prowadzac,
szczegOlnie na ubogich glebach lesnych, do
wzrostu stezenia toksycznych jonéw glinu
Al3+. Grzyby ektomikoryzowe uwazane sg
czesto za czynnik mogacy ochroni¢ drzewo
przed wspomnianymi powyzej skutkami ska-
zenia Srodowiska, poprzez zapewnienie rosli-
nie lepszej kondycji odzywczej w poréwna-
niu z roslinami bez mikoryz. Wydaje sie jed-
nak, ze ten ochronny wptyw moga grzyby
ektomikoryzowe wywiera¢ tylko do pewnego
poziomu skazenia. Bedzie to zalezato takze

od gatunku grzyba pozostajgcego w zwigzku
mikoryzowym. Stad najnowsze badania w tej
dziedzinie zmierzajg w kierunku rozpozna-
nia i selekcji gatunkéw i szczepow o0 naj-
wiekszej odpornosci na rézne czynniki ska-
Zajace.

Z literatury wynika, ze do grzybéw wyjatkowo
tolerancyjnych na niskie pH, a tym samym wygry-
wajacych konkurencje z innymi gatunkami w $ro-
dowiskach narazonych na kwasne deszcze, nalezg
symbionty z rodzaju Loccario. Na przyktad na 9-ty-
godniowych siewkach P. syluestris po 7 tygodniach
traktowania SO2 procent mikoryz tworzonych
z grzybem Paxillus inwol'tus spadt z 80 do 30%,
przy najwiekszej dawce SO£ a mikoryzy z Laccorio
rroxima nie ulegty redukcji (Termorshuizen i in.
1989) Tylko 5 gatunkéw znaleziono na poletkach
sosny rosnagcej pod wplywem silnych zanieczysz-
czen przemystowych (SO2, Zn) na terenie GOP,
przy czym gatunkiem zdecydowanie dominujgcym
byt znéw grzyb z rodzaju Laccaria, L. laccata (Ko-
walski | in. 1989) (tab. 5.10).

Duzg ekspansywno$¢ grzybow z rodzaju Suil-
lus (maslak), przejawiajaca sie jesiennym obfitym
wysypem owocnikéw, wykazaty badania rozwoju
ektomikoryz u sosny zwyczajnej posadzonej na
hatdach Kombinatu Gorniczo-Hutniczego Bolestaw
oraz na Pustyni Starczynowskiej (Krupa 1988).
W tych skrajnych warunkach zyciowych na jednej
z powierzchni stwierdzono dominacje mikoryzy
Suillus luteus (maslak zwyczajny), a na drugiej
S. Inuinus (m. sitarz). Réwniez w innych badaniach
stwierdzono, ze grzybnia tworzaca mufke grzyb-
niowg na korzeniach P. syluestris z terenow silnie
skazonych (GOP - Swierklaniec), jest bezbarwna
do brazowej i morfologicznie podobna do grzybni
z rodzaju Suillus (Kowalski 1987). Przytoczone da-
ne wskazujg na znaczng wytrzymato$¢ tych grzy-
bow na skazenie $rodowiska. Hoiland (1986), ba-
dajac liczbe owocnikéw na poletkach (70-letnie
sosny) traktowanych kwasnymi deszczami o pH
25, 30, 40 i 56 wykazal, ze w stosunku do
kontroli catkowita liczba gatunkéw grzybéw miko-
ryzowych zmniejszyta sie, ale produkcja owocni-
kéw wzrosta. Autor uwaza, ze zmienione zakwa-
szeniem gleby warunki umozliwity rozwoj grzy-
bom odporniejszym lub lepiej przystosowanym do
niskiego pH, eliminujac tym samym gatunki stab-
sze, tzn. wrazliwsze na skazenia $rodowiska.
W Finlandii na terenach silnie skazonych przez
502, tlenki azotu i amoniak, oprocz istotnego
zmniejszenia roznorodnosci typow mikoryz oraz
liczby korzeni mikoryzowych zaobserwowano zde-
cydowang dominacje mikoryz tworzonych przez
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Cenococcum graniforme = geophilum (Markkola
i Ohtonen 1988; Holopainen 1989). Dominacje te-
go gatunku na terenach skazonych, wykazaty takze
badania w Polsce (Kowalski i in. 1989). Z kolei
najwazniejszy konkurent grzybéw z rodzaju Ceno-
coccum, ektendomikoryzowy symbiont, tzw. szczep
E jest powszechnie zwigzany z glebami neutralymi
czy nawet lekko alkalicznymi (Danielson i PRUDEN
1989) Stad mozliwe jest, ze nadmierna kwasowos$¢
gleby hamujac rozwéj mikoryz tworzonych przez
szczep E, umozliwia zwiekszong ekspansje grzy-
bom z rodzaju Cenococcum, ktérego mikoryzy sg
mato korzystne dla drzewa. Dighton i Skeffington
(1987) takze stwierdzili zmiane w sktadzie typow
ektomikoryz na trzyletnich siewkach sosny pospo-
lite)j poddanych  dziataniu  symulowanych
kwasnych deszczow. Ponadto zaobserwowali oni
redukcje rozgatezienia korzeni oraz zmniejszenie
tzw. mikoryz koralowatych, charakteryzujacych sie
obfitym rozwojem mufki grzybniowej, ktorej
wzrost zostat silnie zahamowany jako konsekwen-
cja zmienionych przez zakwaszenie warunkow gle-
bowych. Autorzy ci sklonni sa przypisywac te
zmiany raczej wzrostowi stezenia glinu w glebie
niz obnizonemu pH (patrz nizej). W czystej kultu-
rze Metzler i Oberwinkler (1987) uzyskali miko-
ryze P. syluestris z Amanita muscaria przy pH
powyzej 4, z Cenococcum geophilum przy pH 4,
z Pisolithus tinctorius ponizej pH 3,5, a korzenie
tolerowaty nawet pH ponizej 3. Ci sami autorzy
stwierdzili, ze w warunkach laboratoryjnych two-
rzenie mikoryz przez p. syluestris przy nadmiernym
zakwaszeniu podtoza jest ograniczone bardziej na
skutek wrazliwosci grzyba niz rosliny gospodarza.
Limit dla tworzenia mikoryz okreslili oni na pH 3.

Nalezy podkresli¢, ze wiekszos¢ grzybéw ekto-
mikoryzowych to gatunki acidofilne, cho¢ o dos¢
zréznicowanej tolerancji na zmiany pH (Hung
i Trappe 1983; Dennis 1985). Hung i Trappe (1983)
podzielili testowane przez siebie grzyby mikoryzo-
we na 5 grup w zaleznosci od wzrostu w czystych
kulturach przy pH 2-7:

1) grzyby rosnace tylko w charakterystycznym
dla siebie pH, np. Amanita muscaria,

2) grzyby zwiekszajace swoj wzrost wraz ze
wzrostem pH, np. Hebeloma crustuliniforme,

3) grzyby wykazujace doskonaty wzrost w za-
kresie 3 jednostek pH, np. Laccania laccata, Piloder-
ma bicolor, Pisolithus tinctorius, Suillus lakei,

4) grzyby wykazujace doskonaty wzrost w za-
kresie 4 jednostek pH, np. Rhizopogon uinicolor,
Thelephora terrestris,

5) grzyby rosnace nawet w zakresie 5 jednostek
pH, np. Cenococcum geophilum.

Bioragc pod uwage tak zréznicowang reakcje
wzrostowa grzybow ektomikoryzowych na zmiany
pH, fatwo przewidzie¢, ze zakwaszenie gleb spo-
wodowane przez kwasne deszcze moze w istotny
sposéb zmodyfikowac wzrost grzybéw, a tym sa-
mym tworzenie ektomikoryz w zmienionym przez
skazenie przemystowe Srodowisku.

Doswiadczenia nad wptywem symulowanych
kwasnych deszczow na ektomikoryzy i grzyby
mikoryzowe przynosza niekiedy dos¢ niejedno-
znaczne wyniki. Na przyktad $redni procent miko-
ryz na siewkach sosny, ktére poddano dziataniu
deszczow o posredniej kwasowosci (4,0 i 3,2) byt
nizszy niz na siewkach, ktére potraktowano desz-
czem o kwasowosci 2,4 (odpowiednio 45 i 62%)
(Shafer i in. 1985). Wprawdzie grzyby mikoryzo-
we sg w wiekszosci acidofilne, a niektére inne
dane tez wskazujg na wzrost tworzenia ektomiko-
ryz wraz ze wzrostem kwasowosci podtoza (Marx
i Zak 1965; Theodorou i Bowen 1969; Mikola
1973), to wydaje sie, ze dtugotrwate zakwaszenie
gleby zwigzane z dalszym osadzaniem sie kwasu,
odwraca prawdopodobnie te poczatkowg stymulu-
jacg tendencje uzyskiwang w niekorych doswiad-
czeniach. Dowodem sg przedstawione powyzej
liczne doniesienia o zmniejszeniu sie frekwencji
mikoryzowej na korzeniach sosny czy zmniejsza-
niu pojawiania sie owocnikéw grzybow ektomiko-
ryzowych na terenach poddawanych dziataniu
kwasnych deszczéw.

Metzler i Oberwinkler (1987) wyrdznia-
ja 4 mozliwe reakcje grzyba i drzewa na
zakwaszenie gleby:

1) zar6éwno grzyb, jak i drzewo tolerujg
niskie pH i rosng dobrze,

2) grzyb rosénie stabiej, ale korzenie gos-
podarza rosng nadal, cho¢ drzewo moze sta¢
sie wrazliwsze na susze, atak patogenow
i brak pokarmow,

3) grzyby moga znosi¢ obnizone pH, na-
tomiast nie toleruje go drzewo; system korze-
niowy wykazuje pewne zmiany, jak np. brak
nowych wierzchotkdw i brgzowienie syste-
mu korzeniowego,

4) zar6éwno grzyb, jak i drzewo cierpia na
skutek zakwaszenia gleby i wzrost obu part-
nerow mikoryzowych jest niemozliwy.

Nalezy podkresli¢, ze wsréd gatunkéw
iglastych sosna nalezy do drzew wrazliwych
na ujemne oddziatywanie skazenia Srodowis-
ka, ale wrazliwsze sg jodta i Swierk. Stad
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Srednia ajwarto”™ otowrn w mik°i-yzowych i niemikoryzowjrch korzemach Pirns syto&tris w terernc <~z>ym*
oraz na plantacji kontrolne** (wg Krupy 1988)

Korzenie mikoryzowe

Miejscowosé .
wiosna

Korzenie niemikoryzowe

jesien wiosna jesien
[po/gl
Huta ,,Bolestaw' 6,4 7,2 0,8 1,5
Pustynia
Starczynowska 114 13,0 0.8 L4
Kokotek (kontrola) 15 3,0 0,8 0,7

* Hatdy Kombinatu Gérniczo-Hutniczego ,,Bolestaw" w Bukownie i Pustynia Starczynowska

+* Miejscowos¢ Kokotek koto Lublifica

w przypadku sosny obserwuje sie na ogot
dwie pierwsze z wymienionych reakcji.

5.5.8.2. WPLYW GLINU 0IRAZ JJOM'6W INNYCH
METALI

Z procesem degradowania gleb i destabi-
lizacji ekosysteméw lesnych przez kwasne
deszcze, wigze sie Scisle uwalnianie toksycz-
nych jonoéw glinu. Ponizej pH 4,2 stezenie
jonéw Al3+ w roztworze glebowym moze
osiggng¢ wartosci, ktore drastycznie uszka-
dzajq systemy korzeniowe drzew (Prusinkie-
wicz | Pokojska 1989). Stad wiasnie toksycz-
nos$¢ jondw glinu przyjmujg niektérzy auto-
rzy za gtéwnag przyczyne zamierania lasow
bedacych pod wplywem kwasnych desz-
czéw (Ulrich i in. 1980). Toksyczny wplyw
jonow glinu na funkcjonowanie mikoryz od-
bywac¢ sie moze zaréwno za posrednictwem
wphlywu na fizjologie korzenia, jak i na me-
tabolizm grzybdéw ektomikoryzowych.

Grzyby mikoryzowe hodowane w czys-
tych kulturach na pozywkach ze zmienng
zawartoscig glinu, wykazujag w mniejszym
lub w wiekszym stopniu zahamowanie
wzrostu (Thompson i Medve 1984; Oelbe-Fa-
RIVar 1985; Hintikka 1988). Obok bezposred-
niego wplywu na wzrost grzybow ektomiko-
ryzowych, ujemne dziatanie jonéw glinu od-
bija¢ sie moze na funkcjonowaniu ektomiko-
ryz, przede wszystkim poprzez porazenie
systemu korzeniowego. Konsekwencjg uszko-
dzenia korzeni sg zaklécenia gospodarki
wodnej i gtodowanie catych roslin (Prusin-

kiewicz i Pokojska 1989). Wedtug Ulricha
(1983) toksyczne jony glinu uszkadzajg Scia-
ny i membrany plazmatyczne komorek ko-
rzeni. Ogromna rola mikoryz w ochronie
drzewa przed zakwaszeniem gleby i zwigza-
nym z tym wzrostem stezenia toksycznych
jonéw glinu, polega miedzy innymi na zdol-
nosci do wigczania jonébw Ap+ w mniej ak-
tywne zwiazki, np. pofaczenia hydroksygli-
nowe, fosforany, krzemiany lub kompleksy
organiczne typu chelatow. Wykazano, ze
czes¢ grzybéw mikoryzowych produkuje du-
ze ilosci kwasu szczawiowego (Lapeyrie
1987) ktory kompleksujac jony Ap+ przyczy-
nia sie do ich detoksyfikacji (Ulrich 1983).

Glin, jako pierwiastek stosunkowo mato
mobilny, wptywa u roslin gtéwnie na wierz-
chotki korzeniowe. Badania histochemiczne
(Bennet i in. 1985) wykazaty, ze glin jest
przede wszystkim absorbowany przez zew-
netrzne komorki czapeczki oraz $luzowate
wydzieliny otaczajace korzen, rzadko docie-
rajac do jego wnetrza. Mozna przypuszczaé,
ze obecno$¢ ektomikoryz na powierzchni ko-
rzeni sosny moze stanowic¢ do pewnego stop-
nia bariere przed szkodliwym dziataniem na
drzewo bogatych w glin, zakwaszonych imi-
sjami przemystowymi gleb lesnych.

Obok glinu na liscie pierwiastkdw, kt6-
rych niebezpieczne stezenie na terenach ska-
zonych stwierdzono w glebach i wodach gle-
bowo-gruntowych, znajdujg sie zwykle cynk,
otéw, miedZ, a takze mangan i nikiel.

Dixon i Buschena (1988) wykazali, ze rozwdj
mikoryz Suillus luteus na siewkach sosny znacznie
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ograniczata obecno$¢ w podtozu takich pierwiast-
kow jak: kadm, nikiel, cynk, miedz i otow. Tym
niemniej osobniki z mikoryzami na korzeniach by-
ty wyzsze, niz kontrolne siewki bez mikoryz,
rosngce w obecnosci toksycznych stezen tych me-
tali w podtozu. Siewki mikoryzowe wykazywaty
réwniez nizszg zawartos¢ metali w igtach. Cytowa-
ne wyzej dane wspierajg hipoteze o ochronnej roli
ektomikoryz przed ujemnym oddziatywaniem tok-
sycznych stezen metali cigzkich na korzenie drzew
(Bradley | In. 1982; Brown | Wilkins 1985; Jones
i Hutchinson 1988a; 1988b). Zjawisko to jest stabo
poznane. Dopiero w ostatnich latach badacze za-
czeli poswieca¢ mu wiecej uwagi. Niestety niewiele
doswiadczen dotyczy mikoryz sosny, cho¢ moze-

Tabela 5.13

Biologia sosny zwyczajnej

ziom otowiu w materiale pochodzacym ze
zbioréw jesiennych jest prawdopodobnie wy-
nikiem kumulacji w ciggu okresu wegetacji
otowiu pochodzacego z gleby i powietrza.
Zdolnos¢ poszczeg6lnych gatunkéw grzybow
ektomikoryzowych do akumulacji w grzybni me-
tali ciezkich zalezy prawdopodobnie od fizjologii
danego gatunku, a szczegOlnie specyfiki jego
wzrostu (LepsovA | MejstRik 1989). Stad drzewa
tworzace ektomikoryze z grzybami bardziej efek-
tywnymi w procesie detoksyfikacji moga by¢
szczegolnie przydatne do zalesiania terenéw znisz-
czonych przez przemyst i skazonych metalami.
Wykonane w Czechach przez Lepsoya i Mejstrika

Stezenie ofowiu (Mg/g $w. masy) w kapeluszach owocnikéw grzybéw ektomikoryzowych w zaleznosci od odle-
gtosci od huty otowiu oraz kierunku wiatru; "grzyby jadalne (wg LEPSOYA i MEJTRIK 1989)

Odlegtos¢ od huty

Gatunek grzyba
5200 m E 400 m SW 600 m NE 1,8 km
ANecifum serbrum - 181 - -
*Xerocomus brdius 143 245 290 -
"Russula irTuginea - _ _ 27
*R. |Otropurpurea - - - 14
*R. nigricons - - - 10
'Amonita spissa 192 370 193 -
A. musciiria 50 65 168 -
Poxillns invrllitus - 219 198 -
L'ictarius rufus 206 _ 243 -

my przypuszcza¢ z duzg doza prawdopodobiens-
twa, ze mechanizm detoksyfikacji przez mikoryzy
jest u drzew mniej wiecej podobny i polega przede
wszyskim na zatrzymywaniu metali ciezkich
w mufce grzybniowej (Morselet i in. 1986; Jones
i Hutchinson 1988a; 1988b; KUMPFERi Heyser 1989;
Poitou i Olivier 1989).

Krupa (1988) podaje interesujace dane
o wplywie mikoryzy ektotroficznej na pobie-
ranie otowiu przez sosne zwyczajng z trzech
powierzchni badawczych o réznym stopniu
skazenia (tab. 5.12). Znaczne rdznice miedzy
zawartoscig Pb w korzeniach mikoryzowych
i niemikoryzowych wskazujg na akumulacje
tego pierwiastka w strzepkach grzyba two-
rzacego mufke grzybniowa, a wyzszy po-

(1989) analizy zawartosci otowiu, kadmu, miedzi,
zelaza, cynku, manganu, kobaltu i niklu w owoc-
nikach grzybéw mikoryzowych bedacych pod sil-
na presjg emisji przemystowych wykazaly, ze ste-
zenie wyzej wymienionych pierwiastkow zalezy
w znacznym stopniu od gatunku grzyba tworzace-
go ektomikoryze. Do grzybéw odznaczajacych sie
zdolnodciag do zwiekszonej akumulacji pierwiast-
kow $ladowych zaliczajg autorzy grzyby z rodzaju
Amonita oraz gatunki Russulo odmleuco i Xeroconius
baiiius (podgrzybek brunatny, najpowszechniej
zbierany i spozywany grzyb w naszym kraju).
Stezenie otowiu i kadmu w owocnikach grzy-
béw zbieranych w bezposredniej bliskosci huty
otowiu sg 2 do 3 razy wyzsze od tych jakie podaje
sie dla terendw miejskich (Laaksovirta i Alakuija-
LA 1978) oraz pobliza bardzo uczeszczanych drég
i autostrad (Mc Creight i Schroeder 1977; Kuthan



1979). Wraz z oddalaniem sie od zrodia emisji
w kierunku dominujacych na danym terenie wiat-
row, zawarto$¢ otowiu i kadmu w kapeluszach
i trzonach grzybéw ektomikoryzowych ulega
zmniejszeniu (Lepsova i Mejstrik 1989). Do gatun-
kéw, ktore autorzy uznali za bardzo odporne na
podwyzszone stezenia otowiu i kadmu, naleza
Amanita muscaria, Paxillus innolutus, Lactarius rufus,
podczas gdy owocnikéw gatunkéw z rodzaju Rus-
sula (gotabek) z reguty nie byto na stanowisku
o wysokiej zawartosci tych pierwiastkow (tab.
5.13). Podobne badania przeprowadzone w Szwecji
wokot huty metali Gusum (Ruhling i in. 1984),
gdzie teren skazony byt gtéwnie przez miedz
i cynk, wykazaty, ze biomasa grzybni w glebie na
terenach zanieczyszczonych zmniejszyta sie o 60%
w stosunku do terenu nieskazonego. Liczba gatun-
kéw produkujacych owocniki tez ulegta zmniejsze-
niu z 35 w kontroli do okoto 15 wokédt huty.
Autorzy podzielili obserwowane przez siebie grzy-
by na 3 grupy. Laccuria lacata byta grzybem, ktérego
liczba owocnikow istotnie zwigkszyta sie na polet-
kach 0 najwyzszym skazeniu miedzig (4000pg
Cu/g materii organicznej); wiele gatunkéw zmniej-
szato swoja populacje wraz z rosngcym skazeniem
gleby metalami. Nalezaty tu m.in. takie grzyby
ektomikoryzowe jak Cantharellus cibarius, Paxillus
innolutus, Tricholoma portentosum i gatunki z rodza-
ju Cortinarius, Lactarius i Russula. Wraz z rosngcym
stezeniem miedzi (od 600 do 4000 pg Cu/g
materii organicznej) 11 gatunkéw nie wykazywato
istotnych zmian w wystepowaniu owocnikéw na
poletkach. Te grzyby autorzy wyréznili jako tole-
rancyjne na miedz (Amanita muscaria, A. porphyria,
Cantharellus tubaeformis, Leccinium scabrum, Tricholo-
ma imbricatum). Grzyby moga rdzni¢ sie tolerancja
na skazenie miedzig nawet w obrebie rodzaju.
| tak, owocniki Cantharellus tubaeformis (pieprznik
trgbkowaty) znajdowano na terenach silnie skazo-
nych miedzig, a C. cibarius (p. jadalny - kurka) nie
pojawiat sie juz nawet w $redniej strefie skazenia.

Hodowla grzybow ektomikoryzowych w czys-
tych kulturach stanowi powszechny model do
badan nad wptywem metali na fizjologie wzrostu
i rozwoju grzybow, jak réwniez sposéb weryfikacji
w warunkach laboratoryjnych obserwacji poczy-
nionych w terenie. Metale (Cd, Pb, Ni, Zn) dodane
do pozywek ré6znicowaty znacznie wzrost ektomi-
koryzowych grzybdéw, zaréwno w obrebie rodzaju,
gatunku, a nawet szczepow' tego samego gatunku
(Mc Creight i Schroeder 1982; Pachlewskii Chrus-
ciak 1986). Chociaz kadm (w stezeniu 350 ppm lub
ponizej) i nikiel (w stezeniach 20-220 ppm) hamo-
waty wzrost wielu grzybéw ektomikoryzowych, to
uwaza sie, ze metale te moga zagrozi¢ rozwojowi
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ektomikoryz tylko w sytuacji bardzo bliskiego sa-
siedztwa hut metali kolorowych. Natomiast zawar-
tos¢ tych pierwiastkbw w glebie pochodzacej
Z pogranicza drog i autostrad jest zbyt niska, by
mogta wptynag istotnie na grzyby ektomikoryzowe
(1,82 ppm Cd i 4,7 ppm Ni).

Tylko niewielu autoréw sprawdzito, w warun-
kach kontrolnych (in nitro), reakcje grzybdw ekto-
mikoryzowych na niektére metale u izolatow po-
chodzacych z terendw silnie skazonych oraz z po-
wierzchni kontrolnych. Chodzi tu o zweryfikowa-
nie hipotezy, ktora zaktada, ze izolaty pochodzace
Z terendéw zanieczyszczonych moga znosi¢ wyzsze
stezenia metali niz izolaty z terenéw kontrolnych.
Brown i Wilkins (1985) nie wykazali korelacji po-
miedzy zawarto$cig cynku w miejscu zbioru owoc-
nikéw grzybow Amanita muscaria i Patillus iiwolu-
tus a ich tolerancjg na ten metal w hodowli in nitro.
Uwazajg jednak, ze mozliwa jest selekcja toleran-
cyjnych na niektére metale szczepdw grzybéw
ektomikoryzowych. W efekcie wzrost siewek pod-
danych dziataniu toksycznych stezen cynku zwiek-
szat sie, gdy zostaly one zaszczepione tolerancyj-
nymi na te metale grzybami.

Niekiedy testy w kulturach sterylnych moga
by¢ mylace (Jones i Hutchinson 1988a; 1988b).
Ekotypy wskazane jako tolerancyjne na metale
ciezkie w czystych kulturach czesto nie wykazujg
tych cech po wejsciu w symbioze mikoryzowa. Na
przyktad grzyb Scleroderma flauidum byt niezdolny
do wzrostu in nitro jako grzybnia wegetatywna
przy niskim stezeniu niklu, chociaz bardzo obficie
owocowat na terenach o najwyzszym stezeniu tego
pierwiastka w glebie. Wydaje sie jednak, ze dok-
tadne analizy wystepowania r6znych grzybéw na
terenach skazonych skonfrontowane z testami in
nitro, pozwolg na wyro6znienie niektérych gatun-
kéw grzyboéw ektomikoryzowych posiadajacych
szczego6lne predyspozycje do wzrostu w obecnosci
metali toksycznych. Juz chocby na podstawie kilku
danych z literatury wynika, ze izolaty gatunkow
Laccaria (L. laccata, L. proxima, L. bicolor) charakte-
ryzuja sie wyjatkowa odpornoscig na rézne niesp-
rzyjajace czynniki srodowiska (Mc Creight i Schroe-
der 1982; Ruhling i in. 1984; Jones i Hutchinson
1988a; Kowalski | in. 1989).

Na koniec warto jeszcze wspomnie¢ o akumu-
lacji przez grzyby mikoryzowe pierwiastkéw pro-
mieniotworczych. Problem dotyczy gtéwnie cezu
137Cs i sfrontd °°sr, ktore t6 pkrwlisM sg zwiasz-
cza akumulowane przez grzyby. W ostatnich la-
tach, w zwigzku z katastrofg czarnobylska obser-
wuje sie zwiekszong akumulacje obu tych pier-
wiastkéw zaréwno w Scidtce, jak i owocnikach
grzybow ektomikoryzowych (BohaC i in. 1989).



168 Biologia sosny zwyczajnej

Bijania poréwnawcze zawartosci cezu i strontu
w owochnikach niektorych grzybéw ektomikoryzo-
wych w lasach w okolicy Kurska wykazaty, ze
warto$ci wspotczynnika akumulacji sa dla cezu
I Cs wyzsze niz dla sfronta "Sr,1a r6zne gatunki
grzybéw dos¢ znacznie sie rdznig pod wzgledem
zdolnosci do akumubcji tych pierwiastkow (tab. 5.14).

Tabela 5.14

Wsp6tczynnik akumulacji radioaktywnego strontu i
cezu w owocnikach réznych grzybéw ektomikoryzo-
wych w lesie w okolicach Kurska (wg Bohac i wsp.

1989)

Gatunek grzyba ”Sr "37Cs
PnxHlus inuolutus 0,60 1,20
Russula uirescens 0,60 0,60
Lactarius piperatus 0,02 1,20
Boletus aestrunlis 0,02 1,20
Boletus uerspellis 0,04 0,04
Armillaria mellea 0,003 0.06

(patogen sosny)

W Polsce, po wybuchu w Czarnobylu wysoki
poziom skazenia promieniotwdrczym cezem utrzy-
muje sie szczegblnie w °wo>°nikach podgrzybka
brunatnego (Xerocomus badius) z terenéw pétnoc-
no-wschodniej i potudniowej czesci naszego kraju.
Nawyzsze skazenie zaobserwowano w grzybach
przywiezionych z terenéw bytego ZSRR (Wojewo-
da 1992).

5.5.8.3. WIPLLYW IAZOTOWEGO

Nadmierna zawarto$¢ azotu w glebie wy-
wiera negatywny wplyw na ektomikoryzy
i grzyby mikoryzowe, a takze stanowi jesz-
cze jeden bardzo istotny element skazenia
srodowiska. Jedng z przyczyn rosnacej za-
sobnosci gleb w zwigzki azotowe jest nawo-
zenie szkotek oraz lasow (Baule i Fricker
1973). Znacznym Zrédtem azotu w Srodowis-
ku jest takze przemyst chemiczny. Wiekszo$¢
zwigzkéw amonowych pochodzi z fabryk
nawozoéw azotowych oraz nawozéw natural-
nych, przede wszystkim w poblizu wielkich
farm  zwierzecych (Termorshuizen i in.
1988) Problem skazenia azotowego stat sie
na tyle wazny, ze jako jedng z przyczyn
zamierania lasow zaczeto podawac tzw. hi-

poteze amonowg (Nihlgard 1985), ktora zak-
tada, z¢' przyczyng zamierania drzewostanéw
srodkowej i zachodniej Europy jest nadmier-
ne osadzanie sie w glebie jondw amonowych
w formie suchej i mokrej. Z powodu szyb-
kiego rozprzestrzeniania si¢ niewielkich czas-
teczek kwasnego siarczanu amonu nadmier-
ne nasycenie gleby azotem moze wystgpic nie
tylko w bezposrednim sasiedztwie Zrddia ska-
zenia, ale nawet w odlegtosci 100 do 1000 km
(Nihlgard 1985). Przyjmuje sie, ze opad
azotu do gleby w dawce 5-10kg N/ha-rok nie
wywotuje zadnych ujemnych skutkéw biolo-
gicznych (Boxman i Roelofs 1988). Tymcza-
sem w wielu rejonach Europy, takze w Pols-
ce, wartosci te przekraczane sg 10- do 20-kro-
tnie, osiagajac w skrajnych przypadkach po-
ziom 500kg N/ha/rok (Anonim 1986¢c). Wed-
tug Agren (1983) las sosnowy jest nasycony
azotem na 25-50 lat po wprowadzeniu dawki
25 kg N/ha/rok; lasy otrzymujg azotu znacz-
nie wiecej. Nadmiar azotu w glebie wptywa
hamujaco na szereg istotnych proceséw bio-
chemicznych w roélinie (Boxman i Roelofs
1988; Karolewski 1989b) i nie moze sie nie
odbi¢ na tak skomplikowanym uktadzie, ja-
kim jest symbioza mikoryzowa.

Juz Stahl (1900), zaobserwowat, ze obec-
no$¢ mikoryz u drzew lesnych jest manifes-
tacja gleb ubogich w skiadniki pokarmowe.
Fakt, ze gleby ubogie sg korzystniejsze dla
formowania sie mikoryz niz plantacje nawo-
zone azotem, potwierdzili Melin (1923),
Hatch (1937), Mc Comb (1938), Bjorkman
(1942), Hacskaylo (1957), Harley (1969) oraz
badania rosyjskie opracowane przez Shemak-
hanova (1967). Byly to pierwsze sygnaty
0 mozliwym skazeniu gleby przez nawozy
azotowe i ich negatywnym wplywie na mi-
koryze. Wowczas jeszcze nie wigzano nad-
miernego osadzania si¢ azotu w glebie z za-
mieraniem laséw. Tymczasem sg dowody na
istnienie tafcucha zaleznosci: skazenie azoto-
we - zanik mikoryz - zamieranie lasOw.
Negatywny wplyw azotu na ektomikoryze
ocenia si¢ najczesciej poprzez badania iloscio-
we i jakosciowe mikoryz na korzeniach, badz
tez poprzez ocene wystepowania owocnikow,
uwazanych za bezposredni przejaw obec-
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nosci ektomikoryz na korzeniach (Laiho
1970). W 75-95-letnim drzewostanie P- sylues-
tris, w 4 lata po zastosowaniu nawozenia
azotowego (200 kgN/ha), Laiho i wsp. (1987)
stwierdzili raczej jakosciowe niz ilosciowe
zmiany w obrebie mikoryz. Niemal wszyst-
kie krotkie korzenie przeksztatcone byly
w mikoryzy, ktére sklasyfikowano w 8 grup.
Jednakze jako$¢ mikoryz ulegta zmianie:
mufka grzybniowa byfa istotnie ciensza niz
na poletkach kontrolnych (17gm i 22gm),
a sie¢ Hartiga stabiej penetrowata przestrze-
nie miedzykomorkowe kory pierwotnej ko-
rzenia (57jim w stosunku do 67gm w kontroli).

Ritter i Tolle (1978) w 110-letnim drze-
wostanie sosnowym po zastosowaniu azotu
300-3000kg/ha  stwierdzili  proporcjonalny
spadek frekwencji mikoryzowej z 88 do 57%
oraz catkowity zanik owocnikoéw takich waz-
nych grzybéw ektomikoryzowych (juz przy
dawce 00kkg N/ha), jak Suillus luteus, S. bo-
uinus, Boletus elulis, Tricliolomo portentosuni
czy Canthorellus ciborius. Bardzo podobne wy-
niki uzyskat Uebel (1982), podkres$lajac jedno-
czesnie, ze wraz ze spadkiem populacji grzy-
béw ektomikoryzowych rozprzestrzeniajg sie
grzyby saprofityczne. Wptyw nawozenia na
rozwoj mikoryz sosny zwyczajnej w szkétce
ocenili Antilla i Lahde (1977). Efekt byt
silniejszy niz w starszych drzewostanach.
Najwyzsza dawka azotu niemal catkowicie
zahamowata formowanie mikoryz, a rosngce
stezenie azotu wyraznie stymulowato miko-
ryze ektendotroficzng na niekorzy$¢ ektomi-
koryz. Co jest bardzo istotne, nawozenie
szkotki zmniejszyto znacznie rozgatezienie
systemu korzeniowego, a wiec potencjalnie
mniej mikoryz mogto powsta¢ na kazdej
siewce.

Do konca nie rozwigzanym problemem pozos-
taje nadal kwestia jaka forma azotu (azotanowa czy
amonowa) stanowi wieksze zagrozenie dla nowo
powstajacych i juz funkcjonujacych mikoryz. Wielu
autoréw uwaza, ze nawozy azotanowe silniej og-
raniczajg formowanie si¢ ektomikoryz niz nawozy
amonowe (Bigg 1981; Rudawska 1986a). Moze to
by¢ spowodowane tym, ze szereg grzybow ekto-
mikoryzowych stabo lub wcale nie wykorzystuje
jonu azotanowego, a nawet wptywa on hamujaco
na ich wzrost (Sarjala 1(990). Bigg (1981) uwaza,

ze asymilacja azotanu wymaga nakladu znacznej
energii  niezbednej do jego przeksztatcania
w przyswajalng przez korzenie forme¢ amonowg
(redukcyjna aminacja). Wiaze sie to ze spadkiem
puli weglowodanéw w korzeniach do poziomu,
ktéry moze by¢ zbyt niski dla utrzymania symbio-
zy mikoryzowej. Z kolei w niektérych doswiad-
czeniach poréwnawczych (Wallander i Nylund
1989; 1991) raczej jon amonowy wptywat silnigj
ograniczajaco na tworzenie mikoryz, anizeli wyso-
kie stezenie azotanu. Spowodowane to byto znacz-
nie wyzszg absorpcjg azotu ze zrédta amonowego
(NH4CI) niz azotanowego (KNO3), a w rezultacie
wysoka zawartoscig azotu w czesci nadziemnej
siewek. Nylund (1988) uwaza, ze gdy poziom
azotu w tkankach igiet sosny przekracza 1,6%,
wowczas mikoryza ulega zahamowaniu. Takie ste-
zenie azotu w tkankach czesci nadziemnej wyste-
puje przy stezeniu azotu w substracie 100 ppm
i wiecej, co mozna przyrowna¢ do dawki
100 kg N/ha

Z cytowanych wczesniej danych wynika, ze
w nawozeniu lasu czesto stosuje sie dawki znacz-
nie wyzsze i dlatego obserwuje sie na ogoét zanik
mikoryz.

Pachlewski i wsp. (1978) wykazali, ze dawki
azotu stosowane w nawozeniu szkétek lesnych
uzyte do hodowli grzybéw mikoryzowych w czys-
tych kulturach sg zbyt wysokie i wptywajg hamu-
jaco na wzrost grzybni, a zapotrzebowanie posz-
czegolnych grzybow mikoryzowych na azot po-
chodzacy z réznych jego form ksztattuje sie bardzo
roznie. Jedne grzyby preferuja amonowa forme
azotu (Suillus luteus, Crnococcutn groniforme, Amoni-
ta muscorio, Rhizrprgrn luteolus, Russulo einetico),
a np. ektendomikoryzowy szczep MrgX wykorzys-
tuje lepiej jon azotanowy. Indywidualne preferencje
poszczegblnych gatunkdéw grzybdéw mikoryzo-
wych w stosunku do réznych zrédet azotu, moga
wiec thumaczy¢ dlaczego w doswiadczeniach réz-
nych autoréw brak jednoznacznosci odnosnie do
negatywnego wptywu nadmiernych dawek amo-
nowej lub azotanowej formy azotu na mikoryzy
(Koberg 1966; Slankis 1974; Termorshuizen i in.
1989; Termorshuizen i Ket 1991).

W rozwazaniach nad wptywem azotu na
mikoryze muszg roéwniez by¢ brane pod u-
wage preferencje rosliny wyzszej (Alexander
1983). Sosna jest gatunkiem mato wymagaja-
cym wobec sktadnikéw pokarmowych i dla-
tego dos¢ szybko ulega zatruciu azotowemu.
Stad wyjsciowa zawartos¢ azotu w glebie
bedzie tez miata wazny wptyw na koncowy
wynik  przeprowadzonych  doswiadczen.
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Czesto niewielki dodatek azotu (IOkg
N/ha/rok) do bardzo ubogiej gleby moze dac
pewien pozytywny wpltyw na tworzenie mi-
koryz (Rudawska 1986a; Termorshuizen
i Ket 1991), ale po przekroczeniu pewnego
progu (wg Nylunda 1,6% N w tkankach
igiet) negatywny wpltyw na mikoryzy staje
sie ewidentny. Potwierdzajg to badania wyko-
nane w warunkach polowych na 8-letnich sa-
dzonkach sosny zwyczajnej (Termorshuizen
i in. 1988). Wraz z roshgcym stezeniem na-
wozOw amonowych obserwowano mniej mi-
koryz, ograniczenie liczby pojawiajacych sie
owocnikéw oraz gatunkéw. Obserwacje poto-
we dodatkowo wskazaty, ze ujemny wplyw
nawozenia azotowego na mikoryzy jest silnie
negatywnie skorelowany z zawartoscig
w powietrzu dwutlenku siarki i amoniaku
(Termorshuizen i in. 1988; Schaffers i Ter-
morshuizen 1989). W regionie o stabym ska-
zeniu zebrano 5477 owocnikéw grzybow mi-
koryzowych z 12 gatunkéw, podczas gdy
w regionie silnie skazonym. amoniakiem
i dwutlenkiem siarki zebrano tylko 45 owoc-
nikbw z dwu gatunkéw. Przyjmuje sie, ze
bezposredni wplyw nawozenia ustepuje na
og6t po 3 latach od zastosowania nawozu
(Menge i in. 1977). Wykonana w 13 lat od
nawiezienia ocena liczby i jakosci mikoryz na
korzeniach sosny ujawnita 85% frekwencje
mikoryzowa na poletkach nawozonych i nie-
nawozonych siewek sosny (Arnebrant
i Séderstrom 1989). Nawet po 13 latach od
wykonania zabiegu nawozenia jego skutki
trwaly w glebie. Wykazano istotne réznice
w kompozycji mikoryz (zotte, biate i rézo-
we), a tym samym w skiadzie gatunkowym
grzybow skiadajacych sie na ektomikoryze.
Autorzy uwazajg, ze zwigzane to moze by¢
ze zmiang odczynu gleby spowodowang zas-
tosowanymi nawozami.

Poniewaz jednak nawozenie stanowi atrakcyj-
na sposobno$¢ uzyskania duzych i dorodnych sie-
wek do nasadzen, naukowcy starajg sie znalez¢
kompromis pomiedzy nawozeniem a mikoryza.
Jednym ze sposobOw jest selekcja symbiontow
mikoryzowych o stosunkowo duzej tolerancji na
nawozenie azotowe. VAre (1990) sposrod 9 sym-

biontéw P. syluestris proponuje do zaszczepien
sadzonek w kontenerach dwa gatunki: Piloderma

croceum i Cenococcum geophilum, okreslajac je jako
najbardziej obiecujace, gdyz tworza mikoryze
w szerokim zakresie zyzno$ci podtoza w poréwna-
niu z innymi symbiontami. Innym wyjsciem kom-
promisowym jest czeste podawanie niewielkich
ilosci nawozow, ktére w przeciwienstwie do stoso-
wanych niekiedy w lesnictwie jednorazowych du-
zych dawek nawozowych, nie wywierajg negatyw-
nych skutkéw na wystepowanie i funkcjonowanie
mikoryz. Wprowadza sie ostatnio réwniez tzw.
nawozy wolnorozpuszczalne (patrz rozdz. 5.6).
Przedstawiony powyzej przeglad wskazuje, ze za-
nik mikoryz moze by¢ waznym przejawem ujem-
nego wptywu rosngcego opadu zwigzkéw azoto-
wych do gleby, sktadajacego sie na tzw. amonowg
hipoteze zamierania lasbw zaproponowang przez
Nihlgarda (1985).

5.5.5.4. WPLYW WAPNOWANIA

Zakrojone na szerokg skale wapnowanie
gleb stosuje sie obecnie w celu przeciwdzia-
tania ich zakwaszeniu powodowanemu przez
kwasne deszcze. Poza tym jest to zabieg
stosowany w celu poprawy odczynu oraz
whasciwosci  fizykochemicznych gleby, od-
dziatujacy, jak sie dotad wydawato, pozytyw-
nie na biologie gleby i przyczyniajacy sie do
zmian mikrobiologicznych, biochemicznych
i fizjologicznych rizosfery, a tym samym
wptywajacy takze na wzrost drzew. Szczegoé-
towych badan nad wptywem wapnowania na
grzyby ektomikoryzowe i mikoryzy jest nie-
wiele. Mozna jednak przypuszczaé, ze wap-
nowanie dziata selektywnie na mikroflore
glebowa, réwniez na grzyby mikoryzowe.
Wsrdéd tych ostatnich znajdujg sie gatunki
w wiekszym lub w mniejszym stopniu tole-
rujgce wyzsze pH, a nieraz wrecz wymaga-
jace w swoim metabolizmie wigkszej zasob-
nosci wapna w podtozu. Przemawiatyby za
tym takie przyktady, jak obecnos¢ mikoryz na
korzeniach sosny reliktowej na skatkach wa-
piennych w Pieninach (Dominik 1961a) czy
tez pozytywny wptyw mikoryzy Suillus gra-
nulatus na rozwoj P. nigra na glebach wapien-
nych (Clement i in. 1977).

Wydaje sie jednak, ze wspomniane powy-
zej przyktady to wyjatki. Grzyby ektomiko-
ryzowe to gatunki w wiekszosci acidofilne,
wykazujgce optimum wzrostu w czystych
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kulturach przy pH = 3-6 i wydaje sie, ze wa-
pnowanie i zwigzany z tym wzrost pH gle-
bowego, pocigga za sobg pewien negatywny
wplyw na mikoryze i grzyby mikoryzowe.
Mirchnik (1957) podaje, ze wapnowanie gleb
moze powodowaé redukcje liczby grzybéw
w glebie.

Richards (1965) uwaza, ze mikoryzy tworzg sie
w stosunkowo szerokim zakresie wartosci pH
i w przypadku kiedy nastepuje zahamowanie two-
rzenia mikoryz, to jest to raczej efekt wysokich
stezen azotanu w glebie, niz zbyt alkalicznego
odczynu. Jednakze Theodorou i Bowen (1969)
w doswiadczeniu nad wptywem pH i azotu na
grzyby ektomikoryzowe i siewki Pinus radiata wy-
kazali, ze to witasnie alkalicznos¢ gleby ma decy-
dujacy wptyw na zahamowanie tworzenia miko-
ryz. W tescie laboratoryjnym zaréwno wzrost sie-
wek sosny, jak i formowanie mikoryz zmniejszaty
sie, kiedy pH gleby z poczatkowego 6,2 wzrastato
do 8, a ektomikoryzy zostaty catkowicie zastapione
przez ektendomikoryzy

Z obserwacji Mikoli (1966) wynika, ze na gle-
bach alkalicznych mufka grzybniowa na korze-
niach sosny jest ciensza, a poza tym wapnowanie
redukuje dichotomie korzeni sosny. Letho (1984)
oceniajgc wptyw wapnowania na poletkach sosny
w 20 lat po jego zastosowaniu, zaobserwowata na
korzeniach wzrost mikoryz typu D, ocenianych
jako niezbyt efektywne (z Cenococcum graniforme),
natomiast spadek ,,dobrych” mikoryz typu A.

Semjonowa (1989) w doswiadczeniu polowym
poddata analizie wptyw réznych pozioméw wap-
nowania na jednoroczne siewki sosny zwyczajnej
w celu okreslenia optymalnych i toksycznych da-
wek tego zabiegu. Nie uzyskano korelacji pomie-
dzy iloscig zastosowanego wapna a intensyw-
noscig tworzenia mikoryz na korzeniach sosny.
Najwiekszy wzrost mikoryz obserwowano na ko-
rzeniach sosny z poletka, ktére otrzymato 0,5 tony
wapna na hektar (pH 4,5), najnizsza przy dawce
4t/ha (pH 6,3). Ale nawet przy dawce 25 ton
wapna na hektar 92% siewek sosny miato dichoto-
miczne rozgatezienia. Autorka uwaza, ze nawet
zastosowanie wysokich dawek wapna i wzrost pH
z 4,3 (kontrola) do 7,8 (25 t/ha) nie wyklucza
mozliwosci tworzenia mikoryz.

Badania nad wptywem wapna na tworzenie
mikoryz, wykonane w laboratorium, dajg wyniki
bardziej jednoznacznie negatywne. W doswiadcze-
niach Ertland i Séderstrom (1990) siewki sosny
rosty w laboratorium w glebie lesnej i traktowano
je réznymi dawkami CaO, w celu uzyskania pH
od 4 do 7. Frekwencja mikoryzowa z 70% przy pH

Tabela 5.15

Wplyw wapnowania na wystepowanie owocnikéw
grzybow ektomikoryzowych na 25-letnim stanowi-
sku Pinus syluestris (wg Kuyter 1988)

Powierzchnia Powierzchnia
wapnowana kontrolna

Catkowita liczba
owocnikéw grzybéw 8 13
ektomikoryzowych

Srednia liczba
owocnikéw grzybow

ektomikoryzowych L1 25™
na poletku

Laccaria sp. 6% 48%»"
Ladmrus hepaticus 47% 89%"
Xerocomus badius 11% 26%
PaxiHus imolutus 25% 26%
Srednia liczba

gatunlféw

Zz:);:;)lzgycznych na 6.3 9,6”

*Wynik istotny statystycznie przy P<0,05; ~przy P<0,01.

4 wzrastata do prawie 100% przy pH 5, po czym
zmniejszata sie ponizej 40% przy pH 7,5. Przy pH
powyzej 7 wzrost siewek ulegat zahamowaniu.
Autorzy ci sa zdania, ze sosha zwyczajna znosi
umiarkowane wapnowanie raczej dobrze i jedynie
przy bardzo wysokich dawkach moze zachodzié
istotna redukcja typéw oraz liczby mikoryz.

Pachlewski i Chrusciak (1983), badali wptyw
r6znych  nawozéw  wapniowych  zalecanych
w lesnictwie (CaO i CaCO3) oraz poréwnawczo
zwigzki stosowane w do$wiadczalnictwie i prakty-
ce (Ca(N03)2:'4H20 i CaCh) na wzrost grzybow
mikoryzowych in vitro. Najsilniej reagowaty grzy-
by mikoryzowe na tlenek wapniowy (CaO), ktéry
powodowat alkalizacje podtoza i w przypadku
Amanita verna, Cenococcum graniforme i Rhizopogon
luteolus zahamowanie wzrostu, zwigzane gtéwnie
z wrazliwoscig tych grzybéw na odczyn podtoza.
Do gatunkéw o wiekszej tolerancji, ktére nie wy-
kazywaty zahamowania wzrostu nawet przy naj-
wyzszych stezeniach CaO, nalezaty Suillus granu-
latus i S. luteus.

W warunkach naturalnych okreslono wptyw
wapnowania na skfad gatunkowy grzybow ekto-
mikoryzowych w 25-letnim drzewostanie sosno-
wym w Holandii (Kuyper 1988). Na poletkach
kontrolnych obecnych byto 13 gatunkéw grzybow
ektomikoryzowych, a tylko 8 gatunkéw na polet-
kach wapnowanych. Gatunki z rodzaju Laccaria
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(L. prmcima i L. bicolor) oraz Lactarius hepoticus, byty
szczeg6lnie wrazliwe na wapnowanie, natomiast
Piadllus inuolutus wydawat sie grzybem tolerancyj-
nym na obecno$¢ wapnia w glebie (tab. 5.15)

Kuyper (1988) uwaza, ze spadek produkcji
owocnikéw grzyboéw egtomigorzrowzch po proce-
sie wapnowania nie jest bezposrednim efektem
wplywu wapnia, lecz odzwierciedla raczej zwiek-
szong dostepnos$¢ azotu mineralnego (zaréwno a-
monowego, jak i azotanowego), ktéry ma zdecydo-
wanie hamujacy wpltyw na tworzenie mikoryz
(patrz rozdziat poprzedni).

5.5.8.5. REAKCJE GRZYBOW MIKORYZOWYCH
I MIKORYZ NA PESTYCYDY

Od konca lat siedemdziesigtych ukazato
sie przeszto 150 prac mowigcych o wplywie
na mikoryzy réznych srodkéw chemicznych
(pestycydow), ' uzywanych w rolnictwie
i lesnictwie przeciwko chorobom i szkodni-
kom. Srodki te stosowane w celu zahamo-
wania rozwoju chwastow (herbicydy), paso-
zytow grzybowych (fungicydy), owaddw
(insektycydy) lub nicieni (nematycydy), mo-
ga niekiedy wywotaé szereg nieprzewidzia-
nych, ubocznych skutkéw biologicznych,
czesto przewyzszajacych zyski wynikajgce
z ich zastosowania (Trappe i in. 1984). Tylko
nieliczni badacze sg zdania, ze pestycydy
stosowane w odpowiednich, zalecanych
przez producentdéw stezeniach, nie wptywaja
hamujaco na tworzenie mikoryz (Afschar-
pour i Meyer 1967), a niekiedy pewne subs-
tancje stuzace do odkazania gleby (fumigan-
ty) moga nawet stymulowac wzrost krétkich
korzeni mikoryzowych (Laiho i Mikola
1964). Zdecydowana wiekszos¢ prac wykazu-
je, ze pestycydy w zalecanych przez produ-
centéw stezeniach oddziatywaja negatywnie
na grzyby mikoryzowe i mikoryzy, szczego6l-
nie na miodych siewkach. Wiele pestycydow
w $rednich i wysokich dawkach uniemozli-
wia penetracje strzepek grzybni do korzenia,
powoduje destrukcje mufki grzybniowej, sie-
ci Hartiga, a nawet tkanek korzenia nie
objetych mikoryza, wywotujac w efekcie za-
hamowanie wzrostu siewek (lyer i Wilde
1965; Wilde i Persidsky 1966; lyer i Traut:
MANN 1967). 1LOBA (1977; 1978) zaobserwo-
wat, ze pewne fungicydy i insektycydy po-

wodujg catkowity zanik charakterystycznych
dla mikoryz sosny widlastych rozgatezien
korzeni.

Wedtug niektorych  autoréw, negatywny
wplyw pestycydow na formowanie sie mikoryz
ustepuje pod koniec drugiego sezonu wegetacyjne-
go i nie odbija sie na dalszym wzroscie drzew
(Hacskaylo i Palmer 1957; Linneman 1968; Sobot-
ka 1968).

Trappe i wsp. (1984) zestawili wyniki prac 70
autoréw, ktérzy testowali w warunkach in nitro
wptyw roznych grup pestycydow (fungicydy, her-
bicydy, insektycydy) na wzrost grzybéw mikory-
zowych. Wiekszo$¢ tych substancji wykazuje ten-
dencje do hamowania wzrostu grzybow ektomiko-
ryzowych, szczegblnie w wyzszych stezeniach.
Dotyczy to w szczeg6lnosci fungicyddw, ktore sg
przeznaczone do walki z grzybami i ktére szcze-
golnie negatywnie oddziatywaja na migorzzz. Kap-
tan i PCNB (pentachloronitrobenzen), zastosowane
w Indiach przeciwko zgorzeli siewek w szkétkach,
opO6zniaty formowanie sie mikoryz na siewkach
Pinus potula, az do czasu utraty aktywnosci przez
fungicyd (Bakshi i Dobriyal 1970). W szkétkach
P. syluestris w Finlandii nie wykazano zmian
w ektomikoryzach pod wptywem PCNB, cho¢ sub-
stancja ta hamowata wzrost wielu grzybow
w czystej kulturze (Laiho i Mikola 1964). Hong
(1976) obserwowat na siewkach P. coribeo w Malezji
zahamowanie rozwoju ektomikoryz przez fungicy-
dy chlorothalonil i thiran, pewna stymulacje pod
wptywem kaptafolu i kaptanu, a benomyl nie wy-
wierat zadnego wpltywu. Theodorou i Skinner
(1976) wykazali hamowanie rozwoju mikoryz na
szczepionych zarodnikami siewkach P. rodiato w
Australii pod wptywem fungicydéw: kaptan, zineb
i thiran. Fungicyd zastosowany w tym doswiad-
czeniu do sterylizacji nasion uniemozliwit catkowi-
cie rozwoj szczepionych grzybéw, ale nie miat
wptywu na pdzniejszy rozwéj mikoryz natural-
nych. Systemowy fungicyd benodanil, stosowany
na potudniu Standéw Zjednoczonych przeciwko
wrzecionowato$ci pedéw sosny, hamowat wzrost
czystych  kultur grzybow ektomikoryzowych,
a zastosowany w szkotkach hamow'at rozwoj mi-
koryz na siewkach P. toedo. Pawuk i wsp. (1980)
wykazali, ze mikoryzy Pisolithus tinctorius na siew-
kach P. palustris niszczone byty catkowicie przez
PCNB, redukowane przez kaptan, a stymulowane
przez benomyl. Benomyl i kaptan sprzyjaty tez
rozwojowi mikoryz Thelephoro terrestris i Pisolithus
tinctorius na siewkach P. taedo (Marx i Rowan
1981) Fungicyd Dithane M-45 (markozeb) zastoso-
wany do sterylizacji gleby redukowat rozwoj mi-
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koryz i wzrost siewek P. syluestris (Cudtin i in.
1983).

Z przedstawionego pokrotce przegladu
literatury wynika, ze cho¢ wiele fungicydéw
ma na mikoryzy wplyw negatywny, to istnie-
ja i takie, na ktére grzyby mikoryzowe i mi-
koryzy wydajg sie stosunkowo niewrazliwe.
Stwarza to dla lesnikéw mozliwos$¢ ich zas-
tosowania w praktyce. Do najbardziej ude-
rzajacych przyktadow selektywnego oddzia-
tywania fungicydéw na rézne grupy grzy-
béw nalezg zwiazki tiazolowe (benomyl, car-
bendazim, etridiazol, fuberidizol, tiabenda-
zol) (Trappe i in. 1984). Substancje te wyka-
zuja silne antygrzybowe dziatanie w stosun-
ku do grzybow nalezacych do Zygomycetes,
natomiast sg znacznie mniej aktywne'w sto-
sunku do Basidiomycetes i Ascomycetes, skupia-
jacych wiekszos¢ grzyboéw mikoryzowych
(Edgington i in. 1971). Stad wihasnie zwiazki
tiazolowe moga by¢ fungicydami polecanymi
do zastosowania w szkoétkach, m.in. sosny
w celu zapobiegania chorobom grzybowym
bez niebezpieczenstwa jednoczesnego nisz-
czenia mikoryz (Kais i in. 1981; Marx i Ro-
wan 1981; Pawuk i in.1980; Pawuk i Barnett
1981). Herbicydy, ktérych zadaniem jest usu-
wanie zbednych roslin na plantacjach, mogg
takze wywotaé szereg biologicznych skutkéw
ubocznych (Greaves i in. 1976; Altman
i Campbell 1977; Rodriguez-Kabana i Curl
1980; Norris 1981). Zestawienie wykonane
przez Trappe | wsp. (1984) oparte na bada-
niach wielu autorow uwidacznia, ze grzyby
mikoryzowe i mikoryzy mogg by¢ drastycz-
nie uszkadzane przez pewne herbjcydy. Nas-
tepujace herbicydy powodowaly destrukcje
mikoryz P. syluestris: alkohol allylowy (Laiho
i MIKOLA 1964), Amitrole (I1oba 1976), 2-4-D
(lmoba 1978), Dalaphone (Lamo i Mikola
1964; Iloba 1976), Trifluralin (Iloba 1977),
Gramoxone i Hexazinone (Cudlin i in. 1983).

Drzewo moze by¢ czesto bardziej wrazli-
we na zastosowane herbicydy niz grzyby
mikoryzowe i z powodu jego ostabienia mo-
ze nastepowac rozregulowanie zwigzku sym-
biotycznego (Cudlin i in. 1983). Ma to miej-
sce szczegllnie w przypadku herbicydow
wptywajgcych na zahamowanie fotosyntezy.

W konsekwencji ograniczenie formowania
sie nowych mikoryz nastepuje raczej na sku-
tek zmniejszonego doptywu cukréw do ko-
rzeni, niz bezposredniego wptywu herbicydu
na sam grzyb. Cho¢ niektore grzyby mikory-
zowe sg rowniez wrazliwe na pewne herbi-
cydy i takie zwigzki, jak gesaprim 50, gesa-
top 50 i maloran 50, zastosowane w steze-
niach zwykle uzywanych w praktyce catko-
wicie hamowaty wzrost Suillus uariegatus
i Amanita muscaria (Gogala i in. 1982). Ostat-
nio wykazano, ze niektore grzyby mikoryzo-
we zdolne sg do rozktadu pewnych herbicy-
déw. Rouillon i wsp. (1989) wykazali dest-
rukcje herbicydu chloroprophan m.in. przez
grzyby ektomikoryzowe Hebeloma cylindros-
porum, Suillus bellini i S. uariegatus.

W podsumowaniu nalezy podkreslic, iz
uzywanie herbicydéw w praktyce lesnej
jest z ekonomicznego punktu widzenia
znacznie mniej kosztowne niz tradycyjne
metody reczne i mechaniczne (Anonim
1985¢). Stosowanie herbicydéw musi byé
jednakze poprzedzone niezwykle skrupu-
latnymi badaniami. Dzieje sie tak np. w Ka-
nadzie, gdzie w gospodarce lesnictwo odg-
rywa ogromng role (Malik i Vandernborn
1986) i gdzie dopuszczone sg do stosowa-
nia tylko dwa herbicydy: 2-4-D i glyphosa-
te (Chakravarty i Sidhu 1987).

5.5.9. ZASTOSOWANIE SYMBIOZY
EKTOMIKORYZOWEJ W PRAKTYCE
LESNEJ

Wigkszo$¢ badan poswieconych szczepie-
niom (inokulacji) gleb leSnych grzybami ek-
tomikoryzowymi opartych jest na dwoch
przestankach:

1. Jakakolwiek mikoryza na korzeniach
siewek przeznaczonych do nasadzen jest du-
70 lepsza niz zadna.

2. Pewne gatunki grzybow ektomikoryzo-
wych sg w okreslonych warunkach bardziej
skutecznymi symbiontami drzew niz inne.

Przyjecie tego drugiego zatozenia zmusito
badaczy do podjecia zakrojonych na szerokg
skale badan nad selekcjg grzybow ektomiko-
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ryzowych o szczegOlnie pozadanym dziata-
niu na wzrost i przezywalno$¢ drzew na
plantacjach oraz na terenach zdegradowa-
nych. Konieczno$¢ selekcji wynika z tego, ze
grzyby ektomikoryzowe wykazujg znaczne
genetyczne i fizjologiczne zréznicowanie za-
rowno miedzy-, jak i wewnatrzgatunkowe
(Ho i Zak 1979; Ho 1987a; 1987b; Gay i De-
Baud 1987; Zhu i in. 1988; Sen 1990). Ponadto
niektore grzyby wydaja sie lepiej niz inne
przystosowane do pewnych stanowisk, dlate-
go jest ogromnie wazne, aby przy zalesianiu
uzywac siewek o skutecznych zwigzkach mi-
koryzowych. Tymczasem w szkotkach, na
skutek niektérych praktyk uprawowych, roz-
woj mikoryz na korzeniach jest czesto znacz-
nie zahamowany. Do najgrozniejszych z pun-
ktu widzenia rozwoju ektomikoryz nalezy
nawozenie, gtdwnie azotowe oraz dezynfek-
cja gleby. Nawet jezeli na silnie nawozonych
glebach w szkotce siewki sg dorodne, to sg
one na og6t zupetnie pozbawione mikoryz
(Marx i in. 1977; Le Tacon 1982). Wyjsciem
kompromisowym w tej sytuacji jest zastoso-
wanie nawozOw stopniowo sie uwalniaja-
cych, ktére pozwalajg na uzyskanie stosunko-
wo dorodnych siewek, a nie hamujg przy
tym rozwoju mikoryz na korzeniach (Maro-
nek 1977). Wykazano, ze nawozy takie zasto-
sowane w dawce 4,5 kg/m3 nie hamowaty
tworzenia mikoryz na siewkach sosny
z grzybem Pisolithus tinctorius (MARONEK
i Hendrix 1979). Z kolei sterylizacja gleby
przed wysiewem nasion, stosowana rutyno-
wo w wielu szkétkach lesnych, zwykle elimi-
nuje lub drastycznie redukuje wiekszos$¢ mik-
roorganizmoéw glebowych na gteboko$¢ 20 do
30 cm (Mexal 1980; Le Tacon i Garbaye
1986) Obok patogendw, ktore zostajg wyeli-
minowane z gleby, zabite zostajg takze orga-
nizmy pozadane, w tym grzyby mikoryzowe.
Powtorna kolonizacja gleby przez mikroorga-
nizmy niezbedne dla rozwoju siewek jest
powolna, a niekiedy korzenie moga zostaé
zdominowane przez symbionty, ktore nie sg
najskuteczniejsze z punktu widzenia rozwoju
siewki. W lesie ma oczywiscie miejsce infek-
cja naturalna, ktéra odbywa sie gtéwnie za
przyczyng ektomikoryzowych grzybéw wyt-

warzajagcych owocniki. Z owocnikéw tych
wydobywajg sie zarodniki, ktére mogg by¢
przenoszone na znaczne odlegtosci. Stad je-
sienig, kiedy pojawiajg sie owocniki, stwier-
dza sie znaczne ilosci zarodnikéw w powiet-
rzu. Do tej pory roku ograniczona wiec jest
infekcja naturalna. Tymczasem wiele szkdtek
dezynfekowanych jest wiosng, na kilka ty-
godni przed wysiewem nasion. Brak spor
grzybow mikoryzowych w powietrzu w tym
czasie moze prowadzi¢ do nieprawidtowych
zwigzkéw mikoryzowych. Na szczescie The-
lephora terrestris, grzyb ktory jest wyjatkowo
przywigzany do warunkOéw panujacych
w szkotkach, produkuje zarodniki pod ko-
niec wiosny i on wiasnie jest pierwszym
symbiontem ektomikoryzowym w szkétkach,
cho¢ na pewno nie jest symbiontem najsku-
teczniejszym z punktu widzenia rozwoju siew-
ki (Le Tacon i in. 1987). Dlatego w szkotce, po
procesie odkazania, konieczne jest szczepie-
nie gleb grzybami ektomikoryzowymi
(Marx i Bryan 1975; Le Tacon 1982; Le
Tacon | Garbaye 1986). Szczepienia majg na
celu przyspieszenie procesu rekolonizacji $ro-
dowiska glebowego, a przede wszystkim u-
kierunkowanie tworzenia mikoryz z wyse-
lekcjonowanymi grzybami ektomikoryzowy-
mi. Badania nad zastosowaniem techniki
szczepienia gleb w praktyce lesnej rozpow-
szechnione sg szczeg6lnie w USA (Marx
i Cordell 1988; Marx i in. 1991), Francji (Le
Tacon i in. 1988) i Kanadzie (Lalonde i Pi-
che 1988.

W praktyce lesnej stosuje sie obecnie kil-
ka r6znych metod szczepienia gleb grzybami
ektomikoryzowymi (Trappe 1977).

55.9.1. SZCZEPIENIE GLEB SZCZEPIONKA
naturalng zawierajaca zarodniki,

GRZYBNIE MIKORYZOWA | MIKORYZY

Do najwcze$niej stosowanych metod
wprowadzania grzybow ektomikoryzowych
do gleb lesnych nalezy zastosowanie natural-
nego podtoza pochodzacego z lasu, plantacji
czy szkoiki, gdzie z regulty znajdujg sie za-
rodniki, grzybnia i mikoryzy. Pierwsze proby
wprowadzania sosny do Afryki rozpoczeto
w Afryce Potudniowej w potowie XIX wieku.
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Nie odnotowano sukcesu tak dtugo, dopoki
nie domieszano gleby pobranej ze szkoiki
w Holandii, zawierajgcej bez watpienia grzy-
by ektomikoryzowe.

Odtad stato sie to regularng praktyka na
plantacjach sosnowych w Afryce (Le Tacon
i in. 1987). W roku 1910 podtoze zakazone
naturalng szczepionka glebowa przeniesiono
z Potudniowej Afryki do Kenii, a potem roz-
prowadzono po catym kontynencie (Gibson
1963). Jeszcze teraz sposOb ten bywa stoso-
wany, gdy istnieje konieczno$¢ wprowadze-
nia populacji lesnych mikroorganizméw gle-
bowych na tereny, ktore sg ich pozbawione
(gleby porolne, nieuzytki poprzemystowe,
stepy, prerie).

Glownym zastrzezeniem tej metody szczepie-
nia gleby jest ryzyko mimowolnego wprowadzenia
réznych patogenéw lub grzybéw trujacych. W ten
sposob  zawleczony zostat z Europy do
Potudniowej Afryki i Ameryki $miertelnie trujacy
muchomor sromotnikowy (Amonita phalloides) (Mi-
kola 1970). Znaczne ryzyko niesie za sobg rowniez
przenoszenie gleby z jednej szkétki do drugiej.
Stare szkdtki bywajg z reguty zakazone patogena-
mi wywotujacymi pasozytnicza zgorzel siewek, jak
Pythium sp., Rhizoctonio sp., Fusarium sp. czy Phy-
trphrora sp. Choroba ta jest grozna dla siewek
sosnowych rosngcych w szkoétce do okoto szdstego
miesigca ich zycia.

Odciete korzenie mikoryzowe badz siew-
ki z uksztattowang juz mikoryzg sg rowniez
stosowane do szczepienia nowych szkoétek
lesnych. Spos6b z zastosowaniem siewek mi-
koryzowych wyprébowany zostat po raz
pierwszy w Indonezji i jest nadal tam wyko-
rzystywany (Mikola 1970). Metoda ta, zwana
indonezyjska, polega na tym, ze miode siew-
ki w szkdtce wchodzg w kontakt mikoryzo-
wy za posrednictwem grzybow znajdujacych
sie na korzeniach wprowadzonych do szkétki
sadzonek (Van Alphen de Veer 1955). Ponie-
waz grzyby mikoryzowe tworzg w glebie
skomplikowany system sznuréw grzybnio-
wych, rozprzestrzenianie mikoryzy od jednej
siewki do drugiej odbywa sie dos¢ szybko.
Technika ta nie rézni sie wiele od metody
stosujacej jako zrédto inokulum glebe pocho-
dzaca spod drzew z obfitg mikoryza, a ryzy-
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ko wprowadzenia patogendéw i grzybéw tru-
jacych jest w niej podobne.

55.9.2. SZCZEPIENIE ZA POMOCA OWtOCNIKOW
| ZARODNIKOW

W Europie zastosowano w lesnictwie po
raz pierwszy owocniki grzybow egtomigory-
zowych do szczepienia gleby w szkétce Wa-
reham Heatli w Anglii. Owocniki grzyba Rhi-
zopogon luteolus wprowadzono do gleby na-
turalnie zakazonej innym grzybem mikoryzo-
wym Suillus booinus, z ktérym jednak siewki
nie wchodzity w mikoryze. Cho¢ gleba nie
byta uprzednio dezynfekowana, zaszczepie-
nie spowodowato poprawe wzrostu szeregu
gatunkéw drzew w tym Pinus nigra (Levi-
50HN 1956).

W Australii, w celu intensyfikacji tworze-
nia mikoryz oraz poprawy wzrostu siewek,
mieszano nasiona P. radiota z zarodnikami
grzyboéw z rodzaju Rhizopogon i Suillus (The-
odorou 1971b; Theodorou i Bowen 1973;
Lamb i Richards 1974a; 1974b).

Najwiecej prac nad zastosowaniem zarod-
nikéw jako materiatu do szczepienia gleb
lesnych wykonat Marx ze wspotpracownika-
mi z Instytutu Badan Migorzrowych w At-
hens w USA. Stosowano albo $wiezo pozys-
kane zarodniki, ktére wprowadzano do od-
kazonej gleby, albo specjalnie preparowano
nasiona przez pokrycie ich cienkg warstwg
zarodnikOw oraz substancji utatwiajacych ich
przyleganie do nasion (otoczkowanie) (Marx
i in. 1984a; 1984b; Marx i Bell 1985). Wiek-
szo$¢ prac tych autoréw poswiecono jedne-
mu gatunkowi grzyba - Pisolithus tinctorius,
ze wzgledu na jego znaczny zasieg geogra-
ficzny, wielo$¢ gospodarzy, tolerancje na réz-
ne stresy $rodowiska oraz tatwos¢ hodowli
w czystych kulturach. Otoczkowanie nasion
zarodnikami mogtoby by¢ doskonatg techni-
ka zwiekszania populacji ektomikoryz
w przypadku tych grzybow, ktore produkujg
znaczne ilosci zarodnikéw, tatwych do pozys-
kania. Jednakze tylko pewne gatunki, jak
Thelephorr terrestris, Pisolithus tinctorius i Rhi-
zopogon sp. moga by¢ stosunkowo tatwo
wprowadzane do gleby tg technikg. Inne
gatunki z réznych wzgledéw (niewielka licz-
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ba owocnikéw, niewielka zywotno$¢ zarodni-
kéw) nie nadajg sie do rozpowszechniania
w ten sposab.

55.9.3. SMNNMEPIEMIE CZYSTYMI KULTURAMI
GRZYBOW MIKOORYZOWYCH

Aby unikna¢ ryzyka wprowadzania wraz
z grzybami mikoryzowymi organizméw cho-
robotwdrczych, stosuje sie metode szczepie-
nia gleb czystymi kulturami grzybéw miko-
ryzowych. Metoda ta pozwala na wprowa-
dzenie do gleby wybranych grzybéw ektomi-
koryzowych o whasciwosciach przewyzszaja-
cych niekiedy naturalne symbionty obecne
w glebie. Technike izolacji oraz hodowli
grzybni ektomikoryzowej w czystych kultu-
rach wprowadzit Melin (1936). Jednakze
technika szczepienia czystymi kulturami
grzyboéw ektomikoryzowych ma réwniez
pewne ograniczenia, bo cho¢ wiele symbion-
tow rosnie dobrze na sztucznych podtozach,
to istnieje tez wiele grzybow, ktére trudno
izolowac z owocnikOw, a nastepnie utrzymac
w czystej kulturze. Do tych, ktdére nie rosng
lub rosng bardzo stabo na standardowych
pozywkach naleza grzyby z rodzaju Russula,
Lactarius, Cortiiim-ius, Inocybe i Tuber. Niektore
z nich sg prawdopodobnie bardzo efektyw-
nymi symbiontami.

Istniejg dwie metody produkcji czystych
kultur grzybdw mikoryzowych na duza skale.

5.5.9.3.1. Hodowla na statym podtozu

Technike te zapoczatkowat w roku 1954 Bokor
na Wegrzech, a nastepnie podjeli ja Moser w Aus-
trii (1958) i Takacs w Argentynie (1967). Polega
ona na hodowli mycelium wybranych grzybéw
mikoryzowych na plynnej pozywce, a nastepnie
zaszczepieniu tak rozrosnietej grzybni na sterylne
podtoze state, najczesciej torf (niekiedy zmieszany
z perlitem lub wermikulitem) nasgczony pozywka.
Po 2 miesigcach od inokulacji podtoze przerosniete
grzybnia miesza sie ze sterylng, wilgotng gleba,
pozostawia na 3 tygodnie, po czym stosuje do
szczepienia gleby w szkétce. Z duzym powodze-
niem technike te stosuje sie w Austrii do szczepie-
nia siewek Pinus cembra szczepionka zawierajaca
grzybnie Boletus plorans. Grzyb ten jest symbiontem
limby na duzych wysokosciach, blisko granicy
lasu, natomiast brak go na ogét w dolinach, gdzie

umiejscowione sg szkotki. Zaszczepienie siewek P.
cembra tym symbiontem ogromnie poprawia efek-
tywno$¢ nasadzen na stanowiskach naturalnych
w Alpach (Moser 1963).

Badania nad produkcjg wegetatywnego myce-
lium rozrosnietego na statym podtozu podjete
zostaty na najwiekszg skale w USA przez Marxa
i wspotpracownikéw (Marx i in. 1982; Marx
i Kenney 1984: Marx i in. 1984a; 1984b; Marx
1991) Dotyczyly gtéwnie jednego symbionta,
wspomnianego juz wczesniej gatunku Pisolithus
tinctorius. Po etapie doswiadczen w laboratorium
autorzy rozpoczeli wytwarzanie grzybni na duza
skale w specjalnie do tego zaadaptowanych fer-
mentatorach, a ich produkt obdarzony handlowym
znakiem MycoRhiz produkowany jest w USA na
duzg skale (Marx i Kenney 1984).

55.9.3.2. Mycelium hodowane
w fermentatorach i otoczkowane w postaci
granulek

Sukcesami w tej dziedzinie przemystowej pro-
dukcji szczepionki moga pochwali¢ sie Francuzi.
W  szkotkach hodowlanych szereg gatunkow
drzew, w tym takze P. syluestris, szczepi sie wege-
tatywnym mycelium, gtéwnie gatunkéw Laccaria
laccata, L. bicolor i Hebeloma crustuliniforme. Metoda
produkcji mycelium do zaszczepien jest we Francji
podobna w pierwszej fazie do stosowanej w USA.
Grzybnia hodowana jest w sterylnych warunkach
na ptynnej pozywce w fermentatorach i po roz-
rosnieciu przemywana w celu usuniecia nadmiaru
pokarmow, ktore mogtyby utrudnié nawigzywanie
mikoryz i sprzyja¢ rozwojowi organizméw choro-
botworczych. Nastepnie grzybnia jest formowana
w niewielkie granulki, ktére otacza sie preparatem
stanowigcym mieszanine torfu i substancji zeluja-
cej (alginian sodu). Tak uformowana szczepionka
jest tatwiejsza do przechowywania, lepiej chronio-
na przed ewentualnym zakazeniem i bardziej sku-
teczna do zaszczepien w szkdtkach niz opisana
wczesniej grzybnia rozrosnieta na wermikulicie lub
torfie i przechowywana w workach plastikowych
(Le Tacon i in. 1983; 1987).

Na podstawie metody francuskiej, réwniez
w Czechostowacji rozpoczeto produkcje inokulum
grzybowego polecanego do zaszczepien siewek
w szkotkach (KropacEK 1989). Mycelium grzybowe
jest otoczkowane alginianem sodu oraz wigzane
z perlitem i siliconem jako nosnikami. Tak sprepa-
rowana grzybnia Laccaria laccata jest szczegodlnie
polecana przez autoréw do zastosowania w szkoét-
kach P. syluestris.
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5.5.9.4. ZASZOOOWANIE SZCZEPIENIA
GRZYBAMI EKTOMIKORYZOWYMI
W LESNICTWIE

Obecnie w roznych krajach prowadzi sie
doswiadczenia nad zastosowaniem techniki
szczepienia gleb lesnych w szkoétkach badz
szczepieniem  pojedynczych  osobnikow
w kontenerach. Potwierdzity one, ze uzycie
szczepionek zawierajgcych czyste kultury
grzyboéw  ektomikoryzowych  umozliwia
wprowadzenie bardziej skutecznych niz na-
turalne symbiontdw mikoryzowych i popra-
wia wzrost siewek przy jednoczesnym wy-
kluczeniu ryzyka wprowadzenia patogenéw
glebowych. Kilka zaledwie doswiadczen
przeprowadzono nad sztuczng inokulacjg
sosny zwyczajnej. W poréwnaniu z infekcja
naturalng grzybem  Tlielephora terrestris
sztuczne szczepienie czystymi kulturami
grzybéw Laccaria laccata, Hebeloma cylindrospo-
runi i H. crustulinifornie .poprawiato wzrost
siewek sosny zwyczajnej w szkétkach cent-
ralnej Francji w okresie pierwszych dwdch
lat od wysiewu (Le Tacon i Bouchard 1986).
Zastosowanie odpowiednich grzybéw miko-
ryzowych pozwala uzyskaé siewki o wiasci-
wych parametrach wzrostowych o 1 do 2 lat
weczesniej, niz w warunkach naturalnych bez
sztucznych zaszczepien. W innym dos$wiad-
czeniu, rowniez przeprowadzonym we Fran-
cji, siewki Pinus nigra subsp. nigricans za-
szczepione w doniczkach grzybem Hebeloma
crustulinifornie i Paxillus innolutus rosty znacz-
nie lepiej niz siewki tworzace mikoryze z ty-
powym grzybem okresu juwenilnego sosny
Tlielephora terrestris (Garbaye i Lopez cyt. Le
Tacon i in. 1987).

Zakrojone na najwiekszg skale doswiad-
czenia ze szczepieniem gleb grzybami ekto-
mikoryzowymi prowadzi sie w USA. Doty-
czg one prawie wylgcznie opisywanego juz
wiele razy uniwersalnego symbionta Pisoli-
thus tincto"ius, ktérego jako szczepionke tes-
towano z réznymi gatunkami sosny m.in.
P. taeda, P. elliottii, P. echinata, P. clausa, P. vir-
giniana, P. palustris, P. ponderosa, P. strobus
i P. resinosa (Marx i in. 1982; 1984a; 1984b).
Wieloletnie doswiadczenia przeprowadzone
w szkotkach na terenie 25 stanow USA wy-

kazaty w ponad 80% przypadkéw dodatni
wptyw szczepien na wzrost i rozwoj testowa-
nych sosen. Podobnym sukcesem zakonczyty
sie doswiadczenia nad szczepieniem grzy-
bem Pisolithus tinetorius siewek sosny w kon-
tenerach.

Od roku 1973 rozpoczeto w USA zakrojo-
ne na ogromng skale doswiadczenia nad
zastosowaniem szczepionki grzybdw mikory-
zowych do inokulacji sosny wysadzanej na
stanowiskach zniszczonych przez przemyst,
gtéwnie gorniczy (Marx i Ruehle 1989). Ba-
dania te wykazaly, ze specyficzne zwigzki
mikoryzowe moga mie¢ decydujace znacze-
nie dla wzrostu i przezywalnosci sosny na
zdegradowanych stanowiskach po kopal-
niach wegla, miedzi czy wapieni. Ponownie
okazato sie, ze mikoryza tworzona przez
rozne gatunki sosny z grzybem Pisolithus tin-
etorius jest znacznie efektywniejsza od miko-
ryz naturalnych (gtéwnie tworzonych przez
Thelephora terrestris). Niektore doniesienia
wskazywaly, ze udatno$¢ nasadzen i zwigza-
ny z tym przyrost masy drewna byt o 250%
wyzszy, kiedy zastosowano siewki ze szkdtek
lub konteneréw z obfitg mikoryzg formowa-
ng przez Pisolithus tinctorius, a uzyskana dro-
ga szczepienia za pomocg zarodnikéw lub
grzybni. Grzybnia okazywata sie na ogot
znacznie efektywniejsza niz zarodniki (Marx
i Bryan 1975).

Oprécz grzyba Pisolithus tinctorius row-
niez kilka innych gatunkow testuje sie w celu
wykorzystania do inokulacji drzew lesnych,
m.in. sosny w réznych czesciach Swiata. Naj-
czesciej sg to gatunki: Anianita muscm-ia, He-
beloma erustuiinifornle, Lactarius rufus, Rhizopo-
gon luteolus, R. roseolus, Suillus luteus, S. gra-
nulatus, S. uariegafus, Tricholonia alhobruneum
(Marx i Ruehle 1989).

Nie mniej wazna od kondycji siewek w szkdtce
jest tez ich przezywalno$¢ po przeniesieniu na
stanowisko state. Rowniez i w tym przypadku sa-
dzonki szczepione odpowiednimi grzybami miko-
ryzowymi okazaly sie bardziej zywotne, niz te
z mikoryza naturalng. Sosna po przesadzeniu ze
szkdtki na stanowisko state bardzo czesto wykazu-
je zahamowanie wzrostu wywotane tzw. stresem
transplantacyjnym, powodowanym uszkodzeniami
korzeni i zwigzang z tym suszg fizjologiczng, ata-
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kiem patogenéw i owad6éw. Czynniki te moga
naktada¢ sie na niekorzystny stan fizjologiczny
rosliny, ktéra na nowym stanowisku znajduje sie
w warunkach niekiedy skrajnie odmiennych od
szkotkowych. Wysokie nawozenie szkdtek powo-
duje, ze siewki sg duze, ale na ogo6t catkowicie
pozbawione mikoryz lub z mikoryzami tworzony-
mi tylko przez grzyby przystosowane do takich
warunkow odzywczych. Czesto sg to symbionlc
eklendomikoryzowe. Po przesadzeniu, w wiek-
szosci przypadkéw na ubogie stanowiska w lesie,
mikoryzy takie wycofujg sie, gdyz nie znajduja dla
siebie odpowiednich warunkéw do wzrostu (gto™"
nie wysokiego poziomu azotu). Stenstrém i in.
(1986) przeprowadzili badania nad wptywem kon-
trolowanych szczepienn mikoryzowych w warun-
kach niskiego nawozenia w szkéice na wzrost
sadzonek sosny po przeniesieniu ich na stanowisko
stale i poréwnali do wzrostu tzw. ,standardu
szkotkowego" (sosna nieinokulowana sztucznie,
tylko infekcja naturalna, wysokie nawozenie).
Siewki P. syluestris zaszczepione grzybami ektomi-
koryzowymi w warunkach bardzo niskiego nawo-
zenia w pierwszym roku po wysiewie rosty gorzej
niz standard szkotkowy, ale juz w nastepnym roku
wszystkie wygladaty lepiej i po 2,5 latach od prze-
sadzenia na stanowisko stale wszystkie inokulowa-
ne uprzednio sadzonki przerosty standard szkotko-
wy o 20 do 75% (ryc. 5.41). Wynika z tego, ze niskie
nawozenie w powigzaniu z inokulacjg mikoryzo-
wg moga znacznie poprawi¢ udatno$¢ nasadzen,
a szczeg6lnie wspomaoc rosliny w pierwszym roku,
najbardziej niebezpiecznym dla przezywalnosci sa-
dzonek po przeniesieniu ich na stanowisko state.
Trzeba dodac¢, ze cho¢ czesto mikoryza zaszczepio-
na jest zastepowana mikoryza naturalng, to dodat-
ni wplyw tej pierwszej utrzymuje sie co najmniej
przez trzy lata. Przedstawione doswiadczenie
wskazuje takze na wiekszg skuteczno$¢ jednych
gatunkow (tutaj Lactarius rufus i Tricholoma olbobru-
neum) nad innymi (Suillus uoriegatus). Lepszy
wzrost siewek zaszczepionych grzybami mikoryzo-
wymi moze byé spowodowany skuteczniejszym
wykorzystaniem bedacych w niedoborze sktadni-
kow pokarmowych oraz podwyzszong dzieki mi-
koryzie odpornoscig na patogeny- Szczepy grzy-
bow, ktére najskuteczniej stymulujg wzrost siewek,
po ich przesadzeniu na stanowisko state nie sg
koniecznie najjepszymi symbiontami siewek sosny
W jej najwczesniejszym okresie rozwoju - od wy-
siewu do konca pierwszego roku. W tym okresie
siewki zaszczepione i stabo nawozone rosty gorzej
niz normalnie nawozony standard szkotkowy (ryc.
5.41).

wzrost, % kontroli
(Srednica*wysokosci

Ryc. 5.41. Diugoterminowy wplyw szczepienia
grzybami mikoryzowymi oraz niskiego nawozenia
na wzrost Pinus syluestris w szkdtce i na plantacji.
Sosna rosta przez 1 rok w szkotce i przez ponad 2
lata na plantacji- Wzrost (Srednica x wysokos$¢) nisko
nawozonych sadzonek, zaszczepionych réznymi
grzybami mikoryzowymi oraz niezaszczepionej
kontroli poréwnano z tzw. standardem szkétkowym
(nie"zczepionym, wysokie nawozenie) (wg Sten-
strém i in. 1986)

5-5-9.5. POLSKIE ! ID'T"ANIA NAD
OPRACOWANIEM szczepionki DO
INOKULACIJI SOSNY W SZKOEKACH | NA
plantacjach

W Polsce prof- Roman Pachlewski podjat
préby opracowania i wdrozenia szczepionka
grzybowej, ktérg mozna by zastosowac
w lesnictwie (1983). W obszernym opracowa-
niu pt: ,,Grzyby szmbiotzcrne i mikoryza
sosny" (1983) przedstawit m.in. wyczerpuja-
co dane na temat oddziatywania egtomigorz'z
na wzrost siewek i sadzonek sosny oraz
wskazat na konieczno$¢ selekcji grzybéw mi-
koryzowych przed ich uzyciem do szczepien.

Prace nad szczepieniem siewek sosny przepro-
wadzit Pachlewski w do$wiadczeniach wazono-
wych oraz w szkotce- Obserwacje z do$wiadczen
wazonowych przy uzyciu gleby lesnej wykazaly,
2e mikroflora $rodowiska glebowego stwarza ba-
riere biologiczng dla grzyboéw inokulowanych do
gleby. Istnieja grzyby mikoryzowe majace wiekszg
lub mniejszg zdolno$¢ przetamywania tej bariery,
adaptacji i wejscia w zespoty mikroorganizmow
glebowych wraz z nawigzywaniem ektomikoryz
z korzeniami sosny. Na 17 gatunkéw grzybow
uzytych do inokulacji tylko 5 wykazywato wiasci-
wosci tworzenia efektywnych mikoryz. Najlepsze
rezultaty uzyskano w do$wiadczeniu wazonowym
z grzybami Hebeloino crustuliniforme, Loccario locca-
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tu, Ladarius rufus, Suillus luteus i Tricholoma terreum;
z pozostatych na uwage zastugiwat grzyb Amanita
citrina.

W catej dos¢ obszernej literaturze dotyczacej
inokulacji siewek sosny, tylko Pachlewski (1983)
zwrécit uwage na bardzo istotng relacje pomiedzy
grzybami ektomikoryzowymi a symbioza typu ek-
tendomikoryzowego. Chodzi o to, ze pierwszg faza
wspdtzycia mikoryzowego siewek sosny w jej mto-
docianym okresie (szczeg6lnie w szkdtce) jest ek-
tendomikoryza tworzona przez grzyby nalezace do
Ascomycetes (Pachlewski I Kocon 1985). Grzyby te
odznaczajg sie duza aktywnoscig i wirulencjg mi-
koryzowg oraz specyficznymi wiasciwosciami
symbiotycznymi, ekologicznymi i morfogennymi.
Udatno$¢ inokulacji siewek sosny okreslonymi
symbiontami ektomikoryzowymi zalezy w znacz-
nym stopniu od ich reakcji w stosunku do sym-
biontéw ektendomikoryzowych. Pachlewski (1983)
wykazat, ze gatunki, ktére uzyte do inokulacji
sosny w wazonach daty pozytywne rezultaty, maja
w wiekszosci charakter antagonistyczny wzgledem
ektendomikoryzowego szczepu grzyba MrgX.

Podobnie, jak w tescie in nitro, w do$wiadcze-
niu wazonowym niektore gatunki wyraznie stymu-
lowaty wzrost siewek sosny po wejsciu z nig
w zwigzki mikoryzowe, np. Amanita citrina, Hebeto-
ma crustuliniforme czy Tricholoma terreum (tab. 5.16).

Pachlewski podkresla, ze w poréwnaniu z bio-
testem mikoryzowym w czystych kulturach na
agarze, doswiadczenie wazonowe ze szkdtkowa
glebg lesna jako substratem dla wzrostu sosny,
zawiera wiecej czynnikéw wptywajacych na prze-
bieg reakcji mikoryzowej (czynniki edaficzne
i mikrobiologiczne), ktére powoduja, ze formowa-
nie sie mikoryz przebiega wolniej i w zaleznosci
od grzyba rozpoczyna sie po uptywie 1-2,5 lat od
inokulacji.

Do inokulacji wazonowych Pachlewski uzywat
trzech rodzajow szczepionek przygotowanych ze
sterylnej grzybni hodowanej na: 1) pozywce agaro-
wej, 2) torfie ogrodniczym z dodatkiem pozywki
ptynnej, 3) pozywce ptynnej. Ta ostatnia metoda,
tj. hodowla kultur na pozywce ptynnej i przygoto-
wanie z tego szczepionki w postaci wodnej zawie-
siny grzybni wegetatywnej, data najlepsze wyniki
w postaci najwiekszej liczby pozytywnych skoja-
rzen mikoryzowych.

Pachlewski przeprowadzit takze proby inoku-
lacji gleby grzybnig mikoryzowa w szkdtce. Udat-
no$¢ tych szczepien byla zréznicowana w zalez-
nosci od gatunku grzyba. Stosunkowo dobre efek-
ty, podobnie jak w doswiadczeniach wazonowych,
uzyskano z grzybami Hebeloma crustuliniforme, Lac-
tarius rufus i Laccaria laccata.

Tabela 5.16

Wplyw szczepienia czystymi kulturami grzybéw mi-
koryzowych na wzrost siewek Pinus syluestris w do-
$wiadczeniu wazonowym (wg PACHLEWSKIEGO 1983)

Wysokos¢ czesci

Gatunek grzyba nadziemnej siewek*
(w cm)
Amanita citrina 15,4
Hebeloma crustuliniforme 14,1
Tricholoma terreum 15,8
Kontola (niezaszczepiona) 111

*Srednia z pomiaréw 10 siewek.

Tabela 5.17

Wysoko$¢* sadzonek Pinus syluestris zaszczepionych

grzybami mikoryzowymi w szkétce i wysadzonych

w uprawe lesng (po 3 latach od wysadzenia),
(wg PACHLEWSKIEGO 1983)

Wysokos¢ czesci

Gatunek grzyba nadziemnej sadzonek
(w cm)
Amanita muscaria 143
Suillus luteus 145
Suillus bouinus 127
Hebeloma crustuliniforme 129
Kontrola 122

(nieszczepiona)

* Srednia z pomiaréw 50 sadzonek.

Ostatnim etapem do$wiadczen byty obserwacje
wzrostu oraz rozwoju mikoryz na sadzonkach
sosny szczepionych w szkétce po wysadzeniu ich
w uprawe. Na ogdt, w izaleznosci od gatunku
grzyba uzytego do inokulacji, infekcja ektomikory-
zowa poszerzata sukcesywnie swoj zasieg na sys-
temach korzeniowych sadzonek, przy czym najlep-
sze efekty obserwowano z grzybem Hebeloma crus-
tuliniforme. Pomiary wysokosci czesci nadziemnej
Btnich sadzonek nieszczepionych oraz szczepio-
nych wskazywaty na stymulacje wzrostu tych os-
tatnich (tab. 5.17). Stymulacja wzrostu szczeg6lnie
wyraznie zarysowata sie u sadzonek szczepionych
grzybami Suillus luteus i Amanita muscaria. Pach-
lewski (1983) zwraca uwage na konieczno$¢ inten-
syfikacji badan dotyczacych szczepien mikoryzo-
wych jako czynnika mogacego ulepszy¢ technologie
produkcji doborowego materiatu sadzeniowego sos-
ny w szkotkach, namiotach foliowych i kontenerach.
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5.5.10. EKTENDOMIKORYZA SOSNY

Na siewkach sosny ze szkétek lesnych od
dawna obserwowano dominacje zwigzku
symbiotycznego o cechach ektendomikoryzo-
wych (Rayner 1934; Bjorkman 1942; Levis-
HON 1954). Ektendomikoryzy sosny zwyczaj-
nej charakteryzujg sie na ogo6t rozbudowang
siecig Hartiga, wnikaniem grzybni do wnet-
rza komérek kory pierwotnej korzenia oraz
brakiem lub bardzo cienkg mufkg grzybnio-
wa. Wystepuja szczegOlnie obficie na siew-
kach sosny w szkétkach, utworzonych na
glebach bedacych uprzednio uzytkowanych
rolniczo (Laiho i Mikola 1964). Ektendomi-
koryzy wydajg sie typowe dla sosny, gdyz
w tych samych warunkach wzrostu siewki
Swierka wyksztatcajg typowa ektomikoryze.

Do charakterystycznych oznak powstawania
ektendomikoryz nalezy formowanie sie sieci Har-
tiga W duzej bliskosci merystemu wierzchotkowe-
go korzenia. Jednocze$nie obserwuje sie wnikanie
komorek grzyba do wnetrza komoérek korzenia i to
tym obficiej, im wieksza jest odlegtos¢ od wierz-
chotka. W efekcie starsze komorki kory pierwotnej
zostajg niemal catkowicie wypetnione strzepkami
grzybni o grubosci dochodzacej do 15 pm. Korze-
nie zainfekowane w ten spos6b przezywajg przy-
najmniej rok niemalze bez oznak degenaracji czy
rozpuszczania strzepek grzybniowych (Mikola
1965) Komorki kory pierwotnej korzenia zainfeko-
wane przez grzyb ektendomikoryzowy takze nie
ulegaja degeneracji, jadro jest dobrze widoczne,
protoplast zywy. Mikola (1965) wyizolowat ze
szkotek P. syluestris w Finlandii 150 szczepow
grzyba tworzacego ektendomikoryze i nazwat go
szczepem E sadzac, ze wszystkie te izolaty nalezg
do jednego gatunku. Grzybnia powietrzna tego
grzyba byla brazowa, strzepki z przegrodami po-
przecznymi o grubosci 4-9 pm, bez sprzazek, koni-
diéw czy organéw rozmnazania. Grzybnia substra-
towa byla przezroczysta, czesto produkujgca nab-
rzmienia przypominajace chlamydospory o $redni-
cy 30 pm. W czystej kulturze szczepy tego grzyba
wykazywaty optimum wzrostu przy pH 5-6, ros-
nac dobrze na glukozie, sacharozie, a niekiedy
wykorzystujagc takze skrobie. Celuloza nie byta
rozktadana przez szczepy typu E. Pod wzgledem
zapotrzebowania na azot, szczepy grzyba ektendo-
mikoryzowego przypominaty bardzo grzyby ekto-
mikoryzowe. Wszystkie te fakty nie pozwalaty
wyttlumaczy¢ wyjatkowej pozycji tego grzyba
w mikoryzie sosny. Nie potrafiono przede wszyst-

kim wyjasni¢, dlaczego ten grzyb wchodzi tak
tatwo do wnetrza komérek gospodarza, a hie og-
ranicza sie do zwigzku o cechach ektomikoryzo-
wych (Harley i Smith 1983b).

Poczatkowo sadzono, ze ektendomikoryzy
tworzone przez szczep E maja w naturze zasieg
raczej ograniczony. Pozniej okazato sie, ze szczep
E wystepuje u wielu gatunkéw drzew iglastych
i lisciastych w szkotkach oraz na siedliskach po
wypalonych lasach zaréwno w Europie, jak i USA,
tworzac ektendomikoryze badz ektomikoryze
w zaleznosci od gospodarza, z ktérym wchodzi
w symbioze (Mikola 1965; Laiho 1965; Wilcox
i in. 1974; 1983; Mikola 1988). Laiho (1965) obser-
wowat formowanie sie ektendomikoryz pomiedzy
szczepem E i roznymi gatunkami sosny, takze
w sterylnych kulturach. Wilcox (1968) wykazat, ze
ektendomikoryzy podobne do tych, jakie opisano
dla P. syluestris wystepujg powszechnie w szkot-
kach na siewkach P. resinosa. Jeden z dwoch grzy-
bow wyizolowanych z tych ektendomikoryz i oz-
naczony jako BDG-58, przypominat szczep E wy-
izolowany przez Mikole W Finlandii z siewek
P. syluestris.

W Polsce po raz pierwszy ektendomikoryza
dokladnie opisana zostala przez Pachlewskiego
i Pachlewska (1971). Wyizolowali oni szereg
szczepow tworzacych ektendomikoryze z jedno-
i dwuletnich siewek sosnowych ze szkétek lesnych
na terenie Wielkopolskiego Parku Narodowego.
Ektendomikoryzy te byly zawsze dichotomicznie
rozgatezione, zgrubiate lub wydtuzone, biatokre-
mowe do bragzowych. W czystych kulturach grzyb-
nia rosta wolno, tworzac uboga grzybnie powiet-
rzng i silnie rozrastajaca sie grzybnie substratowa.
Synteza mikoryzowa w czystych kulturach pomie-
dzy izolatami ektendomikoryzowymi a siewkami
sosny wykazata duzg aktywnos$¢ mikoryzowg ba-
danych grzybow, przejawiajaca sie czestym wyste-
powaniem infekcji wewngtrzkomérkowej komérek
kory pierwotnej korzenia oraz bardzo silnie wyk-
sztatlcong siecia Hartiga. Na podstawie przepro-
wadzonych obserwacji autorzy uznali, ze nie moz-
na odpowiedzie¢ na pytanie czy ektendomikoryzy
siewek sosny sg zjawiskiem statym, czy tez sg tylko
przejsciows, poczatkowy fazg w procesie tworze-
nia sie mikoryzy ektotroficznej z tym grzybem.
W testach obejmujacych kultury dwugrzybowe
(Pachlewski 1983) pomiedzy szczepem ektendomi-
koryzowym a siedmioma gatunkami typowych
grzybow ektomikoryzowych wystepowato gtéwnie
oddziatywanie antagonistyczne, szczeg6lnie w sto-
sunku do SuiHus bouinus i z. uariegatus. Poréwnujac
wyniki przeprowadzonych syntez mikoryzowych
pomiedzy sosng i wieloma innymi grzybami ekto-
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mikoryzowymi Pachlewski i Pachlewska (1971)
stwierdzili, ze ektendomikoryzowy typ symbiozy
uzalezniony jest wytgcznie od wiasciwosci fizjolo-
gicznych grzyba i czesto wptywa ujemnie na roz-
woj siewek sosny. Podobny poglad wyrazali tez
Rayner (1934) i Levisohn (1963). Z kolei Mikola
(1965) nie stwierdzit istotnych réznic we wzroscie
siewek bez mikoryz lub z ektendomikoryza. LAI-
HO (1965) natomiast, badajac wptyw szczepu E na
rézne gatunki sosny zaobserwowat znaczacy, po-
zytywny wptyw inokulacji tym grzybem na wzrost
badanych siewek, ktére okazywaly sie czesto 2 do
3 razy wieksze niz niezaszczepiona kontrola (tab.
88). Zaszczepione siewki byty takze zywo zielone
i bardzo zdrowe, podczas gdy kontrola wykazywa-
fa pewne symptomy zotkniecia.

W wyjasnieniu istoty zwiazku ektendomikory-
zowego zaznacza sie brak szczegétowych badan
o charakterze fizjologiczno-biochemicznym. Pewne
testy przeprowadzone zostaty na wyizolowanym

Tabela 5.18

Whplyv szczepienia ektendomigorzrowym szczepem
»E" na ciezar czesci nadziemnej 5,5 — miesiecznych
siewek sosny (2-3 miesigce po zaszczepieniu)
(Wg Laiho 1965)

Ciezar czesci nadziemnej
Gatunek sosny ¢ ¢ )

w mg W % powyzej kontroli
Pinus edulis 210 138
P. ponderoso 180 122
P. radioto 193 101
P. syluestris 86 307
P. strobus 118 171

przez Pachlewskiego Szczepie, ktdry nazwany zos-
tat przez autora MrgX (Mycelium rodicis grupa X).
Stwierdzono m-in-, ze ektendomigorzzowy MrgX
wykazuje dos¢ wszechstronng aktywnos¢ enzyma-
tyczna, rozktadajac skrobig, mocznik, pektyne i ty-
rozyng (Pachlewski i Chrusciak 1979; 1980). Du-
zym zaskoczeniem byla tez wysoka aktywno$¢
celulolityczna MrgX, co wskazywatoby na zdolno$¢
tego grzyba do rozktadu zwigzkéw bedacych kom-
ponentami $cian komorkowych i mogtoby rzucac
pewne $wiatto na przyczyne infekcji wewnatrzko-
morkowej. Wykonane ostatnio badania nad pro-
dukcjg auksyny (IAA) (Rudawska i Gay 1989; 1992)
wykazaty, ze pod wzgledem produkcji tego hormo-
nu MrgX wykazuje wiasciwosci podobne do takich
symbiontéw ektomikoryzowych, jak Suillus [x>vinus
i Rliizofiogon luteolus, uwazanych za bardzo dob-

rych producentéw kwasu indolilo-3-0"towego (Ru-
dawska 1981; 1983). Stwierdzono takze, ze szczep
MrgX odznacza sie bardzo aktywnym systemem
dehydrogenazy glutaminianowej (GDH), enzymu
odpowiedzialnego za szybkie wiaczanie jonu amo-
nowego do zwigzkéw organicznych- W poréwna-
niu z typowymi symbiontami ektomigorzrowzmi
aktywnos¢ GDH byta wielokrotnie wyzsza (Ru-
dawska i Kieliszewska 1992). Dane te rzucajg pew-
ne $wiatto na wyjatkowa pozycje szczepow ekten-
domikoryzowych w symbiozie sosny- Wydaje sie,
Ze pozycja ta jest w duzym stopniu zdeterminowa-
na szczego6lnymi wiasciwosciami fizjologicznymi
szczepOw egtendomigorzzowych- Sa to:

1) aktywna pektynaza, ktora przy wysokiej
produkcji auksyny znanej jako aktywator enzy-
mow hydrolitycznych (Masuda 1978), moze umoz-
liwia¢ rozktad pektyny stanowiacej sktadnik blasz-
ki $rodkowej i rozluznia¢ strukture komorek ko-
rzenia,

2) Scisle zwigzana z tym aktywnos$¢ celuloli-
tyczna, ktéra moze ttumaczyé mechanizm infekgcji
wewnatrzkomarkowej,

3) niezwykle wysoka aktywnos$¢ GDH, ttuma-
czaca z kolei rozpowszechnienie symbiozy ekten-
domigorzzowej na przenawozonych azotem, badz
uzytkowanych uprzednio rolniczo glebach szkoétek
lesnych, gdzie posiadajace odmienng specyfike me-
tabolizmu azotowego grzyby ektomikoryzowe mo-
ga by¢ eliminowane (Rudawska i Kieliszewska
1993).

Przypuszczenia takie potwierdzajg obserwacje
nad wptywem rdéznych form i dawek nawozow
azotowych, stosowanych w nawozeniu lasu, na
grzyby mikoryzowe (Pachlewski i in- 1978). Oka-
zuje sie, ze szczep MrgX toleruje azotan wapnia
oraz mocznik w stezeniach, przy ktérych wzrost
np- grzyba Suillus luteus ulega niemal catkowitemu
zahamowaniu. Ogromne znaczenie zyzno$ci pod-
toza w wystepowaniu na korzeniach sosny zwigz-
kow ekto- badz egtendomikorzrowzch podkreslali
juz weczesniej inni autorzy (Mikola 1967; Laiho
1967; Antillai Lahde 1977). W tabeli 5-19 pokaza-
no wyniki uzyskane przez Mikole (1967), ktory
poréwnat wptyw szczepu E (E-57) oraz standardo-
wej populacji grzyb6w le$nych na wzrost nawozo-
nych oraz nienawozonych siewek sosny. Na ubo-
gim podtozu (torf, bez nawozenia) szczep E-57
wptywat hamujaco na siewki sosny, podczas gdy
na substracie nawozonym byt zdecydowanie ko-
rzystny dla wzrostu gospodarza. A wiec wplyw
pozytywny badZz negatywny egtendomikorzro-
wych symbiontéw na siewki sosny wydaje sie
zdeterminowany zyznos$cig podtoza.
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Tabela 5.19

Srednia wysoko$é (cm) czeéci nadziemnej nawozonych

i nienawozonych, 3-letnich sadzonek Pinus syluestris,

roshacych w torfie i zaszczepionych ektendomikory-

zowym szczepem ,,E-57"" lub porcjag humusu, zawie-

rajacg populacje typowych symbiontéw ektomikory-
zowych (wg MI1KOLI 1967)

A . . Sadzonki

Rodzaj szczepionki

nawozone nienawozone

Szczep ektendo E-57 14,05 5,51
Grzyby ektomiko-

ryzowe (z humusu
lesnego) 12,86 10,12
Kontrola
(nieszczepiona) 12,20 7,59

Poznaniu ektendomikoryz nie po$wiecono do-
tad dostatecznie duzo uwagi. Dane sg rozproszone,
a nie do konca ustalona systematyka utrudnia
badania poréwnawcze. Najprawdopodobniej opi-
sywany przez Mikole (1965) i Laiho (1965) szczep
E, przez Wilcoxa (1971) szczep BDG-58 Oraz Pach-
lewskiego i Pachlewska (1971) MrgX nalezg do
tego samego gatunku. Dziwi jedynie to, ze Mikola
(1965) nie wykazat aktywnosci celulolitycznej
u testowanych przez siebie szczepow, podczas gdy
ektendomikoryzowe szczepy Mrgx takg aktyw-
nos$¢ wykazywaty (Pachlewski i Chrusciak 1979;
Rudawska, dane niepublikowane).

W ostatnich latach dzieki badaniom wielu mi-
kologow (Walker 1979; Danielson 1982; Yang
i Wilcox 1984; Pachlewski i Kocon 1985; Yang
i Korf 1985a; 1985b; Egger i Fortin 1988; 1990)
udato sie uporzadkowac systematyke grzybow ek-
tendomikoryzowych. Zaliczono je do Ascomycetes
rzedu Pezizales (Danielson 1982). Stadium dosko-
natemu grzybéw okreslanych jako szczep E nada-
no nazwe Wilcoxina i opisano trzy gatunki: Wilco-
xina mikolae, Wilcoxina relunii i Wilcoxina .aiaskana

oraz dwie odmiany W. mikolae var. mikolae i W. mi-
kolae var. tetraspora (Yang i Korf 1985a; 1985b).
Badania strukturalne ekto- i ektendomikoryzy
(Piche i in. 1986; Scales i Peterson 1991) podtrzy-
muja poglad, ktéry wyrazili Egger i Fortin (1988),
ze ektendomikoryza powinna by¢ rozpatrywana
jako istotna, rozwojowa wariacja ektomikoryzy.

5.5.11. KONKLUZJA

Symbioza mikoryzowa jest powszechnie
obecna na korzeniach sosny. W warunkach
naturalnych powstaje spontanicznie i istot-
nie wptywa na wzrost i rozwoj tego drzewa.
Liczne badania laboratoryjne i doswiadcze-
nia potowe wykazaty, ze ten naturalny proces
mozna ulepszy¢ przez takg manipulacje sym-
biontami mikoryzowymi, aby otrzymaé bar-
dziej efektywne zwigzki mikoryzowe, poz-
walajgce uzyskac¢ wieksze i zdrowsze drzewa
w krétszym czasie. Kilka gatunkéw grzybéw
mikoryzowych wydaje sie szczegoélnie przy-
datnych do sztucznych inokulacji P. syluestris.
Sg to miedzy innymi Laccaria laccata i Hebelo-
ma crustulinforme. Rozwdj réznych technik
szczepienia siewek w szkotkach pozwala in-
tensyfikowac rozwdéj mikoryz. Jednakze wiele
z potencjalnych korzysci wynikajacych ze
zwigzku mikoryzowego pozostaje ciggle nie-
wykorzystanych. Istnieje pilna potrzeba zin-
tensyfikowania doswiadczen w szkdtkach
i na plantacjach, a takze potrzebny jest roz-
woj badan nad fizjologia mikoryz w celu
lepszego zrozumienia zaleznosci pomiedzy
grzybami symbiotycznymi a ro$ling wyzsza,
aby moc skuteczniej sterowa¢ symbiozg mi-
koryzowg i w ten sposéb wptywaé na pro-
dukcje doborowego materiatu do nasadzen.

5.6. ZYWIENIE MINERALNE*

Sosna zwyczajna ma stosunkowo mate
wymagania pod wzgledem zyznosci siedlis-
ka. Jednak bardzo szeroki zasieg geografi-
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czny sosny oraz cenny surowiec drzewny,
a wiec duze znaczenie gospodarcze, spowo-
dowaty ogromne zainteresowanie tym gatun-



