
 

 

 
 
 

 
 

 

 

 

 

 

 
 

 

 
 
 

 
 
 

 

 

 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 

 

 
 
 

 
 
 
 
 

 

 
 
 

 
 

Fizjologia 137

Niepolarny transport auksyny poprzez floem 
razem z cukrami, aminokwasami, produktami me­
tabolizmu zachodzi u roślin okrytozalążkowych 
(Goldsmith i in. 1974; Morris i Kadir 1972) z pręd­
kością 10-24 cm/godz. W systemie niepolarnym 
substancje mogą przemieszczać się w górę, w dół 
lub w obu kierunkach w zależności od stosunków 
wodnych i umiejscowienia tkanki docelowej.

U sosny transport poziomy auksyny od kam­
bium do strefy dojrzewającego drewna zależy od 
jej ilości. W miarę wzrostu ogólnego poziomu auk­
syny zwiększa się jej procent w strefie drewna, 
natomiast gdy poziom auksyny jest niski, przewa­
żająca jej część znajduje się w kambium i floemie 
(Egierszdorff 1982).

5.4.7.2. TRANSPORT CYTOKININ 1 KWASU 
abscyzynowego

Głównym źródłem cytokinin są korzenie 
(Skene 1975), ale biosyntezę cytokinin stwier­
dzano także w liściach i pędach. Aktywność 
cytokinin u sosny zwyczajnej była wykrywa­
na w korzeniach, pędach, igłach, pąkach, ko­
rze i kambium pnia oraz w jednorocznych 
szyszkach (Rogozińska 1967; Rogozińska 
i Legocki 1969), przy czym najwyższą akty­

wność stwierdzano we wrześniu, a najniższą 
w maju.

Stwierdzono, że u roślin okrytozalążkowych 
cytokininy z korzeni są dostarczane w sposób 
ciągły do pędów z prądem wody w ksylemie (Van 
Staden i Davey 1979). Cytokininy u okrytozalążko­
wych są obecne również w soku floemu (Hall 
i Baker 1972; Vonk 1979; Baker i Allen 1992), co 
wskazuje na możliwość recyrkulacji cytokinin 
w roślinie. Sposób wymiany cytokinin między so­
kiem ksylemu i sokiem floemu nie jest wyjaśniony, 
ale bezpośrednia wymiana jest mało prawdopo­
dobna (Baker i Allen 1992). W literaturze nie ma 
na ten temat doniesień dotyczących sosny.

Obecność kwasu abscyzynowego (ABA) była 
wykrywana u sosny w pąkach (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
mulację ABA w rejonie kambium Pinus syluestris 
jesienią. ABA może być syntetyzowany w liściach 
i stamtąd transportowany do pnia (Walton 1980), 
ale jest też możliwe, że samo kambium syntetyzuje 
ABA. Wysoki poziom ABA znaleziono w kambium 
osobników Pinus contorta pozbawionych igieł, 
a także poniżej obrączki na pniu, co wykluczało 
transport tej substancji z igieł (Savidge i Wareing 
1984).

5.5. MIKORYZA*

Mikoryza jest symbiotyczną zależnością 
powstającą pomiędzy niepatogenicznymi 
grzybami a żywymi komórkami korzeni. 
W przyrodzie mikoryza na korzeniach jest 
regułą, brak mikoryz wyjątkiem. Rodzina 
sosnowatych (Pinaceae) ' stanowi klasyczny 
przykład jednostki systematycznej o ważnym 
znaczeniu ekonomicznym, której przedstawi­
ciele dla prawidłowego rozwoju wymagają 
obecności na korzeniach grzybów ektomiko- 
ryzowych (Hacskaylo 1972; Marks i Koz­
łowski 1973; Schenck 1982; Harley i Smith 
1983a; 1983b). Wykazano, że sosna zwyczajna 
w środowisku leśnym odznacza się stałym 

współżyciem mikoryzowym, warunkującym 
prawidłowy rozwój drzew tego gatunku 
(Pachlewski 1967). “Można ją więc zaliczyć 
do drzew obligatoryjnie mikoryzowych. 
W warunkach naturalnych, kiedy brak jest 
grzybów mikoryzowych, sosna wykazuje za­
hamowanie wzrostu, karłowacieje, a nawet 
ginie (Meyer 1973).

Pierwsze obserwacje obecności grzybni na 
korzeniach drzew iglastych wykonał Robert 
Hartig w połowie XIX wieku (Trappe 
i Berch 1985). Hartig zaobserwował siatecz­
kę grzybniową pomiędzy komórkami kory 
pierwotnej korzenia sosny. W 1885 roku 

^Opracowała Maria Rudawska
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138 Biologia sosny zwyczajnej

Frank nadał nazwę mikoryza (z greckiego 
myJcke-grzyb, ?7nzz-korzeń) kompleksowi 
grzyb-korzeń obserwowanemu u wielu ig­
lastych, szczególnie w rodzinie sosnowa- 
tych i wyszczególnił (1887) po raz pierw­
szy dwa główne typy mikoryz: zewnętrzną 
- ektotroficzną i wewnętrzną - endotrofi- 
czną.

Mikoryzy na korzeniach sosny zwyczajnej 
(Pinus syluestris) opisał szczegółowo MELIN 
(1923), który wyróżnił ponadto szereg form 
w obrębie mikoryzy ektotroficznej.

5.5.1. SYSTEM KORZENIOWY SOSNY

System korzeniowy szpilkowych dzieli się 
na korzenie długie o potencjalnie nieograni­
czonym wzroście oraz korzenie krótkie o og­
raniczonym wzroście na długość (Harley 
1959; Harley i Smith 1983a).

Wśród korzeni długich wyróżnia się ko­
rzenie pionierskie, z których rozwijają się 
główne odgałęzienia systemu korzeniowego 
oraz, korzenie macierzyste, na których osa­
dzone są gałęzie korzeni krótkich, żywiących. 
Korzenie długie charakteryzują się aktyw­
nym kambium, natomiast korzenie krótkie 
zawierają więcej tkanki miękiszowej i mają 
ograniczony przyrost wtórny. Ich boczne roz­
widlenia pozostają również krótkie, ale roz­
gałęziają się dalej, tak że powstają charakte­
rystyczne gałęzie krótkich korzeni (Hejno­
wicz 1973). Te właśnie odgałęzienia ulegają 
najczęściej przekształceniu w mikoryzę, pod­
czas gdy długie korzenie nie wchodzą 
w symbiozę mikoryzową lub jest to kontakt 
ograniczony tylko do niewielkich odcinków 
(Harley i Smith 1983a). Struktura krótkich 
korzeni u rodzaju Pinus odbiega nieco od 
ogólnie przyjętego schematu dla szpilko­
wych. Korz.enie te zdecydowanie różnią się 
od głównej osi, od której się odgałęziają, 
ponieważ mają uproszczoną budowę tkanki 
przewodzącej, która występuje jako pojedyn­
cza, centralnie położ.ona wiązka, zwana wal­
cem osiowym. Ponadto mają ' z.redukowany 
wierzchołek oraz czapeczkę i wcześnie obu­
mierają, o ile nie wejdą w symbiozę mikory­

zową. Natomiast w przypadku kontaktu 
z grzybem mikoryzowym, krótkie korzenie 
sosny kontynuują swój wzrost, bardzo często 
rozgałęziają się dichotomicznie (widełkowa- 
to) i tworzą system typowych korzeni miko- 
ryzowych (ryc. 5.31). Dichotomia korzeni mi- 
koryzowych jest charakterystyczną cechą sos­
ny (tabl. 5.1B) i rzadko lub wcale nie wystę­
puje u innych gatunków (Harley i Smith 
1983a).

strzępki 
grzybni

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

Symbioza mikoryzową nie obejmuje tka­
nek merystematycznych oraz samego wierz­
chołka korzenia. Można wyznaczyć na krót­
kich korzeniach tzw. strefę symbiozy mikory- 
zowej (ryc. 5.32), która leży powyżej wierz­
chołka wzrostu i sięga do miejsca gdzie roz­
poczyna się przyrost wtórny. Na korzeniach
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Fizjologia 139

endoderma

strefa infekcji 
mikoryzowej

czapeczka 
korzeniowa

Ryc. 5.32 Schemat przedstawiający strefę symbiozy 
mikoryzowej oraz rejon infekcji niesymbiotycznej 
(zakropkowany) na korzeniu sosny (wg Marks i 

FOSTER 1973)

mikoryzowych nie występują włośniki, któ­
rych funkcje przejmuje właśnie mikoryza.

Do podstawowych przejawów symbiozy 
mikoryzowej u sosny należy pojawienie się 
wokół korzeni mufki grzybniowej oraz obec­
ność strzępek grzybni, tzw. sieci Hartiga, 
w przestworach międzykomórkowych (ryc. 
5.33 i 5.34).

komórki 
gospodarza

Ryc. 5.33. Fragment przekroju poprzecznego przez 
mikoryzowy korzeń Pinus syluestris z grzybem 
Suillus uariegatus, obejmujący mufkę grzybniową, 
warstwę taninową oraz zewnętrzny region sieci 
Hartiga (powiększenie 3680, wg Warmbrodt i Es- 
chrich 1985a): W - wakuola, J - jądro

5.5.2. PODZIAŁ MIKORYZ '

Najczęściej dotąd używany podział miko- 
ryz, znajdujący w pełni zastosowanie dla 
P. syluestris, ma za podstawę charakter kon­
taktu grzybni z komórkami korzenia. Uwzglę- 

Ryc. 5.34. Schemat przekroju poprzecznego ekto- 
mikoryzy sosny, uwzględniający różny charakter 
mufki grzybniowej wg klasyfikacji Dominika: I - 
mufka podtypu C, komórki grzyba silnie splecione 
z odchodzącymi od mufki sznurami grzybniowymi, 
II - mufka podtypu F zbudowana z pseudoparen- 
chymy grzybowej o powierzchni gładkiej, III - 
mufka podtypu K z zaznaczonymi różnymi kolo­
rami dwoma rodzajami grzybni (wg Dominika 1956)

dnia on zmianę terminologii tzw. mikoryzy 
ektotroficznej na ektomikoryzę (Peyronell 
i in. 1969).

5.5.21. IE^K<O^1I^(OR^,^,A

Ektomikoryza to najbardziej rozpow­
szechniona symbioza na korzeniach sosny 
zwyczajnej. W ektomikoryzie grzyb tworzy 
mufkę grzybniową, pokrywającą wolnoros- 
nącą, niezsuberyzowaną część korzenia oraz 
penetruje pomiędzy komórkami kory pier­
wotnej, tworząc sieć Hartiga, najbardziej 
charakterystyczny rys ektomikoryzy. Jest to 
region, gdzie roślina i grzyb wchodzą w 
ścisły kontakt i gdzie ma miejsce wymiana 
metabolitów obu symbiontów. W ektomiko­
ryzie grzybnia nigdy nie wnika do wnętrza 
komórek, jak również nie przekracza granicy 
endodermy i walca osiowego oraz nie wcho­
dzi pomiędzy komórki wierzchołka korzenio­
wego (Marks i Foster 1973). Istnieje kilka 
sposobów klasyfikacji ektomikoryz w zależ­
ności od cech morfologicznych, anatomicz­
nych lub gatunku symbionta (Melin 1927; 
Bjorkman 1940; Trappe 1967). Polski mikolog 
Tadeusz Dominik (1956) opierając się na 
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140 Biologia sosny zwyczajnej

swych 25-letnich badaniach zaproponował 
podział ektomikoryz, który przyjął się w 
świecie i był powszechnie stosowany przez 
wiele lat. Obecnie jest on zastępowany przez 
klucze oparte na szczegółowych cechach 
morfologiczno-anatomicznych strzępek grzy­
bniowych tworzących mufkę (INGLEBY i in. 
1990; Agerer 1991). Klucze te pozwalają częs­
to określić nawet gatunek grzyba tworzącego 
mikoryzę.

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

55.2.2. EKTENDOMIKORYZA

Opisaną po raz pierwszy przez Melina 
(1922; 1923), a następnie Bjorkmana (1942; 
1949), Robertsona (1954) i Mikolę (1965; 
1988) ektendomikoryzę uważano za formę 
przejściową pomiędzy mikoryzą zewnętrzną 
i wewnętrzną. Obecnie wydaje się, że stano­
wi odrębną jakość w symbiozie mikoryzowej 
sosny, tworzoną przez kilka gatunków grzy­
bów o bardzo specyficznych właściwościach 
ekologicznych oraz cechach fizjologicznych, 
decydujących o charakterze ektendomikory- 
zowym tej symbiozy. Ektendomikoryza cha­
rakteryzuje się zwykle niepozorną -mufką, 
grubą siecią Hartiga i obecnością grzybni 
wewnątrz komórek korzenia. Ten typ miko- 
ryzy budzi obecnie coraz większe zaintereso­
wanie badaczy. Okazuje się, że jest niezwykle 
ważnym typem symbiozy w szkółkach 
leśnych i młodych drzewostanach sosny 
zwyczajnej, szczególnie na glebach o wyso­
kiej zawartości azotu (szerzej o tym typie 
mikoryzy w rozdziale 5.5.10).

55.2.3. PSEUDOMIKORYZA

Terminu tego użył po raz pierwszy Melin 
(1917) dla sytuacji, w której grzyb wykazy­
wał penetrację wnętrza komórek korzenia. 
Korzenie tracą wówczas włośniki, ale na ogół 
pozbawione są typowej mufki grzybniowej. 
Dominik (1956) uważa, że pseudomikoryza 
dotyczy takiego współżycia pomiędzy drze­
wami i grzybami, którego cechy morfologicz­

ne i anatomiczne nie odpowiadają ściśle de­
finicji mikoryzy, a więc na przykład opilśń 
pokrywa korzenie wyższych rzędów, które 
już przyrastają na grubość i długość oraz 
wszelkie nietypowe nakładanie się opilśni na 
korzenie przez grzyby pasożytnicze, a nie 
symbiotyczne. Najbardziej rozpowszechnio­
nym grzybem pseudomikoryzowym jest My- 
celium radicis atrovirens (MELIN 1923; Mańka 
1960a; Mańka i Gierczak 1972; Kowalski 
1974).

55.2.4. MIKORYZA PERITROFICZNA

Mikoryza peritroficzna jest luźnym 
związkiem pomiędzy korzeniami i niektóry­
mi grzybami (Jahn 1934). Opilśń grzybowa 
w tym przypadku nie łączy się anatomicznie 
z korą korzeni. Grzyb żyje na powierzchni 
korzeni albo w ryzosferze bez penetracji sa­
mego korzenia. Być może, że mikoryza peri­
troficzna jest najwcześniejszym stadium wza­
jemnego dostosowywania się symbiontów 
i w odpowiednich warunkach przechodzi 
w mikoryzę ektotroficzną (Dominik 1956).

5.5.3. ULTRASTRUKTURA EKTOMIKORYZ

Ultrastruktura ektomikoryz sosny zwy­
czajnej różni się tylko w bardzo niewielkim 
stopniu od mikoryz opisywanych u innych 
gatunków sosny (Foster i Marks 1966; 
Strullu i Gourret 1973; Duddridge i Read 
1984a; 1984b). Wskazuje to na niemalże jed­
norodny obraz ultrastruktury ektomikoryz 
w całej rodzinie Pinaceae (SCaNNERINI i Bon- 

fante-Fasdo 1983). Nie ma także istotnych 
różnic pomiędzy mikoryzami naturalnymi 
a uzyskanymi w warunkach sterylnych. Przed­
stawiony poniżej obraz ultrastruktury ekto­
mikoryz P. sylvestris dotyczy symbiozy sosny 
zwyczajnej utworzonej metodą in vitro z grzy­
bem Suillus variegatus (WARMBRODT i ESCH- 
rich 1985a; 1985b). Fragment ultrastruktural- 
nego obrazu tej mikoryzy przedstawiono na 
rycinie 5.34.
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Fizjologia 141

5.53.1. MUFKA

Grzyb tworzy wyraźnie ukształtowaną 
mufkę o grubości 3 do 10 komórek, otaczają­
cą także wierzchołek korzenia. Wyliczono, że 
w 100 mg suchej masy korzenia udział mufki 
wynosi 25-35 mg (MELIN i Nilsson 1958; 
Harley i Smith 1983a). Podczas gdy komórki 
zewnętrzne mufki ułożone są stosunkowo 
luźno, z licznymi przestrzeniami międzyko­
mórkowymi, to strzępki grzybniowe bliższe 
komórkom gospodarza ułożone są ściślej 
i tworzą tkankę pseudoparenchymatyczną 
z nielicznymi przestrzeniami międzykomór­
kowymi. U sosny zwyczajnej strzępki mufki 
grzybniowej ułożone są w sposób' raczej 
przypadkowy i nie wykazują jakiegoś spec­
jalnego ukierunkowania w stosunku do osi 
korzenia. Wygląd mufki grzybniowej może 
różnić się w zależności od gatunku grzyba

Ryc. 5.35. Przegrody występujące w ścianach ko­
mórek grzybów mikoryzowych: A - przegroda 
prosta, charakterystyczna dla grzybów z Ascomyce- 
tes; B - przegroda beczułkowatoksztaltna chara­
kterystyczna dla grzybów z Basidiomycetes (wg 
Moore 1965) 

tworzącego symbiozę ektomikoryzową (Do­
minik 1956; Ingleby i in. 1990). Na rycinie 
5.34 przedstawiono schemat różnych typów 
mufki grzybniowej obserwowanej na korze­
niach sosny.

Przestrzenie międzykomórkowe mufki wypeł­
nione są przez matriks o charakterze śluzowatym 
produkowaną przez strzępki grzybniowe, bądź 
substancjami fenolowymi pochodzącymi ze zdeg­
radowanych komórek czapeczki korzeniowej. 
W mikroskopie elektronowym, matriks przedsta­
wia się jako materiał ziarnisty lub substancja gęsta 
dla elektronów, niemal całkowicie zatykająca 
przestrzenie międzykomórkowe mufki grzybnio­
wej. Ściany komórkowe strzępek grzybniowych 
tworzących mufkę nie różnią się istotnie grubością. 
W ścianach tych występują niekiedy porowate 
przegrody. Pory te mogą być proste (ryc. 5.35A), 
typowe dla Ascomycetes lub beczułkowatokształtne 
(ryc. 5.35B), charakterystyczne dla Basidiomycetes 
(Moore 1965; Scannerini i Bonfante-Fasdo 1983). 
Szczegółowa analiza przegród beczułkowatokształ- 
tnych pozwala niekiedy na wstępną identyfikację 
symbionta grzybowego aż do rodzaju (Patton 
i Marchant 1978). Wszystkie komórki mufki 
grzybniowej zawierają protoplasty o podobnym 
wyglądzie i składzie. Każdy protoplast jest otoczo­
ny plazmalemmą, zawiera jądro, zmienną liczbę 
jajowatych mitochondriów, sieć błon szorstkiego 
retikulum endoplazmatycznego i diktiosomy (apa­
rat Golgiego). Niektóre komórki zawierają małe, 
gęste dla elektronów ciała ziarniste o średnicy 
1 pm. Ciała te z.identyfikowano jako produkt zapa­
sowy typowy ' dla grzybów - glikogen (Foster 
i Marks 1966; Pigott 1982; Duddridge i Read 
1984a; 1984b). Wewnątrz protoplastu każdej ko­
mórki grzybowej wchodzącej w skład mufki znaj­
dują się liczne wakuole, zawierające niekiedy nie­
wielkie ciała, gęste dla elektronów, które są praw­
dopodobnie ziarnami polifosforanowymi (Strullu 
i in. 1982; Dudridge i Read 1984a; 1984b).

5.5.3.2. WARSTWA TANINOWA

Pomiędzy mufką i siecią Hartiga skupio­
ne są silnie zabarwione komórki, tworzące 
tzw. warstwę taninową. Na warstwę tę skła­
dają się zarówno komórki gospodarza, jak 
i grzyba, ale tylko komórki gospodarza są 
wypełnione materiałem gęstym dla elektro­
nów, zidentyfikowanym jako substancje feno­
lowe (Foster i Marks 1966; Ling-Lee i in. 
1977; Pigot 1982). Na ogół przyjmuje się, że 
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142 Biologia sosny zwyczajnej

komórki gospodarza w strefie warstwy tani- 
nowej są martwe (Warmbrodt i Eschrich 
1985a). Komórki grzybniowe przechodzące 
przez warstwę taninową są pod względem 
wielkości, kształtu, obecności por w przegro­
dach poprzecznych (pojedyncze lub beczuł- 
kowatokształtne) oraz składu komórki podo­
bne do komórek grzybniowych mufki i sieci 
Hartga. Niekiedy komórki tej strefy bywają 
nieco zniszczone (Hofsten 1969; Warmbrodt 
i Eschrich 1985a). Wydaje się, że wytworze­
nie warstwy taninowej stanowi swoistą reak­
cję obronną drzewa na kontakt z grzybem 
mikoryzowym i chroni wnętrze korzenia 
(walec osiowy) przed zbyt wybujałym rozros­
tem grzybni (Wilcox 1964; Bauer i in. 1991).

5.5.3.3. SIEĆ HARTIGA

Terminem tym określa się region, w któ­
rym strzępki grzybniowe rozprzestrzeniają 
się pomiędzy komórkami gospodarza i gdzie 
niekiedy silnie się rozgałęziają, tworząc częs­
to kilka warstw komórek pomiędzy komór­
kami kory pierwotnej. W ektomikoryzie sos­
ny strzępki grzybniowe nie wchodzą do 
wnętrza protoplastów komórek gospodarza. 
Komórki gospodarza w regionie sieci Harti­
ga są stosunkowo cienkościenne i na ogół 
równowymiarowe (izodiametryczne), choć 
zdarzają się również powiększone stycznie. 
Protoplasty komórek kory pierwotnej z regio­
nu sieci Hartiga otoczone są plazmalemmą, 
która tworzy liczne wypustki do cytoplazmy, 
za pomocą których odbywa się prawdopo­
dobnie transfer pokarmów organicznych 
i nieorganicznych pomiędzy gospodarzem 
i symbiontem grzybowym.

Każda komórka gospodarza w regionie sieci 
Hartiga zawiera wielką centralną wakuolę otoczo­
ną tonoplastem, wzdłuż którego umiejscowione są 
liczne ciała, od okrągłych do jajowatych, gęste dla 
elektronów, zidentyfikowane jako substancje poli- 
fenolowe (Foster i Marks 1966; Debaud i in. 1981; 
Pigott 1982; Warmbrodt i Eschrich 1985a). 
Przyścienna warstwa cytoplazmy komórek gospo­
darza jest stosunkowo gęsta i, z wyjątkiem miejs­
ca, w którym znajduje się jądro, bardzo cienka. 
Obok wyróżniającego się jądra, cytoplazmą każdej 
komórki zawiera liczne mitochondria, plastydy 
z niewielką liczbą ziaren skrobiowych, szorstkie 

retikulum endoplazmatyczne i diktiosomy. Choć 
plastydy komórek gospodarza zawierają nieco zia­
ren skrobiowych, to jest ich mniej niż w korzeniach 
bez mikoryz (Warmbrodt i Eschrich 1985a). Jest 
to interpretowane jako jeden z dowodów na tran- 
slokację węglowodanów od gospodarza do grzyba 
(Foster i Marks 1966; 1967).

Strzępki grzybniowe w rejonie sieci Hartiga są 
mniej lub bardziej otoczone przez warstwę subs­
tancji o charakterze polisacharydowo-białkowym 
(tzw. cement), pochodzenia zarówno grzybowego, 
jak i będących wytworem ścian komórkowych ko­
rzenia (Duddridge i Read 1984c; Dexheimer i Par- 
gney 1991).

Komórki strzępek grzybniowych, które składa­
ją się na sieć Hartiga najczęściej nie odróżniają się 
strukturalnie ani cytologicznie od tych, które two­
rzą mufkę albo przechodzą przez warstwę tanino­
wą. Pewnym modyfikacjom podlegają jedynie ścia­
ny komórkowe obu partnerów mikoryzowych, 
szczególnie w mikoryzach starszych. Transforma­
cje te są wyrazem wzajemnego dostosowania się 
obu partnerów do wymiany pokarmów (Dexhei- 
mer i Pargney 1991).

Protoplasty komórek grzybniowych w tym re­
jonie są otoczone plazmolemą i zawierają liczne 
wakuole o różnej wielkości. Wakuole te są albo 
pozbawione widocznej zawartości, albo też zawie­
rają materiał ziarnisty, prawdopodobnie ziarna po­
lifosforanowe (Strullu i in. 1981; 1982; Warm­
brodt i Eschrich 1985a). Ponadto cytoplazmą ka­
żdej komórki grzybniowej w regionie sieci Harti­
ga zawiera wszystkie składniki opisane wcześniej 
dla komórek mufki, tj. jądro, liczne mitochondria, 
szorstkie retikulum endoplazmatyczne, pojedyncze 
rybosomy i diktiosomy oraz ziarna glikogenu.

W korzeniach mikoryzowych, po wykształce­
niu się sieci Hartiga, istnieją nadal regiony, gdzie 
komórki gospodarza nie są całkowicie fizycznie 
odseparowane przez strzępki grzybni. Cytoplazmą 
poszczególnych komórek łączy się ze sobą poprzez 
plazmodesmy, tworząc wewnętrzny, symplastycz- 
ny system połączeń, poprzez który mogą być 
transportowane substancje rozpuszczone (Warm­
brodt i Eschrich 1985a). Ostatnie badania wykaza­
ły, że organizacja sieci Hartiga pozwala na dwu­
kierunkowy przepływ jonów i cząsteczek, od 
grzyba do komórek korzenia i z komórek korzenia 
do grzyba (Kottke i Oberwinkler 1987). Do naj­
ważniejszych elementów specjalnego uorganizo- 
wania grzybni w obrębie sieci Hartiga należą: 
ograniczenie przegród w strzępkach grzybnio­
wych oraz ścisłe przyleganie strzępek do siebie. 
Daje ono w efekcie strukturę tzw. cenocytyczną, 
która odpowiada komórkom przewodzącym roślin 
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wyższych (Kottke i Oberwinkler 1987). Lei i Dex- 
HEIMER (1988) zlokalizowali ATP-azę w mikoryzie 
P. syluestris z grzybem Laccaria toccata i przypisują 
jej ważny udział w aktywnym transporcie pokar­
mów pomiędzy obu partnerami mikoryzowymi. 
Aktywność związanej z plazmalemmą ATP-azy 
wykazywały zarówno komórki kory pierwotnej 
korzenia, jak i komórki grzybowe połączone 
z mufką, mufka grzybniowa i sieć HaRTIgA. O za­
angażowaniu ATP-azy plazmalemmowej w aktyw­
nym transporcie pomiędzy grzybnią i korzeniem 
świadczy to, że w komórkach degenerujących i za­
mierających aktywność ATP-azy zanikała.

5.5.3.4. ENTODEIRMA I WALEC OSIOWY
W korzeniach mikoryzowych

Endoderma stanowi jedną warstwę komó­
rek odgraniczających walec osiowy od regio­
nu kory pierwotnej korzenia. Ponieważ endo­
derma tworzy najwyraźniej barierę, przez 
którą nie przenikają strzępki grzybni z sieci 
Hartiga, walec osiowy pozostaje wolny od 

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

5.5.3.5. SdTR^^l^TLURA I FUNKCJA 
ektomikoryzowych SZNURÓW 
grzybniowych

Większość dotychczasowych badań nad 
funkcjonowaniem mikoryz prowadzono na 
poziomie izolowanych, pojedynczych korze­
ni, bądź pojedynczych całych roślin. Tymcza­
sem w naturze mikoryzy nie występują jako 
izolowane jednostki, a raczej jako składniki 
wielkiego ekosystemu leśnego, pozostającego 
w różnorodnej zależności. Brownlee i wsp. 
(1983) wykazali, że w obrębie mikoryz waż­
ną integrującą funkcję spełniają mikoryzowe 
sznury grzybniowe zwane też rizomorfami. 

A B

Ryc. 5.36. Powstawanie i struktura mikoryzowych sznurów grzybniowych: A - przekrój podłużny przez 
młodą, różnicującą się strzępkę przewodzącą z przerwaną już ścianą poprzeczną, ale zachowaną jeszcze 
cytoplazmą (x 7300); B - późniejsze stadium różnicowania się naczynia z niewielką już ilością cytoplazmy, 
ale jeszcze resztką ściany poprzecznej (x 4000); C - niemal całkowity rozkład ściany poprzecznej, brak 
cytoplazmy (x 3800); D- przekrój poprzeczny przez sznur grzybniowy Suillus bovinus, pokazujący centralną 
wiązkę strzępek naczyniowych (przewodzących) otoczonych strzępkami wypełnionymi cytoplazmą 
(x 1900), (wg Browni.ee i in. 1983)
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144 Biologia sosny zwyczajnej

Mogą one rozprzestrzeniać się od rośliny do 
rośliny zapoczątkowując symbiozę mikoryzo- 
wą kolejnych siewek. Powstające w ten spo­
sób połączenia umożliwiają funkcjonalny 
szlak dla przepływu asymilatów pomiędzy 
poszczególnymi osobnikami. Mikoryzowe 
sznury grzybniowe, stanowią także szlak dla 
transportu fizjologicznie istotnych ilości wody.

Na podstawie obserwacji symbiozy miko- 
ryzowej uzyskanej drogą sterylnych kultur 
P. syluestris z grzybem Suillus bauinus (maślak 
sitarz) opisano szczegółową strukturę miko­
ryzowych sznurów grzybniowych dokonaną 
w transmisyjnym mikroskopie elektrono­
wym (Duddridge i in. 1980; Brownlee i in. 
1983). Na przekroju podłużnym (ryc. 5.36A, 
5.36B i 5.36C) sznur grzybniowy wykazuje 
zróżnicowanie na region środkowy (rdzeń) 
o wydłużonych komórkach, na ogół pozba­
wionych cytoplazmy oraz warstwę korową, 
złożoną z komórek mniej wydłużonych, częs­
to wypełnionych gęstą cytoplazmą.

W regionie środkowym, złożonym z komórek 
wydłużonych, a wyróżnia się różne stadia organi­
zacji strzępek, od komórek wypełnionych jeszcze 
zawartością cytoplazmatyczną, do całkowicie uksz­
tałtowanych tzw. strzępek przewodzących, pozba­
wionych cytoplazmy i przypominających naczynia 
(Brownlee i in. 1983). Powstawanie tzw. strzępek 
przewodzących można śledzić analizując różne 
stadia rozkładu ścian poprzecznych w komórkach 
strzępek grzybniowych: od form niemal niezróżni- 
cowanych, złożonych z komórek podzielonych 
normalnie wykształconymi ścianami poprzeczny­
mi, w których widoczne są beczułkowatokształtne 
pory oraz treść cytoplazmatyczna (ryc. 5.36A) do 
form, w których widoczne są już tylko szczątki 
pierwotnej ściany poprzecznej (ryc. 5.36B i 5.36C). 
Przekrój poprzeczny dojrzałego sznura grzybnio­
wego Suillus bouiiius w transmisyjnym mikroskopie 
elektronowym wykazuje nieregularne rozmieszcze­
nie strzępek przewodzących o dużym przekroju 
i pozbawionych cytoplazmy, otoczonych strzępka­
mi o mniejszym przekroju i wypełnionych gęstą 
cytoplazmą (rys. 5.36D).

Mikoryzowe sznury grzybniowe stanowią 
ważny element rozprzestrzeniania się symbiozy 
mikoryzowej do korzeni młodych siewek, a także 
stanowią funkcjonalny szlak transportu asymila­
tów od jednej rośliny do drugiej (Reid i WOODS 
1969; Duddridge i in. 1988). Transport ten spełnia 
ważną rolę ekologiczną i fizjologiczną w naturze, 

gdzie kiełkowanie nasion drzew leśnych, często ma 
miejsce pod osłoną wyższych pięter drzew, dają­
cych znaczny cień. Badania Brownlee i wsp. (1983) 
sugerują, że dzięki istnieniu mikoryzowych sznu­
rów grzybniowych system korzeniowy rozwijającej 
się siewki może szybko zostać zainfekowany przez 
grzyby będące w mikoryzowym związku z dojrza­
łymi drzewami i w konsekwencji asymilaty synte­
tyzowane w całkowicie oświetlonej koronie wyż­
szych pięter drzew dostarczane są rozwijającym 
się, ocienionym siewkom.

5.5.4. GRZYBY MIKORYZOWE SOSNY

5.5.4.1. GATUNKI GRZYBÓW TWORZĄCYCH 
mikoryzę z pinus sylvestris

Grzyby mikoryzowe sosny obejmują 
znaczną liczbę gatunków o szerokiej skali 
właściwości mikoryzowych. Są wśród nich 
gatunki, które są powszechnie obecne w re­
gionie korzeniowym, jak Rbizoctonia syluestris 
czy Mycelium radicis atrouirens i tworzą niee­
fektywne związki mikoryzowe o charakterze 
pseudomikoryzowym (Richards i Fortin 
1973; Harley i Smith 1983a; 1983b) oraz 
bardzo liczna grupa właściwych grzybów 
mikoryzowych, tworzących z sosną ekto- 
i ektendomikoryzę. Są to grzyby odznaczają­
ce się różnym stopniem ekologicznej specy­
ficzności w stosunku do sosny jako gospoda­
rza (Molina i Trappe 1982). Część tych grzy­
bów o stosunkowo szerokim zakresie ekolo­
gicznym (np. Paxillus inuolutus, Pisolithus tin- 
ctorius) wchodzi w związki mikoryzowe nie 
tylko z sosną, lecz także z wieloma innymi 
gatunkami drzew iglastych i liściastych. Du­
żą grupę stanowią grzyby specyficzne tylko 
dla drzew iglastych (np. z rodzaju Suillus - 
maślak), a są wśród nich i takie, które są 
typowe tylko dla rodzaju Pinus czy rodziny 
Pinaceae (najprawdopodobniej takim grzy­
bem tworzącym w naturze mikoryzę tylko 
w obrębie rodziny Pinaceae jest Rhizopogon 
sp.). Wydaje się, że nie ma wśród symbiontów 
mikoryzowych P. syluestris gatunku grzyba ty­
powego tylko i wyłącznie dla tego drzewa.

Pod względem systematycznym symbion- 
ty mikoryzowe sosny, podobnie jak innych 
drzew leśnych, należą głównie do Hymenowy-
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cetes i Gastc^-omycetes z klasy Basidiomycetes. 
Słabiej zbadany jest udział i charakter symbio- 
tyczny grzybów z klasy Ascomycetes, prawdo­
podobnie tworzących z sosną związki głównie 
o charakterze ektendomikoryzowym.

Na liście opracowanej na podstawie ob­
serwacji terenowych nad grzybami towarzy­
szącymi sośnie w różnych zespołach leśnych 
znajduje się około 110 gatunków grzybów 
mikoryzowych (Trappe 1962). Z badań labo­
ratoryjnych przy zastosowaniu metody syn­
tezy mikoryzowej w czystych kulturach, uz­
nawanej niekiedy za najważniejsze i ostatecz­
ne kryterium związku mikoryzowego drze­
wa z danym gatunkiem, wykazano zdolność 
tworzenia efektywnych mikoryz ektotroficz- 
nych przez P. syluestris z 50 gatunkami grzy­
bów (Pachlewski 1967; 1983; Pachlewski 
i Pachlewska 1974; Rudawska 1986a; Sóder- 
STRóm i in. 1986).

Ogromny wkład do wiedzy nad izolacją 
grzybni mikoryzowej z owocników czy okre­
ślonych form mikoryz, ich identyfikacją, 
a następnie syntezą mikoryzową z P. syluest­
ris w czystych kulturach wniosły prowadzo­
ne w Polsce badania Pachlewskiego (1967;
1983),  Pachlewskiej (1968) oraz Pachlews- 
KIEJ i Pachlewskiego (1968; 1971; 1974). Au­
torzy ci podkreślają, że o ile wyniki syntezy 
laboratoryjnej jako testu mikoryzowego grzy­
ba, są miarodajne przy związkach pozytyw­
nych, o tyle negatywne wyniki syntezy nie 
muszą świadczyć o braku współżycia miko­
ryzowego między obu partnerami w warun­
kach naturalnych. Spośród wyizolowanych 
przez siebie 137 gatunków grzybów towarzy­
szących sośnie na różnych siedliskach (123 
gatunki Basidiomycetes, 6 gatunków Ascomyce- 
tes, 2 gatunki z Fungi Imperfecti) Pachlewski 
i Pachlewska (1974) uzyskali syntezę miko­
ryzową z 44 gatunkami (tab. 5.5).

Obserwacje grzybów kapeluszowych, to­
warzyszących sośnie w zespołach leśnych 
wskazują, że w różnych stadiach rozwojo­
wych drzewostanów sosnowych występują 
charakterystyczne grupy gatunków grzybów 
symbiotycznych (Pachlewski i Pachlewska 
1971). We wczesnym wieku sosny, w różnych 
warunkach siedliskowych, często dominują 

grzyby z rodzaju Suillus (maślak), znane jako 
grzyby wykazujące stosunkowo wysoki sto­
pień specjalizacji symbiotycznej względem 
drzew iglastych. W uprawach i młodnikach 
sosnowych bardzo typowe jest występowanie

Tabela 5.5

Lista grzybów, z którymi uzyskano syntezy mikoryzowe 
z sosną zwyczajną 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

(Crl^in^ra^us armillatus, mucosus, rsebdrcrrssus, 
uibratilis

Goto^phtddis roseus

Hebdoma crustuliniforme, mesophaeim, 
rtaUtcKium

Hygrophorus hy^h/us

Laccaria laccata

Lactarius rufus, salmonicolor, subdulcis, uoidus

Mycelium radicis atrooirens

Paxillus inuolutus

Russula ad usta, chamadontina, e^netica

Rhtzoprgon luteolus, rubescens

SsHIus bouinus, granulatus, luteus, uariegatus

T^ccihomm aUbtohuneum, flauouirens, focale, 
imbrioitum, pessundatum, 
rortentosum, seunctum, sudum, 
terreum

Tuber dbidum, ruberulum

grzyba mikoryzowego Suillus luteus - maślak 
zwyczajny (Pachlewski i Pachlewska 1971). 
Wskazywałoby to na ważną rolę, jaką ten 
grzyb odgrywa we współżyciu mikoryzo- 
wym sosny w jej młodocianym stadium roz­
wojowym. Inne gatunki grzybów z rodzaju 
Suillus mają węższą amplitudę ekologiczną 
i nie są tak pospolite w młodych sośninach. 
I tak symbiont mikoryzowy S. bouinus (m. si­
tarz) i S. variegatus (m. pstry), występują 
z sosną na glebach piaszczystych i podmok­
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łych, S. granulatus (m. ziarnisty), spotykany 
jest głównie na glebach wapiennych, su­
chych, a występowanie grzyba S. flauidus 
(m. żółtawy) ogranicza się do młodych so- 
śnin na glebach podmokłych, bagiennych 
(Pachlewski i Pachlewska 1971).

Późniejszy okres rozwoju drzewostanu 
sosnowego charakteryzuje się sukcesją no­
wych, licznych gatunków grzybów kapelu­
szowych towarzyszących sośnie, a obejmują­
cych przede wszystkim grzyby z rodzin Cor- 
tinariaceae, Aiuanitaceae, Russulaceae, Boletaceae 
i Tricholoiuataceae. Występująca u sosny suk­
cesja grzybów mikoryzowych spowodowała 
wprowadzenie określeń „grzyby wczesnego 
i późnego stadium rozwojowego", odnoszą­
cych się do symbiontów, które pojawiają się 
w symbiozie mikoryzowej wcześnie (np. The- 
lephora terrestris, Suillus sp.) lub późno (np. 
Russula sp., Amanita sp.) (D1GHTON i MASON 
1985; DiGHTON i in. 1986). Wydaje się, że 
zjawisko sukcesji spowodowane jest zróżni­
cowaną fizjologią sosny jako rośliny-gospo- 
darza w różnych etapach jej rozwoju. Pro­
blem dotyczy głównie intensywności fotosyn­
tezy oraz metabolizmu regulatorów wzrostu, 
jak również zmian we właściwościach gleby 
powodowanych starzeniem się drzewostanu 
(Fleming 1984; Dighton i in. 1986).

Ostatnio obserwacje zjawiska sukcesji 
w drzewostanach sosnowych zostały znacz­
nie zakłócone w wyniku zanieczyszczenia 
środowiska (patrz rozdz. 5.5.8). Wpływa ono 
szczególnie negatywnie na grzyby późnego 
stadium rozwojowego sosny: przykładem 
może być zanikanie gatunku Cantliarellus ci- 
barius - pieprznik jadalny, zwanego popular­
nie kurką (ryc. 5.39) (Jansen i in.1985; JaNSEN 
i Van Dobben 1987; Termorshuizen i Scha- 
fferes 1987).

5.S.4.2. WYMAGANIA POKARMOWE GRZYBÓW 
mikoryzowych

Grzybnię wielu symbiontów mikoryzo­
wych sosny można uzyskać z owocników, 
korzeni mikoryzowych bądź z kiełkujących 
spor i jako grzybnię wegetatywną hodować 
na pożywkach stałych lub płynnych o zmien­
nej zawartości pokarmów organicznych i nie­

organicznych, zróżnicowanym pH, ciśnieniu 
osmotycznym itp. Można w ten sposób uzys­
kać wiele cennych informacji na temat meta­
bolizmu samych grzybów, a pośrednio także 
funkcjonowania mikoryz. Zwykle bada się 
wzrost grzybów mikoryzowych określając 
ich świeżą lub suchą masę, wzrost radialny 
lub w bardziej specjalistycznych badaniach 
zawartość białka w grzybni, aktywność enzy­
mów, produkcję witamin czy wydzielanie 
niektórych regulatorów wzrostu, np. auksyn 
czy cytokinin.

Źródło węgla w rozwoju symbiontów mi­
koryzowych sosny w naturalnych warun­
kach zależy bardzo ściśle od związku miko- 
ryzowego z drzewem, a dokładniej od węg­
lowodanów przekazywanych od gospodarza 
do grzyba. W przeciwieństwie bowiem do 
roślin samożywnych, zawierających chlorofil, 
grzyby nie mogą same syntetyzować cukrów, 
a także nie posiadają na ogół enzymów zdol­
nych rozłożyć skomplikowane polimery węg­
lowe jakie znajdują się w ściółce i humusie (np. 
lignina, celuloza). Istnieje pogląd, że grzyby 
mikoryzowe z braku właściwego symbionta, 
trwają w stanie wegetatywnym w glebie 
i wytwarzają owocniki dopiero w czasie 
wejścia w związki mikoryzowe z odpowied­
nim partnerem - drzewem (Harley 1959; 
Pachlewski 1963).

Z licznych badań nad wykorzystaniem róż­
nych źródeł węgla przez grzyby mikoryzowe (Fer- 
RY i Da as 1968; Lundeberg 1970; Laiho 1970; Pal- 
mer i Hacskaylo 1970; Lamb 1974) wynika, że 
większość grzybów mikoryzowych wymaga pros­
tych monosacharydów jako źródeł węgla, tj. gluko­
zy, mannozy i fruktozy, wykazuje natomiast bar­
dzo ograniczoną zdolność wykorzystania ligniny 
i celulozy. Pewną aktywność celulolityczną grzy­
bów ektomikoryzowych wykazali Lyr (1963), Rit- 
ter (1964), Tomaszewski i Wojciechowska (1974), 
Pachlewski i Chruściak (1979) oraz Maijola 
i wsp. (1991), lecz na poziomie dużo niższym, niż 
to ma miejsce u innych grzybów zdolnych do 
rozkładu ściółki i drewna (Niini i in. 1988).

Pod względem wykorzystania azotu wymaga­
nia ektomikoryzowych symbiontów sosny podob­
ne są do wymagań innych grzybów (Harley 
i Smith 1983a; 1983b). Jon amonowy jest głównym 
źródłem azotu w glebach leśnych, w których naj­
częściej występują grzyby ektomikoryzowe. Na 
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ogól uważa się też, że jon amonowy jest korzyst­
niejszym źródłem azotu dla grzybów mikoryzo­
wych w czystych kulturach, niż jon azotanowy 
(Norkrans 1950; Luppi i Fontana 1967; Laiho 1970; 
Lundeberg 1970; Rudawska 1981; 1983; Litke i in. 
1984; France i Reid 1984). Grzyby ektomikoryzowe 
rosną także na azocie organicznym i to niekiedy 
lepiej niż na pozostałych formach azotu (Rudawska

1982).  Lactarius deliciosus (mleczaj rydz), który bar­
dzo słabo rośnie na azocie nieorganicznym rozwijał 
się dobrze na mieszaninie aminokwasów'. Inne 
gatunki mikoryzowe wykorzystywały w różnym 
stopniu takie organiczne źródła 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 dość znacz­
nych możliwości korzystania z azotu organiczne­
go, grzyby mikoryzowe wydają się niezdolne do 
korzystania z azotu organicznego zawartego w hu­
musie (Lundeberg 1970).

Wzrost grzyba w czystej kulturze nie jest naj­
lepszym wskaźnikiem jego roli fizjologicznej w mi- 
koryzie. Stąd konieczne jest poznanie takich szcze­
gółów', jak aktywność enzymatyczna grzybów mi­
koryzowych związana z absorbcją różnych form 
azotu czy też zdolność grzybów mikoryzowych do 
przekazywania pobranego azotu do rośliny gospo­
darza. U grzybów etomikoryzowych dwa szlaki 
metaboliczne wiążą się z bezpośrednim włącza­
niem jonu amonowego w celu wytworzenia azoto­
wych związków organicznych (Plassard i in.
1985).  Są to 1) szlak dehydrogenazy glutaminiano- 
wej-GDH oraz 2) tzw. szlak GS/GOGAT, z następ­
czym działaniem enzymów syntetazy glutamino­
wej (GS) oraz syntazy glutaminiariowej (GOGAT) 
(patrz rozdz. 5.4). Szlak GDH dominuje u grzybów 
(Poteman i Kjnghorn 1975; Marzluf 1981), ale 
u grzybów ektomikoryzowych został, jak dotąd, 
wykazany jedynie u Cenococcum graniforme z Asco- 
mycetes, a w najpowszechniejszej grupie grzybów 
ektomikoryzowych przynależnych do Basidiomyce- 
tes jedynie u gatunków Hebeloma cylindrosporum i 
Laccaria bicolor (Martin i in. 1983; Wagner i in. 
1988; Ahmad i in. 1990). Bardzo niską aktywność 
dehydrogenazy glutaminianowej stwierdzono u 9 
pospolitych symbiontów mikoryzowych sosny 
zwyczajnej (Rudawska i Kieliszewska 1992). Szlak 
GS/GOGAT jest główną drogą asymilacji jonu 
amonowego u roślin wyższych (Oaks i Hirel

1985),  a ostatnio stwierdzono zróżnicowaną aktyw­
ność syntetazy glutaminowej także u szeregu grzy­
bów ektomikoryzowych, symbiontów sosny zwy-
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czajnej (Rudawska i Kieliszewska 1992; Rudawska 
i in. 1993).

Choć większość badań dotyczących absorpcji 
azotu przez grzyby mikoryzowe bierze pod uwagę 
proste, nieorganiczne formy azotu, to jak wspom­
niano już wcześniej, grzyby są również zdolne 
wykorzystywać wiele aminokwasów, a nawet 
składniki azotowe bardziej złożone (polipeptydy, 
białka), które występują w glebach leśnych (Cha- 
LOT i in. 1988). Zdolność do wykorzystywania 
białka jako źródła azotu wymaga interwencji pro- 
teaz, enzymów zdolnych do ich depolimeryzacji. 
Aktywność proteaz w ekstraktach z grzybni i filt­
ratach pohodowlanych wykazano u niektórych 
grzybów mikoryzowych (Pachlewski i Chruściak 
1980; Ramstedt i Sóderhall 1983; Botton i in. 
1985).

Fosfor nieorganiczny jest łatwo przyswajalny 
przez grzylby i nie wpływa ujemnie na ich wzrost 
nawet w bardzo wysokich stężeniach (Rudawska

1979).  Może to być związane ze zdolnością grzy­
bów ektomikoryzowych do akumulacji znacznej 
ilości fosforu w wakuolach, w postaci ziaren poli­
fosforanowych (Foster 1981; Lapeyrie i in. 1984). 
Jednocześnie niektórzy autorzy podkreślają stosun­
kowo niskie zapotrzebowanie grzybów ektomiko­
ryzowych na fosfor, uzyskując optymalny wzrost 
przy stężeniach znacznie niższych od tych, które 
stosuje się na ogół w poż.ywkach syntetycznych 
(Mousain i Salsac 1984).

Gleby leśne są na ogół ubogie w rozpuszczalny 
fosfor dostępny dla roślin. Głównym źródłem fos­
foru mineralnego w glebie są nierozpuszczalne 
związki Ca(PO4)2 na glebach wapiennych i alka­
licznych orazFePCU i AIPO4 na glebach kwaśnych. 
Grzyby ektomikoryzowe obok innych mikroorga­
nizmów obecnych w glebie (np. bakterii Agrobacte- 
rium sp.) są w stanie mobilizować znaczne ilości 
tego związanego w nierozpuszczalnych związkach 
fosforu mineralnego (Bowen i Theodorou 1967). 
Mobilizacja fosforu ze związków nierozpuszczal­
nych jest wyższa w obecności fosforu rozpuszczal­
nego (tab. 5.6) (Leyval i Berthhelin 1986). Pach­
lewski i Chruściak (1981) porównali wykorzysta­
nie przez szereg symbiontów mikoryzowych sosny 
różnych nawozów fosforowych stosowanych 
w leśnictwie. Wszystkie testowane grzyby wyko­
rzystywały dobrze fosfor z takich nawozów, jak 
superfosfat pylisty i granulowany, Ca(H2PO4)2- H2O, 
AIPO4 i TePCU przy czym przydatność każdej 
z form dla różnych grzybów kształtowała się od­
miennie. Największe zapotrzebowanie na fosfor 
stwierdzono u gatunków Amanita uerna i Rhizopo- 
gon luteolus. W naturalnych warunkach wzrostu 
i aktywności grzybów ektomikoryzowych, czyli
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148 Biologia sosny zwyczajnej

Tabela 5.6

Wzrost grzybów ektomikoryzowych na pożywce zawierającej nierozpuszczalne i rozpuszczalne źródła fosforu 
mineralnego, w mg suchej masy/1 kulturę (wg LewaL i BERTHELIN 1986)

Źródło fosforu
Grzyby ektomikoryzowe

Laccaria laccata Hebel oma
crustuliniforme Paciilus inuolutus Sclerodcrmo 

aurantium

FePO< 280 ’ 179 118 56

Ca3(PO4)2 198 106 93 27

Flogopit 138 78 26 44

Fosforan rozpuszczalny 
KH2PO4 189 268 108 59

w warstwie humusowej gleby zwykle 50-66% (nie­
kiedy do 90%) fosforu stanowi fosfor organiczny 
(Cosgrove 1967). Grzyby ektomikoryzowe są zdol­
ne do metabolizowania rozpuszczalnych i nieroz­
puszczalnych organicznych związków fosforu, 
występujących w glebie (np. fityny) (Theodorou 
1971a; Bousquet i in. 1986; Mousain i Salsac 1986; 
Hilger i Krause 1989). Ta wysoka zdolność grzy­
bów ektomikoryzowych do korzystania z często 
nierozpuszczalnych, organicznych źródeł fosforu 
wynika z produkcji przez te grzyby enzymów 
z grupy kwaśnej fosfatazy (Bowen i Theodorou 
1967; Theodorou 1968; 1971a; Ho i Zak 1979; 
Dighton 1983; Bousqet i in. 1986; Doumas i in. 
1986; Hilger i Krause 1989).

Aktywność kwaśnej fosfatazy różni się znacz­
nie wśród grzybów ektomikoryzowych, co ozna­
cza, że niektóre symbionty mogą być bardziej 
skuteczne w absorbcji fosforu od innych. Aktyw­
ność tego enzymu może więc stanowić ważne 
kryterium selekcji grzybów ektomikoryzowych, 
gdy mają być one przeznaczone do zaszczepień 
siewek wysadzanych na tereny zawierające trudno 
dostępny fosfor (Ho i Zak 1979; Trappe 1977).

5.5.4.3. PRODUKCJA REGULATORÓW WZROSTU 
PRZEZ GRZYBY MIKORYZOWE

Hormonalna teoria regulacji symbiozy 
mikoryzowej zakłada ważny udział metabo­
litów produkowanych przez grzyby ektomi­
koryzowe w inicjowaniu, a następnie funk­
cjonowaniu symbiozy mikoryzowej. Do sub­
stancji tych należą m.in. auksyny, cytokininy, 
gibereliny i etylen.

5.5.4.3.1, AAlksrny

Znaczenie auksyny grzybowej w formo­
waniu się symbiozy mikoryzowej podkreślili 
po raz pierwszy Mac Dougall i Dufrenoy 
(1944), którzy metodami cytochemicznymi 
wykazali w mikoryzowych korzeniach sosny 
podwyższony poziom auksyn, szczególnie 
w rejonie grzybni otaczającej korzeń oraz 
w mufce grzybniowej. Ideę roli auksyny 
w mikoryzie podjął Slankis (1949; 1950; 
1951), który indukował tworzenie „niby-mi- 
koryzowych" struktur na korzeniach sosny 
za pomocą filtratów z kultur grzybów ekto­
mikoryzowych lub egzogennej auksyny. Na 
podstawie wyników swoich badań Slankis 
(1973) sformułował hormonalną teorię regu­
lacji symbiozy mikoryzowej, w której pod­
kreślał kluczową rolę auksyny grzybowej 
w powstawaniu organów mikoryzowych 
(patrz rozdz. 5.5.7).

Większość grzybów ektomikoryzowych 
hodowanych w czystych kulturach produku­
je auksynę, kwas 3-indolilooctowy (IAA), na 
pożywkach uzupełnionych tryptofanem, któ­
ry jest naturalnym prekursorem syntezy tego 
hormonu (Moser 1959; Ulrich 1960; Toma­
szewski i Wojciechowska 1974; Strzelczyk 
i in. 1977; Gay i Debaud 1987). Niektóre 
grzyby ektomikoryzowe, w tym takie popu­
larne symbionty sosny jak Suillus sp., synte­
tyzują auksynę również na pożywkach poz­
bawionych tryptofanu (Tomaszewski i Woj­
ciechowska 1974; Rudawska 1981; 1983; 
1986a). Tomaszewski (1974) przeprowadził 
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Fizjologia 149

szczegółowe badania syntezy auksyny przez 
55 gatunków grzybów, które towarzyszą 
P. syluestris i w większości tworzą z nią sym­
biozę mikoryzową. Połowa testowanych 
grzybów syntetyzowała auksynę na pożywce 
bez tryptofanu, natomiast wszystkie wybrane 
gatunki kiedy rosły na pożywce zawierającej 
tryptofan, wykazywały zdolność do syntezy 
auksyny, choć w bardzo zróżnicowanych 
ilościach. Autor ostrożnie sugeruje istnienie 
u grzybów mikoryzowych pewnej korelacji 
pomiędzy produkcją auksyny i zdolnością 
oraz szybkością do wchodzenia w symbiozę 
mikoryzową. Potwierdza tę koncepcję zależ­
ność, jaka istnieje pomiędzy szybkim i obfi­
tym nawiązywaniem symbiozy mikoryzowej 
i zdolnością do produkcji znacznej ilości auk­
syny w pożywkach bez tryptofanu u takich 
gatunków, 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, które wykazują dużą 
aktywność mikoryzową przy braku syntezy 
auksyny pod nieobecność tryptofanu w po­
żywce, podważają tę koncepcję. Tomaszewski 
(1974) sugeruje, że grzyby te pobierają praw­
dopodobnie tryptofan do syntezy auksyny 
z korzeni sosny. Obecność tryptofanu w ko­
rzeniach sosny już w kilka dni • od wykiełko- 
wania nasion wykazał Tomaszewski (1968). 
Ponadto stwierdzono, że niektóre grzyby mi- 
koryzowe są w stanie syntetyzować auksynę 
także z prekursorów tryptofanu takich jak 
indol, indol i seryna czy kwas antranilowy 
(Strzelczyk i in. 1977; Gay i in. 1989). Toma­
szewski i Wojciechowska (1974) wykazali 
też, że u 15 gatunków mikoryzowych należą­
cych do Brletacere (Suillus sp., Boletus sp. 
Xerocomus sp.) produkcja auksyny skorelowa­
na jest z wydzielaniem przez te grzyby ciem­
nych pigmentów polifenolowych. Ponieważ 
polifenole znane są jako inhibitory aktyw­
ności oksydazy auksynowej, mogą one dzia­
łać ochronnie na auksynę wydzielaną przez 
grzyby mikoryzowe. U 26 innych gatunków 
mikoryzowych z rodzaju Amanita, Russula, 
Cortinarius i Hygrorliorus, które nie produkują 
pigmentów, nie wykazano produkcji auksyny 

na pożywce bez tryptofanu. Jednocześnie za­
obserwowano, że dodatek polifenoli do po­
żywki 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 mogą spełniać 
również polifenole zawarte w korzeniu (Ru­
dawska 1980).

Grzyby ektomikoryzowe różnią się znacznie 
między sobą pod względem produkcji auksyny (Ek 
i in. 1983). Do symbiontów odznaczających się 
wyjątkowo wysoką produkcją auksyny należy 
grzyb Pisolithus tinctorius (Ek i in. 1983; Franken- 
berger i Poth 1987). Ostatnie badania wskazują na 
znaczne zróżnicowanie w produkcji auksyny także 
pomiędzy szczepami tego samego gatunku. Ho 
(1987a; 1987b) stwierdził istotne zróżnicowanie 
w syntezie auksyny wśród szczepów grzyba Piso- 
lithus tinctorius i Laccaria laccata, a Gay i Debaud 
(1987) pomiędzy szczepami Hebeloma cylindrosro- 
rum. Istnienie owego zróżnicowania, jak podkreśla­
ją autorzy, jest powszechne i w związku z tym 
przy selekcji grzybów do celów praktycznych niez­
będna jest ocena wielu izolatów grzybów ektomi- 
koryzowych. Produkcja auksyny przez grzyby ek­
tomikoryzowe zależy w dużym stopniu od warun­
ków odżywczych, takich jak poziom azotu (Toma­
szewski i Wojciechowska 1974; Rudawska 1982; 
1983; 1986b; 1987), fosforu (Rudawska 1983) czy 
dostępność glukozy (Gay 1986).

Najnowsze osiągnięcia zmierzające do wy­
jaśnienia roli auksyny grzybowej w mikoryzie 
zawdzięczamy badaniom Gaya z Uniwersytetu 
w Lyonie (Gay i in. 1991). Uzyskał on mutanty 
ektomikoryzowego symbionta sosny Hebeloma cy- 
lindrosrorum o podwyższonej zdolności do produk­
cji IAA. Mutanty te wykazywały wyższą aktyw­
ność mikoryzową oraz tendencję do tworzenia 
szczególnie rozbudowanej sieci Hartiga. Wyniki te 
potwierdzają rolę grzybowej auksyny na etapie 
tworzenia związku mikoryzowego między komór­
kami korzenia i grzyba, a szczególnie formowania 
sieci Hartga.

S.5.4.3.2. Cytokininy

Wiele, choć nie wszystkie z dotąd bada­
nych, grzybów mikoryzowych produkuje 
obok auksyn także cytokininy. Miller (1971) 
przypisuje cytokininom pewną rolę w formo­
waniu organów mikoryzowych, wskazując 
na podobieństwo pomiędzy powiększonymi 
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150 Biologia sosny zwyczajnej

komórkami kory pierwotnej korzenia w ekto- 
mikoryzie i analogicznym efektem uzyska­
nym po potraktowaniu korzeni syntetyczną 
cytokininą - kinetyną. MIiller (1971) zastoso­
wał do badań produkcji cytokinin przez grzy­
by mikoryzowe test kallusa soi, który rośnie 
tylko w obecności cytokinin. Hodując na tej 
samej pożywce mycelium wybranych grzy­
bów mikoryzowych obok kallusa soi, wyka­
zano syntezę cytokinin u szeregu grzybów 
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 zostały 
zidentyfikowane jako trans-zeatyna i trans- 
rybozyl-zeatyna oraz ich pochodne (Miura 
i Miller 1969; Crafts i Miller 1974).

Kampert i STRZELCZYk (1978) wykazali, że 
prawie wszystkie grzyby ektomikoryzowe 
izolowane z mikoryz P. syluestris syntetyzują 
cytokininy. Zdolność grzybów mikoryzo­
wych do produkcji cytokinin może, według 
Tomaszewskiego (1974), wskazywać na udział 
tego regulatora wzrostu w procesie powsta­
wania mikoryz. U takich grzybów jak Ama­
nita sp. i Lactarius rufus, u których stwierdzo­
no syntezę cytokinin oraz wysoką aktywność 
mikoryzową przy jednoczesnym braku syn­
tezy auksyny, być może właśnie cytokininy 
są odpowiedzialne za dużą łatwość tych sym­
biontów do wchodzenia w symbiozę (Toma­
SZEWSKi 1974).

5.5.4.3.3. 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, 
wykazały produkcję substancji giberelinopo- 
dobnych przez wiele grzybów należących do 
Basidiomycetes (Strzelczyk i in. 1975). Goga- 
LA (1967; 1971) stwierdziła 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 gatunków Pisolithus 

tinctorius i Thelephora terrestris. Również Pegg 
(1973) wykazał obecność substancji gibereli- 
nopodobnych w ekstraktach z owocników 
ektomikoryzowego grzyba Boletus elegans. 
Autor sugeruje możliwość wpływu tego hor­
monu na wzrost rośliny gospodarza, bądź 
bezpośrednio przez grzyba, bądź przez 
zwiększoną syntezę w korzeniach drzewa 
tworzącego mikoryzę.

S.5.4.3.4. Etylen

Produkcję etylenu przez grzyby ektomi­
koryzowe stwierdzono w płynnych kultu­
rach zawierających 10 mM metioninę, która 
jest naturalnym prekursorem syntezy tego 
hormonu (Graham i Linderman 1980). Ga­
tunki Hebeloma crustuliniforme, Laccaria toccata 
i Cenococcum graniforme zaliczono do grzy­
bów łatwo syntetyzujących etylen. Pozosta­
łych 19 gatunków testowanych grzybów ek­
tomikoryzowych różniło się znacznie w pro­
dukcji etylenu. De Vries i wsp. (1987) dono­
szą o obfitej produkcji etylenu przez siewki 
sosny zwyczajnej z mikoryzą utworzoną 
przez grzyb Laccaria laccata. Jak dotąd brak 
jest sugestii co do ewentualnej roli etylenu 
w symbiozie mikoryzowej. Hormonalna ak­
tywność etylenu przypomina pod wieloma 
względami działanie auksyny, choć jako gaz 
etylen nie ma działania tak zlokalizowanego 
jak auksyna.

5.5.5. ZNACZENIE MIKORYZY DLA 
GRZYBÓW EKTOMIKORYZOWYCH

Uważa się, że grzyby ektomikoryzowe, poza 
nielicznymi wyjątkami tzw. symbiontów fakulta­
tywnych (Paxillus inuolutus, Xerocomus subtomento- 
sus), mogą wytwarzać owocniki jedynie po ustale­
niu się związku symbiotycznego z odpowiednim 
partnerem - drzewem, a do tego czasu pozostają 
w formie grzybni wegetatywnej (Wilde 1954; 
Pachlewski 1963; Harley i Smith 1983a). A więc 
dla swojego zasadniczego procesu życiowego, tj. 
wytworzenia owocnika i zarodników, czyli repro­
dukcji, grzyby muszą wejść w związek mikoryzo- 
wy z korzeniami drzewa, od którego otrzymują 
cukry i pewne witaminy. Już Frank (1885) przy­
puszczał, że grzyby mikoryzowe otrzymują od
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swego symbiotycznego partnera przede wszystkim 
węglowodany. BjóRKMAN (1944) obrączkował pędy
3-letnich  sosen i wstrzymywał przez to przepływ 
asymilatów do korzenia. Wskutek tych zabiegów 
mikoryza ginęła. Stąd wniosek, że dobry rozwój 
grzybów mikoryzowych zależy od węglowodanów 
dostarczanych im przez gospodarza. Hacskaylo 
(1965) wykazał bezpośredni związek pomiędzy 
fotosyntezą siewek sosny i tworzeniem owocników 
przez grzyb ektomikoryzowy Thelephora terresMs. 
W doświadczeniu szklarniowym siewki sosny, wo­
kół których pojawiły się masowo owocniki T. ter- 
restris, zostały bądź ogłowione, bądź, też okryte 
czarną folią polietylenową. W obu przypadkach 
rozwój owocników został natychmiast zahamowa­
ny. Jednak gdy siewki zakryte folią zostały ponow­
nie odsłonięte i wystawione na światło dzienne, 
owocniki pojawiły się znów w znacznej liczbie. 
Doświadczenie to jest przykładem bardzo ścisłej 
zależności cyklu życiowego grzyba od pokarmów 
dostarczanych przez korzenie drzewa - gospoda­
rza. Jedną z najwcześniejszych prób ilościowego 
określenia przepływu węglowodanów w mikory­
zowych siewkach sosny była praca Melina i Nils- 
SONA (1957). Za pomocą radioaktywnego dwutlen­
ku węgla 14co2 wykazah om przem’ieszczanie się 
znakowanych foloasymilatów poprzez tkanki 
P syluestris do mikoryz. tworzonych z grzybami 
Suillus uariegatus i Rhizopogon luteolus i stwierdzili, 
że mufka grzybniowa zawierała odpowiednio 80 
i 159 % w’ięcej 14C, niż. niemikoryzowe korzenie lej 
samej siewki. Następne badania przy użyciu zna­
kowanego CO2 wykonywane na sosnach P sylues- 
tris, P. resinosa, P. strobus, P taeda i P. radiata 
potwierdziły w pełni translokację węglowodanów 
od części nadziemnej sosny do ektomikoryz (Shi- 
roya i in. 1962; Nelson 1964; Bevege i in. 1975; 
Reid i Woons 1969; Finlay 1989; Bauer i in. 1991). 
Stwierdzono nawet, że obecność symbionta grzy­
bowego powoduje szybszy i zwiększony przepływ 
asymilatów do korzeni mikoryzowych, czyli wpły­
wa na szybkość fotosyntezy (Reid i in. 1983; Ekwe- 
belam i Reid 1983; Nyllund i Wallander 1989). 
Dość trudno jest określić na ile kontakt drzewa 
z odpowiednim symbiontem grzybowym zwiększa 
przepływ asymilatów do korzeni. W mikoryzo- 
wych siewkach Pinus resinosa 54% znakowanych 
asymilatów spłynęło do korzeni, podczas gdy 
siewki bez mikoryz zlokalizowały w korzeniach 
tylko 5% radioaktywności (Nelson 1964). 
W doświadczeniu z P. syluestris Schweeres i Meyer 
(1970) wykazać że 40% zasymdowanego 14C°2 
znalazło się w korzeniach mikoryzowych, a tylko 
mniej niż 10% w niemikoryzowych. Węglowodany 
stanowią główny składnik substancji organicznych 

w rurkach sitowych. Podstawowym cukrem, który 
występuje w soku większości roślin naczynio­
wych, w tym także sosny, jest sacharoza (Pate

1980).  Stąd sacharoza albo bezpośrednie produkty 
jej metabolizmu stanowią pierwotne źródło węgla 
dla ektomikoryz (Martin i in. 1987). Radioaktywna 
sacharoza była głównym cukrem w korzeniach, 
lecz nie została wykazana w tkankach grzyba two­
rzącego mikoryzę (Bevege i in. 1975). Uważa się, 
że sacharoza jest hydrolizowana przez inwertazę 
zlokalizowaną w ścianach komórkowych do gluko­
zy i fruktozy, a następnie glukoza w większym 
stopniu niż fruktoza jest absorbowana przez grzy­
ba (Martin i in. 1987). W jaki sposób odbywa się 
przepływ cukrów między tkankami gospodarza 
i grzyba nie zostało dotąd w pełni wyjaśnione. 
Z jednej strony mniej lub bardziej obfity rozrost 
strzępek grzybni pomiędzy komórkami korzenia, 
czyli sieć Hartiga, przerywa plazmodesmy łączące 
komórki kory pierwotnej korzenia (Piche i in.
1983).  Z drugiej strony ostatnie doniesienia wska­
zują, że cytoplazma części komórek korzenia łączy 
się jednak poprzez plazmodesmy, tworząc system 
połączeń (tzw. symplast), wystarczający dla trans­
portu substancji rozpuszczonych (Nylund 1980; 
Warmbrodt i Eschrich 1985a; 1985b). Cukry po­
brane od gospodarza są przekształcane w tkance 
grzyba w materiały zapasowe: trechalozę, glikogen 
i mannilol (Lewis i Harley 1965). Szybkie przeksz­
tałcanie pobranych cukrów w materiały zapasowe 
zapewnia stały przepływ (gradient) węglowoda­
nów od gospodarza do grzyba. Na utrzymywanie 
się tego gradientu wpływają także przemiany 
i szybka degradacja węglowodanów w procesach 
oddychania, procesach energetycznych oraz wyko­
rzystywanie cukrów do budowy biomasy grzybni 
(France i Reid 1983). Na przepływ cukrów pomię­
dzy gospodarzem i grzybem mogą wpływać jesz­
cze inne czynniki, np. pewne regulatory wzrostu 
wydzielane przez symbionta grzybowego. Nie 
wszystkie substancje, które pobiera grzyb od rośli­
ny wyższej w symbiozie mikoryzowej, zostały do­
tąd rozpoznane. Najlepszym dowodem na to jest 
ciągły brak sukcesów w sztucznej hodowli miko­
ryzowych grzybów jadalnych. Melin (1954) wyka­
zał, że część grzybów ektomikoryzowych nie może 
wytwarzać pewnych witamin, głównie z grupy B. 
Dotychczas jednak nie zostało rozstrzygnięte czy 
grzyby mikoryzowe pokrywają swoje zapotrzebo­
wanie na witaminy z grupy B z gleby, czy też 
otrzymują je od drzewa.
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152 Biologia sosny zwyczajnej

5.5.6. ZNACZENIE MIKORYZY DLA 
WZROSTU I ROZWOJU SOSNY

Z teoretycznego punktu widzenia wyda­
wać by się mogło, że stan mikoryzowy nie 
jest dla drzew, w tym również sosny, abso­
lutnie konieczny. Siewki sosny mogą być 
hodowane aseptycznie bez żadnych związ­
ków z grzybem tak długo, jak długo dostęp­
ne będą niezbędne pokarmy (Meyer 1974). 
Jednakże w warunkach naturalnych, gdy 
brak jest grzybów mikoryzowych w. glebie 
i mikoryz na korzeniach, drzewa wykazują 
zahamowania wzrostu, a nawet giną. O do­
niosłości symbiozy mikoryzowej dla wzrostu 
drzew mogą świadczyć liczne, nieudane pró­
by wprowadzenia sosny w regiony drzew 
niemikoryzowych lub na tereny pozbawione 
grzybów mikoryzowych przez dłuższy czas, 
jak stepy, prerie, gleby torfowe czy nieużytki 
poprzemysłowe (Mikola 1973). Nieudane by­
ły również próby uprawy sosny na glebach 
porolnych, odznaczających się populacją mik­
roorganizmów odbiegającą od mikroflory 
gleb leśnych (Dominik 1958; 1959; 1961b; 
1963). Sosna w tych warunkach pozbawiona 
kontaktu mikoryzowego z właściwymi sym- 
biontami grzybowymi łatwo ulegała infekcji 
przez patogeny korzeniowe i ginęła. Jak po- 
daje Pachlewski (1967), sosna zwyczajna 
w naturalnym środowisku leśnym, odznacza 
się stałym współżyciem mikoryzowym 
w postaci mikoryzy ektotroficznej, która jest 
warunkiem prawidłowego rozwoju drzewa 
tego gatunku.

Za najważniejsze funkcje mikoryz uważa 
się zwiększanie powierzchni chłonnej korzeni 
oraz ochronę systemu korzeniowego prz.ed 
patogenami.

5.5.6.1, ZWIĘKSZANIE POWIERZCHNI CHŁONNEJ

Postawiona po raz pierwszy przez Fran­
ka (1885), pioniera badań mikoryzowych, 
hipoteza o otrzymywaniu przez korzenie 
drzew wody i soli mineralnych poprzez sym- 
bionta grzybowego znalazła potwierdzenie 
w wielu doświadczeniach. Przeprowadzony 
w pierwszej połowie naszego stulecia ekspe­
ryment (Hatch 1937) wykazał, że ektomiko­
ryzowe siewki sosny były nie tylko znacznie 
większe od tych bez mikoryz, lecz także 
absorbowały więcej fosforu, potasu i azotu 
(tab. 5.7). Jak już wspomniano wcześniej, 
rozwój ektomikoryz powoduje zanik włośni­
ków, a mufka grzybniowa pokrywa wierz­
chołek korzeni oraz przylegającą do niego 
delikatną strefę korzeniową. W tej sytuacji 
woda i sole mineralne pobierane są przez 
roślinę poprzez partnera grzybowego. Grzy­
by związane z korzeniami wytwarzają dość 
gęstą sieć mycelium rozprzestrzeniającą się 
w glebie, zwiększając tym samym powierz­
chnię chłonną rośliny (Chalot i in. 1988) 
i pozwalając na penetrację gleby na znaczne 
odległości (20cm i więcej). Harley (1969) oce­
nił, że mikoryzy mają powierzchnię 1000x 
większą niż niemikoryzowe krótkie korzenie. 
Zastosowanie izotopów promieniotwórczych 
potwierdziło hipotezę o odżywianiu się 
drzew poprzez ektomikoryzy (Kramer i Wil- 
burg 1949; Melin i Nięsson 1958; Melin i in. 
1958).

5.5.6.1.1. Absorpcja fosforu

Uważa się, że grzyby ektomikoryzowe 
i ektomikoryzy są szczególnie skuteczne 
w uruchamianiu i przekazywaniu fosforu 
z gleby do rośliny wyższej (Harley i Smith 

Tabela 5.7

Wpływ mikoryzy na wzrost i zawartość podstawowych pierwiastków w siewkach Pinus strobus 
(wg Hatch 1937).

Całkowita sucha 
masa [mg]

Azot Fosfor Potas

całkowita zawartość (w mg nć 1 siewkę)

Kontrola (siewki bez mikoryz) 302,7 2,69 0,236 1,38
Siewki z mikoryz«ą 404,6 5,00 0,789 3,02
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1983a). Zależność pomiędzy prawidłowym 
zaopatrzeniem drzewa w fosfor i obecnością 
mikoryz na korzeniach jest tak ścisła, że 
objawy niedoboru fosforu u Pinaceae są nie­
mal jednoznacznym symptomem braku mi­
koryz na korzeniach (Trappe i Strand 1969). 
Roślina wyższa może pobierać fosfor tylko 
w formie rozpuszczalnej. Gleby leśne charak­
teryzują się na ogół niewielką ilością rozpusz­
czalnego fosforu nieorganicznego i organicz­
nego. Wykazano, że mikoryzy nie tylko są 
zdolne do zwiększonej absorpcji fosforu, lecz 
także mogą wykorzystywać nieorganiczne 
i organiczne związki fosforu niedostępne lub 
słabo dostępne dla korzeni niemikoryzo- 
wych.

odległość od wierzchołka (cm)

Ryc. 5.37. Pobieranie fosforu wzdłuż korzenia sosny 
(P. radiata) z mikoryzą (A) i bez mikoryz (B). 
Absorpcja fosforu P z 5x10 M KH2PO w ciągu 15 
minut: m - mikoryza, k - komórki bez mikoryz, 
w - wierzchołek korzenia (wg Bowen i Theodorou 
1967)

W doświadczeniu Hatcha (1937) mikoryzowe 
siewki P. strobus pobrały około 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 i Theodorou (1967) dla P. ra­
diata. Na rycinie 5.37 pokazano, że pobieranie 
fosforu przez szybko wydłużającą się, pozbawioną 
grzybni część korzenia jest takie samo na korzeniu 
mikoryzowym, jak bez mikoryz. Ale o ile dalsza 
część komórek korzenia bez mikoryz wykazuje 
znaczny spadek absorpcji fosforu, o tyle mikoryzy 
zachowują wysoką zdolność do absorpcji fosforu 
i to przez szereg miesięcy (Bowen i Theodorou 
1967). Ważnym elementem absorpcji fosforu przez 
mikoryzy jest zdolność większości grzybów ekto­
mikoryzowych do uwalniania fosforu za pomocą 
enzymu kwaśnej fosfatazy. Aktywność 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).

Aktywność kwaśnej fosfatazy różni się u grzy­
bów mikoryzowych zarówno pomiędzy gatunka­
mi, jak i szczepami, co może być jedną z przyczyn 
zróżnicowanej skuteczności różnych symbiontów 
w zaopatrywaniu drzewa w fosfor (Ho i Zak 1979; 
Dighton 1983; Mousain i in. 1988; Tymińska i in.
1986).  Siewki P. syluestris w ektomikoryzie z grzy­
bem Suillus luteus absorbowały więcej znakowane­
go fosforu z humusu, apatytu i fosforanu żelazo­
wego niż siewki z ektomikoryzą Amanita muscaria 
czy Cenococcum graniforme (Ritter i Lyr 1965; Mej- 
strik i Krause 1973).

Duża część fosforu w tych warstwach gleby, 
w których rozwijają się ektomikoryzy, obecna jest 
w formie związków organicznych. Mikoryzy sosny 
zdolne są do uwalniania fosforu z nierozpuszczal­
nej soli wapniowo-magnezowej, tzw. fityny (Dou- 
mas i in. 1986).

Za pomocą znakowanego fosforu udało się 
wykazać, że grzybnia Suillus bovinus działa jako 
funkcjonalne przedłużenie systemu korzeniowego 
sosny, pozwalająca na pobieranie fosforu ze znacz­
nych odległości od korzenia, a dzięki systemowi 
sznurów grzybniowych umożliwiająca transport 
tego pierwiastka do rośliny, jak i do odległych 
części sieci grzybniowej (Skinner i Bowen 1974; 
Finlay i Read 1986a; 1986b; Finlay 1989). Ektomi­
koryzy wpływają 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 związane 
z wpływem fosforu na kwaśną fosfatazę, której 
aktywność w mikoryzach wzrasta wraz ze spad­
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154 Biologia sosny zwyczajnej

kiem poziomu fosforu w substracie, a spada nie­
mal do zera przy dużej dostępności fosforu (Cal- 
leja i in. 1980; Calleja i d'AuzAC 1983; Doumas 
i in. 1983). Z kolei nawożenie azotowe powoduje 
wzrost aktywności kwaśnej fosfatazy w korzeniach 
i mikoryzach sosny a tym samym wpływa na 
lepsze zaopatrzenie rośliny w fosfor (Kieliszewska- 
Rokicka 1992). Nawożenie fosforowe, a więc wpro­
wadzenie dodatkowej ilości łatwo dostępnego fos­
foru, może spowodować zahamowanie formowa­
nia się mikoryz na korzeniach sosny (Mousain 
1975). Natomiast niska zawartość azotu i fosforu 
w glebie sprzyja powstawaniu mikoryz (LISTER i in. 
1968; Bjórkman 1970; Kieliszewska-Rokicka 1992).

Fosfor pobrany z gleby za pośrednictwem 
symbionta grzybowego jest bardzo szybko włączany 
do związków 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). Zdolność mufki grzybniowej w ektomi- 
koryzie do akumulowania znacznych ilości fosforu 
w związkach polifosforanowych i szybkiego ich 
uwalniania w razie potrzeby, czyni ją bardzo waż­
nym organem zapasowym tego pierwiastka dla 
rośliny gospodarza. Finlay (1989) wykazał, że mi­
koryzy P. syluestris z grzybem Botetinus cauires 
skutecznie pobierały znakowany fosfor z fosforanu 
nieorganicznego, a następnie część z tego- fosforu 
przekazywana była z mikoryz do łodyg i igieł.

5.5.6.I.2. Absorpcja azotu

W silnie kwaśnej warstwie humusowej 
gleby, gdzie głównie koncentrują się korze­
nie ektomikoryzowe sosny, dostępnymi for­
mami azotu są jony amonowe oraz proste 
azotowe związki organiczne (Harley i Smith 
1983a). Niewielka jest natomiast dostępność 
azotanów, gdyż niskie pH gleb leśnych oraz 
obecność fenoli nie sprzyjają rozwojowi orga­
nizmów zdolnych przeprowadzać procesy 
nitryfikacyjne.

Mikoryzowe korzenie sosny pobierają 
znacznie więcej azotu niż korzenie bez mikoryz.

W wielokrotnie tu już wspominanym 
doświadczeniu Hatcha (1937), siewki sosny 
z mikoryzą zakumulowały dwa razy więcej 
azotu niż korzenie niemikoryzowe (tab. 5.7). 
Hóberg (1988) podaje, że mikoryzowy ko­
rzeń sosny (mikoryza z grzybem Pisolithus 

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

Niezależnie od tego, że w kwaśnych glebach 
leśnych dostępność azotanów jest raczej niewielka, 
jon amonowy jest w większym stopniu absorbowa­
ny przez ektomikoryzy sosny niż jon azotanowy 
(Boxman i Roelofs 1988). France (1980) oraz Fran­
ce i Reid (1979) wykazali, że potencjał absorbcyjny 
sosny dla azotanu jest o 30-50% niższy niż dla 
amonu. Należy podkreślić, że doświadczenia te 
wykonano w większości na odciętych mikoryzach 
sosny, gdzie stosunki mogą kształtować się nieco 
inaczej niż na roślinach całych. Dopiero w 1988 r. 
Finlay i wsp. przedstawili dane dotyczące pobie­
rania i asymilacji znakowanego azotu z jonu amo­
nowego do wolnych aminokwasów przez mikory­
zy P. syluestris. Mycelium i mufka grzybniowa 
utworzona przez R/iizofogon roseolus, Suillus bovi- 
nus i Pisolithus tinctrrius zakumulowały znaczne 
Hośd znakowanego 15N w Isompktóe gtatamh 
nian/asparagina, asparaginian/asparagina i w ala­
ninie. Również inne aminokwasy (seryna, treonina, 
tyrosyna, lizyna, ornityna i arginina) wykazywały 
pewien stopień radioaktwności. Wyniki te sugeru­
ją, że azot może być włączany przez mycelium 
grzybów mikoryzowych do szeregu aminokwa­
sów, a następnie w tej formie transportowany 
przez mufkę grzybniową i sieć Hartiga do komó­
rek korzenia, gdzie ma miejsce absorbcja i przeka­
zywanie azotowych związków organicznych do 
części nadziemnej. Stwierdzono, że 5-50% aminok­
wasów w części nadziemnej było znakowanych 
I5N, czyFi pochodzdo z pobrama poprzez m'ikory- 
zy tworzone przez poszczególne grzyby.

W ektomikoryzie sosny szlaki metabolizmu 
azotu nie zostały dotąd wyjaśnione, choć oba cykle, 
G5/GOGAT i GDH (patrz rozdz. 5.S.4.2) mogą być 
potencjalnie aktywne. Na ektomikoryzy składają 
się bowiem zarówno komórki grzybów, u których 
czynny jest szlak GDH, jak i GS/GOGAT, a w ko­
rzeniach roślin wyższych szlak G5/GOGAT jest 
główną drogą asymilacji jonu amonowego (Miflin 
i in. 1981).

Ektomikoryzy mogą także ułatwić pobieranie 
organicznych składników azotowych zawartych 
w glebach leśnych (Chalot i in. 1988). Abuzindah 
i READ('198<6a; 1986b) wykazali, że o ile niemikory­
zowe siewki sosny niezdolne były do wykorzysty­
wania białka jako źródła azotu, o tyle w mikoryzie 
z Hebeloma crustulinifornie łatwo wykorzystywały 
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Fizjologia 155

azot białkowy, wykazując przy tym znaczny 
wzrost części nadziemnej.

5.5.6.I.3. Absorpcja wody

Ektomikoryzy nie tylko zaopatrują drze­
wo w szereg składników odżywczych, ale 
także spełniają ważne zadanie w pobieraniu 
oraz przewodzeniu wody. Głównym szla­
kiem transportu wody z gleby są sznury 
grzybniowe (patrz rozdz. 5.5.3.5). Sznury 
grzybniowe Suillus bouinus zdolne były do 
przekazywania znakowanej wody 3^0 do 
mikoryz na korzeniach P. syluestris (Read 
i Malibari 1979; Duidiridge i in. 1980). 
Przepływ wody przez najdalsze rozgałęzienia 
mycelium wchodzącego w skład mikoryzo­
wych sznurów grzybniowych odbywa się 
poprzez „naczynia" strzępek grzybniowych, 
apoplast mufki do komórek kory pierwotnej 
korzenia. Ponieważ jednocześnie poprzez cy- 
toplazmę zewnętrznych strzępek sznurów 
grzybniowych odbywa się ruch asymilatów 
do symbionta grzybowego, przyjmuje się, że 
jest to sytuacja analogiczna do obserwowanej 
we floemie i ksylemie roślin wyższych, a sys­
tem mikoryzowych sznurów grzybniowych 
tak funkcjonalnie, jak i strukturalnie przypo­
mina system korzeniowy roślin (Brownlee 
i in. 1983). Ma to szczególne znaczenie 
w przypadku takich właśnie roślin jak sosna, 
której system korzeniowy jest stosunkowo 
słabo rozgałęziony w porównaniu np. z tra­
wami czy innymi roślinami zielnymi. Według 
Lobanowa (1960) stosunek powierzchni ab­
sorpcyjnej korzeni do powierzchni transpiru- 
jącej części nadziemnej wynosi u sosny, bez 
uwzględnienia ektomikoryz, 0,33:1, gdy np. 
u żyta 140:1. ,

Dane te wskazują, jak ważną rolę spełniają 
ektomikoryzy, a mikoryzowe sznury grzybniowe 
w szczególności w zwiększaniu powierzchni ab­
sorpcyjnej korzeni sosny. Wykazano np., że w 45 
minut po przerwaniu sznurów grzybniowych łą­
czących siewki P. syluestris z grzybnią Suillus boui­
nus nastąpiło obniżenie transpiracji o 40% oraz 
zahamowanie fotosyntezy o 30% (Boyd i in. 1986). 
Związane to jest ze zwiększeniem tzw. oporu liścia 
„rl" (Korohoda 1977). Jest to wartość, która cha­
rakteryzuje stopień utrudnienia dyfuzji cząsteczek 
H2O z liści, w tym przypadku z igieł. Wartość ta 

wyniosła dla siewek sosny pozostających w funk­
cjonalnym połączeniu z grzybnią Suillus bouinus 
13, a po przecięciu sznurów grzybniowych wzrosła 
do 35. Taka szybka reakcja na przerwanie łączności 
między grzybem a rośliną potwierdza istnienie 
bardzo ścisłej zależności pomiędzy dostarczaniem 
wody przez grzyba i utrzymaniem turgoru komó­
rek gospodarza (Boyd i in. 1986).

5.5.6.2. WPŁYW SYMBIOZY MIKORYZOWEJ NA 
ZWIĘKSZENIE ODPORNOŚCI KORZENI SOSNY 
NA CZYNNIKI CHOROBOTWÓRCZE

Grzyby mikoryzowe stanowią ważny 
składnik populacji mikroorganizmów zasied­
lających rizosferę, a dzięki specyficznym 
właściwościom włączone są w procesy anta­
gonizmu biologicznego, zapobiegania choro­
bom, a nawet eliminacji pewnych organiz­
mów chorobotwórczych. Niekiedy podkreśla 
się, że rola ektomikoryz w ochronie systemu 
korzeniowego drzewa przed atakiem patoge­
nów jest jej podstawową rolą ekologiczną 
przewyższającą nawet pod względem zna­
czenia efekt zwiększania powierzchni chłon­
nej systemu korzeniowego.

Zak (1964) i Marx (1972) przedstawili 
kilka mechanizmów, poprzez które grzyby 
mikoryzowe mogą chronić korzenie przed 
patogenami. Są to: fizyczna bariera mufki 
grzybniowej, konkurencja z patogenami 
o pokarmy (np. cukry wydzielane przez ko­
rzenie) i sprzyjanie rozwojowi antagonistycz- 
nej mikroflory związanej z mufką grzybnio­
wą. Ektomikoryzy chronią także skutecznie 
przed patogenami poprzez antybiotyki wy­
dzielane przez symbionta grzybowego, bądź 
poprzez pobudzanie komórek gospodarza do 
produkcji i wydzielania substancji (fenoli, fi- 
toaleksyn), które mogą hamować wzrost lub 
nawet zabijać potencjalnego patogena. Spośród 
16 testowanych grzybów ektomikoryzowych 
w teście in uitro, siedem powodowało znacz­
ne zahamowanie wzrostu 20 różnych grzy­
bów pasożytniczych (Kopę i Fortin 1989). Do 
najaktywniejszych grzybów mikoryzowych 
autorzy zaliczyli Tricholoma pessundatuni i Pi- 
solithus tinctorius. Ich metabolity wydzielane 
do pożywki powodowały zmiany w morfo­
logii badanych patogenów, polegające na 
zwiększonym rozgałęzianiu się strzępek, 
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156 Biologia sosny zwyczajnej

nabrzmiewaniu komórek, zwiększeniu liczby 
przegród w strzępkach oraz oznakach roz­
puszczania komórek patogena.

Szereg grzybów ektomikoryzowych oka­
zało się bardzo skutecznych w ochronie sys­
temu korzeniowego sosny przed patogenami 
powodującymi zgorzel i zgniliznę korzenio­
wą młodych siewek w szkółkach (Schwerdt- 
FEGER 1981). Groźny patogen Phytophtora cin- 
namonti był 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 
działanie ektomikoryzowych grzybów 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 i Unestam 1987a). Większość typowych 
symbiontów ektomikoryzowych P. syluestris 
(Rudawska 1990) wykazywała w teście in uitro 
silny antagonizm w stosunku do patogena 
Rhizoctonia solani (z wyjątkiem Rhizopogon 
luteolus i Amanita citrina) i nieco słabszy 
w stosunku do Fusarium sp., a szczepy ekto- 
mikoryzowego symbionta sosny Paxillus in- 
uolutus skutecznie hamowały wzrost patoge­
na Rhizoctonia solani. W doświadczeniu 
szklarniowym z siewkami P. syluestris zasz­
czepionymi grzybem P. inuolutus uzyskano 
bardzo silne ograniczenia rozwoju choroby, 
wywołanej przez patogeny z rodzaju Fusa­
rium sp. i Rhizoctonia sp. (RUDAWSKA 1990). 
Śmiertelność siewek, jak i rozwój choroby 
powodowanej przez oba patogeny zostały 
znacznie ograniczone nawet przed nawiąza­
niem przez korzenie syntezy mikoryzowej. 
Prawdopodobnie metabolity produkowane 
przez grzyba symbiotycznego oraz syntety­
zowane w korzeniach siewek sosny skutecz­
nie hamują rozwój patogenów. Podobne dzia­
łanie uzyskano pomiędzy symbiontem Paxil- 
lus inuolutus a patogenem korzeniowym Fu­
sarium oxysporum na siewkach P. resinosa (Du- 
chesne i in. 1988; 1989). Oprócz zwiększenia 
odporności siewek sosny o 47% stwierdzono 

także zmniejszenie produkcji zarodników 
przez patogena Fusarium orysporum. Ekstrak­
cja antybiotyków z rizosfery oraz tkanek sos­
ny wykazała, że większość aktywności anty­
biotykowej zlokalizowana jest w rizosferze 
siewek zaszczepionych grzybem Paxillus in­
uolutus. Wspomniane doświadczenia pokazu­
ją, że ogromną rolę w ochronie systemu ko­
rzeniowego siewek sosny przed patogenami 
mogą spełniać grzyby mikoryzowe, nawet 
poprzez samą obecność w rizosferze, jeszcze 
przed nawiązaniem właściwego kontaktu 
symbiotycznego. Takie wyniki badań pozwa­
lają obecnie inaczej spojrzeć na liczne, 
wcześniejsze doniesienia o nieudanych pró­
bach wprowadzenia sosny na tereny, gdzie 
nie była ona nigdy wcześniej uprawiana, 
i gdzie brak było w glebie odpowiednich

Tabela 5.8
Antagonizm ektomikoryzowych symbiontów Pinus 
syluestris w stosunku do patogenów zgorzelowych 
Rhizoctonia solani i Fusarium sp. w teście in uitro 

(wg Rudawskiej 1990)

Grzyby 
ektomikoryzowe

Testowane patogeny

Fusarium sp.
Rhizoctonia 

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. + +++

P. inuolutus 4. + +

P. inuolutus 5. + +

P. inuolutus 6. - +++

P. inuolutus 7. - +++

P. inuolutus 8. + +

Antagonizm: silny +++, średni ++, słaby +, brak antagonizmu -

http://rcin.org.pl
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Tabela 5.9
Niektóre 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)

Substancje 
lotne

Liczba (w jednostkach względnych)

korzenie

niemiko ryżowe mikoryzowe

k-pinen 270 780

3-caren 290 1200

p-phellandren 5 18

y-terpinen 1 8

Terpinolen 30 122

grzybów ektomikoryzowych. Poza tym, że 
status odżywczy takich siewek na skutek 
braku wspomagania przez mikoryzy był na 
pewno słabszy, to ich system korzeniowy, nie 
chroniony przez symbionty grzybowe i ich 
metabolity, ulegał infekcji przez liczne pato­
geny i siewki takie masowo ginęły (Mikola 
1970; 1973; Marx 1980a; 1980b).

W efekcie infekcji mikoryzowej również 
w tkankach rośliny gospodarza dochodzi do 
syntezy substancji toksycznych dla pasożyt­
niczych grzybów korzeniowych. Krupa 
i Fries (1971) stwierdzili, że siewki P. syloest- 
ris w mikoryzie z grzybem Boletus (Suillus) 
uariegatus produkowały 2-8 razy więcej lot­
nych substancji terpenowych niż siewki ros­
nące bez mikoryz (tab. 5.9). Substancje te 
skutecznie hamowały wzrost patogenów Phy- 
torhtff^'a cinnammni i Fomes annosus. Wykazano 
także podwyższenie poziomu substancji fe­
nolowych w korzeniach sosny w wyniku in­
fekcji ektomikoryzowej grzybami Lacco^-ia lac- 
cata, Pisolithus tinctorius i Hebeloma crustulini­
fornie (Chakravarty i Unestam 1986; 1987a), 
przy jednoczesnej poprawie zdrowotności 
siewek i zmniejszeniu symptomów chorobo­
wych powodowanych przez Fusarium sp. 
i Rhizoctonia sp.

Ektomikoryzy podnoszą także odporność 
drzew na szereg czynników abiotycznych, 
takich jak mróz, susza i wysokie temperatury 
(Harley 1959). Choć pod względem wytrzy­
małości na brak wody grzyby ektomikoryzo­

we różnią się znacznie między sobą (Uhlig 
1972; Bowen 1973; Reid 1979), to ektomiko­
ryzy zawsze były bardziej odporne na od­
wodnienie niż korzenie bez mikoryz (Cromer 
1935). Na przykład czarne mikoryzy tworzo­
ne przez Cenococcum graniforme są wyjątkowo 
odporne na suszę (Worley i Hacskaylo 
1959). Biorąc pod uwagę skomplikowany sys­
tem sznurów grzybniowych wraz z jego 
szczególnym przystosowaniem do przewo­
dzenia wody (patrz rozdz. 5.5.3.5), zwiększo­
na odporność na suszę roślin z mikoryzą 
wydaje się oczywista. Wymowne jest to, że 
korzenie sosny z ektomikoryzą wznawiają 
swój wzrost już w 3 dni po ustąpieniu stresu 
wodnego, podczas gdy w przypadku korzeni 
niemikoryzowych następuje to dopiero po 14 
dniach (Cromer 1935).

5.5.7. FUNKCJONOWANIE 
EKTOMIKORYZ SOSNY

Dwie klasyczne teorie, węglowodanowa 
i hormonalna, próbują wyjaśnić, jakie proce­
sy regulują tworzenie ektomikoryz. Węglo­
wodanowa teoria sformułowana przez 
Bjórkmana w 1942 r. postuluje, że zasadni­
czym czynnikiem powstawania mikoryzy jest 
odpowiednia zawartość rozpuszczalnych 
cukrów w korzeniach, która z kolei zależy 
od zaopatrzenia rośliny w pokarmy mineral­
ne oraz od warunków świetlnych. Hormonal­
na teoria budowana przez Slankisa przez 
wiele lat i podsumowana w 1973 r. zakłada, 
że kluczową substancją regulującą powsta­
wanie ektomikoryz jest auksyna pochodzenia 
grzybowego, która wpływa na poziom węg­
lowodanów w korzeniach. Synteza auksyny 
jest uzależniona z kolei od żywienia mineral­
nego. Na obie te teorie nakłada się jeszcze 
jedna, chyba najstarsza, choć nie tak wyra­
ziście artykułowana jak dwie poprzednie, 
a mianowicie teoria mineralna (Stahl 1900; 
Hatch 1937), której zwolennicy uważają, że 
mikoryza jest zjawiskiem typowym dla gleb 
ubogich w składniki mineralne i przez nie 
regulowana.
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158 Biiolojgia sosny zwyczajnej

Zamiast wyjaśnić tworzenie mikoryz jako funk­
cję takiego czy innego czynnika Hacskaylo (1969), 
a następnie Nylund (1988), przedstawili kompleks 
interakcji mających miejsce podczas tworzenia 
i funkcjonowania mikoryz. Po wejściu w kontakt 
z korzeniem, grzyb modyfikuje wzrost korzenia 
poprzez uwalniane metabolity, wśród których mo­
że być auksyna, ale także inne regulatory wzrostu 
(cytokininy, gibereliny, etylen). W konsekwencji 
więcej węglowodanów jest kierowanych do korze­
nia, między innymi jako rezultat działania hormo­
nów grzybowych. Następuje rozrost grzybni, two­
rzenie mufki i sieci Hartiga, uzależnione jednak 
od dostępności pokarmów mineralnych. Taka kon­
cepcja funkcjonowania mikoryz, choć uproszczona, 
zawiera kilka możliwych interakcji fizjologicznych. 
Na podstawie późniejszych prac okazało się jed­
nak, że niemal każda zaproponowana hipoteza ma 
pewne słabe punkty, bądź może być znacznie 
poszerzona. Stwierdzono, że o ile mikoryza wyco­
fuje się stopniowo z siewek mikoryzowych sosny 
pod wpływem rosnącego stężenia azotu, to forma 
azotu ma wpływ znacznie silniejszy: azotan redu­
kował mikoryzy na rocznych siewkach sosny 
w stopniu o wiele większym, niż nawet wysokie 
stężenia jonów amonowych i mocznika (Rudawska 
1986a). Z kolei następne doświadczenia (Kahr 
i Averby 1986; Wallander i Nylund 1991) wyka­
zały, że mikoryza P. syluestris może się rozwijać 
nawet w sytuacji, kiedy rośliny nie znajdują się 
w warunkach niedoboru azotu i fosforu, co prze­
czy założeniom teorii mineralnej i węglowodano­
wej. Ostatnie doniesienia dostarczają danych prze­
mawiających raczej za teorią hormonalną. Unestam 
i Stenstróm (1989) wykazali, że traktowanie korze­
ni sosny preparatami auksyny (IAA) powoduje 
zwiększoną produkcję mikoryz. Z kolei Gay i wsp.

Ryc. 5.38. Nakładanie się zakresów trzech głównych 
teorii regulacji tworzenia mikoryz (wg Gogala 
1991) 

(1991) stwierdzili, że mutant grzyba mikoryzowego 
Hebeloma cylindrosporum, odznaczający się podwyż­
szoną produkcją IAA, tworzy obfitsze mikoryzy 
z grubą mufką grzybniową i rozbudowaną siecią 
Hartiga. Wallander i Nylund (1991) na ostatniej 
Europejskiej Konferencji Mikoryzowej w Sheffield 
odnieśli się krytycznie także do teorii Slankisa, 
nazywając ją tylko hipotezą, gdyż uznali, że jej 
autor nigdy tej teorii doświadczalnie nie udowod­
nił. Oparli oni swoją krytykę na doświadczeniach, 
w których wykazali, że siewki P. syluestris z miko- 
ryzą miały niższą zawartość auksyny, niż analo­
giczne siewki bez mikoryz (Wallander i in. 1992). 
Mimo wszystko wydaje się, iie auksyna grzybowa 
odgrywa ważną rolę regulacyjną w mikoryzie, 
spełniając jednak zasadnicze zadanie przede 
wszystkim na etapie formowania organów mikory­
zowych, kiedy może wpływać aktywująco na en­
zymy hydrolityczne korzenia. Być może nieco 
mniejszą rolę spełnia w trakcie funkcjonowania 
w pełni już ukształtowanych mikoryz (Tomaszew­
ski i Wojciechowska 1974; Kieliszewska i Rudaw­
ska, dane niepublikowane).

W ostatnich latach wszystkie trzy teorie zosta­
ły poddane krytycznej analizie (Nylund 1988). 
Najprawdopodobniej w każdej z nich jest trochę 
racji i dlatego najbliżej prawdy znajduje się model 
interakcji zaproponowany przez Hacskaylo (1971) 
i podjęty przez Gogalę (1991), wskazujący na na­
kładanie się założeń wszystkich trzech istniejących 
teorii regulacji tworzenia mikoryz (ryc. 5.38).

5.5.8. MIKORYZA A SKAŻENIE 
środowiska

Zamieranie lasów obserwuje się w ostat­
niej dekadzie w Europie środkowej i w ogóle 
na półkuli północnej. Jako przyczynę podaje 
się nadmierne zanieczyszczenie pyłami i ga­
zami emitowanymi przez zakłady przemys­
łowe. Zamieraniu ulegają przede wszystkim 
drzewa i drzewostany iglaste, w tym sosna 
(Kamiński 1987). Uważa się, że drzewa obli­
gatoryjnie ektomikoryzowe, do których nale­
ży sosna zwyczajna, są wrażliwsze na różne 
stresy środowiska, niż drzewa bez ektomiko­
ryz lub z ektomikoryzą fakultatywną, jak np. 
Sorbus aucuparia, Robinia pseudoacacia, gatunki 
z rodzaju Salix i Alnus (MEYER 1987b). Wyni­
kać to może z tego, że obecność ektomikoryz 
u drzew obligatoryjnie mikoryzowych ma 
pierwszorzędne znaczenie dla ich prawidło-
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Fizjologia 159

lata
Ryc. 5.39. Występowanie owocników grzyba Cant- 
harellus cibarius - pieprznik jadalny (w szt/m2) na 
poletku skażonym gazami przemysłowymi (SOx, 
NOx, NH3) w Holandii w latach 1978-1988 (wg 
Jansen 1988)

wego funkcjonowania i zdrowotności, w tym 
tak ważnych procesów, jak odżywianie mine­
ralne, pobieranie wody, odporność na suszę, 
inwazję patogenów, a także tolerancję na o­
becność metali ciężkich w glebie (Marx 
i Schenck 1983; Mejstrik 1987). Tymczasem 
postępujące skażenie środowiska dotknęło 
swoimi skutkami również mikoryzy i grzyby 
mikoryzowe. Zamieranie mikoryz na korze­
niach wydaje się mieć przyczynowy zwią­
zek z zamieraniem lasów (Meyer 1984). 
Uważa się nawet, że symbioza ektotroficzna 
jest bardzo czułym bioindykatorem skażenia 
powietrza (Dórfelt i Braun 1980; Mejstrik 
1980; FELNER 1989). Na podstawie obecności 
lub braku na korzeniach ektomikoryz utwo­
rzonych przez gatunki typowe dla danego 
drzewa, można wnioskować o stopniu skaże­
nia powietrza. Dla starszych drzewostanów 
sosnowych takim gatunkiem wskaźnikowym 

może być symbiont Cantharellus cibarius 
(pieprznik jadalny - kurka). Spadek występo­
wania owocników tego grzyba w ciągu wielu 
lat postępującego skażenia środowiska w Ho­
landii, przedstawiono na rycinie 5.39.

Poznanie mechanizmów ujemnego wpływu 
skażenia środowiska na ektomikoryzę nastręcza 
wiele trudności ze względu na niezwykle skomp­
likowany, wieloskładnikowy układ, jaki stanowi 
symbioza ektomikoryzowa. Do najważniejszych jej 
elementów' należy bez wątpienia grzyb i gospo­
darz (drzewo), ale także gleba z jej drobnoustroja­
mi systemu korzeniowego i gleby pozakorzenio- 
wej oraz jak najszerzej rozumiane środowisko (po­
wietrze, woda). Wszystkie te składniki podlegają 
ujemnemu wpływowi zanieczyszczeń przemysło­
wych, co bez wątpienia odbija się na tak skompli­
kowanym i czułym procesie fizjologicznym, jakim 
jest mikoryza.

Wśród wielu substancji skażających środowis­
ko, na pierwszym miejscu należy wymienić dwu­
tlenek siarki (SO2). Jest on głównym komponentem 
szkodliwych zanieczyszczeń atmosfery o złożo­
nym i wielostronnym oddziaływaniu na metabo­
lizm rośliny, przede wszystkim w formie osadów 
mokrych (tzw. „kwaśne deszcze"). Uważa się je za 
bardzo ważny czynnik powodujący zamieranie 
lasów (Schutt i in. 1983; Kamiński 1987), ale nie 
jedyny. Do czynników skażających, które, jak wy­
kazały badania, również wpływają negatywnie na 
mikoryzy i grzyby mikoryzowe należą także: na­
wozy - głównie azotowe, metale ciężkie, tlenki 
azotu i węgla, ozon, fluor, pestycydy i inne.

Postuluje się dwie drogi, poprzez które 
substancje skażające’ mogą oddziaływać na 
symbiozę mikoryzową (Jansen i DlGHTON
1990) (ryc. 5.40):

1. Działanie za pośrednictwem gleby, na 
które składa się zwiększenie, a niekiedy ob­
niżenie kwasowości roztworu glebowego, 
wzrost stężenia jonów glinu (Al3+) przy ob­
niżeniu pH gleby i w związku z tym zmiana 
stosunku Al:Ca i Al:Mg czy też bezpośredni 
ujemny wpływ azotu, metali ciężkich lub 
pestycydów na wzrost grzybni ektomikory- 
zowej.

2. Działanie za pośrednictwem drzewa, 
dotyczące głównie wpływu substancji skaża­
jących na zahamowanie procesów fotosynte­
zy i zwiększenie oddychania i związane 
z tym ograniczenie transportu węglowoda­
nów do korzeni i grzybów mikoryzowych.
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SKAŻENIE POWIETRZA 
(SOx. NOx‘NHx>
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-funkcjonowania 

ektomikoryz

Ryc. 5.40. Schemat przedstawiający dwie możliwe drogi przez które środowisko wpływa 
na funkcjonowanie mikoryz (wg Jansen i Dighton 1990)

Konsekwencją jest redukcja liczby mikoryz 
i produkcji owocników.

Rodzi się więc pytanie: czy ektomikoryzy 
zanikają, ponieważ skażona gleba stanowi 
niekorzystne środowisko dla ich rozwoju, czy 
też dlatego, że choruje drzewo? Innymi sło­
wy: czy niekorzystny wpływ na mikoryzy 
spowodowany jest chemicznymi zmianami 
w glebie, czy też zredukowanym dopływem 
cukrów?

Niezależnie od przyjętej koncepcji można 
założyć, że skażone środowisko ujemnie 

wpływa na mikoryzy, które słabiej odżywiają 
i mniej skutecznie chronią drzewo przed pa­
togenami. To z kolei prowadzi do ogranicze­
nia wzrostu drzew, ich osłabienia, a w kon­
sekwencji do zamierania lasów. Tak w każ­
dym razie stanowi wielce prawdopodobna 
teoria opadającej spirali życiowej przedsta­
wiona przez Perssona (1988).

Pominięto w niniejszych rozważaniach szcze­
gółowy opis ujemnego wpływu skażenia środowis­
ka na procesy fizjologiczne i metabolizm sosny, 
gdyż z problemem tym może zapoznać się czytel­
nik w rozdziale 5.7 tej książki, a także ze zbiorowej
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Tabela 5.10

Całkowita liczba owocników ektomikoryzowych sym- 
biontów sosny zebranych od maja do listopada na 
poletku w terenie skażonym emisjami przemysłowymi 
(SO2, Zn) * oraz na poletku kontrolnym**, wolnym od 
nadmiernego skażenia (wg Kowalskiego i wsp. 1989)

Gatunki grzybów 
ektomikoryzowych

Teren 
skażony* Kontrola**

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 - 11
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. bud i us - 3

* 11-letnia Pinus syluestris + Bet ula pendula
* 18-letnia P. syluestris

pracy wydanej przez Instytut Dendrologii PAN pt. 
„Zycie drzew w skażonym środowisku" (Bialobok

1989).  Ograniczono się jedynie do zasygnalizowa­
nia wpływu skażenia środowiska na fotosyntezę, 
która ma bezpośrednie powiązanie z tworzeniem 
mikoryz. Wykazano na przykład, że u sosny zwy­
czajnej pod wpływem SO2 występuje zahamowa­
nie fotosyntezy, nadmierne gromadzenie w igłach 
sacharozy i rafinozy oraz obniżenie poziomu skro­
bi (Lorenc-Plucińska 1989). Dalszą konsekwencją, 
którą łatwo przewidzieć, jest niedostateczny przep­
ływ cukrów z igieł do korzeni, co prowadzi do 
zaburzeń w funkcjonowaniu korzeni i całej rośliny. 
Odbija się to także na egzystencji grzybów ektomi­
koryzowych, które są od cukrów gospodarza bez­
względnie zależne. Dlatego w warunkach zredu­
kowanej fotosyntezy powstawanie ektomikoryz 
ulega ograniczeniu (Meyer 1987a).

W wyniku rozregulowania metabolizmu rośli­
ny przez różne substancje skażające, następuje 
ogólne obniżenie witalności drzew, zanikanie włośni­
ków i karlenie systemu korzeniowego (Blaschke i in.
1985).  Tymczasem ektomikoryzy mogą się tworzyć 
tylko na młodych, rosnących korzeniach (o średni­
cy poniżej 3 mm). W lasach zamierających tzw. 
indeks rozgałęzienia korzeni (liczba wierzchołków 
korzeniowych na centymetr długości korzenia) jest 
silnie zredukowany w stosunku do korzeni z tere­
nów niezanieczyszczonych (Meyer 1987b). Gene­
ralnie, wszystkie czynniki, które hamują tworze­
nie nowych korzeni, automatycznie redukują 
tworzenie ektomikoryz. Meyer (1987b) wskazuje, 
że osłabienie systemu korzeniowego, a wraz z nim 
zmniejszenie liczby mikoryz pociąga za sobą sze­
reg dalszych skutków’:

1) drzewa stają się wrażliwsze na wiatry 
w związku ze słabszym zakorzenieniem w glebie,

2) zwiększa się ogólna wrażliwość drzew na 
pasożyty korzeniowe, np. w zamierających lasach 
obserwuje się często inwazję opieńki miodowej 
(ochronna rola mikoryz przed patogenami uważa­
na jest za jedną z najważniejszych funkcji ekolo­
gicznych ektomikoryz),

3) drzewa stają się wrażliwsze na suszę, gdyż 
odpowiednio mniej korzeni i mikoryz dostarcza 
mniej wody do części nadziemnej,

4) redukcja liczby wierzchołków korzenio­
wych, będących centrami syntezy takich hormo­
nów jak cytokniny i gibereliny (Skene 1975) wpły­
wa ujemnie na status hormonalny całej rośliny.

Jak wspomniano już wcześniej, obecność 
ektomikoryz na korzeniach drzew czy też 
pojawienie się owocników grzybów ektomi­
koryzowych jako bezpośredni przejaw obec-
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162 Biologia sosny zwyczajnej

Tabela 5.11

Występowanie mikoryz na korzeniach sosny (Pinus 
syluestris), rosnącej na powierzchni skażonej emisjami 
przemysłowymi (SO2, Zn) oraz z terenów kontrolnych, 
wolnych od nadmiernego skażenia (wg KOWALSKIEGO 

i wsp. 1989) .

Pod typy 
mikoryz 

(wg Dominika 
1969)

Teren skażony 
(%1

Kontrola 
(%]

A 17,7 12,4

B - 8,1

c 5,4 3,3

f 0,2 14,8

G 2,4 7,6

H - 1,3

Ektendomikoryzy 0,9 -

Procent żywych 
mikoryz. 27,3 48,4

ności mikoryz na korzeniach może być bar­
dzo czułym bioindykatorem skażenia powie­
trza na danym terenie. Zarówno w całej 
Europie, jak i w Polsce obfitość grzybów 
ektomikoryzowych ulega systematycznemu 
zmniejszeniu (Wojewoda i Ławrynowicz 
1986; Wojewoda 1992).

Jeszcze 18 lat temu Pachlewski i Pach- 
lewska (1974) podawali 76 gatunków grzy­
bów ektomikoryzowych ze stanowiska sosny 
zwyczajnej w Wielkopolskim Parku Narodo­
wym. W 1989 r. Kowalski i wsp. z podobne­
go w charakterze stanowiska, podają już tyl­
ko 33 gatunki (tab. 5.10). Owo zanikanie 
niektórych gatunków grzybów przypisuje się 
w Polsce częściowo intensywnymu zbieraniu 
owocników grzybów jadalnych jesienią, cho­
ciaż zanika także wiele gatunków trujących, 
które nie są zbierane (Wojewoda i Ławryno­
wicz 1986).

Badania, prowadzone w silnie uprzemys­
łowionych regionach Górnego Śląska oraz 
Krakowskiego Okręgu Przemysłowego wy­
kazały wyraźną negatywną korelację pomię­
dzy poziomem skażenia przemysłowego a ilo­
ściowym i jakościowym składem mikoryz na 
młodych sosnach (8-10 lat), wysadzanych 

obok innych gatunków na miejscach zamie­
rających drzewostanów iglastych (Domański 
in. 1984; Kowalski 1987; Kowalski in. 1989). 
Z obserwacji tych wynika, że u sosny z tere­
nów zdegradowanych dominuje prymitywny 
i mało funkcjonalny typ mikoryz Aa oraz 
dający czarne mikoryzy typ Ga, tworzony 
przez symbionta Ccnococcum graniforme. Wy­
raźnym odchyleniem od normy na terenach 
silnie skażonych (III strefa skażenia), jest 
u sosny obecność mikoryz ektendotroficz- 
nych, wskazująca jak gdyby na skłonność do 
przechodzenia grzyba mikoryzowego do pa­
sożytniczego trybu życia, bądź dominacji 
grzybów ektendomikoryzowych. Udział ży­
wych mikoryz u sosny zwyczajnej w II stre­
fie skażenia wyniósł około 20%, a w III stre­
fie poniżej 10% w stosunku do 70% w I stre­
fie, uważanej za średnio skażoną. Poza tym 
mikoryzy ze strefy II i III były w większości 
dość prymitywne, z fragmentaryczną opil- 
śnią lub nawet jej pozbawione, komórki kory 
pierwotnej w zasięgu działania grzyba ekto- 
mikoryzowego były zbrązowiałe, a mikoryzy 
szybko zamierające. Bardzo często mikoryzy 
zamarłe, bądź wierzchołki jeszcze żywych 
mikoryz, bywają pokryte częściowo przez 
grzybnię Mycelium radicis atrovirens (KOWAL­
SKI 1987). W innym silnie zanieczyszczonym 
pyłami przemysłowymi (Al, Zn, Cd) zbioro­
wisku leśnym Pino^uercetum, niedaleko Nie­
połomic, zaobserwowano u sosny drastyczne 
zwiększenie śmiertelności mikoryz (Turnau
1989).

Szczegółową analizę gatunków grzybów 
oraz typów mikoryz, składających się na miko­
ryzę tworzoną przez sosnę w terenach skażo­
nych, przedstawiono w tabelach 5.10 i 5.11.

5.5.18.1. WPŁYW GAZOWYCH ZANIECZYSZCZEŃ 
POWIETRZA NA GRZYBY MIKORYZOWE 
I MIKORYZY

Bezpośredni wpływ gazowych imisji 
przemysłowych na ektomikoryzę jest raczej 
niewielki. Wynika to z faktu, że większość 
tych skażeń to tlenki siarki, azotu czy amo­
niak, które w szybkim czasie są przekształca­
ne w fazę ciekłą i dopiero jako takie czynią 
spustoszenie w środowisku glebowym. Na
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Fizjologia 163

korzenie i grzyby ektomikoryzowe oddziały­
wają więc raczej pośrednio przez zmianę pH 
gleby niż bezpośrednio przez wzrost stężenia 
gazu. Podobnie, mało prawdopodobny jest 
bezpośredni wpływ ozonu (O3) na korzenie - 
może z wyjątkiem małej części korzeni miko­
ryzowych czy grzybni pozostającej w górnej 
warstwie ściółki.

Niewiele wykonano doświadczeń nad bez­
pośrednim wpływem gazów na funkcjonowanie 
mikoryz. Ozon nie wpływał na mikoryzy sosny, 
kiedy rośliny poddawano przez 4 miesiące działa­
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). Często uważa się, że istnieje interakcja 
pomiędzy ozonem i kwaśnymi deszczami, 
a w doświadczeniach stosuje się oba te czynniki 
jednocześnie (Carney i in. 1978; Garret i in. 1982; 
Mc CooLi Menge 1983). Tak C3jak i 5O2 znane są 
z tego, że redukują translokację fotoasymilatów 
z igieł do korzeni (Amundson i in. 1986). Siewki 
z mikoryzą traktowane SO2 i O3 nie wykazywały 
zahamowania rozwoju systemu korzeniowego, co 
sugeruje, że grzyb symbiotyczny (Pisolithus tincto- 
rius) jest zdolny znacznie zmodyfikować spływ 
fotoasymilatów do korzenia, zwiększając jego wy­
magania w tym względzie (Mc Laughlin i in.
1981) . Mikoryzy mogą więc do pewnego stopnia 
chronić roślinę przed tymi gazami (Garret i in.
1982) .

Pośredni wpływ zanieczyszczeń powiet­
rza na grzyby mikoryzowe i mikoryzy jest 
znacznie groźniejszy niż oddziaływanie bez­
pośrednie. Gazowe zanieczyszczenia powiet­
rza, takie jak tlenki siarki (SOX), tlenki azotu 
(NOX) i amoniak (NHx), są potencjalnymi 
kwasami, które wraz z opadami atmosferycz­
nymi tworzą „kwaśne deszcze", zakwaszając 
w znacznym stopniu glebę i prowadząc, 
szczególnie na ubogich glebach leśnych, do 
wzrostu stężenia toksycznych jonów glinu 
Al3+. Grzyby ektomikoryzowe uważane są 
często za czynnik mogący ochronić drzewo 
przed wspomnianymi powyżej skutkami ska­
żenia środowiska, poprzez zapewnienie rośli­
nie lepszej kondycji odżywczej w porówna­
niu z roślinami bez mikoryz. Wydaje się jed­
nak, że ten ochronny wpływ mogą grzyby 
ektomikoryzowe wywierać tylko do pewnego 
poziomu skażenia. Będzie to zależało także 

od gatunku grzyba pozostającego w związku 
mikoryzowym. Stąd najnowsze badania w tej 
dziedzinie zmierzają w kierunku rozpozna­
nia i selekcji gatunków i szczepów o naj­
większej odporności na różne czynniki ska­
żające.

Z literatury wynika, że do grzybów wyjątkowo 
tolerancyjnych na niskie pH, a tym samym wygry­
wających konkurencję z innymi gatunkami w śro­
dowiskach narażonych na kwaśne deszcze, należą 
symbionty z rodzaju Loccario. Na przykład na 9-ty- 
godniowych siewkach P. syluestris po 7 tygodniach 
traktowania SO2 procent mikoryz tworzonych 
z grzybem Paxillus inwol^tus spadł z 80 do 30%, 
przy największej dawce SO£ a mikoryzy z Laccorio 
rroxima nie uległy redukcji (Termorshuizen i in.
1989).  Tylko 5 gatunków znaleziono na poletkach 
sosny rosnącej pod wpływem silnych zanieczysz­
czeń przemysłowych (SO2, Zn) na terenie GOP, 
przy czym gatunkiem zdecydowanie dominującym 
był znów grzyb z rodzaju Laccaria, L. laccata (Ko­
walski i in. 1989) (tab. 5.10).

Dużą ekspansywność grzybów z rodzaju Suil­
lus (maślak), przejawiającą się jesiennym obfitym 
wysypem owocników, wykazały badania rozwoju 
ektomikoryz u sosny zwyczajnej posadzonej na 
hałdach Kombinatu Górniczo-Hutniczego Bolesław 
oraz na Pustyni Starczynowskiej (Krupa 1988). 
W tych skrajnych warunkach życiowych na jednej 
z powierzchni stwierdzono dominację mikoryzy 
Suillus luteus (maślak zwyczajny), a na drugiej
S. lnuinus (m. sitarz). Również w innych badaniach 
stwierdzono, że grzybnia tworząca mufkę grzyb­
niową na korzeniach P. syluestris z terenów silnie 
skażonych (GOP - Świerklaniec), jest bezbarwna 
do brązowej i morfologicznie podobna do grzybni 
z rodzaju Suillus (Kowalski 1987). Przytoczone da­
ne wskazują na znaczną wytrzymałość tych grzy­
bów na skażenie środowiska. Hóiland (1986), ba­
dając liczbę owocników na poletkach (70-letnie 
sosny) traktowanych kwaśnymi deszczami o pH 
2,5, 3,0, 4,0 i 5,6 wykazał, że w stosunku do 
kontroli całkowita liczba gatunków grzybów miko­
ryzowych zmniejszyła się, ale produkcja owocni­
ków wzrosła. Autor uważa, że zmienione zakwa­
szeniem gleby warunki umożliwiły rozwój grzy­
bom odporniejszym lub lepiej przystosowanym do 
niskiego pH, eliminując tym samym gatunki słab­
sze, tzn. wrażliwsze na skażenia środowiska. 
W Finlandii na terenach silnie skażonych przez 
5O2, tlenki azotu i amoniak, oprócz istotnego 
zmniejszenia różnorodności typów mikoryz oraz 
liczby korzeni mikoryzowych zaobserwowano zde­
cydowaną dominację mikoryz tworzonych przez
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164 Biologia sosny zwyczajnej

Cenococcum graniforme = geophilum (Markkola 
i Ohtonen 1988; Holopainen 1989). Dominację te­
go gatunku na terenach skażonych, wykazały także 
badania w Polsce (Kowalski i in. 1989). Z kolei 
najważniejszy konkurent grzybów z rodzaju Ceno­
coccum, ektendomikoryzowy symbiont, tzw. szczep 
E jest powszechnie związany z glebami neutralymi 
czy nawet lekko alkalicznymi (Danielson i PRUDEN

1989).  Stąd możliwe jest, że nadmierna kwasowość 
gleby hamując rozwój mikoryz tworzonych przez 
szczep E, umożliwia zwiększoną ekspansję grzy­
bom z rodzaju Cenococcum, którego mikoryzy są 
mało korzystne dla drzewa. Dighton i Skeffington 
(1987) także stwierdzili zmianę w składzie typów 
ektomikoryz na trzyletnich siewkach sosny pospo­
litej poddanych działaniu symulowanych 
kwaśnych deszczów. Ponadto zaobserwowali oni 
redukcję rozgałęzienia korzeni oraz zmniejszenie 
tzw. mikoryz koralowatych, charakteryzujących się 
obfitym rozwojem mufki grzybniowej, której 
wzrost został silnie zahamowany jako konsekwen­
cja zmienionych przez zakwaszenie warunków gle­
bowych. Autorzy ci skłonni są przypisywać te 
zmiany raczej wzrostowi stężenia glinu w glebie 
niż obniżonemu pH (patrz niżej). W czystej kultu­
rze Metzler i Oberwinkler (1987) uzyskali miko­
ryzę P. syluestris z Amanita muscaria przy pH 
powyżej 4, z Cenococcum geophilum przy pH 4, 
z Pisolithus tinctorius poniżej pH 3,5, a korzenie 
tolerowały nawet pH poniżej 3. Ci sami autorzy 
stwierdzili, że w warunkach laboratoryjnych two­
rzenie mikoryz przez P. syluestris przy nadmiernym 
zakwaszeniu podłoża jest ograniczone bardziej na 
skutek wrażliwości grzyba niż rośliny gospodarza. 
Limit dla tworzenia mikoryz określili oni na pH 3.

Należy podkreślić, że większość grzybów ekto­
mikoryzowych to gatunki acidofilne, choć o dość 
zróżnicowanej 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 zależności od wzrostu w czystych 
kulturach przy pH 2-7:

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

2) grzyby zwiększające swój wzrost wraz ze 
wzrostem pH, np. Hebeloma crustuliniforme,

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

4) grzyby wykazujące doskonały wzrost w za­
kresie 4 jednostek pH, np. Rhizopogon uinicolor, 
Thelephora terrestris,

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

Biorąc pod uwagę tak zróżnicowaną reakcję 
wzrostową grzybów ektomikoryzowych na zmiany 
pH, łatwo przewidzieć, że zakwaszenie gleb spo­
wodowane przez kwaśne deszcze może w istotny 
sposób zmodyfikować wzrost grzybów, a tym sa­
mym tworzenie ektomikoryz w zmienionym przez 
skażenie przemysłowe środowisku.

Doświadczenia nad wpływem symulowanych 
kwaśnych deszczów na ektomikoryzy i grzyby 
mikoryzowe przynoszą niekiedy dość niejedno­
znaczne wyniki. Na przykład średni procent miko­
ryz na siewkach sosny, które poddano działaniu 
deszczów o pośredniej kwasowości (4,0 i 3,2) był 
niższy niż na siewkach, które potraktowano desz­
czem o kwasowości 2,4 (odpowiednio 45 i 62%) 
(Shafer i in. 1985). Wprawdzie grzyby mikoryzo­
we są w większości acidofilne, a niektóre inne 
dane też wskazują na wzrost tworzenia ektomiko- 
ryz wraz ze wzrostem kwasowości podłoża (Marx 
i Zak 1965; Theodorou i Bowen 1969; Mikola 
1973), to wydaje się, że długotrwałe zakwaszenie 
gleby związane z dalszym osadzaniem się kwasu, 
odwraca prawdopodobnie tę początkową stymulu­
jącą tendencję uzyskiwaną w niekórych doświad­
czeniach. Dowodem są przedstawione powyżej 
liczne doniesienia o zmniejszeniu się frekwencji 
mikoryzowej na korzeniach sosny czy zmniejsza­
niu pojawiania się owocników grzybów ektomiko­
ryzowych na terenach poddawanych działaniu 
kwaśnych deszczów.

Metzler i Oberwinkler (1987) wyróżnia­
ją 4 możliwe reakcje grzyba i drzewa na 
zakwaszenie gleby:

1) zarówno grzyb, jak i drzewo tolerują 
niskie pH i rosną dobrze,

2) grzyb rośnie słabiej, ale korzenie gos­
podarza rosną nadal, choć drzewo może stać 
się wrażliwsze na suszę, atak patogenów 
i brak pokarmów,

3) grzyby mogą znosić obniżone pH, na­
tomiast nie toleruje go drzewo; system korze­
niowy wykazuje pewne zmiany, jak np. brak 
nowych wierzchołków i brązowienie syste­
mu korzeniowego,

4) zarówno grzyb, jak i drzewo cierpią na 
skutek zakwaszenia gleby i wzrost obu part­
nerów mikoryzowych jest niemożliwy.

Należy podkreślić, że wśród gatunków 
iglastych sosna należy do drzew wrażliwych 
na ujemne oddziaływanie skażenia środowis­
ka, ale wrażliwsze są jodła i świerk. Stąd
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Tabela 5.12

Średnia ajwarto^ otowrn w mik°i-yzowych i niemikoryzowjrch korzemacrh Pirns syto&tris w terernc ^ż^ym* 
oraz na plantacji kontrolne** (wg Krupy 1988)

Miejscowość
Korzenie mikoryzowe Korzenie niemikoryzowe

wiosna jesień wiosna jesień

[pg/gl
Huta „Bolesław' 6,4 7,2 0,8 1,5
Pustynia
Starczynowska 11,4 13,0 0,8 1,4

Kokotek (kontrola) 1,5 3,0 0,8 0,7

* Hałdy Kombinatu Górniczo-Hutniczego „Bolesław" w Bukownie i Pustynia Starczynowska 
♦* Miejscowość Kokotek koło Lublińca

w przypadku sosny obserwuje się na ogół 
dwie pierwsze z wymienionych reakcji.

5.5.8.2. WPŁYW GLINU O1RAZ JJO^i^óW INNYCH 
METALI

Z procesem degradowania gleb i destabi­
lizacji ekosystemów leśnych przez kwaśne 
deszcze, wiąże się ściśle uwalnianie toksycz­
nych jonów glinu. Poniżej pH 4,2 stężenie 
jonów Al3+ w roztworze glebowym może 
osiągnąć wartości, które drastycznie uszka­
dzają systemy korzeniowe drzew (Prusinkie- 
wicz i Pokojska 1989). Stąd właśnie toksycz­
ność jonów glinu przyjmują niektórzy auto­
rzy za główną przyczynę zamierania lasów 
będących pod wpływem kwaśnych desz­
czów (Ulrich i in. 1980). Toksyczny wpływ 
jonów glinu na funkcjonowanie mikoryz od­
bywać się może zarówno za pośrednictwem 
wpływu na fizjologię korzenia, jak i na me­
tabolizm grzybów ektomikoryzowych.

Grzyby mikoryzowe hodowane w czys­
tych kulturach na pożywkach ze zmienną 
zawartością glinu, wykazują w mniejszym 
lub w większym stopniu zahamowanie 
wzrostu (Thompson i Medve 1984; Oelbe-Fa- 
RIVar 1985; Hintikka 1988). Obok bezpośred­
niego wpływu na wzrost grzybów ektomiko­
ryzowych, ujemne działanie jonów glinu od­
bijać się może na funkcjonowaniu ektomiko­
ryz, przede wszystkim poprzez porażenie 
systemu korzeniowego. Konsekwencją uszko­
dzenia korzeni są zakłócenia gospodarki 
wodnej i głodowanie całych roślin (Prusin- 

kiewicz i Pokojska 1989). Według Ulricha 
(1983) toksyczne jony glinu uszkadzają ścia­
ny i membrany plazmatyczne komórek ko­
rzeni. Ogromna rola mikoryz w ochronie 
drzewa przed zakwaszeniem gleby i związa­
nym z tym wzrostem stężenia toksycznych 
jonów glinu, polega między innymi na zdol­
ności do włączania jonów Ap+ w mniej ak­
tywne związki, np. połączenia hydroksygli- 
nowe, fosforany, krzemiany lub kompleksy 
organiczne typu chelatów. Wykazano, że 
część grzybów mikoryzowych produkuje du­
że ilości kwasu szczawiowego (Lapeyrie
1987),  który kompleksując jony Ap+ przyczy­
nia się do ich detoksyfikacji (Ulrich 1983).

Glin, jako pierwiastek stosunkowo mało 
mobilny, wpływa u roślin głównie na wierz­
chołki korzeniowe. Badania histochemiczne 
(Bennet i in. 1985) wykazały, że glin jest 
przede wszystkim absorbowany przez zew­
nętrzne komórki czapeczki oraz śluzowate 
wydzieliny otaczające korzeń, rzadko docie­
rając do jego wnętrza. Można przypuszczać, 
że obecność ektomikoryz na powierzchni ko­
rzeni sosny może stanowić do pewnego stop­
nia barierę przed szkodliwym działaniem na 
drzewo bogatych w glin, zakwaszonych imi- 
sjami przemysłowymi gleb leśnych.

Obok glinu na liście pierwiastków, któ­
rych niebezpieczne stężenie na terenach ska­
żonych stwierdzono w glebach i wodach gle- 
bowo-gruntowych, znajdują się zwykle cynk, 
ołów, miedź, a także mangan i nikiel.

Dixon i Buschena (1988) wykazali, że rozwój 
mikoryz Suillus luteus na siewkach sosny znacznie 
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166 Biologia sosny zwyczajnej

ograniczała obecność w podłożu takich pierwiast­
ków jak: kadm, nikiel, cynk, miedź i ołów. Tym 
niemniej osobniki z mikoryzami na korzeniach by­
ły wyższe, niż kontrolne siewki bez mikoryz, 
rosnące w obecności toksycznych stężeń tych me­
tali w podłożu. Siewki mikoryzowe wykazywały 
również niższą zawartość metali w igłach. Cytowa­
ne wyżej dane wspierają hipotezę o ochronnej roli 
ektomikoryz przed ujemnym oddziaływaniem tok­
sycznych stężeń metali ciężkich na korzenie drzew 
(Bradley i in. 1982; Brown i Wilkins 1985; Jones 
i Hutchinson 1988a; 1988b). Zjawisko to jest słabo 
poznane. Dopiero w ostatnich latach badacze za­
częli poświęcać mu więcej uwagi. Niestety niewiele 
doświadczeń dotyczy mikoryz sosny, choć może- 

ziom ołowiu w materiale pochodzącym ze 
zbiorów jesiennych jest prawdopodobnie wy­
nikiem kumulacji w ciągu okresu wegetacji 
ołowiu pochodzącego z gleby i powietrza.

Zdolność poszczególnych gatunków grzybów 
ektomikoryzowych do akumulacji w grzybni me­
tali ciężkich zależy prawdopodobnie od fizjologii 
danego gatunku, a szczególnie specyfiki jego 
wzrostu (LepśovA i MejstRik 1989). Stąd drzewa 
tworzące ektomikoryzę z grzybami bardziej efek­
tywnymi w procesie detoksyfikacji mogą być 
szczególnie przydatne do zalesiania terenów znisz­
czonych przez przemysł i skażonych metalami. 
Wykonane w Czechach przez Lepsoyą i Mejstrika

Tabela 5.13

Stężenie ołowiu (mg/g św. masy) w kapeluszach owocników grzybów ektomikoryzowych w zależności od odle­
głości od huty ołowiu oraz kierunku wiatru; "grzyby jadalne (wg LEP5OYA i MEJTRIK 1989)

Gatunek grzyba Odległość od huty

5 200 m E 400 m SW 600 m NE 1,8 km

^^cci^um scrbrum - 181 - -

*Xerocomus brdius 143 245 290 -

'Russula irTuginea - - - 27

*R. lOtropurpurea - - - 14

*R. nigricons - - - 10

'Amonita spissa 192 370 193 -

A. musciiria 50 65 168 -

Poxillns invrllltus - 219 198 -

L^icltarius rufus 206 - 243 -

my przypuszczać z dużą dozą prawdopodobieńs­
twa, że mechanizm detoksyfikacji przez mikoryzy 
jest u drzew mniej więcej podobny i polega przede 
wszyskim na zatrzymywaniu metali ciężkich 
w mufce grzybniowej (Morselet i in. 1986; Jones 
i Hutchinson 1988a; 1988b; KuMPFERi Heyser 1989; 
Poitou i Olivier 1989).

Krupa (1988) podaje interesujące dane 
o wpływie mikoryzy ektotroficznej na pobie­
ranie ołowiu przez sosnę zwyczajną z trzech 
powierzchni badawczych o różnym stopniu 
skażenia (tab. 5.12). Znaczne różnice między 
zawartością Pb w korzeniach mikoryzowych 
i niemikoryzowych wskazują na akumulację 
tego pierwiastka w strzępkach grzyba two­
rzącego mufkę grzybniową, a wyższy po- 

(1989) analizy zawartości ołowiu, kadmu, miedzi, 
żelaza, cynku, manganu, kobaltu i niklu w owoc- 
nikach grzybów mikoryzowych będących pod sil­
ną presją emisji przemysłowych wykazały, że stę­
żenie wyżej wymienionych pierwiastków zależy 
w znacznym stopniu od gatunku grzyba tworzące­
go ektomikoryzę. Do grzybów odznaczających się 
zdolnością do zwiększonej akumulacji pierwiast­
ków śladowych zaliczają autorzy grzyby z rodzaju 
Amonita oraz gatunki Russulo odmleuco i Xeroconius 
baiiius (podgrzybek brunatny, najpowszechniej 
zbierany i spożywany grzyb w naszym kraju).

Stężenie ołowiu i kadmu w owocnikach grzy­
bów zbieranych w bezpośredniej bliskości huty 
ołowiu są 2 do 3 razy wyższe od tych jakie podaje 
się dla terenów miejskich (Laaksovirta i Alakuija- 
LA 1978) oraz pobliża bardzo uczęszczanych dróg 
i autostrad (Mc Creight i Schroeder 1977; Kuthan
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1979). Wraz z oddalaniem się od źródła emisji 
w kierunku dominujących na danym terenie wiat­
rów, zawartość ołowiu i kadmu w kapeluszach 
i trzonach grzybów ektomikoryzowych ulega 
zmniejszeniu (Lepsova i Mejstrik 1989). Do gatun­
ków, które autorzy uznali za bardzo odporne na 
podwyższone stężenia ołowiu i kadmu, należą 
Amanita muscaria, Paxillus innolutus, Lactarius rufus, 
podczas gdy owocników gatunków z rodzaju Rus- 
sula (gołąbek) z reguły nie było na stanowisku 
o wysokiej zawartości tych pierwiastków (tab. 
5.13). Podobne badania przeprowadzone w Szwecji 
wokół huty metali Gusum (Ruhling i in. 1984), 
gdzie teren skażony był głównie przez miedź 
i cynk, wykazały, że biomasa grzybni w glebie na 
terenach zanieczyszczonych zmniejszyła się o 60% 
w stosunku do terenu nieskażonego. Liczba gatun­
ków produkujących owocniki też uległa zmniejsze­
niu z 35 w kontroli do około 15 wokół huty. 
Autorzy podzielili obserwowane przez siebie grzy­
by na 3 grupy. Laccuria lacata była grzybem, którego 
liczba owocników istotnie zwiększyła się na polet­
kach o najwyższym skażeniu miedzią (4000pg 
Cu/g materii organicznej); wiele gatunków zmniej­
szało swoją populację wraz z rosnącym skażeniem 
gleby metalami. Należały tu m.in. takie grzyby 
ektomikoryzowe jak Cantharellus cibarius, Paxillus 
innolutus, Tricholoma portentosum i gatunki z rodza­
ju Cortinarius, Lactarius i Russula. Wraz z rosnącym 
stężeniem miedzi (od 600 do 4000 pg Cu/g 
materii organicznej) 11 gatunków nie wykazywało 
istotnych zmian w występowaniu owocników na 
poletkach. Te grzyby autorzy wyróżnili jako tole­
rancyjne na miedź (Amanita muscaria, A. porphyria, 
Cantharellus tubaeformis, Leccinium scabrum, Tricholo­
ma imbricatum). Grzyby mogą różnić się tolerancją 
na skażenie miedzią nawet w obrębie rodzaju. 
I tak, owocniki Cantharellus tubaeformis (pieprznik 
trąbkowaty) znajdowano na terenach silnie skażo­
nych miedzią, a C. cibarius (p. jadalny - kurka) nie 
pojawiał się już nawet w średniej strefie skażenia.

Hodowla grzybów ektomikoryzowych w czys­
tych kulturach stanowi powszechny model do 
badań nad wpływem metali na fizjologię wzrostu 
i rozwoju grzybów, jak również sposób weryfikacji 
w warunkach laboratoryjnych obserwacji poczy­
nionych w terenie. Metale (Cd, Pb, Ni, Zn) dodane 
do pożywek różnicowały znacznie wzrost ektomi­
koryzowych grzybów, zarówno w obrębie rodzaju, 
gatunku, a nawet szczepów' tego samego gatunku 
(Mc Creight i Schroeder 1982; Pachlewski i Chruś­
ciak 1986). Chociaż kadm (w stężeniu 350 ppm lub 
poniżej) i nikiel (w stężeniach 20-220 ppm) hamo­
wały wzrost wielu grzybów ektomikoryzowych, to 
uważa się, że metale te mogą zagrozić rozwojowi 

ektomikoryz tylko w sytuacji bardzo bliskiego są­
siedztwa hut metali kolorowych. Natomiast zawar­
tość tych pierwiastków w glebie pochodzącej 
z pogranicza dróg i autostrad jest zbyt niska, by 
mogła wpłynąć istotnie na grzyby ektomikoryzowe 
(1,82 ppm Cd i 4,7 ppm Ni).

Tylko niewielu autorów sprawdziło, w warun­
kach kontrolnych (in nitro), reakcję grzybów ekto­
mikoryzowych na niektóre metale u izolatów po­
chodzących z terenów silnie skażonych oraz z po­
wierzchni kontrolnych. Chodzi tu o zweryfikowa­
nie hipotezy, która zakłada, że izolaty pochodzące 
z terenów zanieczyszczonych mogą znosić wyższe 
stężenia metali niż izolaty z terenów kontrolnych. 
Brown i Wilkins (1985) nie wykazali korelacji po­
między zawartością cynku w miejscu zbioru owoc­
ników grzybów Amanita muscaria i Patillus iiwolu- 
tus a ich tolerancją na ten metal w hodowli in nitro. 
Uważają jednak, że możliwa jest selekcja toleran­
cyjnych na niektóre metale szczepów grzybów 
ektomikoryzowych. W efekcie wzrost siewek pod­
danych działaniu toksycznych stężeń cynku zwięk­
szał się, gdy zostały one zaszczepione tolerancyj­
nymi na te metale grzybami.

Niekiedy testy w kulturach sterylnych mogą 
być mylące (Jones i Hutchinson 1988a; 1988b). 
Ekotypy wskazane jako tolerancyjne na metale 
ciężkie w czystych kulturach często nie wykazują 
tych cech po wejściu w symbiozę mikoryzową. Na 
przykład grzyb Scleroderma flauidum był niezdolny 
do wzrostu in nitro jako grzybnia wegetatywna 
przy niskim stężeniu niklu, chociaż bardzo obficie 
owocował na terenach o najwyższym stężeniu tego 
pierwiastka w glebie. Wydaje się jednak, że dok­
ładne analizy występowania różnych grzybów na 
terenach skażonych skonfrontowane z testami in 
nitro, pozwolą na wyróżnienie niektórych gatun­
ków grzybów ektomikoryzowych posiadających 
szczególne predyspozycje do wzrostu w obecności 
metali toksycznych. Już choćby na podstawie kilku 
danych z literatury wynika, że izolaty gatunków 
Laccaria (L. laccata, L. proxima, L. bicolor) charakte­
ryzują się wyjątkową odpornością na różne niesp­
rzyjające czynniki środowiska (Mc Creight i Schroe­
der 1982; Ruhling i in. 1984; Jones i Hutchinson 
1988a; Kowalski i in. 1989).

Na koniec warto jeszcze wspomnieć o akumu­
lacji przez grzyby mikoryzowe pierwiastków pro­
mieniotwórczych. Problem dotyczy głównie cezu 
137Cs i sfrontó °°Sr, które tó pkrwLisM są zwłasz­
cza akumulowane przez grzyby. W ostatnich la­
tach, w związku z katastrofą czarnobylską obser­
wuje się zwiększoną akumulację obu tych pier­
wiastków zarówno w ściółce, jak i owocnikach 
grzybów ektomikoryzowych (BohaC i in. 1989).
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168 Biologia sosny zwyczajnej

Bijania porównawcze zawartości cezu i strontu 
w owocnikach niektórych grzybów ektomikoryzo­
wych w lasach w okolicy Kurska wykazały, że 
wartości współczynnika akumulacji są dla cezu 
1 Cs wyższe niż dla sfronta ^Sr, ■ a różne gatunki 
grzybów dość znacznie się różnią pod względem 
zdolności do akumubcji tych pierwiastków (tab. 5.14).

Tabela 5.14

Współczynnik akumulacji radioaktywnego strontu i 
cezu w owocnikach różnych grzybów ektomikoryzo- 
wych w lesie w okolicach Kurska (wg Bohać 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 
(patogen sosny) 0,003 0,06

W Polsce, po wybuchu w Czarnobylu wysoki 
poziom skażenia promieniotwórczym cezem utrzy­
muje się szczególnie w °wo>°nikach podgrzybka 
brunatnego (Xerocomus badius) z terenów północ­
no-wschodniej i południowej części naszego kraju. 
Nawyższe skażenie zaobserwowano w grzybach 
przywiezionych z terenów byłego ZSRR (Wojewo­
da 1992).

5.S.8.3. WIPLŁYW /AZOTOWEGO

Nadmierna zawartość azotu w glebie wy­
wiera negatywny wpływ na ektomikoryzy 
i grzyby mikoryzowe, a także stanowi jesz­
cze jeden bardzo istotny element skażenia 
środowiska. Jedną z przyczyn rosnącej za­
sobności gleb w związki azotowe jest nawo­
żenie szkółek oraz lasów (Baule i Fricker 
1973). Znacznym źródłem azotu w środowis­
ku jest także przemysł chemiczny. Większość 
związków amonowych pochodzi z fabryk 
nawozów azotowych oraz nawozów natural­
nych, przede wszystkim w pobliżu wielkich 
farm zwierzęcych (Termorshuizen i in.
1988).  Problem skażenia azotowego stał się 
na tyle ważny, że jako jedną z przyczyn 
zamierania lasów zaczęto podawać tzw. hi­

potezę amonową (Nihlgard 1985), która zak­
łada, że' przyczyną zamierania drzewostanów 
środkowej i zachodniej Europy jest nadmier­
ne osadzanie się w glebie jonów amonowych 
w formie suchej i mokrej. Z powodu szyb­
kiego rozprzestrzeniania się niewielkich cząs­
teczek kwaśnego siarczanu amonu nadmier­
ne nasycenie gleby azotem może wystąpić nie 
tylko w bezpośrednim sąsiedztwie źródła ska­
żenia, ale nawet w odległości 100 do 1000 km 
(Nihlgard 1985). Przyjmuje się, że opad 
azotu do gleby w dawce 5-10kg N/ha-rok nie 
wywołuje żadnych ujemnych skutków biolo­
gicznych (Boxman i Roelofs 1988). Tymcza­
sem w wielu rejonach Europy, także w Pols­
ce, wartości te przekraczane są 10- do 20-kro- 
tnie, osiągając w skrajnych przypadkach po­
ziom 500kg N/ha/rok (Anonim 1986c). Wed­
ług Agren (1983) las sosnowy jest nasycony 
azotem na 25-50 lat po wprowadzeniu dawki 
25 kg N/ha/rok; lasy otrzymują azotu znacz­
nie więcej. Nadmiar azotu w glebie wpływa 
hamująco na szereg istotnych procesów bio­
chemicznych w roślinie (Boxman i Roelofs 
1988; Karolewski 1989b) i nie może się nie 
odbić na tak skomplikowanym układzie, ja­
kim jest symbioza mikoryzowa.

Już Stahl (1900), zaobserwował, że obec­
ność mikoryz u drzew leśnych jest manifes­
tacją gleb ubogich w składniki pokarmowe. 
Fakt, że gleby ubogie są korzystniejsze dla 
formowania się mikoryz niż plantacje nawo­
żone azotem, potwierdzili Melin (1923), 
Hatch (1937), Mc Comb (1938), Bjórkman 
(1942), Hacskaylo (1957), Harley (1969) oraz 
badania rosyjskie opracowane przez Shemak- 
hanovą (1967). Były to pierwsze sygnały 
o możliwym skażeniu gleby przez nawozy 
azotowe i ich negatywnym wpływie na mi- 
koryzę. Wówczas jeszcze nie wiązano nad­
miernego osadzania się azotu w glebie z za­
mieraniem lasów. Tymczasem są dowody na 
istnienie łańcucha zależności: skażenie azoto­
we - zanik mikoryz - zamieranie lasów. 
Negatywny wpływ azotu na ektomikoryzę 
ocenia się najczęściej poprzez badania ilościo­
we i jakościowe mikoryz na korzeniach, bądź 
też poprzez ocenę występowania owocników, 
uważanych za bezpośredni przejaw obec­
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ności ektomikoryz na korzeniach (Laiho 
1970). W 75-95-letnim drzewostanie P- sylues- 
tris, w 4 lata po zastosowaniu nawożenia 
azotowego (200 kgN/ha), Laiho i wsp. (1987) 
stwierdzili raczej jakościowe niż ilościowe 
zmiany w obrębie mikoryz. Niemal wszyst­
kie krótkie korzenie przekształcone były 
w mikoryzy, które sklasyfikowano w 8 grup. 
Jednakże jakość mikoryz uległa zmianie: 
mufka grzybniowa była istotnie cieńsza niż 
na poletkach kontrolnych (17gm i 22gm), 
a sieć Hartiga słabiej penetrowała przestrze­
nie międzykomórkowe kory pierwotnej ko­
rzenia (57jim w stosunku do 67gm w kontroli).

Ritter i Tólle (1978) w 110-letnim drze­
wostanie sosnowym po zastosowaniu azotu 
300-3000kg/ha stwierdzili proporcjonalny 
spadek frekwencji mikoryzowej z 88 do 57% 
oraz całkowity zanik owocników takich waż­
nych grzybów ektomikoryzowych (już przy 
dawce 00kkg N/ha), jak Suillus luteus, S. bo- 
uinus, Boletus elulis, Tricliolomo portentosuni 
czy Canthorellus ciborius. Bardzo podobne wy­
niki uzyskał Uebel (1982), podkreślając jedno­
cześnie, że wraz ze spadkiem populacji grzy­
bów ektomikoryzowych rozprzestrzeniają się 
grzyby saprofityczne. Wpływ nawożenia na 
rozwój mikoryz sosny zwyczajnej w szkółce 
ocenili Antilla i Lahde (1977). Efekt był 
silniejszy niż w starszych drzewostanach. 
Najwyższa dawka azotu niemal całkowicie 
zahamowała formowanie mikoryz, a rosnące 
stężenie azotu wyraźnie stymulowało miko- 
ryzę ektendotroficzną na niekorzyść ektomi- 
koryz. Co jest bardzo istotne, nawożenie 
szkółki zmniejszyło znacznie rozgałęzienie 
systemu korzeniowego, a więc potencjalnie 
mniej mikoryz mogło powstać na każdej 
siewce.

Do końca nie rozwiązanym problemem pozos- 
taje nadal kwestia jaka forma azotu (azotanowa czy 
amonowa) stanowi większe zagrożenie dla nowo 
powstających i już funkcjonujących mikoryz. Wielu 
autorów uważa, że nawozy azotanowe silniej og­
raniczają formowanie się ektomikoryz niż nawozy 
amonowe (Bigg 1981; Rudawska 1986a). Może to 
być spowodowane tym, że szereg grzybów ekto- 
mikoryzowych słabo lub wcale nie wykorzystuje 
jonu azotanowego, a nawet wpływa on hamująco 
na ich wzrost (Sarjala 1(990). Bigg (1981) uważa, 

że asymilacja azotanu wymaga nakładu znacznej 
energii niezbędnej do jego przekształcania 
w przyswajalną przez korzenie formę amonową 
(redukcyjna aminacja). Wiąże się to ze spadkiem 
puli węglowodanów w korzeniach do poziomu, 
który może być zbyt niski dla utrzymania symbio­
zy mikoryzowej. Z kolei w niektórych doświad­
czeniach porównawczych (Wallander i Nylund 
1989; 1991) raczej jon amonowy wpływał silniej 
ograniczająco na tworzenie mikoryz, aniżeli wyso­
kie stężenie azotanu. Spowodowane to było znacz­
nie wyższą absorpcją azotu ze źródła amonowego 
(NH4CI) niż azotanowego (KNO3), a w rezultacie 
wysoką zawartością azotu w części nadziemnej 
siewek. Nylund (1988) uważa, że gdy poziom 
azotu w tkankach igieł sosny przekracza 1,6%, 
wówczas mikoryza ulega zahamowaniu. Takie stę­
żenie azotu w tkankach części nadziemnej wystę­
puje przy stężeniu azotu w substracie 100 ppm 
i więcej, co można przyrównać do dawki 
100 kg N/ha.

Z cytowanych wcześniej danych wynika, że 
w nawożeniu lasu często stosuje się dawki znacz­
nie wyższe i dlatego obserwuje się na ogół zanik 
mikoryz.

Pachlewski i wsp. (1978) wykazali, że dawki 
azotu stosowane w nawożeniu szkółek leśnych 
użyte do hodowli grzybów mikoryzowych w czys­
tych kulturach są zbyt wysokie i wpływają hamu­
jąco na wzrost grzybni, a zapotrzebowanie posz­
czególnych grzybów mikoryzowych na azot po­
chodzący z różnych jego form kształtuje się bardzo 
różnie. Jedne grzyby preferują amonową formę 
azotu (Suillus luteus, Crnococcutn groniforme, Amoni­
ta muscorio, Rhizrprgrn luteolus, Russulo einetico), 
a np. ektendomikoryzowy szczep MrgX wykorzys­
tuje lepiej jon azotanowy. Indywidualne preferencje 
poszczególnych gatunków grzybów mikoryzo­
wych w stosunku do różnych źródeł azotu, mogą 
więc tłumaczyć dlaczego w doświadczeniach róż­
nych autorów brak jednoznaczności odnośnie do 
negatywnego wpływu nadmiernych dawek amo­
nowej lub azotanowej formy azotu na mikoryzy 
(Koberg 1966; Slankis 1974; Termorshuizen i in. 
1989; Termorshuizen i Ket 1991).

W rozważaniach nad wpływem azotu na 
mikoryzę muszą również być brane pod u­
wagę preferencje rośliny wyższej (Alexander 
1983). Sosna jest gatunkiem mało wymagają­
cym wobec składników pokarmowych i dla­
tego dość szybko ulega zatruciu azotowemu. 
Stąd wyjściowa zawartość azotu w glebie 
będzie też miała ważny wpływ na końcowy 
wynik przeprowadzonych doświadczeń. 
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170 Biologia sosny zwyczajnej

Często niewielki dodatek azotu (lOkg 
N/ha/rok) do bardzo ubogiej gleby może dać 
pewien pozytywny wpływ na tworzenie mi­
koryz (Rudawska 1986a; Termorshuizen 
i Ket 1991), ale po przekroczeniu pewnego 
progu (wg Nylunda 1,6% N w tkankach 
igieł) negatywny wpływ na mikoryzy staje 
się ewidentny. Potwierdzają to badania wyko­
nane w warunkach polowych na 8-letnich sa­
dzonkach sosny zwyczajnej (Termorshuizen 
i in. 1988). Wraz z rosnącym stężeniem na­
wozów amonowych obserwowano mniej mi­
koryz, ograniczenie liczby pojawiających się 
owocników oraz gatunków. Obserwacje poło­
wę dodatkowo wskazały, że ujemny wpływ 
nawożenia azotowego na mikoryzy jest silnie 
negatywnie skorelowany z zawartością 
w powietrzu dwutlenku siarki i amoniaku 
(Termorshuizen i in. 1988; Schaffers i Ter­
morshuizen 1989). W regionie o słabym ska­
żeniu zebrano 5477 owocników grzybów mi­
koryzowych z 12 gatunków, podczas gdy 
w regionie silnie skażonym . amoniakiem 
i dwutlenkiem siarki zebrano tylko 45 owoc­
ników z dwu gatunków. Przyjmuje się, że 
bezpośredni wpływ nawożenia ustępuje na 
ogół po 3 latach od zastosowania nawozu 
(Menge i in. 1977). Wykonana w 13 lat od 
nawiezienia ocena liczby i jakości mikoryz na 
korzeniach sosny ujawniła 85% frekwencję 
mikoryzową na poletkach nawożonych i nie- 
nawożonych siewek sosny (Arnebrant 
i Sóderstróm 1989). Nawet po 13 latach od 
wykonania zabiegu nawożenia jego skutki 
trwały w glebie. Wykazano istotne różnice 
w kompozycji mikoryz (żółte, białe i różo­
we), a tym samym w składzie gatunkowym 
grzybów składających się na ektomikoryzę. 
Autorzy uważają, że związane to może być 
ze zmianą odczynu gleby spowodowaną zas­
tosowanymi nawozami.

Ponieważ jednak nawożenie stanowi atrakcyj­
ną sposobność uzyskania dużych i dorodnych sie­
wek do nasadzeń, naukowcy starają się znaleźć 
kompromis pomiędzy nawożeniem a mikoryzą. 
Jednym ze sposobów jest selekcja symbiontów 
mikoryzowych o stosunkowo dużej tolerancji na 
nawożenie azotowe. VAre (1990) spośród 9 sym­
biontów P. syluestris proponuje do zaszczepień 
sadzonek w kontenerach dwa gatunki: Piloderma 

croceum i Cenococcum geophilum, określając je jako 
najbardziej obiecujące, gdyż tworzą mikoryzę 
w szerokim zakresie żyzności podłoża w porówna­
niu z innymi symbiontami. Innym wyjściem kom­
promisowym jest częste podawanie niewielkich 
ilości nawozów, które w przeciwieństwie do stoso­
wanych niekiedy w leśnictwie jednorazowych du­
żych dawek nawozowych, nie wywierają negatyw­
nych skutków na występowanie i funkcjonowanie 
mikoryz. Wprowadza się ostatnio również tzw. 
nawozy wolnorozpuszczalne (patrz rozdz. 5.6). 
Przedstawiony powyżej przegląd wskazuje, że za­
nik mikoryz może być ważnym przejawem ujem­
nego wpływu rosnącego opadu związków azoto­
wych do gleby, składającego się na tzw. amonową 
hipotezę zamierania lasów zaproponowaną przez 
Nihlgarda (1985).

5.5.S.4. WPŁYW WAPNOWANIA

Zakrojone na szeroką skalę wapnowanie 
gleb stosuje się obecnie w celu przeciwdzia­
łania ich zakwaszeniu powodowanemu przez 
kwaśne deszcze. Poza tym jest to zabieg 
stosowany w celu poprawy odczynu oraz 
właściwości fizykochemicznych gleby, od­
działujący, jak się dotąd wydawało, pozytyw­
nie na biologię gleby i przyczyniający się do 
zmian mikrobiologicznych, biochemicznych 
i fizjologicznych rizosfery, a tym samym 
wpływający także na wzrost drzew. Szczegó­
łowych badań nad wpływem wapnowania na 
grzyby ektomikoryzowe i mikoryzy jest nie­
wiele. Można jednak przypuszczać, że wap­
nowanie działa selektywnie na mikroflorę 
glebową, również na grzyby mikoryzowe. 
Wśród tych ostatnich znajdują się gatunki 
w większym lub w mniejszym stopniu tole­
rujące wyższe pH, a nieraz wręcz wymaga­
jące w swoim metabolizmie większej zasob­
ności wapna w podłożu. Przemawiałyby za 
tym takie przykłady, jak obecność mikoryz na 
korzeniach sosny reliktowej na skałkach wa­
piennych w Pieninach (Dominik 1961a) czy 
też pozytywny wpływ mikoryzy Suillus gra­
nulat us na rozwój P. nigra na glebach wapien­
nych (Clement i in. 1977).

Wydaje się jednak, że wspomniane powy­
żej przykłady to wyjątki. Grzyby ektomiko­
ryzowe to gatunki w większości acidofilne, 
wykazujące optimum wzrostu w czystych 
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kulturach przy pH = 3-6 i wydaje się, że wa­
pnowanie i związany z tym wzrost pH gle­
bowego, pociąga za sobą pewien negatywny 
wpływ na mikoryzę i grzyby mikoryzowe. 
Mirchnik (1957) podaje, że wapnowanie gleb 
może powodować redukcję liczby grzybów 
w glebie.

Richards (1965) uważa, że mikoryzy tworzą się 
w stosunkowo szerokim zakresie wartości pH 
i w przypadku kiedy następuje zahamowanie two­
rzenia mikoryz, to jest to raczej efekt wysokich 
stężeń azotanu w glebie, niż zbyt alkalicznego 
odczynu. Jednakże Theodorou i Bowen (1969) 
w doświadczeniu nad wpływem pH i azotu na 
grzyby ektomikoryzowe i siewki Pinus radiata wy­
kazali, że to właśnie alkaliczność gleby ma decy­
dujący wpływ na zahamowanie tworzenia miko­
ryz. W teście laboratoryjnym zarówno wzrost sie­
wek sosny, jak i formowanie mikoryz zmniejszały 
się, kiedy pH gleby z początkowego 6,2 wzrastało 
do 8, a ektomikoryzy zostały całkowicie zastąpione 
przez ektendomikoryzy

Z obserwacji Mikoli (1966) wynika, że na gle­
bach alkalicznych mufka grzybniowa na korze­
niach sosny jest cieńsza, a poza tym wapnowanie 
redukuje dichotomię korzeni sosny. Letho (1984) 
oceniając wpływ wapnowania na poletkach sosny 
w 20 lat po jego zastosowaniu, zaobserwowała na 
korzeniach wzrost mikoryz typu D, ocenianych 
jako niezbyt efektywne (z Cenococcum graniforme), 
natomiast spadek „dobrych" mikoryz typu A.

Semjonowa (1989) w doświadczeniu polowym 
poddała analizie wpływ różnych poziomów wap­
nowania na jednoroczne siewki sosny zwyczajnej 
w celu określenia optymalnych i toksycznych da­
wek tego zabiegu. Nie uzyskano korelacji pomię­
dzy ilością zastosowanego wapna a intensyw­
nością tworzenia mikoryz na korzeniach sosny. 
Największy wzrost mikoryz obserwowano na ko­
rzeniach sosny z poletka, które otrzymało 0,5 tony 
wapna na hektar (pH 4,5), najniższą przy dawce 
4t/ha (pH 6,3). Ale nawet przy dawce 25 ton 
wapna na hektar 92% siewek sosny miało dichoto- 
miczne rozgałęzienia. Autorka uważa, że nawet 
zastosowanie wysokich dawek wapna i wzrost pH 
z 4,3 (kontrola) do 7,8 (25 t/ha) nie wyklucza 
możliwości tworzenia mikoryz.

Badania nad wpływem wapna na tworzenie 
mikoryz, wykonane w laboratorium, dają wyniki 
bardziej jednoznacznie negatywne. W doświadcze­
niach Erland i Sóderstróm (1990) siewki sosny 
rosły w laboratorium w glebie leśnej i traktowano 
je różnymi dawkami CaO, w celu uzyskania pH 
od 4 do 7. Frekwencja mikoryzowa z 70% przy pH

Tabela 5.15

Wpływ wapnowania na występowanie owocników 
grzybów ektomikoryzowych na 25-letnim stanowi­

sku Pinus syluestris (wg Kuyter 1988)

Powierzchnia 
wapnowana

Powierzchnia 
kontrolna

Całkowita liczba
owocników grzybów 
ektomikoryzowych

8 13

Średnia liczba
owocników grzybów 
ektomikoryzowych 
na poletku

1,1 2,5’"

Laccaria sp. 6% 48%»"

Ladmrus hepaticus 47% 89%"

Xerocomus badius 11% 26%

PaxiHus imolutus 25% 26%

Średnia liczba
gatunków 
saprofitycznych na 
poletku 6,3 9,6”

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

4 wzrastała do prawie 100% przy pH 5, po czym 
zmniejszała się poniżej 40% przy pH 7,5. Przy pH 
powyżej 7 wzrost siewek ulegał zahamowaniu. 
Autorzy ci są zdania, że sosna zwyczajna znosi 
umiarkowane wapnowanie raczej dobrze i jedynie 
przy bardzo wysokich dawkach może zachodzić 
istotna redukcja typów oraz liczby mikoryz.

Pachlewski i Chruściak (1983), badali wpływ 
różnych nawozów wapniowych zalecanych 
w leśnictwie (CaO i CaCO3) oraz porównawczo 
związki stosowane w doświadczalnictwie i prakty­
ce (Ca(N03)2'4H20 i CaCh) na wzrost grzybów 
mikoryzowych in vitro. Najsilniej reagowały grzy­
by mikoryzowe na tlenek wapniowy (CaO), który 
powodował alkalizację podłoża i w przypadku 
Amanita verna, Cenococcum graniforme i Rhizopogon 
luteolus zahamowanie wzrostu, związane głównie 
z wrażliwością tych grzybów na odczyn podłoża. 
Do gatunków o większej tolerancji, które nie wy­
kazywały zahamowania wzrostu nawet przy naj­
wyższych stężeniach CaO, należały Suillus granu- 
latus i S. luteus.

W warunkach naturalnych określono wpływ 
wapnowania na skład gatunkowy grzybów ekto­
mikoryzowych w 25-letnim drzewostanie sosno­
wym w Holandii (Kuyper 1988). Na poletkach 
kontrolnych obecnych było 13 gatunków grzybów 
ektomikoryzowych, a tylko 8 gatunków na polet­
kach wapnowanych. Gatunki z rodzaju Laccaria 
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172 Biologia sosny zwyczajnej

(L. prmcima i L. bicolor) oraz Lactarius hepoticus, byty 
szczególnie wrażliwe na wapnowanie, natomiast 
Piadllus inuolutus wydawał się grzybem tolerancyj­
nym na obecność wapnia w glebie (tab. 5.15)

Kuyper (1988) uważa, że spadek produkcji 
owocników grzybów egtomigorzrowzch po proce­
sie wapnowania nie jest bezpośrednim efektem 
wpływu wapnia, lecz odzwierciedla raczej zwięk­
szoną dostępność azotu mineralnego (zarówno a­
monowego, jak i azotanowego), który ma zdecydo­
wanie hamujący wpływ na tworzenie mikoryz 
(patrz rozdział poprzedni).

5.5.8.5. REAKCJE GRZYBÓW MIKORYZOWYCH 
I MIKORYZ NA PESTYCYDY

Od końca lat siedemdziesiątych ukazało 
się przeszło 150 prac mówiących o wpływie 
na mikoryzy różnych środków chemicznych 
(pestycydów), ' używanych w rolnictwie 
i leśnictwie przeciwko chorobom i szkodni­
kom. Środki te stosowane w celu zahamo­
wania rozwoju chwastów (herbicydy), paso­
żytów grzybowych (fungicydy), owadów 
(insektycydy) lub nicieni (nematycydy), mo­
gą niekiedy wywołać szereg nieprzewidzia­
nych, ubocznych skutków biologicznych, 
często przewyższających zyski wynikające 
z ich zastosowania (Trappe i in. 1984). Tylko 
nieliczni badacze są zdania, że pestycydy 
stosowane w odpowiednich, zalecanych 
przez producentów stężeniach, nie wpływają 
hamująco na tworzenie mikoryz (Afschar- 
pour i Meyer 1967), a niekiedy pewne subs­
tancje służące do odkażania gleby (fumigan- 
ty) mogą nawet stymulować wzrost krótkich 
korzeni mikoryzowych (Laiho i Mikola 
1964). Zdecydowana większość prac wykazu­
je, że pestycydy w zalecanych przez produ­
centów stężeniach oddziaływają negatywnie 
na grzyby mikoryzowe i mikoryzy, szczegól­
nie na młodych siewkach. Wiele pestycydów 
w średnich i wysokich dawkach uniemożli­
wia penetrację strzępek grzybni do korzenia, 
powoduje destrukcję mufki grzybniowej, sie­
ci Hartiga, a nawet tkanek korzenia nie 
objętych mikoryzą, wywołując w efekcie za­
hamowanie wzrostu siewek (Iyer i Wilde 
1965; Wilde i Persidsky 1966; Iyer i Traut- 
MANN 1967). 1LOBA (1977; 1978) zaobserwo­
wał, że pewne fungicydy i insektycydy po­

wodują całkowity zanik charakterystycznych 
dla mikoryz sosny widlastych rozgałęzień 
korzeni.

Według niektórych autorów, negatywny 
wpływ pestycydów na formowanie się mikoryz 
ustępuje pod koniec drugiego sezonu wegetacyjne­
go i nie odbija się na dalszym wzroście drzew 
(Hacskaylo i Palmer 1957; Linneman 1968; Sobót­
ka 1968).

Trappe i wsp. (1984) zestawili wyniki prac 70 
autorów, którzy testowali w warunkach in nitro 
wpływ różnych grup pestycydów (fungicydy, her­
bicydy, insektycydy) na wzrost grzybów mikory- 
zowych. Większość tych substancji wykazuje ten­
dencję do hamowania wzrostu grzybów ektomiko- 
ryzowych, szczególnie w wyższych stężeniach. 
Dotyczy to w szczególności fungicydów, które są 
przeznaczone do walki z grzybami i które szcze­
gólnie negatywnie oddziaływają na migorzzz. Kap­
tan i PCNB (pentachloronitrobenzen), zastosowane 
w Indiach przeciwko zgorzeli siewek w szkółkach, 
opóźniały formowanie się mikoryz na siewkach 
Pinus potula, aż do czasu utraty aktywności przez 
fungicyd (Bakshi i Dobriyal 1970). W szkółkach 
P. syluestris w Finlandii nie wykazano zmian 
w ektomikoryzach pod wpływem PCNB, choć sub­
stancja ta hamowała wzrost wielu grzybów 
w czystej kulturze (Laiho i Mikola 1964). Hong 
(1976) obserwował na siewkach P. coribeo w Malezji 
zahamowanie rozwoju ektomikoryz przez fungicy­
dy chlorothalonil i thiran, pewną stymulację pod 
wpływem kaptafolu i kaptanu, a benomyl nie wy­
wierał żadnego wpływu. Theodorou i Skinner 
(1976) wykazali hamowanie rozwoju mikoryz na 
szczepionych zarodnikami siewkach P. rodiato w 
Australii pod wpływem fungicydów: kaptan, zineb 
i thiran. Fungicyd zastosowany w tym doświad­
czeniu do sterylizacji nasion uniemożliwił całkowi­
cie rozwój szczepionych grzybów, ale nie miał 
wpływu na późniejszy rozwój mikoryz natural­
nych. Systemowy fungicyd benodanil, stosowany 
na południu Stanów Zjednoczonych przeciwko 
wrzecionowatości pędów sosny, hamował wzrost 
czystych kultur grzybów ektomikoryzowych, 
a zastosowany w szkółkach hamow'ał rozwój mi­
koryz na siewkach P. toedo. Pawuk i wsp. (1980) 
wykazali, że mikoryzy Pisolithus tinctorius na siew­
kach P. palustris niszczone były całkowicie przez 
PCNB, redukowane przez kaptan, a stymulowane 
przez benomyl. Benomyl i kaptan sprzyjały też 
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 redukował rozwój mi- 
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Fizjologia 173

koryz i wzrost siewek P. syluestris (Cudlin i in. 
1983).

Z przedstawionego pokrótce przeglądu 
literatury wynika, że choć wiele fungicydów 
ma na mikoryzy wpływ negatywny, to istnie­
ją i takie, na które grzyby mikoryzowe i mi­
koryzy wydają się stosunkowo niewrażliwe. 
Stwarza to dla leśników możliwość ich zas­
tosowania w praktyce. Do najbardziej ude­
rzających przykładów selektywnego oddzia­
ływania fungicydów na różne grupy grzy­
bów należą związki tiazolowe (benomyl, car- 
bendazim, etridiazol, fuberidizol, tiabenda- 
zol) (Trappe i in. 1984). Substancje te wyka­
zują silne antygrzybowe działanie w stosun­
ku do grzybów należących do Zygomycetes, 
natomiast są znacznie mniej aktywne' w sto­
sunku do Basidiomycetes i Ascomycetes, skupia­
jących większość grzybów mikoryzowych 
(Edgington i in. 1971). Stąd właśnie związki 
tiazolowe mogą być fungicydami polecanymi 
do zastosowania w szkółkach, m.in. sosny 
w celu zapobiegania chorobom grzybowym 
bez niebezpieczeństwa jednoczesnego nisz­
czenia mikoryz (Kais i in. 1981; Marx i Ro- 
wan 1981; Pawuk i in.1980; Pawuk i Barnett 
1981). Herbicydy, których zadaniem jest usu­
wanie zbędnych roślin na plantacjach, mogą 
także wywołać szereg biologicznych skutków 
ubocznych (Greaves i in. 1976; Altman 
i Campbell 1977; Rodriguez-Kabana i Curl 
1980; Norris 1981). Zestawienie wykonane 
przez Trappe i wsp. (1984) oparte na bada­
niach wielu autorów uwidacznia, że grzyby 
mikoryzowe i mikoryzy mogą być drastycz­
nie uszkadzane przez pewne herbjcydy. Nas­
tępujące herbicydy powodowały destrukcję 
mikoryz P. syluestris: alkohol allylowy (Laiho 
i M1KOLA 1964), Amitrole (Iloba 1976), 2-4-D 
(Iloba 1978), Dalaphone (Lamo i Mikola 
1964; Iloba 1976), Trifluralin (Iloba 1977), 
Gramoxone i Hexazinone (Cudlin i in. 1983).

Drzewo może być często bardziej wrażli­
we na zastosowane herbicydy niż grzyby 
mikoryzowe i z powodu jego osłabienia mo­
że następować rozregulowanie związku sym­
biotycznego (Cudlin i in. 1983). Ma to miej­
sce szczególnie w przypadku herbicydów 
wpływających na zahamowanie fotosyntezy. 

W konsekwencji ograniczenie formowania 
się nowych mikoryz następuje raczej na sku­
tek zmniejszonego dopływu cukrów do ko­
rzeni, niż bezpośredniego wpływu herbicydu 
na sam grzyb. Choć niektóre grzyby mikory­
zowe są również wrażliwe na pewne herbi­
cydy i takie związki, jak gesaprim 50, gesa- 
top 50 i maloran 50, zastosowane w stęże­
niach zwykle używanych w praktyce całko­
wicie hamowały wzrost Suillus uariegatus 
i Amanita muscaria (Gogala i in. 1982). Ostat­
nio wykazano, że niektóre grzyby mikoryzo­
we zdolne są do rozkładu pewnych herbicy­
dów. Rouillon i wsp. (1989) wykazali dest­
rukcję herbicydu chloroprophan m.in. przez 
grzyby ektomikoryzowe Hebeloma cylindros- 
porum, Suillus bellini i S. uariegatus.

W podsumowaniu należy podkreślić, iż 
używanie herbicydów w praktyce leśnej 
jest z ekonomicznego punktu widzenia 
znacznie mniej kosztowne niż tradycyjne 
metody ręczne i mechaniczne (Anonim 
1985c). Stosowanie herbicydów musi być 
jednakże poprzedzone niezwykle skrupu­
latnymi badaniami. Dzieje się tak np. w Ka­
nadzie, gdzie w gospodarce leśnictwo odg­
rywa ogromną rolę (Malik i Vandernborn
1986) i gdzie dopuszczone są do stosowa­
nia tylko dwa herbicydy: 2-4-D i glyphosa- 
te (Chakravarty i Sidhu 1987).

5.5.9. ZASTOSOWANIE SYMBIOZY 
EKTOMIKORYZOWEJ W PRAKTYCE 
LEŚNEJ

Większość badań poświęconych szczepie­
niom (inokulacji) gleb leśnych grzybami ek- 
tomikoryzowymi opartych jest na dwóch 
przesłankach:

1. Jakakolwiek mikoryza na korzeniach 
siewek przeznaczonych do nasadzeń jest du­
żo lepsza niż żadna.

2. Pewne gatunki grzybów ektomikoryzo­
wych są w określonych warunkach bardziej 
skutecznymi symbiontami drzew niż inne.

Przyjęcie tego drugiego założenia zmusiło 
badaczy do podjęcia zakrojonych na szeroką 
skalę badań nad selekcją grzybów ektomiko- 
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174 Biologia sosny zwyczajnej

ryżowych o szczególnie pożądanym działa­
niu na wzrost i przeżywalność drzew na 
plantacjach oraz na terenach zdegradowa­
nych. Konieczność selekcji wynika z tego, że 
grzyby ektomikoryzowe wykazują znaczne 
genetyczne i fizjologiczne zróżnicowanie za­
równo między-, jak i wewnątrzgatunkowe 
(Ho i Zak 1979; Ho 1987a; 1987b; Gay i De- 
Baud 1987; Zhu i in. 1988; Sen 1990). Ponadto 
niektóre grzyby wydają się lepiej niż inne 
przystosowane do pewnych stanowisk, dlate­
go jest ogromnie ważne, aby przy zalesianiu 
używać siewek o skutecznych związkach mi­
koryzowych. Tymczasem w szkółkach, na 
skutek niektórych praktyk uprawowych, roz­
wój mikoryz na korzeniach jest często znacz­
nie zahamowany. Do najgroźniejszych z pun­
ktu widzenia rozwoju ektomikoryz należy 
nawożenie, głównie azotowe oraz dezynfek­
cja gleby. Nawet jeżeli na silnie nawożonych 
glebach w szkółce siewki są dorodne, to są 
one na ogół zupełnie pozbawione mikoryz 
(Marx i in. 1977; Le Tacon 1982). Wyjściem 
kompromisowym w tej sytuacji jest zastoso­
wanie nawozów stopniowo się uwalniają­
cych, które pozwalają na uzyskanie stosunko­
wo dorodnych siewek, a nie hamują przy 
tym rozwoju mikoryz na korzeniach (Maro- 
nek 1977). Wykazano, że nawozy takie zasto­
sowane w dawce 4,5 kg/m3 nie hamowały 
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 szkółkach leśnych, zwykle elimi­
nuje lub drastycznie redukuje większość mik­
roorganizmów glebowych na głębokość 20 do 
30 cm (Mexal 1980; Le Tacon i Garbaye
1986).  Obok patogenów, które zostają wyeli­
minowane z gleby, zabite zostają także orga­
nizmy pożądane, w tym grzyby mikoryzowe. 
Powtórna kolonizacja gleby przez mikroorga­
nizmy niezbędne dla rozwoju siewek jest 
powolna, a niekiedy korzenie mogą zostać 
zdominowane przez symbionty, które nie są 
najskuteczniejsze z punktu widzenia rozwoju 
siewki. W lesie ma oczywiście miejsce infek­
cja naturalna, która odbywa się głównie za 
przyczyną ektomikoryzowych grzybów wyt­

warzających owocniki. Z owocników tych 
wydobywają się zarodniki, które mogą być 
przenoszone na znaczne odległości. Stąd je- 
sienią, kiedy pojawiają się owocniki, stwier­
dza się znaczne ilości zarodników w powiet­
rzu. Do tej pory roku ograniczona więc jest 
infekcja naturalna. Tymczasem wiele szkółek 
dezynfekowanych jest wiosną, na kilka ty­
godni przed wysiewem nasion. Brak spor 
grzybów mikoryzowych w powietrzu w tym 
czasie może prowadzić do nieprawidłowych 
z.wiązków mikoryzowych. Na szczęście The- 
lephora terrestris, grzyb który jest wyjątkowo 
przywiązany do warunków panujących 
w szkółkach, produkuje zarodniki pod ko­
niec wiosny i on właśnie jest pierwszym 
symbiontem ektomikoryzowym w szkółkach, 
choć na pewno nie jest symbiontem najsku­
teczniejszym z punktu widzenia rozwoju siew­
ki (Le Tacon i in. 1987). Dlatego w szkółce, po 
procesie odkażania, konieczne jest szczepie­
nie gleb grzybami ektomikoryzowymi 
(Marx i Bryan 1975; Le Tacon 1982; Le 
Tacon i Garbaye 1986). Szczepienia mają na 
celu przyspieszenie procesu rekolonizacji śro­
dowiska glebowego, a przede wszystkim u­
kierunkowanie tworzenia mikoryz z wyse­
lekcjonowanymi grzybami ektomikoryzowy­
mi. Badania nad zastosowaniem techniki 
szczepienia gleb w praktyce leśnej rozpow­
szechnione są szczególnie 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 leśnej stosuje się obecnie kil­
ka różnych metod szczepienia gleb grzybami 
ektomikoryzowymi (Trappe 1977).

5.5.9.1. SZCZEPIENIE GLEB SZCZEPIONKĄ 
naturalną zawierającą zarodniki, 
GRZYBNIĘ MIKORYZOWĄ I MIKORYZY

Do najwcześniej stosowanych metod 
wprowadzania grzybów ektomikoryzowych 
do gleb leśnych należy zastosowanie natural­
nego podłoża pochodzącego z lasu, plantacji 
czy szkółki, gdzie z reguły znajdują się za­
rodniki, grzybnia i mikoryzy. Pierwsze próby 
wprowadzania sosny do Afryki rozpoczęto 
w Afryce Południowej w połowie XIX wieku. 
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Nie odnotowano sukcesu tak długo, dopóki 
nie domieszano gleby pobranej ze szkółki 
w Holandii, zawierającej bez wątpienia grzy­
by ektomikoryzowe.

Odtąd stało się to regularną praktyką na 
plantacjach sosnowych w Afryce (Le Tacon 
i in. 1987). W roku 1910 podłoże zakażone 
naturalną szczepionką glebową przeniesiono 
z Południowej Afryki do Kenii, a potem roz­
prowadzono po całym kontynencie (Gibson 
1963). Jeszcze teraz sposób ten bywa stoso­
wany, gdy istnieje konieczność wprowadze­
nia populacji leśnych mikroorganizmów gle­
bowych na tereny, które są ich pozbawione 
(gleby porolne, nieużytki poprzemysłowe, 
stepy, prerie).

Głównym zastrzeżeniem tej metody szczepie­
nia gleby jest ryzyko mimowolnego wprowadzenia 
różnych patogenów lub grzybów trujących. W ten 
sposób zawleczony został z Europy do 
Południowej Afryki i Ameryki śmiertelnie trujący 
muchomor sromotnikowy (Amonita phalloides) (Mi­
kola 1970). Znaczne ryzyko niesie za sobą również 
przenoszenie gleby z jednej szkółki do drugiej. 
Stare szkółki bywają z reguły zakażone patogena­
mi wywołującymi pasożytniczą zgorzel siewek, jak 
Pythium sp., Rhizoctonio sp., Fusarium sp. czy Phy- 
trphrora sp. Choroba ta jest groźna dla siewek 
sosnowych rosnących w szkółce do około szóstego 
miesiąca ich życia.

Odcięte korzenie mikoryzowe bądź siew­
ki z ukształtowaną już mikoryzą są również 
stosowane do szczepienia nowych szkółek 
leśnych. Sposób z zastosowaniem siewek mi- 
koryzowych wypróbowany został po raz 
pierwszy w Indonezji i jest nadal tam wyko­
rzystywany (Mikola 1970). Metoda ta, zwana 
indonezyjską, polega na tym, że młode siew­
ki w szkółce wchodzą w kontakt mikoryzo- 
wy za pośrednictwem grzybów znajdujących 
się na korzeniach wprowadzonych do szkółki 
sadzonek (Van Alphen de Veer 1955). Ponie­
waż grzyby mikoryzowe tworzą w glebie 
skomplikowany system sznurów grzybnio­
wych, rozprzestrzenianie mikoryzy od jednej 
siewki do drugiej odbywa się dość szybko. 
Technika ta nie różni się wiele od metody 
stosującej jako źródło inokulum glebę pocho­
dzącą spod drzew z obfitą mikoryzą, a ryzy­

ko wprowadzenia patogenów i grzybów tru- 
jących jest w niej podobne.

5.5.9.2. SZCZEPIENIE ZA POMOCĄ OWtOCNIKÓW 
I ZARODNIKÓW

W Europie zastosowano w leśnictwie po 
raz pierwszy owocniki grzybów egtomigory- 
zowych do szczepienia gleby w szkółce Wa- 
reham Heatli w Anglii. Owocniki grzyba Rhi- 
zopogon luteolus wprowadzono do gleby na­
turalnie zakażonej innym grzybem mikoryzo- 
wym Suillus booinus, z którym jednak siewki 
nie wchodziły w mikoryzę. Choć gleba nie 
była uprzednio dezynfekowana, zaszczepie­
nie spowodowało poprawę wzrostu szeregu 
gatunków drzew w tym Pinus nigra (Levi- 
5OHN 1956).

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

Najwięcej prac nad zastosowaniem zarod­
ników jako materiału do szczepienia gleb 
leśnych wykonał Marx ze współpracownika­
mi z Instytutu Badań Migorzrowych w At- 
hens w USA. Stosowano albo świeżo pozys­
kane zarodniki, które wprowadzano do od­
każonej gleby, albo specjalnie preparowano 
nasiona przez pokrycie ich cienką warstwą 
zarodników oraz substancji ułatwiających ich 
przyleganie do nasion (otoczkowanie) (Marx 
i in. 1984a; 1984b; Marx i Bell 1985). Więk­
szość prac tych autorów poświęcono jedne­
mu gatunkowi grzyba - Pisolithus tinctorius, 
ze względu na jego znaczny zasięg geogra­
ficzny, wielość gospodarzy, tolerancję na róż­
ne stresy środowiska oraz łatwość hodowli 
w czystych kulturach. Otoczkowanie nasion 
zarodnikami mogłoby być doskonałą techni­
ką zwiększania populacji ektomikoryz 
w przypadku tych grzybów, które produkują 
znaczne ilości zarodników, łatwych do pozys­
kania. Jednakże tylko pewne gatunki, jak 
Thelephorr terrestris, Pisolithus tinctorius i Rhi- 
zopogon sp. mogą być stosunkowo łatwo 
wprowadzane do gleby tą techniką. Inne 
gatunki z różnych względów (niewielka licz­
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176 Biologia sosny zwyczajnej

ba owocników, niewielka żywotność zarodni­
ków) nie nadają sie do rozpowszechniania 
w ten sposób.

5.5.9.3. Sz^^t^c^IEPIE^IIE CZYSTYMI KULTURAMI 
GRZYBÓW MIKOORYZOWYCH

Aby uniknąć ryzyka wprowadzania wraz 
z grzybami mikoryzowymi organizmów cho­
robotwórczych, stosuje się metodę szczepie­
nia gleb czystymi kulturami grzybów miko­
ryzowych. Metoda ta pozwala na wprowa­
dzenie do gleby wybranych grzybów ektomi­
koryzowych o właściwościach przewyższają­
cych niekiedy naturalne symbionty obecne 
w glebie. Technikę izolacji oraz hodowli 
grzybni ektomikoryzowej w czystych kultu­
rach wprowadził Melin (1936). Jednakże 
technika szczepienia czystymi kulturami 
grzybów ektomikoryzowych ma również 
pewne ograniczenia, bo choć wiele symbion­
tów rośnie dobrze na sztucznych podłożach, 
to istnieje też wiele grzybów, które trudno 
izolować z owocników, a następnie utrzymać 
w czystej kulturze. Do tych, które nie rosną 
lub rosną bardzo słabo na standardowych 
pożywkach należą grzyby z rodzaju Russula, 
Lactarius, Cortiiim-ius, Inocybe i Tuber. Niektóre 
z nich są prawdopodobnie bardzo efektyw­
nymi symbiontami.

Istnieją dwie metody produkcji czystych 
kultur grzybów mikoryzowych na dużą skalę.

5.5.9.3.I. Hodowla na stałym podłożu

Technikę tę zapoczątkował w roku 1954 Bokor 
na Węgrzech, a następnie podjęli ją Moser w Aus­
trii (1958) i Takacs w Argentynie (1967). Polega 
ona na hodowli mycelium wybranych grzybów 
mikoryzowych na płynnej pożywce, a następnie 
zaszczepieniu tak rozrośniętej grzybni na sterylne 
podłoże stałe, najczęściej torf (niekiedy zmieszany 
z perlitem lub wermikulitem) nasączony pożywką. 
Po 2 miesiącach od inokulacji podłoże przerośnięte 
grzybnią miesza się ze sterylną, wilgotną glebą, 
pozostawia na 3 tygodnie, po czym stosuje do 
szczepienia gleby w szkółce. Z dużym powodze­
niem technikę tę stosuje się w Austrii do szczepie­
nia siewek Pinus cembra szczepionką zawierającą 
grzybnię Boletus plorans. Grzyb ten jest symbiontem 
limby na dużych wysokościach, blisko granicy 
lasu, natomiast brak go na ogół w dolinach, gdzie 

umiejscowione są szkółki. Zaszczepienie siewek P. 
cembra tym symbiontem ogromnie poprawia efek­
tywność nasadzeń na stanowiskach naturalnych 
w Alpach (Moser 1963).

Badania nad produkcją wegetatywnego myce­
lium rozrośniętego na stałym podłożu podjęte 
zostały na największą skalę w USA przez Marxa 
i współpracowników (Marx i in. 1982; Marx 
i Kenney 1984; Marx i in. 1984a; 1984b; Marx

1991).  Dotyczyły głównie jednego symbionta, 
wspomnianego już wcześniej gatunku Pisolithus 
tinctorius. Po etapie doświadczeń w laboratorium 
autorzy rozpoczęli wytwarzanie grzybni na dużą 
skalę w specjalnie do tego zaadaptowanych fer- 
mentatorach, a ich produkt obdarzony handlowym 
znakiem MycoRhiz produkowany jest w USA na 
dużą skalę (Marx i Kenney 1984).

5.5.9.3.2. Mycelium hodowane 
w fermenta torach i otoczkowane w postaci 
granulek

Sukcesami w tej dziedzinie przemysłowej pro­
dukcji szczepionki mogą pochwalić się Francuzi. 
W szkółkach hodowlanych szereg gatunków 
drzew, w tym także P. syluestris, szczepi się wege­
tatywnym mycelium, głównie gatunków Laccaria 
laccata, L. bicolor i Hebeloma crustuliniforme. Metoda 
produkcji mycelium do zaszczepień jest we Francji 
podobna w pierwszej fazie do stosowanej w USA. 
Grzybnia hodowana jest w sterylnych warunkach 
na płynnej pożywce w fermentatorach i po roz- 
rośnięciu przemywana w celu usunięcia nadmiaru 
pokarmów, które mogłyby utrudnić nawiązywanie 
mikoryz i sprzyjać rozwojowi organizmów choro­
botwórczych. Następnie grzybnia jest formowana 
w niewielkie granulki, które otacza się preparatem 
stanowiącym mieszaninę torfu i substancji żelują­
cej (alginian sodu). Tak uformowana szczepionka 
jest łatwiejsza do przechowywania, lepiej chronio­
na przed ewentualnym zakażeniem i bardziej sku­
teczna do zaszczepień w szkółkach niż opisana 
wcześniej grzybnia rozrośnięta na wermikulicie lub 
torfie i przechowywana w workach plastikowych 
(Le Tacon i in. 1983; 1987).

Na podstawie metody francuskiej, również 
w Czechosłowacji rozpoczęto produkcję inokulum 
grzybowego polecanego do zaszczepień siewek 
w szkółkach (KropaćEK 1989). Mycelium grzybowe 
jest otoczkowane alginianem sodu oraz wiązane 
z perlitem i siliconem jako nośnikami. Tak sprepa­
rowana grzybnia Laccaria laccata jest szczególnie 
polecana przez autorów do zastosowania w szkół­
kach P. syluestris.
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Fizjologia 177

5.5.9.4. ZASZO0OWANIE SZCZEPIENIA 
GRZYBAMI EKT0MIK0RYZ0WYMI 
W LEŚNICTWIE

Obecnie w różnych krajach prowadzi się 
doświadczenia nad zastosowaniem techniki 
szczepienia gleb leśnych w szkółkach bądź 
szczepieniem pojedynczych osobników 
w kontenerach. Potwierdziły one, że użycie 
szczepionek zawierających czyste kultury 
grzybów ektomikoryzowych umożliwia 
wprowadzenie bardziej skutecznych niż na­
turalne symbiontów mikoryzowych i popra­
wia wzrost siewek przy jednoczesnym wy­
kluczeniu ryzyka wprowadzenia patogenów 
glebowych. Kilka zaledwie doświadczeń 
przeprowadzono nad sztuczną inokulacją 
sosny zwyczajnej. W porównaniu z infekcją 
naturalną grzybem Tlielephora terrestris 
sztuczne szczepienie czystymi kulturami 
grzybów Laccaria laccata, Hebeloma cylindrospo- 
runi i H. crustulinifornie . poprawiało wzrost 
siewek sosny zwyczajnej w szkółkach cent­
ralnej Francji w okresie pierwszych dwóch 
lat od wysiewu (Le Tacon i Bouchard 1986). 
Zastosowanie odpowiednich grzybów miko­
ryzowych pozwala uzyskać siewki o właści­
wych parametrach wzrostowych o 1 do 2 lat 
wcześniej, niż w warunkach naturalnych bez 
sztucznych zaszczepień. W innym doświad­
czeniu, również przeprowadzonym we Fran­
cji, siewki Pinus nigra subsp. nigricans za­
szczepione w doniczkach grzybem Hebeloma 
crustulinifornie i Paxillus innolutus rosły znacz­
nie lepiej niż siewki tworzące mikoryzę z ty­
powym grzybem okresu juwenilnego sosny 
Tlielephora terrestris (Garbaye i Lopez cyt. Le 
Tacon i in. 1987).

Zakrojone na największą skalę doświad­
czenia ze szczepieniem gleb grzybami ekto- 
mikoryzowymi prowadzi się w USA. Doty­
czą one prawie wyłącznie opisywanego już 
wiele razy uniwersalnego symbionta Pisoli- 
thus tincto^-ius, którego jako szczepionkę tes­
towano z różnymi 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 doświadczenia przeprowadzone 
w szkółkach na terenie 25 stanów USA wy­

kazały w ponad 80% przypadków dodatni 
wpływ szczepień na wzrost i rozwój testowa­
nych sosen. Podobnym sukcesem zakończyły 
się doświadczenia nad szczepieniem grzy­
bem Pisolithus tinetorius siewek sosny w kon­
tenerach.

Od roku 1973 rozpoczęto w USA zakrojo­
ne na ogromną skalę doświadczenia nad 
zastosowaniem szczepionki grzybów mikory­
zowych do inokulacji sosny wysadzanej na 
stanowiskach zniszczonych przez przemysł, 
głównie górniczy (Marx i Ruehle 1989). Ba­
dania te wykazały, że specyficzne związki 
mikoryzowe mogą mieć decydujące znacze­
nie dla wzrostu i przeżywalności sosny na 
zdegradowanych stanowiskach po kopal­
niach węgla, miedzi czy wapieni. Ponownie 
okazało się, że mikoryza tworzona przez 
różne gatunki sosny z grzybem Pisolithus tin- 
etorius jest znacznie efektywniejsza od miko­
ryz naturalnych (głównie tworzonych przez 
Thelephora terrestris). Niektóre doniesienia 
wskazywały, że udatność nasadzeń i związa­
ny z tym przyrost masy drewna był o 250% 
wyższy, kiedy zastosowano siewki ze szkółek 
lub kontenerów z obfitą mikoryzą formowa­
ną przez Pisolithus tinctorius, a uzyskaną dro­
gą szczepienia za pomocą zarodników lub 
grzybni. Grzybnia okazywała się na ogół 
znacznie efektywniejsza niż zarodniki (Marx 
i Bryan 1975).

Oprócz grzyba Pisolithus tinctorius rów­
nież kilka innych gatunków testuje się w celu 
wykorzystania do inokulacji drzew leśnych,
m.in. sosny w różnych częściach świata. Naj­
częściej są to gatunki: Anianita muscm-ia, He­
beloma erustuiinifor■nle, Lactarius rufus, Rhizopo- 
gon luteolus, R. roseolus, Suillus luteus, S. gra- 
nulatus, S. uariegafus, Tricholonia alhobruneum 
(Marx i Ruehle 1989).

Nie mniej ważna od kondycji siewek w szkółce 
jest też ich przeżywalność po przeniesieniu na 
stanowisko stałe. Również i w tym przypadku sa­
dzonki szczepione odpowiednimi grzybami miko- 
ryzowymi okazały się bardziej żywotne, niż te 
z mikoryzą naturalną. Sosna po przesadzeniu ze 
szkółki na stanowisko stałe bardzo często wykazu­
je zahamowanie wzrostu wywołane tzw. stresem 
transplantacyjnym, powodowanym uszkodzeniami 
korzeni i związaną z tym suszą fizjologiczną, ata­
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178 Biologia sosny zwyczajnej

kiem patogenów i owadów. Czynniki te mogą 
nakładać się na niekorzystny stan fizjologiczny 
rośliny, która na nowym stanowisku znajduje się 
w warunkach niekiedy skrajnie odmiennych od 
szkółkowych. Wysokie nawożenie szkółek powo­
duje, że siewki są duże, ale na ogół całkowicie 
pozbawione mikoryz lub z mikoryzami tworzony­
mi tylko przez grzyby przystosowane do takich 
warunków odżywczych. Często są to symbionlc 
eklendomikoryzowe. Po przesadzeniu, w więk­
szości przypadków na ubogie stanowiska w lesie, 
mikoryzy takie wycofują się, gdyż nie znajdują dla 
siebie odpowiednich warunków do wzrostu (głó^'- 
nie wysokiego poziomu azotu). Stenstróm i in. 
(1986) przeprowadzili badania nad wpływem kon­
trolowanych szczepień mikoryzowych w warun­
kach niskiego nawożenia w szkółce na wzrost 
sadzonek sosny po przeniesieniu ich na stanowisko 
stale i porównali do wzrostu tzw. „standardu 
szkółkowego" (sosna nieinokulowana sztucznie, 
tylko infekcja naturalna, wysokie nawożenie). 
Siewki P. syluestris zaszczepione grzybami ektomi- 
koryzowymi w warunkach bardzo niskiego nawo­
żenia w pierwszym roku po wysiewie rosły gorzej 
niż standard szkółkowy, ale już w następnym roku 
wszystkie wyglądały lepiej i po 2,5 latach od prze­
sadzenia na stanowisko stale wszystkie inokulowa- 
ne uprzednio sadzonki przerosły standard szkółko­
wy o 20 do 75% (ryc. 5.41). Wynika z tego, że niskie 
nawożenie w powiązaniu z inokulacją mikoryzo- 
wą mogą znacznie poprawić udatność nasadzeń, 
a szczególnie wspomóc rośliny w pierwszym roku, 
najbardziej niebezpiecznym dla przeżywalności sa­
dzonek po przeniesieniu ich na stanowisko stałe. 
Trzeba dodać, że choć często mikoryza zaszczepio­
na jest zastępowana mikoryzą naturalną, to dodat­
ni wpływ tej pierwszej utrzymuje się co najmniej 
przez trzy lata. Przedstawione doświadczenie 
wskazuje także na większą skuteczność jednych 
gatunków (tutaj Lactarius rufus i Tricholoma olbobru- 
neum) nad innymi (Suillus uoriegatus). Lepszy 
wzrost siewek zaszczepionych grzybami mikoryzo- 
wymi może być spowodowany skuteczniejszym 
wykorzystaniem będących w niedoborze składni­
ków pokarmowych oraz podwyższoną dzięki mi- 
koryzie odpornością na patogeny- Szczepy grzy­
bów, które najskuteczniej stymulują wzrost siewek, 
po ich przesadzeniu na stanowisko stałe nie są 
koniecznie najjepszymi symbiontami siewek sosny 
w jej najwcześniejszym okresie rozwoju - od wy­
siewu do końca pierwszego roku. W tym okresie 
siewki zaszczepione i słabo nawożone rosły gorzej 
niż normalnie nawożony standard szkółkowy (ryc. 
5.41).

wzrost, % kontroli 
(średnica • wysokości

Ryc. 5.41. Długoterminowy wpływ szczepienia 
grzybami mikoryzowymi oraz niskiego nawożenia 
na wzrost Pinus syluestris w szkółce i na plantacji. 
Sosna rosła przez 1 rok w szkółce i przez ponad 2 
lata na plantacji- Wzrost (średnica x wysokość) nisko 
nawożonych sadzonek, zaszczepionych różnymi 
grzybami mikoryzowymi oraz niezaszczepionej 
kontroli porównano z tzw. standardem szkółkowym 
(nie^zczepionym, wysokie nawożenie) (wg Sten­
stróm i in. 1986)

5-5-9.5. POLSKIE 1 ID^T^^^NIA NAD
OPRACOWANIEM szczepionki DO 
INOKULACJI SOSNY W SZKÓŁKACH I NA 
plantacjach

W Polsce prof- Roman Pachlewski podjął 
próby opracowania i wdrożenia szczepionka 
grzybowej, którą można by zastosować 
w leśnictwie (1983). W obszernym opracowa­
niu pt.: „Grzyby szmbiotzcrne i mikoryza 
sosny" (1983) przedstawił m.in. wyczerpują­
co dane na temat oddziaływania egtomigorz'z 
na wzrost siewek i sadzonek sosny oraz 
wskazał na konieczność selekcji grzybów mi- 
koryzowych przed ich użyciem do szczepień.

Prace nad szczepieniem siewek sosny przepro­
wadził Pachlewski w doświadczeniach wazono­
wych oraz w szkółce- Obserwacje z doświadczeń 
wazonowych przy użyciu gleby leśnej wykazały, 
ż.e mikroflora środowiska glebowego stwarza ba­
rierę biologiczną dla grzybów inokulowanych do 
gleby. Istnieją grzyby mikoryzowe mające większą 
lub mniejszą zdolność przełamywania tej bariery, 
adaptacji i wejścia w zespoły mikroorganizmów 
glebowych wraz z nawiązywaniem ektomikoryz 
z korzeniami sosny. Na 17 gatunków grzybów 
użytych do inokulacji tylko 5 wykazywało właści­
wości tworzenia efektywnych mikoryz. Najlepsze 
rezultaty uzyskano w doświadczeniu wazonowym 
z grzybami Hebeloino crustuliniforme, Loccario locca- 
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tu, Ladarius rufus, Suillus luteus i Tricholoma terreum; 
z pozostałych na uwagę zasługiwał grzyb Amanita 
citrina.

W całej dość obszernej literaturze dotyczącej 
inokulacji siewek sosny, tylko Pachlewski (1983) 
zwrócił uwagę na bardzo istotną relację pomiędzy 
grzybami ektomikoryzowymi a symbiozą typu ek- 
tendomikoryzowego. Chodzi o to, że pierwszą fazą 
współżycia mikoryzowego siewek sosny w jej mło­
docianym okresie (szczególnie w szkółce) jest ek- 
tendomikoryza tworzona przez grzyby należące do 
Ascomycetes (Pachlewski i Kocon 1985). Grzyby te 
odznaczają się dużą aktywnością i wirulencją mi- 
koryzową oraz specyficznymi właściwościami 
symbiotycznymi, ekologicznymi i morfogennymi. 
Udatność inokulacji siewek sosny określonymi 
symbiontami ektomikoryzowymi zależy w znacz­
nym stopniu od ich reakcji w stosunku do sym­
biontów ektendomikoryzowych. Pachlewski (1983) 
wykazał, że gatunki, które użyte do inokulacji 
sosny w wazonach dały pozytywne rezultaty, mają 
w większości charakter antagonistyczny względem 
ektendomikoryzowego szczepu grzyba MrgX.

Podobnie, jak w teście in nitro, w doświadcze­
niu wazonowym niektóre gatunki wyraźnie stymu­
lowały wzrost siewek sosny po wejściu z nią 
w związki mikoryzowe, np. Amanita citrina, Hebeto- 
ma crustuliniforme czy Tricholoma terreum (tab. 5.16).

Pachlewski podkreśla, że w porównaniu z bio- 
testem mikoryzowym w czystych kulturach na 
agarze, doświadczenie wazonowe ze szkółkową 
glebą leśną jako substratem dla wzrostu sosny, 
zawiera więcej czynników wpływających na prze­
bieg reakcji mikoryzowej (czynniki edaficzne 
i mikrobiologiczne), które powodują, że formowa­
nie się mikoryz przebiega wolniej i w zależności 
od grzyba rozpoczyna się po upływie 1-2,5 lat od 
inokulacji.

Do inokulacji wazonowych Pachlewski używał 
trzech rodzajów szczepionek przygotowanych ze 
sterylnej grzybni hodowanej na: 1) pożywce agaro­
wej, 2) torfie ogrodniczym z dodatkiem pożywki 
płynnej, 3) pożywce płynnej. Ta ostatnia metoda, 
tj. hodowla kultur na pożywce płynnej i przygoto­
wanie z tego szczepionki w postaci wodnej zawie­
siny grzybni wegetatywnej, dała najlepsze wyniki 
w postaci największej liczby pozytywnych skoja­
rzeń mikoryzowych.

Pachlewski przeprowadził także próby inoku­
lacji gleby grzybnią mikoryzową w szkółce. Udat­
ność tych szczepień była zróżnicowana w zależ­
ności od gatunku grzyba. Stosunkowo dobre efek­
ty, podobnie jak w doświadczeniach wazonowych, 
uzyskano z grzybami Hebeloma crustuliniforme, Lac­
tarius rufus i Laccaria laccata.

Tabela 5.16

Wpływ szczepienia czystymi kulturami grzybów mi­
koryzowych na wzrost siewek Pinus syluestris w do­
świadczeniu wazonowym (wg PACHLEWSKIEGO 1983)

Gatunek grzyba
Wysokość części 

nadziemnej siewek* 
(w cm)

Amanita citrina 15,4

Hebeloma crustuliniforme 14,1

Tricholoma terreum 15,8

Kontola (niezaszczepiona) 11,1

* Średnia z pomiarów 10 siewek.

Tabela 5.17

Wysokość* sadzonek Pinus syluestris zaszczepionych 
grzybami mikoryzowymi w szkółce i wysadzonych 
w uprawę leśną (po 3 latach od wysadzenia), 

(wg PACHLEWSKIEGO 1983)

Gatunek grzyba
Wysokość części 

nadziemnej sadzonek 
(w cm)

Amanita muscaria 143

Suillus luteus 145

Suillus bouinus 127

Hebeloma crustuliniforme 129

Kontrola 
(nieszczepiona) 122

* Średnia z pomiarów 50 sadzonek.

Ostatnim etapem doświadczeń były obserwacje 
wzrostu oraz rozwoju mikoryz na sadzonkach 
sosny szczepionych w szkółce po wysadzeniu ich 
w uprawę. Na ogół, w ■ zależności od gatunku 
grzyba użytego do inokulacji, infekcja ektomikory- 
zowa poszerzała sukcesywnie swój zasięg na sys­
temach korzeniowych sadzonek, przy czym najlep­
sze efekty obserwowano z grzybem Hebeloma crus- 
tuliniforme. Pomiary wysokości części nadziemnej
3-letnich  sadzonek nieszczepionych oraz szczepio­
nych wskazywały na stymulację wzrostu tych os­
tatnich (tab. 5.17). Stymulacja wzrostu szczególnie 
wyraźnie z-arysowała się u sadzonek szczepionych 
grzybami Suillus luteus i Amanita muscaria. Pach­
lewski (1983) zwraca uwagę na konieczność inten­
syfikacji badań dotyczących szczepień mikoryzo­
wych jako czynnika mogącego ulepszyć technologię 
produkcji doborowego materiatu sadzeniowego sos­
ny w szkółkach, namiotach foliowych i kontenerach.
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180 Biologia sosny zwyczajnej

5.5.10. EKTENDOMIKORYZA SOSNY

Na siewkach sosny ze szkółek leśnych od 
dawna obserwowano dominację związku 
symbiotycznego o cechach ektendomikoryzo- 
wych (Rayner 1934; Bjórkman 1942; Levis- 
HON 1954). Ektendomikoryzy sosny zwyczaj­
nej charakteryzują się na ogół rozbudowaną 
siecią Hartiga, wnikaniem grzybni do wnęt­
rza komórek kory pierwotnej korzenia oraz 
brakiem lub bardzo cienką mufką grzybnio­
wą. Występują szczególnie obficie na siew­
kach sosny w szkółkach, utworzonych na 
glebach będących uprzednio użytkowanych 
rolniczo (Laiho i Mikola 1964). Ektendomi­
koryzy wydają się typowe dla sosny, gdyż 
w tych samych warunkach wzrostu siewki 
świerka wykształcają typową ektomikoryzę.

Do charakterystycznych oznak powstawania 
ektendomikoryz należy formowanie się sieci Har­
tiga w dużej bliskości merystemu wierzchołkowe­
go korzenia. Jednocześnie obserwuje się wnikanie 
komórek grzyba do wnętrza komórek korzenia i to 
tym obficiej, im większa jest odległość od wierz­
chołka. W efekcie starsze komórki kory pierwotnej 
zostają niemal całkowicie wypełnione strzępkami 
grzybni o grubości dochodzącej do 15 pm. Korze­
nie zainfekowane w ten sposób przeżywają przy­
najmniej rok niemalże bez oznak degenaracji czy 
rozpuszczania strzępek grzybniowych (Mikola

1965).  Komórki kory pierwotnej korzenia zainfeko­
wane przez grzyb ektendomikoryzowy także nie 
ulegają degeneracji, jądro jest dobrze widoczne, 
protoplast żywy. Mikola (1965) wyizolował ze 
szkółek P. syluestris w Finlandii 150 szczepów 
grzyba tworzącego ektendomikoryzę i nazwał go 
szczepem E sądząc, że wszystkie te izolaty należą 
do jednego gatunku. Grzybnia powietrzna tego 
grzyba była brązowa, strzępki z przegrodami po­
przecznymi o grubości 4-9 pm, bez sprzążek, koni- 
diów czy organów rozmnażania. Grzybnia substra­
towa była przezroczysta, często produkująca nab­
rzmienia przypominające chlamydospory o średni­
cy 30 pm. W czystej kulturze szczepy tego grzyba 
wykazywały optimum wzrostu przy pH 5-6, ros­
nąc dobrze na glukozie, sacharozie, a niekiedy 
wykorzystując także skrobię. Celuloza nie była 
rozkładana przez szczepy typu E. Pod względem 
zapotrzebowania na azot, szczepy grzyba ektendo- 
mikoryzowego przypominały bardzo grzyby ekto­
mikoryzowe. Wszystkie te fakty nie pozwalały 
wytłumaczyć wyjątkowej pozycji tego grzyba 
w mikoryzie sosny. Nie potrafiono przede wszyst­

kim wyjaśnić, dlaczego ten grzyb wchodzi tak 
łatwo do wnętrza komórek gospodarza, a nie og­
ranicza się do związku o cechach ektomikoryzo­
wych (Harley i Smith 1983b).

Początkowo sądzono, że ektendomikoryzy 
tworzone przez szczep E mają w naturze zasięg 
raczej ograniczony. Później okazało się, że szczep 
E występuje u wielu gatunków drzew iglastych 
i liściastych w szkółkach oraz na siedliskach po 
wypalonych lasach zarówno w Europie, jak i USA, 
tworząc ektendomikoryzę bądź ektomikoryzę 
w zależności od gospodarza, z którym wchodzi 
w symbiozę (Mikola 1965; Laiho 1965; Wilcox 
i in. 1974; 1983; Mikola 1988). Laiho (1965) obser­
wował formowanie się ektendomikoryz pomiędzy 
szczepem E i różnymi gatunkami sosny, także 
w sterylnych kulturach. Wilcox (1968) wykazał, że 
ektendomikoryzy podobne do tych, jakie opisano 
dla P. syluestris występują powszechnie w szkół­
kach na siewkach P. resinosa. Jeden z dwóch grzy­
bów wyizolowanych z tych ektendomikoryz i oz­
naczony jako BDG-58, przypominał szczep E wy­
izolowany przez Mikolę w Finlandii z siewek 
P. syluestris.

W Polsce po raz pierwszy ektendomikoryza 
dokładnie opisana została przez Pachlewskiego 
i Pachlewską (1971). Wyizolowali oni szereg 
szczepów tworzących ektendomikoryzę z jedno- 
i dwuletnich siewek sosnowych ze szkółek leśnych 
na terenie Wielkopolskiego Parku Narodowego. 
Ektendomikoryzy te były zawsze dichotomicznie 
rozgałęzione, zgrubiałe lub wydłużone, białokre- 
mowe do brązowych. W czystych kulturach grzyb­
nia rosła wolno, tworząc ubogą grzybnię powiet­
rzną i silnie rozrastającą się grzybnię substratową. 
Synteza mikoryzowa w czystych kulturach pomię­
dzy izolatami ektendomikoryzowymi a siewkami 
sosny wykazała dużą aktywność mikoryzową ba­
danych grzybów, przejawiającą się częstym wystę­
powaniem infekcji wewnątrzkomórkowej komórek 
kory pierwotnej korzenia oraz bardzo silnie wyk­
ształconą siecią Hartiga. Na podstawie przepro­
wadzonych obserwacji autorzy uznali, że nie moż­
na odpowiedzieć na pytanie czy ektendomikoryzy 
siewek sosny są zjawiskiem stałym, czy też są tylko 
przejściową, początkową fazą w procesie tworze­
nia się mikoryzy ektotroficznej z tym grzybem. 
W testach obejmujących kultury dwugrzybowe 
(Pachlewski 1983) pomiędzy szczepem ektendomi- 
koryzowym a siedmioma gatunkami typowych 
grzybów ektomikoryzowych występowało głównie 
oddziaływanie antagonistyczne, szczególnie w sto­
sunku do SuiHus bouinus i Z. uariegatus. Porównując 
wyniki przeprowadzonych syntez mikoryzowych 
pomiędzy sosną i wieloma innymi grzybami ekto- 
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Fizjologia 181

mikoryzowymi Pachlewski i Pachlewska (1971) 
stwierdzili, że ektendomikoryzowy typ symbiozy 
uzależniony jest wyłącznie od właściwości fizjolo­
gicznych grzyba i często wpływa ujemnie na roz­
wój siewek sosny. Podobny pogląd wyrażali też 
Rayner (1934) i Levisohn (1963). Z kolei Mikola 
(1965) nie stwierdził istotnych różnic we wzroście 
siewek bez mikoryz lub z ektendomikoryzą. LAI­
HO (1965) natomiast, badając wpływ szczepu E na 
różne gatunki sosny zaobserwował znaczący, po­
zytywny wpływ inokulacji tym grzybem na wzrost 
badanych siewek, które okazywały się często 2 do 
3 razy większe niż niezaszczepiona kontrola (tab.
5-18).  Zaszczepione siewki były także żywo zielone 
i bardzo zdrowe, podczas gdy kontrola wykazywa­
ła pewne symptomy żółknięcia.

W wyjaśnieniu istoty związku ektendomikory- 
zowego zaznacza się brak szczegółowych badań 
o charakterze fizjologiczno-biochemicznym. Pewne 
testy przeprowadzone zostały na wyizolowanym

Tabela 5.18

Wpłyv szczepienia ektendomigorzrowym szczepem 
„E" na ciężar części nadziemnej 5,5 — miesięcznych 

siewek sosny (2-3 miesiące po zaszczepieniu) 
(wg Laiho 1965)

Gatunek sosny
Ciężar części nadziemnej

w mg w % powyżej kontroli

Pinus edulis 210 138

P. ponderoso 180 122

P. radioto 193 101

P. syluestris 86 307

P. strobus 118 171

przez Pachlewskiego szczepie, który nazwany zos­
tał przez autora MrgX (Mycelium rodicis grupa X). 
Stwierdzono m-in-, że ektendomigorzzowy MrgX 
wykazuje dość wszechstronną aktywność enzyma­
tyczną, rozkładając skrobię, mocznik, pektynę i ty­
rozynę (Pachlewski i Chruściak 1979; 1980). Du­
żym zaskoczeniem była też wysoka aktywność 
celulolityczna MrgX, co wskazywałoby na zdolność 
tego grzyba do rozkładu związków będących kom­
ponentami ścian komórkowych i mogłoby rzucać 
pewne światło na przyczynę infekcji wewnątrzko­
mórkowej. Wykonane ostatnio badania nad pro­
dukcją auksyny (IAA) (Rudawska i Gay 1989; 1992) 
wykazały, że pod względem produkcji tego hormo­
nu MrgX wykazuje właściwości podobne do takich 
symbiontów ektomikoryzowych, jak Suillus lx>vinus 
i Rliizofiogon luteolus, uważanych za bardzo dob­

rych producentów kwasu indolilo-3-o^towego (Ru­
dawska 1981; 1983). Stwierdzono także, że szczep 
MrgX odznacza się bardzo aktywnym systemem 
dehydrogenazy glutaminianowej (GDH), enzymu 
odpowiedzialnego za szybkie włączanie jonu amo­
nowego do związków organicznych- W porówna­
niu z typowymi symbiontami ektomigorzrowzmi 
aktywność GDH była wielokrotnie wyższa (Ru­
dawska i Kieliszewska 1992). Dane te rzucają pew­
ne światło na wyjątkową pozycję szczepów ekten- 
domikoryzowych w symbiozie sosny- Wydaje się, 
że pozycja ta jest w dużym stopniu zdeterminowa­
na szczególnymi właściwościami fizjologicznymi 
szczepów egtendomigorzzowych- Są to:

1) aktywna pektynaza, która przy wysokiej 
produkcji auksyny znanej jako aktywator enzy­
mów hydrolitycznych (Masuda 1978), może umoż­
liwiać rozkład pektyny stanowiącej składnik blasz­
ki środkowej i rozluźniać strukturę komórek ko­
rzenia,

2) ściśle związana z tym aktywność celuloli­
tyczna, która może tłumaczyć mechanizm infekcji 
wewnątrzkomórkowej,

3) niezwykle wysoka aktywność GDH, tłuma­
cząca z kolei rozpowszechnienie symbiozy ekten- 
domigorzzowej na przenawożonych azotem, bądź 
użytkowanych uprzednio rolniczo glebach szkółek 
leśnych, gdzie posiadające odmienną specyfikę me­
tabolizmu azotowego grzyby ektomikoryzowe mo­
gą być eliminowane (Rudawska i Kieliszewska 
1993).

Przypuszczenia takie potwierdzają obserwacje 
nad wpływem różnych form i dawek nawozów 
azotowych, stosowanych w nawożeniu lasu, na 
grzyby mikoryzowe (Pachlewski i in- 1978). Oka­
zuje się, że szczep MrgX toleruje azotan wapnia 
oraz mocznik w stężeniach, przy których wzrost 
np- grzyba Suillus luteus ulega niemal całkowitemu 
zahamowaniu. Ogromne znaczenie żyzności pod­
łoża w występowaniu na korzeniach sosny związ­
ków ekto- bądź egtendomikorzrowzch podkreślali 
już wcześniej inni autorzy (Mikola 1967; Laiho 
1967; Antilla i Lahde 1977). W tabeli 5-19 pokaza­
no wyniki uzyskane przez Mikolę (1967), który 
porównał wpływ szczepu E (E-57) oraz standardo­
wej populacji grzybów leśnych na wzrost nawożo­
nych oraz nienawożonych siewek sosny. Na ubo­
gim podłożu (torf, bez nawożenia) szczep E-57 
wpływał hamująco na siewki sosny, podczas gdy 
na substracie nawożonym był zdecydowanie ko­
rzystny dla wzrostu gospodarza. A więc wpływ 
pozytywny bądź negatywny egtendomikorzro- 
wych symbiontów na siewki sosny wydaje się 
zdeterminowany żyznością podłoża.
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182 Biologia sosny zwyczajnej

Tabela 5.19
Średnia wysokość (cm) części nadziemnej nawożonych 
i nienawożonych, 3-letnich sadzonek Pinus syluestris, 
rosnących w torfie i zaszczepionych ektendomikory- 
zowym szczepem „E-57" lub porcją humusu, zawie­
rającą populację typowych symbiontów ektomikory- 

zowych (wg M1K0LI 1967)

Rodzaj szczepionki
Sadzonki

nawożone nienawożone

Szczep ektendo E-57 14,05 5,51

Grzyby ektomiko- 
ryzowe (z humusu 
leśnego) 12,86 10,12

Kontrola 
(nieszczepiona) 12,20 7,59

Poznaniu ektendomikoryz nie poświęcono do­
tąd dostatecznie dużo uwagi. Dane są rozproszone, 
a nie do końca ustalona systematyka utrudnia 
badania porównawcze. Najprawdopodobniej opi­
sywany przez Mikolę (1965) i Laiho (1965) szczep 
E, przez Wilcoxa (1971) szczep BDG-58 oraz Pach- 
lewskiego i Pachlewską (1971) MrgX należą do 
tego samego gatunku. Dziwi jedynie to, że Mikola 
(1965) nie wykazał aktywności celulolitycznej 
u testowanych przez siebie szczepów, podczas gdy 
ektendomikoryzowe szczepy MrgX taką aktyw­
ność wykazywały (Pachlewski i Chruściak 1979; 
Rudawska, dane niepublikowane).

W ostatnich latach dzięki badaniom wielu mi- 
kologów (Walker 1979; Danielson 1982; Yang 
i Wilcox 1984; Pachlewski i Kocon 1985; Yang 
i Korf 1985a; 1985b; Egger i Fortin 1988; 1990) 
udało się uporządkować systematykę grzybów ek- 
tendomikoryzowych. Zaliczono je do Ascomycetes 
rzędu Pezizales (Danielson 1982). Stadium dosko­
nałemu grzybów określanych jako szczep E nada­
no nazwę 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
mują pogląd, który wyrazili Egger i Fortin (1988), 
że ektendomikoryza powinna być 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 wpływa na wzrost i rozwój tego drzewa. 
Liczne badania laboratoryjne i doświadcze­
nia połowę wykazały, że ten naturalny proces 
można ulepszyć przez taką manipulację sym- 
biontami mikoryzowymi, aby otrzymać bar­
dziej efektywne związki mikoryzowe, poz­
walające uzyskać większe i zdrowsze drzewa 
w krótszym czasie. Kilka gatunków grzybów 
mikoryzowych wydaje się szczególnie przy­
datnych do sztucznych inokulacji P. syluestris. 
Są to między innymi Laccaria laccata i Hebelo­
ma crustuliniforme. Rozwój różnych technik 
szczepienia siewek w szkółkach pozwala in­
tensyfikować rozwój mikoryz. Jednakże wiele 
z potencjalnych korzyści wynikających ze 
związku mikoryzowego pozostaje ciągle nie­
wykorzystanych. Istnieje pilna potrzeba zin­
tensyfikowania doświadczeń w szkółkach 
i na plantacjach, a także potrzebny jest roz­
wój badań nad fizjologią mikoryz w celu 
lepszego zrozumienia zależności pomiędzy 
grzybami symbiotycznymi a rośliną wyższą, 
aby móc skuteczniej sterować symbiozą mi- 
koryzową i w ten sposób wpływać na pro­
dukcję doborowego materiału do nasadzeń.

5.6. ŻYWIENIE MINERALNE*

Sosna zwyczajna ma stosunkowo małe 
wymagania pod względem żyzności siedlis­
ka. Jednak bardzo szeroki zasięg geografi­

czny sosny oraz cenny surowiec drzewny, 
a więc duże znaczenie gospodarcze, spowo­
dowały ogromne zainteresowanie tym gatun­
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