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obfita mikoryza, ktéra wptynie dodatnio na
ich wzrost, a takze pozwoli skutecznie wal-
czy¢ z patogenami. Le Tacon i wspoipra-
cownicy (1986) wykazali, ze siewki Swierka
rosngce w szkotce w glebie odkazanej (co
w zasadniczy sposéb eliminuje zarodniki
takich patogenéw jak Rhizoctonia solani,
Pythium sp. i Fusarium oxysporumi, charak-
teryzowaly sie duzo lepszym wygladem
i wzrostem, szczegoélnie w drugim roku od
wysiewu. Sztuczna inokulacja tych siewek
grzybem H. cylindrosporum zwiekszyta wy-
soko$¢ strzatki o 40%. Jednoczesne zasto-
sowanie odkazania gleby oraz sztuczna ino-
kulacja zwiekszyty przyrosty Swierka nawet
0 110% w stosunku do nietraktowanej kon-
troli (ryc. 8.7).

8.3.

[C1Gleba nieodkazana
W Gleba odkazana
m Gleba odkazana + H. cvlindrosoorum

Ryc. 8.7. Wplyw odkazania gleby oraz sztucznej
inokulacji grzybem Hebeloma cylindrosporum
na wzrost siewek Swierka w pierwszym i drugim
roku wegetacji (wg Le Tacon i wsp. 1986)

Wptyw stresu na mikoryzy

(Barbara Kieliszewska-Rokicka)

Wedtug definicji Levitta (1980) stresem
jest taki czynnik $rodowiskowy, ktéry ma
zdolno$¢ do wywotania u rosliny potencjal-
nie szkodliwej zmiany chemicznej lub fizy-
cznej. Powyzsza definicje zmodyfikowali
Andersen i Ryciewicz (1991), ktérzy stresem
okreslili kazdy czynnik srodowiskowy zdol-
ny do wywotania chemicznych i fizycznych
zmian, bez wzgledu na to, czy zmiany te
sg szkodliwe czy korzystne dla organizmu.
Czynniki stresujgce moga by¢ obce dla eko-
systemu lub naturalne, lecz wystepujace
z nadmiernym natezeniem.

Mikoryzy drzew zyjacych w umiarkowa-
nej strefie klimatycznej podlegajg zmianom
sezonowym, a na ich stan wplywaja stresy
naturalne (susza, temperatura, niedobér po-
karméw) i stresy antropogeniczne, z ktérych
najczesciej sa wymieniane kwasne opady,
ozon, metale ciezkie, zwigzki azotowe. Po-
wstawanie nowych mikoryz i ich zywotnosé
sg zalezne od dostepnosci wegla, a kazdy
naturalny lub antropogenicznyny czynnik,
ktéry zmienia allokacje weglowodanéw
w roslinie moze potencjalnie wplyngé¢ na

symbioze mikoryzowa (Nylund 1988). Kon-
dycja drzew obligatoryjnie mikoryzowych,
do ktérych nalezy Swierk, zalezy od miko-
ryzacji ich korzeni.

8.3.1. Zywotnos$é ektomikoryz -
kryteria morfologiczne,

anatomiczne i fizjologiczne

W naturalnych warunkach zywotnos¢
ektomikoryz zalezy od czynnikéw glebo-
wych (struktura i sktad chemiczny gleby,
wilgotnos¢, dostepnosé pokarmow), od Kli-
matu oraz od gatunku symbionta grzybowe-
go (Kottke i wsp. 1993). Przyjmuje sig, ze
ektomikoryzy zyja od kilku do kilkunastu
miesiecy (Harley i Smith 1983). W puli
ektomikoryz drzew na stanowiskach les-
nych znajdujg sie mikoryzy w réznych sta-
diach rozwojowych: miode, rosngce, w pet-
ni rozwiniete, zamierajgce i martwe. Cykle
rozwoju mikoryz sg zwigzane z cyklami
wzrostu rosliny, ktére regulujg przemiesz-
czanie asymilatow z pedéw do korzeni,
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natomiast zywotno$¢ mikoryz jest skorelo-
wana z ich aktywnoscig w procesie pobie-
rania pokarmoéw (Pankow i wsp. 1989).
Dawniej powszechnie stosowanym kryte-
rium zywotnosci ektomikoryz byt turgor. To
morfologiczne kryterium zostato zakwestio-
nowane, gdy stwierdzono, ze odciete, mar-
twe ektomikoryzy moga zachowaé turgor
nawet przez 8 miesiecy (Ferrier i Alexander
1985) Witasciwy obraz zywotnosci ektomi-
koryz dajg badania anatomiczne i kryteria
fizjologiczne, takie jak aktywnos$¢ oddecho-
wa (Al Abras i wsp. 1988), aktywnos$¢ ATP-
azy w sieci Hartiga (Lei i Dexheimer 1988),
poziom ATP (Pankow i wsp. 1989), a takze
zawartos¢ zwigzkéw chemicznych specyfi-
cznych dla symbionta grzybowego. Takimi
zwigzkami sg dwucukier trehaloza i ergo-
sterol - sktadnik bton komdérkowych grzyb-
ni. Poziom tych substancji w wierzchotkach
mikoryzowych jest skorelowany z biomasa
aktywnej metabolicznie grzybni (Niederer
i wsp. 1988; Nylund i Wallander 1992).
Zywotnos¢ ektomikoryz mozna takze oce-
ni¢ na podstawie fluorescencji zywych ko-
moérek korzenia i grzybni po inkubaciji

w roztworze dwuoctanu fluoresceiny (FDA)
(Ritter i wsp. 1986). Obserwowane w na-
turze i kulturach in vitro procesy rozwoju
i starzenia ektomikoryz Swierka (Kottke
i Oberwinkler 1986; Ritter i wsp. 1986,
1989) pozwolity na wyrdznienie pieciu klas
zywotnosci ektomikoryz (ryc. 8.8).

Proces starzenia ektomikoryz Picea abies
rozpoczyna sie na zewnetrznej powierzchni
mufki grzybniowej, a nastepnie obejmuje
glebiej potozone warstwy komoérek (Strulu
1979; Kottke i wsp. 1993). W naturalnych
warunkach obumarte komorki mufki grzyb-
niowej sa zasiedlane i rozktadane przez
mikroorganizmy glebowe (Kottke i Ober-
winkler 1986). Starzenie mufki moze pro-
wadzi¢ do jej catkowitego znikniecia i po-
wstania ektomikoryz bezmufkowych, ktére
nadal posiadajg zywa sie¢ Hartiga (Al Ab-
ras i wsp. 1988). Obserwowano je na stano-
wiskach naturalnych (Meyer 1973), w szkot-
ce lesnej (Al Abras i wsp. 1988), a takze w
potsterylnych hodowlach laboratoryjnych,
gdzie uzyskano miode (jedno- i dwumiesie-
czne) bezmufkowe ektomikoryzy sSwierka
z grzybami Hebeloma crustuliniforme i Ce-

zywa mufka grzybniowa

zywa sie¢ Hartiga

zywe obszary merystemu i walca osiowego

[M«\?I»ﬂ
------- metakutis

obumarte obszary korzenia i grzybni

Ryc. 8.8. Pig¢ klas zywotnosci ektomikoryz Swierka (wg Rittera i wsp. 1986, rys. H. Narozna)

Swiezo zebrane mikoryzy zostaly przeciete recznie wzdtuz, wybarwione dwuoctanem fluoresceiny
(FDA) i obserwowane w mikroskopie fluorescencyjnym w $Swietle UV. Pie¢ wyréznionych klas
zywotnosci reprezentuje rézne stadia ontogenetyczne ektomikoryz: a - mikoryza catkowicie zywa
(+++): walec osiowy, merystem, sie¢ Hartiga i mufka grzybniowa sg zywe; b - mikoryza w
przewazajgcej czesci zywa (++): walec osiowy, merystem i sie¢ Hartiga s3 zywe; ¢ - mikoryza o
zmniejszonej zywotnosci (+): walec osiowy i merystem sg zywe; d - mikoryza zamierajaca (+/-):
tylko walec osiowy jest zywy; e - mikoryza martwa (-): wszystkie czesci mikoryzy sa martwe
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nococcum geophilum Fr. (=C. graniforme
Ferd. et Wince) (ElI Fares 1974).
Jednoroczne i dwuletnie ektomikoryzy
czteroletnich siewek Swierka ze szkotki les-
nej (utworzone z grzybem z rodzaju Hebe-
loma) byly pozbawione mufki, jednakze nie
obserwowano innych réznic anatomicz-
nych miedzy miodymi, a starymi mikoryza-
mi obecnymi na tych samych odcinkach
korzeniowych (Al Abras i wsp. 1988). Ry-
cina 8.9 przedstawia budowe morfologiczng
i anatomiczng piramidalnej mikoryzy Swier-
ka z wierzchotkami w réznych stadiach
rozwojowych. Odcinki mikoryz pozbawio-
ne mufki sg ciemno zabarwione, poniewaz

Ryc. 8.9. Schemat piramidalnej mikoryzy Swierka
przedstawiajacy wierzchotki korzeniowe w réz-
nych stadiach rozwoju (wg Al Abras i wsp. 1988,
rys. H. Narozna)

1 - niemikoryzowy wierzchotek apikalny (biaty
korzen); 2 - niemikoryzowy brazowy korzen; 3
- nowo utworzone biate mikoryzy: pod mufkag
grzybniowg brak komérek taninowych (wiek 1-2
miesigce); 4 - brgzowe odcinki nowo utworzo-
nych mikoryz; kolor jest zwigzany z obecnoscig
licznych komérek taninowych pod mufka grzyb-
niowg (wiek 4-5 miesiecy); 5 - bezmufkowe
odcinki mikoryz (wiek 1 rok); 6 - bezmufkowe
odcinki mikoryz (wiek 2 lata); 7 - grzybnia
ekstramatrykalna

zewnetrzne komorki kory produkujg zwigz-
ki fenolowe, ktére moga mie¢ znaczenie
w ochronie bezmufkowej mikoryzy przed
mikroorganizmami patogenicznymi (Al Ab-
ras i wsp. 1988). Stare, bezmufkowe miko-
ryzy sq aktywne metabolicznie, natomiast
ich aktywno$¢ oddechowa jest zblizona do
aktywnosci oddechowej korzeni niemikory-
zowych. Brak zewnetrznej mufki wskazuje,
ze stare mikoryzy nie maja duzego znacze-
nia w pobieraniu pokarméw, a pozostajg
jedynie strefg wymiany metabolitbw miedzy
rosling gospodarzem a grzybnig. Jednoczes-
nie koszt energetyczny utrzymania takiej
mikoryzy jest stosunkowo niski.

W zdrowych dtugich i krétkich korze-
niach strefa merystematyczna jest zbudowa-
na z zywych, nie zwakuolizowanych komo-
rek z nie uszkodzona cytoplazmg (Kottke
i Oberwinkler 1986). W krotkich korze-
niach dorostych swierkéw na zamierajgcych
stanowiskach lesnych obserwowano inten-
sywng wakuolizacje komorek merystema-
tycznych (Schmitt i Liese 1987). Wakuoliza-
cje komorek merystematycznych korzeni
stwierdzono takze u siewek $wierka, hodo-
wanych w kwasnym podtozu (pH~3), przy
wysokim stezeniu dostepnego glinu (Jorns

nowy merstem
wierzchotkowy

martwy
merystem
centralna
wiazka - endoderma
przewodzaca
—Lkora

Ryc. 8.10. Schemat korzeni $wierka o widelco-
watym Kksztalcie, ktére sg typowym przejawem
stresu spowodowanego przez niskie pH gleby
i powyzszony poziom jonéw glinu w roztworze
glebowym (wg Metzler i Oberwinkler 1986, rys.
H. Narozna)
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i Hecht-Buchholz 1985; Metzler i Oberwin-
kler 1986). W p6zniejszych stadiach rozwo-
jowych uszkodzenie komoérek merystematy-
cznych moze prowadzi¢ do przerwania me-
rystemu korzenia i utworzenia nowych, po-
dwierzchotkowych odgatezien. W wyniku
tych zmian powstajg korzenie o widelcowa-
tym ksztatcie (ryc. 8.10), ktére sg typowym
przejawem stresu spowodowanego przez
silne zakwaszenie gleby i podwyzszone ste-
zenie jonéw glinu (Metzler i Oberwinkler
1986) U zamierajacych drzew obserwowa-
no zmniejszong s'rednice komoérek kory ko-
rzeni drobnych oraz grubsze Sciany komor-
kowe. Komorki parenchymatyczne kory
i tkanki waskularnej zawieraly wiecej sub-
stancji taninowych, niz podobne komorki
zdrowych drzew. Mikroanalizy pojedyn-
czych komérek drobnych korzeni zamiera-
jacych drzew wykazaly niedostateczne po-
bieranie wapnia i magnezu oraz podwyz-
szony poziom glinu (Stienen i wsp. 1984).

W ektomikoryzach uszkodzonych $wier-
kéw w zachodnich czesci Niemiec (goéry
Schwarzwald) obserwowano grzybowe in-
fekcje wewnatrzkomoérkowe. Grzyby, ktére
braty udziat w infekcji zidentyfikowano jako
Cryptosporiopsis cf. abietina i Mycelium ra-
dicis atrovirens. Pierwszy z nich penetrowat
tkanke waskularng, a drugi byt obecny tylko
w komoérkach kory (Haug i wsp. 1988).

8.3.2. Wplyw streséw naturalnych

na mikoryzy
8.3.2.1. Stres wodny

Stres wodny wywotuje w roslinach wiele
reakcji (np. zamykanie szparek, obnizenie
aktywnosci fotosyntetycznej, zmiany w ak-
tywnosci enzymow, zmiany w przemiesz-
czaniu zwigzkéw wegla), ktérych efektem
jest zmiana rozwoju systemu korzeniowego.
Na stanowiskach, gdzie gleba wysycha re-
gularnie, stwierdzono wiekszag gestos¢ ko-
rzeni drobnych niz na stanowiskach z do-
stateczng iloscig wody (Babel 1981; Kottke
i Agerer 1983). W zwiazku z tym, ze mi-

Mikoryzy

koryzy powstajg gtéwnie na korzeniach
ostatniego rzedu, silne rozgalezienie syste-
mu drobnych korzeni jest korzystne dla roz-
woju symbiozy mikoryzowej. Stwierdzono,
ze naturalny stres wodny w miesigcach let-
nich powoduje zmniejszenie liczby mikoryz
Swierkdéw (wiek 60-70 lat) w warstwie hu-
musowej (0-5 cm) i jednoczesny wzrost ich
liczby w warstwie mineralnej (5-30 cm),
w poréwnaniu z podobnym drzewostanem,
regularnie nawadnianym przez kilka lat po-
przedzajacych obserwacje (Feil i wsp.
1988). Procentowy udziat dojrzatych, nie
zniszczonych mikoryz w warstwie 0-30 cm
(humusowa + mineralna) byt wyzszy, przez
caly sezon wegetacyjny, na poletku nie na-
wadnianym niz na nawadnianym. Wzrost
liczby mikoryz w warstwie mineralnej moz-
na interpretowac jako kompensacje za ina-
ktywacje mikoryz w warstwie humusowe;.
Doswiadczenia prowadzone w warunkach

as—

Ryc. 8.11. Schemat rozwoju i morfologii drob-
nych i najdrobniejszych korzeni siewek Swierka
rosngcych w okreslonej objetosci gleby w zré-
znicowanych warunkach wilgotnosci (wg Feil
i wsp. 1988, rys. H. Narozna)

a — krotkotrwate wysychanie gleby; b - dostate-
czna wilgotno$¢ gleby; ¢ - cyklicznie wystepu-
jace okresy wysychania i ponownego nawadnia-
nia gleby; d - ciaggte nawadnianie gleby.
Powierzchnie kwadratéw przedstawiaja suchg
mase korzeni
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szklarniowych pokazaly, ze okresy suszy
sprzyjaja wzrostowi gestosci systemu korze-
niowego mtodych siewek $wierka (ryc.
8.11), natomiast nawadnianie stymuluje wy-
diuzanie korzeni (Feil i wsp. 1988). Jezeli
okresy suszy i wilgotnosci powtarzajg sie
czesto, na przyktad kilka razy w roku, ko-
lonizacja mikoryzowa bedzie wysoka,
a wzrost pedoéw siewek moze by¢ zreduko-
wany w wyniku wspétzawodnictwa miedzy
podziemnym i nadziemnym akceptorem
weglowodanéw (Babel 1981; Kottke i Age-
rer 1983). Ciggte nawadnianie podtoza po-
woduje wzrost korzeni na dtugos¢ i rozwoj
systemoéw korzeniowych, ktére sg regular-
nie, ale nie gesto rozgatezione. W efekcie
sporadycznych okreséw suszy, jakie wyste-
puja w warunkach naturalnych naszej Stefy
klimatycznej (zwykle raz na rok), tworzg sie
rozgatezione systemy korzeniowe z opty-
malng mikoryzacjg (Babel 1981; Kottke
i Agerer 1983).

8.3.2.2. Temperatura

Temperatura wplywa na rozwdj i utrzy-
manie ektomikoryzy zaréwno przez bezpos-
rednie dziatanie na symbionta grzybowego
jak i posrednio, przez regulacje przemiesz-
czania zwigzkéw weglowych z pedéw do
korzeni (Hellmers i wsp. 1970; Marks i Fo-
ster 1972). Szczegodlnie znaczgca jest roz-
nica miedzy temperaturg pedu i korzenia.
Wozrost temperatury strefy korzeniowej po-
woduje zwiekszenie translokacji zwigzkéw
weglowych do czesci podziemnej rosliny,
a w rezultacie silniejszy wzrost korzenia,
w tym strefy infekcji mikoryzowej (Lawren-
ce i Oechel 1983a, b). Temperatura wptywa
réwniez na ilo$¢ i sklad eksudatow korze-
niowych, ktére sa istotne w procesie two-
rzenia i utrzymania symbiozy mikoryzowej
(Rovira 1969). W warunkach naturalnych
rozwoj ektomikoryz rozpoczyna sie wiosna,
gdy goérna warstwa gleby ma temperature
10-11°C, a w pewnych warunkach wzrost
korzeni i infekcja mikoryzowa nastepujg juz
w temperaturze 3-9°C (Orlov 1957). Cho-
ciaz infekcja mikoryzowa zachodzi juz w

stosunkowo niskich temperaturach, to wyz-
sze temperatury przyspieszajg ten proces.

W warunkach laboratoryjnych szczepy
wiekszosci gatunkéw grzybéw mikoryzo-
wych majg zdolno$¢ wzrostu w temperatu-
rach 8-27°C, z optimum 20-25°C. Gatunki
i szczepy grzybow mikoryzowych r6znig
sie wymaganiami termicznymi (Moser 1956,
1958; Laiho 1970; Dennis 1985; Cline i wsp.
1987) Ekotypy niektérych grzybéw ekto-
mikoryzowych (Paxillus involutus, Suillus
variegatus, S. plorans) pochodzace ze sta-
nowisk goérskich majg w warunkach in vitro
optimum wzrostu przy nizszych temperatu-
rach, niz szczepy nizinne (Moser 1956,
1958). Minimum temperatury szczepow P.
involutus i S. variegatus uzyskanych z owoc-
nikbw pochodzacych z nizin miescito sie
w zakresie 2-8°C, natomiast szczepy po-
chodzace z gor zachowaly zdolnos¢ wzro-
stu w temperaturze -2 -4°C, a w temperatu-
rze -11°C przezyly dwa miesigce (Moser
1958). Podobnie, szczepy Thelephora terre-
stris i Cenococcum graniphorme (= C. geo-
philum) pochodzace ze stanowisk pétnoc-
nych byly lepiej przystosowane do wzrostu
w nizszych temperaturach niz szczepy po-
chodzace ze stanowisk potudniowych (Cli-
ne i wsp. 1987). Czesto jednak temperatury
optymalne dla wzrostu nie sg optymalne dla
innych procesow fizjologicznych, na przy-
ktad dla oddychania, czy pobierania pokar-
mow (Harley i Smith 1983).

Temperatura wptywa na zdolno$¢ sym-
biontbw mikoryzowych do tworzenia
i utrzymania ektomikoryz z siewkami swier-
kéw hodowanych w warunkach kontrolo-
wanych. Grzyb mikoryzowy Thelephora ter-
restris tworzyt ektomikoryzy z siewkami Pi-
cea glauca w trzech badanych zakresach
temperatur: 5-8°C, 15-17°C i 25-29°C, na-
tomiast grzyb Hebeloma crustiliniforme -
tylko w temperaturze 15-1 7°C (Husted i La-
vender 1989). W sterylnych kulturach mi-
koryzowych siewek Picea sitchensis grzyb-
nia ekstramatrykalna Thelephora terrestris
byla zdolna do przetrwania okresu zimy
przy minimalnej temperaturze okoto 1°C,
podczas gdy grzybnia ekstramatrykalna Lac-
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caria proxima zanikata juz w listopadzie w
temperaturze 8°C (Coutts i Nicoll 1990).

Temperatura odpowiednia dla rozwoju
symbiozy mikoryzowej w warunkach natu-
ralnych nie zawsze jest wlasciwa dla sym-
bionta grzybowego rosngcego in vitro.
Grzybnia Pisolithus tinctorius w warunkach
laboratoryjnych zamiera w temperaturze
41°C (Harley i Smith 1983), chociaz ekto-
mikoryzy utworzone z tym grzybem tolerujg
wysokie temperatury gleby, ktére na hat-
dach pokopalnianych przekraczajg nawet
60°C (Schramm 1966; Marx 1977),

Wymagania termiczne gatunkéw i szcze-
pow grzybow ektomikoryzowych sag konie-
cznym kryterium przy selekcji grzybéw do
sztucznej inokulacji siewek w celu zalesia-
nia nowych terenéw. Aby wiasciwie ocenic
poszczegoblne gatunki pod wzgledem wy-
magan termicznych, nalezy zbadac¢ wiele
szczepow kazdego gatunku. Cechy okresla-
jace przydatnos¢ grzybow do inokulacji
to: 1) wydajny wzrost inokulum, 2) dobry
rozw6j mikoryz w szkétce po inokulacji,
3) dobra przezywalno$¢ i wzrost mikoryz
po przesadzeniu siewek na statle miejsce
(Trappe 1977).

8.3.3. Stresy antropogeniczne
Skazenie powietrza i gleby toksycznymi
substancjami pochodzgcymi z emisji prze-
mystowych jest przyczyng uszkadzania
drzew, prowadzacego w skrajnych przypad-
kach do zamierania laséw na potkuli pot-
nocnej, zwlaszcza laséw iglastych (Schutt
i Cowling 1985; Klein i Perkins 1987). Do
najpowazniejszych symptoméw zamierania
Swierkéw zalicza sie zmniejszenie liczby
drobnych, zywigcych korzeni i uszkodzenie
korzeni. Biomasa drobnych korzeni, ich dtu-
gos¢ i stopien rozgatezienia sg uwazane za
wczesne wskazniki zmian srodowiskowych
(Feil i wsp. 1988; Vogt i wsp. 1993). Jed-
noczesnie na silnie zanieczyszczonych sta-
nowiskach obserwuje sie mniejsze zrdzni-
cowanie gatunkowe grzybow ektomikoryzo-
wych i mniej liczne owocniki w poréwna-

niu ze stanowiskami kontrolnymi (Schlechte
1986; Fellner 1989; Agerer 1989) oraz
zmiany typow morfologicznych ektomiko-
ryz (LISS i wsp. 1984; MEYER i wsp. 1988;
Kocourek i Bystriédan 1989; Mejstrik i Ko-
COUREK 1992; Vogt i wsp. 1993). Schlechte
(1986) poréwnywat dwa stanowiska rézniag-
ce sie poziomem zanieczyszczehn powie-
trza. Na silnie zanieczyszczonym stanowi-
sku P. abies w zachodniej czesci Niemiec
stwierdzono wystepowanie 4 gatunkow
grzybéw mikoryzowych, ktére rocznie wy-
twarzaty 17 g suchej masy owocnikdw w
przeliczeniu na 100 m2. Natomiast na sta-
nowisku O nizszym stopniu zanieczyszcze-
nia wystepowaly 22 gatunki, produkujgce
rocznie 53 g suchej masy owocnikéw na
100 m2.

Osobniki P. abies z widocznymi sympto-
mami zamierania majg zwykle nizszy udziat
wierzchotkéw mikoryzowych w systemie
drobnych korzeni oraz nizszg liczbe miko-
ryz na jednostke powierzchni gruntu i jed-
nostke powierzchni igiet, niz drzewa zdro-
we (Meyer i wsp. 1988). Obserwacje miko-
ryz swierkéw rosngcych na terenach szcze-
g6lnie  dotknietych  zanieczyszczeniami
przemystowymi uwidocznity wyrazny zwig-
zek miedzy zywotnoscig mikoryz, a stanem
zdrowotnym populacji swierkéw lub poje-
dynczych drzew (Ritter i wsp. 1986, 1989).

Stresy antropogeniczne moga wptywac
na mikoryze 'za posrednictwem przynaj-
mniej trzech mechanizméw: 1) bezposred-
nie dziatanie na grzyby mikoryzowe i mi-
koryze, 2) wplyw na pobieranie zwigzkéw
mineralnych przez korzenie i zaopatrzenie
rosliny w niezbedne pierwiastki, 3) wptyw
za posrednictwem pedu - zahamowanie
proceséw fotosyntezy oraz transportu we-
glowodanéw do korzeni i mikoryz (Ande-
rsen i Rygiewicz 1991).

8.3.3.1. Kwasne opady

Zamieranie laséw spowodowane jest,
przynajmniej czesciowo, wzrostem zakwa-
szenia gleby na duzych obszarach les-
nych (Ulrich 1983; Schutti Cowling 1985;

http://rcin.org.pl



Woplyw stresu na mikoryzy 293

Murach i Ulrich 1988). Wielkos¢ kwasne-
go opadu znacznie przekracza ilosci kwasu,
ktére moga by¢ zbuforowane przez substan-
cje mineralne zawarte w glebie (Mazzarino
i wsp. 1983). Objawami zamierania korzeni
Swierka na stanowiskach lesnych zanieczy-
szczonych kwasnym opadem sg miedzy in-
nymi redukcja korzeni drugorzedowych,
zahamowanie wzrostu drobnych korzeni
(obnizenie srednicy, dtugosci i powierzchni)
(Blaschke i wsp. 1985), silny pionowy gra-
dient biomasy drobnych korzeni (Murach
1984), zwiekszony udziat procentowy mar-
twych korzeni drobnych (Murach 1984; Liss
i wsp. 1984; Blaschke 1986a; Matzner
i wsp. 1986), zahamowanie rozwoju sym-
biozy mikoryzowej (Blaschke 1986a, b;
Gobl 1986; Meyer 1987), nienormalna bu-
dowa mikoryz (Blaschke 1990; Metzler
i Oberwinkler 1986) oraz zmiany w skta-
dzie chemicznym drobnych korzeni (Mu-
rach 1984).

Na obszarach skazonych kwasnym de-
szczem wyzszg liczbe ektomikoryz Swierka
i wiekszg réznorodnos¢ typow morfologicz-
nych mikoryz obserwowano na glebach
wapiennych niz na glebach piaszczystych
(Alten i wsp. 1989). Silne zakwaszenie gle-
by moze wplywaé negatywnie zaréwno na
korzenie drzewa jak i na grzyby ektomiko-
ryzowe. Stres zakwaszenia powoduje lize
Scian komorkowych zewnetrznych komoérek
najdrobniejszych korzeni P. abies (tzw.
kwasne dziury), destrukcje czapeczki i lize
komoérek merystemu (Vogelei i Rothe 1988).
W wyniku uszkodzenia korzeni nastepuje
zmniejszenie pobierania wody i pokarméw,
co jest stresem dla catego drzewa.

Optimum pH dla grzybéw ektomikoryzo-
wych hodowanych w warunkach laborato-
ryjnych zawiera sie miedzy pH 3,5 a pH
5,5 (Laiho 1970; Willenborg i wsp. 1990).
Wiele grzybéw ektomikoryzowych rosna-
cych na syntetycznych pozywkach toleruje
silne zakwaszenie podioza, a nawet wyka-
zuje kwasolubnos$¢. Szczepy niektérych ga-
tunkow, jak Piloderma bicolor, Paxillus in-
volutus, Pisolithus tinctorius, Scleroderma
aurantium, Suillus bovinus rosng jednakowo

dobrze w zakresie pH 2,5-5,5 (Willenborg
i wsp. 1990), a szczepy Suillus tomentosus
najlepiej rosng przy pH 2,0 (Dennis 1985).
Niektorzy autorzy sugeruja, ze wzrost grzy-
béw mikoryzowych i rozwéj ektomikoryzy
badziej hamuje wzrost pH podtoza niz ob-
nizenie pH. Jednakze reakcje grzybow na
kwasowos¢ podtoza sg specyficzne nie tylko
dla poszczegolnych gatunkéw, lecz takze
szczepow (Laiho 1970; Hung i Trappe 1983;
Dennis 1985; Willenborg i wsp. 1990). Op-
timum pH niektérych grzybow mikoryzo-
wych, jak na przyktad Hebeloma crustulini-
forme, Hygrophorus eburneus, Laccaria lac-
cata, znajduje sie w zakresie pH 6-7 (De-
nnis 1985).

Zakwaszenie gleb lesnych jest przyczyna
zanikania pewnych gatunkéw grzybéw mi-
koryzowych. Agerer (1989), badajgc wptyw
kwasnego opadu na grzyby mikoryzowe
i mikoryzy Picea abies, stwierdzit zanikanie
grzybéw Hygrophorus postulatus i Russula
ochroleuca na 16-letnich stanowiskach
Swierka oraz grzybéw Amanita crocea, A.
vaginata, Russula cyanoxantha i R. olivacea
na stanowiskach 76 letnich. Grzyb Russula
mustelina wyselekcjonowano jako wskaznik
biologiczny  zanieczyszczen  powietrza
kwasnym opadem na stanowiskach gorskich
i podgorskich Swierka w srodkowej Europie
(Fellner 1989).

Doswiadczenia w warunkach kontrolo-
wanych wykazaly, ze symbioza mikoryzo-
wa moze by¢ wskaznikiem stresow dziata-
jacych za posrednictwem gleby. Traktowa-
nie 8-letnich siewek P. abies kwasnym de-
szczem (pH 4,0) przez pie¢ sezonow
wegetacyjnych powodowato zmniejszenie
infekcji mikoryzowej w stosunku do siewek
rosngcych w glebie o pH 5,6 (Blaschke
1990). Mniejszg liczbe mikoryz obserwowa-
no zwlaszcza w warstwie mineralnej gleby
(Blaschke 1986b). Krotkotrwate traktowanie
siewek Picea rubens kwasnym deszczem
o pH 2,5 nie wplywato na catkowitg liczbe
mikoryz, ale na czesto$¢ wystepowania po-
szczegOlnych typoéw morfologicznych ekto-
mikoryz, co sugeruje zmiany udziatlu nie-
ktérych gatunkéw grzybéw w tworzeniu
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ektomikoryz na korzeniach Swierka. Wzra-
stata na przyktad liczba mikoryz utworzo-
nych z grzybem Cenococcum graniforme
(Meier i wsp. 1989).

8.3.3.2. Toksycznos¢ glinu

W kwasnych glebach obserwuje sie wy-
sokg zawarto$¢ jonow glinu (AI3+) i niski
poziom kationéw zasadowych, jak Ca2+
i Mg2+ (Boudot i wsp. 1994). Istnieje hipo-
teza, ze jednym z gtébwnych czynnikéw
ograniczajacych wzrost systeméw korzenio-
wych drzew w silnie zakwaszonych glebach
lesnych jest toksyczny glin (Ulrich i wsp.
1980; Huttermann i Ulrich 1984). Glin jest
pospolitym pierwiastkiem skorupy ziemskiej
i woéd powierzchniowych. Wystepuje jako
sktadnik komplekséw mineralnych i organi-
cznych, rozpuszczalnych w kwasnym $ro-
dowisku. Przy pH 4,0 stezenie jonéw glinu
osigga poziom toksyczny dla roslin. Aktyw-
ne biologicznie, toksyczne formy glinu to
Al3+, Al OH2+ i Al (OH)2+ (Kinraide i Parker
1989). Prawdopodobnie inne monomerycz-
ne i polimeryczne formy glinu moga by¢
rowniez bardzo toksyczne dla roslin, ale ich
dziatanie w warunkach naturalnych jest nie-
jasne (Alvai wsp. 1986; Parker i wsp. 1989).

Toksyczno$¢ glinu nalezy rozpatrywacé
nie jako pojedynczy czynnik, ale jako kom-
pleks czynnikéw wptywajgcych na szerokie
spektrum proceséw fizjologicznych. Gtow-
ne mechanizmy, za pomocg ktérych glin
dziata szkodliwie na rosliny, zostaty przed-
stawione w przeglagdowym artykule Bou-
dot'ai wspotpracownikéw (1994). Obejmu-
ja one: 1) wspoétzawodnictwo miedzy jona-
mi glinu (AI3+) a jonami wapnia (Ca2+)
i magnezu (Mg2+) w procesie pobierania
jonéw przez korzenie z roztworu glebowe-
go i transportu przez btony komérkowe (po-
dwyzszone stezenie jondw glinu w podiozu
moze zmniejszy¢ zawarto$¢ wapnia w ko-
morkach kory pierwotnej korzeni P abies
0 ponad 80%); 2) zahamowanie aktywnosci
mitotycznej i podziatbw komoérek mery-
stematycznych, a w efekcie ograniczenie
wzrostu korzeni; 3) zmiana struktury i prze-

puszczalnosci bton komérkowych korzeni;
4) obnizenie pobierania wody i zwigzkow
pokarmowych; 5) zmiana aktywnosci waz-
nych systeméw enzymatycznych korzeni; 6)
powstanie w komodrkach korzeni komple-
kséw glin-nieorganiczny fosforan, co obniza
toksycznos¢ glinu, ale jednoczesnie jest
przyczyna niedoboru fosforu w czesci nad-
ziemnej. Doswiadczenia prowadzone w wa-
runkach laboratoryjnych wykazaty negatyw-
ny wplyw glinu na wzrost siewek Swierka
oraz pobieranie pierwiastkbw odzywczych,
takich jak wapn i magnez (Godbold 1991;
Goéransson i Eldhuset 1991).
Niemikoryzowe siewki Picea spp., hodo-
wane w warunkach laboratoryjnych, sa
zwykle bardziej wrazliwe na jony glinu niz
Pinus spp. (tab. 8.5), jednakze wyniki uzy-
skane przez réznych autoréw sg niespojne.
Ingestad i wspotpracownicy (1985) stwier-
dzili redukcje biomasy korzeni P. abies
0 20% w obecnosci 1,0 mM glinu, Rost-
Siebert (1983) - przy stezeniu 0,3 mM, a Ab-
RAHAMSEN (1984) przy stezeniu 0,74 mM.
Juz po 3 dniach dziatania 0,52 mM glinu
obserwowano makroskopowo peknigcia ko-
ry dtugich korzeni oraz zbrunatnienie syste-
mu korzeniowego. Jednocze$nie w mikro-
skopie Swietlnym wida¢ byto wzmocniong
wakuolizacje komérek czapeczki korzenio-
wej i kory oraz komérek merystematycz-
nych (Jorns i Hecht-Buchholz 1985). W za-
mierajgcych korzeniach P. abies stwier-
dzono takze nagromadzenie substancji fe-
nolowych w komérkach czapeczki i zew-
netrznej warstwy kory (Huttermann 1985).
W pozniejszych stadiach uszkodzenie ko-
moérek merystematycznych prowadzi do
zniszczenia merystemu i utworzenia no-
wych, podwierzchotkowych merystemow
bocznych. W efekcie korzenie poddane
dziataniu glinu tworza, wspomniane wczes-
niej, charakterystyczne widelcowate formy
(ryc. 8.10) (Metzler i Oberwinkler 1986).
Niektére badania wykazaly stosunkowo
mata wrazliwos¢ siewek P. abies na glin
(Evers 1983; Van Praag i wsp. 1985; Mak-
konen-Spiecker 1985). Toksycznos$¢ glinu
zalezy bowiem nie tylko od stezenia toksy-
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Tabela 8.5. Progowe stezenia Al powodujgce istotng statystycznie redukcje wzrostu korzeni siewek
réznych gatunkéw Swierka (Picea) i sosny (Pinus) hodowanych w podtozu piaskowym,
w glebie lub w roztworze. Wskaznikiem wzrostu byla biomasa korzeni, chyba ze
zaznaczono inaczej. Symbol > oznacza brak istotnej redukcji wzrostu przy najwyzszym
zastosowanym w doswiadczeniu stezeniu Al. (za: Raynal i wsp. 1990)
Autorzy Gatunek Steieniﬁ,\ﬁ rlt_)z%owe Al Podtoze
Evers (1983) Picea abies >1,50 Roztwor
Rost-Siebert (1983) Picea abies 0,30* Roztwor
Abrahamsen(1984) Picea abies 0,74v Roztwor
Van Praag i wsp. (1985) Picea abies 3,33 Piasek
Makkonen-Spiecker (1985) Picea abies 2,96 Piasek
INGESTAD i wsp. (1985) Picea abies 1,00 Roztwor
Schier (1985) Picea rubens 3,70% Roztwor
Hutchinson i wsp. (1986) Picea glauca 0,37 Piasek
Thornton i wsp. (1987) Picea rubens 0,25* Roztwor
Nosko i wsp. (1988) Picea glauca 0,05 Piasek
Picea rubens 0,37 Piasek
Ohno i wsp. (1988) Picea rubens >0,54 Gleba
Joslin i Wolfe (1988) Picea rubens 0,25 Gleba
Humphreys i Truman (1964) Pinus radiata >0,74 Roztwor
McCormick i Steiner (1978) Pinus rigida 4,44 Roztwor
Pinus sylvestris 4,44* Roztwor
Pinus virginiana 4,44* Roztwor
Williams (1982) Pinus clausa 1,22* Roztwor
Pinus taeda 1,224 Roztwor
Hutchinson i wsp. (1986) Pinus banksiana 1,48 Piasek
Pinus strobus 2,96 Piasek
Eldhuset i wsp. (1987) Pinus sylvestris 3,0-5,0 Roztwor
Paganelli i wsp. (1987) Pinus taeda 0,194 Piasek

¢ Wskaznikiem wzrostu byto wydtuzenie korzeni.

V Wskaznikiem wzrostu byta biomasa catej rosliny.
4 Wskaznikiem wzrostu byt wzgledne tempo wzrostu.

cznych jonéw w glebie, ale takze od wa-
runkéw zewnetrznych, jak pH i sita jonowa
roztworu glebowego, stezenia wapnia
i magnezu oraz od stosunkéw molarnych
Ca/Al i Mg/Al (Rost-Siebert 1983; Hecht Bu-
chholz i wsp. 1987; Schaedle i wsp. 1989).
U 30-letnich swierkéw z widocznymi sym-
ptomami zamierania, liczba mikoryz przy-
padajgca na jednostke powierzchni gruntu
byla pozytywnie skorelowana ze stezeniem
wapnia i magnezu, stosunkiem molarnym
Ca/Al w roztworze glebowym i z zawartos-

cig wapnia oraz magnezu w igtach (Meyer
i wsp. 1988). Wrazliwos¢ swierkow na glin
jest zalezna réwniez od struktury genetycz-
nej drzew (proweniencji) (Schaedle i wsp.
1989) i zmienia sie wraz z ich wiekiem
(Thornton i wsp. 1987). Wzrost stezenia
magnezu w podtozu zapobiega uszkodze-
niu korzeni $wierka przez wysokie stezenia
jonéw glinu (0,52 mM i 1,7 mM Al) (Hecht-
Buchholz i wsp. 1987).

Szkodliwemu dziataniu glinu ulegajg tez
grzyby mikoryzowe. Badania prowadzone
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w warunkach in vitro wykazaly zréznico-
wang tolerancje na glin gatunkéw i szcze-
poéw grzybéw ektomikoryzowych. Toleran-
cyjne na obecno$¢ w podiozu wysokich
stezen jondw glinu okazaly sie szczepy Su-
illus luteus, S. bovinus (Hintikka 1988; Leski
i wsp. 1995; Kieliszewska-Rokicka i wsp.
1996), a takze S. variegatus, Paxillus invo-
lutus (Hintikka 1988), podczas gdy do wraz-
liwych zaliczono grzyby z rodzajow Ama-
nita i Tricholoma (Hintikka 1988) oraz Piso-
lithus i Rhizopogon (Kieliszewska-Rokicka
i wsp. 1996). Leski i wspotpracownicy
(1995) swierdzili, ze szczepy grzybow ekto-
mikoryzowych pochodzace ze stanowisk
lesnych o wysokiej zawartosci jonéw glinu
w glebie, wykazujg czesto w warunkach
laboratoryjnych wieksza tolerancje na glin,
niz szczepy pochodzace ze stanowisk kon-
trolnych.

Organizmy majg zdolno$¢ do przetrwania
w obecnosci toksycznych metali dzieki
pewnym fizjologicznym mechanizmom ob-
ronnym (Gaad 1993). Niektére grzyby nie
absorbujg toksycznych jonéw nawet wow-
czas, gdy ich stezenie w podiozu jest wy-
sokie (Tyler 1980). Inne grzyby absorbujg
i akumulujg metale, ale majg zdolnos¢ ich
detoksyfikacji w cytoplazmie (Turnau i wsp.
1992), w wakuolach (Kottke 1991; Turnau
i wsp. 1993) i w Scianach komodrkowych
(Vare 1990).

Szkodliwe dziatanie jonéw glinu na ros-
liny moze by¢ tagodzone przez symbioze
mikoryzowg. W doswiadczeniach laborato-
ryjnych stwierdzono, ze mikoryzy siewek
Swierka utworzone z grzybem Paxillus in-
volutus akumulujg glin, uniemozliwiajgc
transport toksycznych jonéw do tkanek
rosliny (Wilkins i Hodson 1989; Hodson
i Wilkins 1991; Hentschel i wsp. 1993).
Obecne w strzepkach grzybni polifosforany
wigzg jony glinu, tworzac liczne nierozpu-
szczalne granule glinowo-polifosforanowe
(Vare 1990; Kottke 1991; Turnau i wsp.
1992, 1993; Martin i wsp. 1994). Dodatko-
wym efektem wigzania jonéw glinu z jona-
mi fosforanowymi jest obnizenie poziomu
dostepnego fosforu w grzybni mikoryzowej

oraz w podtozu i ograniczenie transportu
fosforu do czesci nadziemnej (Cumming
i wsp. 1985). Jednak ektomikoryza nie za-
wsze ochrania rosline przed toksycznym
dziataniem glinu. Jentschke i wspotpracow-
nicy (1991b) stwierdzili, ze ektomikoryzy
utworzone przez grzyby Lactarius rufus i L.
thejogalus na korzeniach siewek swierka nie
zmniejszaly pobierania glinu przez tkanki
roslin, a pierwszg bariere dla tego pierwia-
stka stanowita endoderma. Mikoryza siewek
Swierka z grzybem P. involutus zmniejszata
negatywny wptyw glinu (0,8 mM Al) na
zawartos¢ chlorofilu w igtach tylko w czasie
pierwszych 5 tygodni hodowli siewek w
obecnosci tego metalu, natomiast po 10
tygodniach zawarto$¢ chlorofilu w siewkach
mikoryzowych i niemikoryzowych byta po-
dobna (Marschner i wsp. 1992). Ochronna
rola ektomikoryzy zalezy wiec przede wszy-
stkim od wtasciwosci symbionta grzybowe-
go. Jezeli tolerancja grzybow mikoryzowych
na glin okaze sie cechg stabilng, wéwczas
tolerancyjne szczepy bedzie mozna stoso-
wacé do inokulacji siewek przeznaczonych
do zalesiania terenéw skazonych kwasnym
opadem, o wysokiej zawartosci jonéw glinu
w podiozu.

8.3.3.3. Metale ciezkie

Zanieczyszczenie, powietrza metalami
ciezkimi, jak otéw, kadm, cynk, miedz, ze-
lazo, rte¢, prowadzi do ich akumulacji
w glebach lesnych, zwlaszcza w warstwie
humusowej (Greszta i wsp. 1979; ZOttl
1985). Postepujgce zakwaszanie gleb les-
nych powoduje wzrost stezenia wolnych
jonoéw metali ciezkich w roztworze glebo-
wym i zwiekszone pobieranie ich przez
korzenie drzew. W Czechach, na terenach
silnie zanieczyszczonych (Krusne Hory),
stwierdzono wyzsze stezenia kobaltu, mie-
dzi, zelaza, otowiu i cynku w korzeniach
Swierkdw niz na stanowiskach kontrolnych
(Sumava). Jednoczes$nie masa zywych i mar-
twych korzeni byla znaczgco nizsza na te-
renach zanieczyszczonych: Krusne Hory -
biomasa 70-170 kg ha’’, nekromasa 920-
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1490 kg ha-1; Sumava - biomasa 340-500
kg ha'l, nekromasa 7410-8770 kg ha'l (Ko-
COUREK i Bystriéan 1989).

Metale ciezkie sg toksyczne dla roslin,
gdy ich stezenie w roztworze glebowym
przekroczy pewien poziom, ktory jest za-
lezny od wtasciwosci fizyko-chemicznych
metalu, czynnikéw $rodowiska oraz od to-
lerancji organizmu (Gaad 1993). Cynk,
kadm i otdbw, w stezeniach podobnych do
stezen wystepujacych w roztworze glebo-
wym zanieczyszczonych ekosystemow les-
nych, silnie hamujg wzrost niemikoryzo-
wych korzeni siewek Swierka w pitynnych
kulturach (Godbold i wsp. 1987) i zmienia-
ja dystrybucje kationéw w roslinie (God-
bold i wsp. 1988a). Ponadto metale ciezkie
zakumulowane w warstwie organicznej gleb
leSnych hamujg wiele proceséw zachodzg-
cych w glebie, a przeprowadzanych przez
mikroorganizmy glebowe, jak oddychanie,
nitryfikacja czy amonifikacja (Zwolinski
1995, 1996). W efekcie zmniejszaja szyb-
kos¢ rozkladu tej warstwy glebowej i ogra-
niczajg uwalnianie pierwiastkbw odzyw-
czych (Tyler 1972; Zwolinski 1995, 1996).
Woplyw metali na spowolnienie dekompo-
zycji zwigzkéw organicznych moze naste-
powac przez bezposrednie dziatanie na mi-
kroorganizmy glebowe lub na enzymy, ktore
one produkuja.

Metale ciezkie moga by¢ takze toksycz-
ne dla grzybéw mikoryzowych, jednak-
ze stwierdzono, ze poszczegoélne gatunki,
szczepy tego samego gatunku, stadia wzro-
stu, a takze formy wegetatywna i reproduku-
jaca tego samego organizmu reagujga W Spo-
sOb zréznicowany na obecnos¢ metali ciez-
kich w podtozu (Gaad 1993). Na terenach
silnie zanieczyszczonych miedziag i cynkiem
obserwowano redukcje biomasy grzybni w
glebie o0 60% w stosunku do powierzchni
kontrolnej, a liczba gatunkéw grzybow mi-
koryzowych tworzgcych owocniki zmniej-
szyta sie z 35 do 15 (Ruhling i wsp. 1984).
Do gatunkéw tolerancyjnych na miedz au-
torzy zaliczyli Amanita muscaria, A. por-
phyria, Cantharellus tubaeformis, Laccaria
laccata, Leccinum scabrum, Tricholoma im-
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bricatum. Gatunkami wrazliwymi, ktorych
populacja malala wraz ze wzrostem steze-
nia miedzi w glebie byly Cantharellus ciba-
rius, Paxillus involutus, Tricholoma porten-
tosum, oraz gatunki z rodzaju Cortinarius,
Lactarius i Russula. Badania grzybéw miko-
ryzowych rosngcych w promieniu 6 km od
huty otowiu pozwolity wyrézni¢ gatunki to-
lerancyjne na zawarto$¢ otowiu i kadmu w
glebie (A. muscaria, L. scabrum, P. involu-
tus), natomiast gatunki z rodzaju Russula nie
tolerowaly wysokiej zawartosci tych metali
ciezkich w podiozu (Lepsova i Mejstrik
1989). Na terenach silnie zanieczyszczo-
nych emisjami z huty cynku (Swierklaniec)
nie wystepowaly owocniki P. involutus, cho-
ciaz gatunek ten byt jednym z najobficiej
owocujgcych na poréwnywalnych stanowi-
skach lesnych wolnych od zanieczyszczen
(Kowalski i wsp. 1989).

W  kulturach in vitro reakcje grzybéw
ektomikoryzowych na podwyzszone steze-
nia metali ciezkich sa réwniez bardzo zréz-
nicowane (Colpaert i Van Assche 1987,
1992). Do gatunkéw stosunkowo tolerancyj-
nych autorzy zaliczajg Amanita muscaria,
Hebeloma crustuliniforme, gatunki z ro-
dzaju Suillus (McCreig i Schroeder 1982;
Pachlewski i Chrusciak 1986; Willenborg
i wsp. 1990). Wzrost grzybni Suillus luteus
byt hamowany przez kadm, nikiel i otéw
5-10 razy silniej niz wzrost S. brevipes i S.
grevillei (McCreight i Schroeder 1982),
a H. crustuliniforme byt bardziej tolerancyj-
ny na obecnos$¢ rteci i kadmu niz A. mu-
scaria, Piloderma bicolor, Paxillus involutus,
Pisolithus tinctorius, Scleroderma auran-
tium, Suillus bovinus i S. grevillei (Willen-
borg i wsp. 1990).

Metale ciezkie wptywajg niekorzystnie na
tworzenie i rozwdj ektomikoryz drzew
(Gobl i Mutsch 1985; KocouREKi Bystri¢an
1989; Kropacek i wsp. 1989). Z drugiej
strony kolonizacja mikoryzowa moze tago-
dzi¢ toksyczne dziatanie metali ciezkich na
drzewa. Toksyczne metale mogag by¢ sele-
ktywnie pobierane przez grzybnie i akumu-
lowane w S$cianach komorkowych lub we-
wnatrz komoérek symbionta grzybowego
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(Turnau 1993). Mikoryzy z grzybem Lacca-
ria laccata ograniczaty transport Cd do pe-
doéw i igiet siewek Swierka o ponad 50% w
stosunku do roslin niemikoryzowych, ponie-
waz kadm byt akumulowany w korzeniach
mikoryzowych. Tylko 23% Cd zatrzymane-
go w korzeniach mikoryzowych znaleziono
w symplascie, natomiast pozostata cze$é
znajdowala sie w apoplascie korzenia oraz
w mufce grzybniowej i sieci Hartiga (Galli
i wsp. 1993).

Niektére badania nie wykazaly selek-
tywnego pobierania i akumulacji toksycz-
nych metali przez ektomikoryzy. Jentschke
i wspotpracownicy (1991 a) stwierdzili brak
znaczacych réznic w zawartosci otowiu w
Scianach komorkowych kory korzeni nie-
mikoryzowych siewek Swierka i siewek mi-
koryzowych z grzybami Lactarius rufus i Pa-
xillus involutus. Wykazali oni, ze zaréwno
w korzeniach siewek niemikoryzowych, jak
i mikoryzowych pierwszg barierg w trans-
porcie radialnym otowiu jest endoderma
i sugerowali, ze mozna wykluczy¢ dziata-
nie mufki grzybniowej i sieci Hartiga jako
filtra.

Zroéznicowanie reakcji mikoryz na metale
ciezkie jest prawdopodobnie zwigzane
z réznymi mechanizmami detoksyfikacji.
Jony metali moga taczy¢ sie ze zwigzkami
organicznymi, wydzielanymi na zewnatrz
grzybni, na przyktad z kwasem szczawio-
wym (Cromack i wsp. 1975) lub z barwni-
kami, jak na przyklad melanina (Gaad i de
Rome 1988). Detoksyfikacja metali ciezkich
moze nastepowac takze wewnatrz komorek
grzybni. Stwierdzono tez, ze grzyby stosun-
kowo tolerancyjne na metale ciezkie, jak
Pisolithus tinctorius zawieraja indukcyjne
peptydy (kadystyna) lub biatka (metalotio-
neina), ktérych nie znaleziono u nietoleran-
cyjnego na metale Cenococcum graniforme
(= C. geophilum) (Morselt i wsp. 1986).
Metale ciezkie, podobnie jak glin, ulegajg
detoksyfikacji w potgczeniu z jonami fosfo-
ranowymi w granulach polifosforanowych
zlokalizowanych w wakuolach (Turnau
i wsp. 1993). Mechanizmy detoksyfikacyjne
dziatajace w obrebie grzybni znacznie

zwiekszajg zuzycie wegla (Ernst 1976), co
powoduje skierowanie zwigzkéw weglo-
wych do korzeni i mikoryz z innych orga-
néw rosliny. Dostepnos¢ wegla moze byé
czynnikiem ograniczajgcym skutecznosé
mechanizmoéw detoksyfikaciji, szczegolnie
w przypadku zadziatania innych stresow
(Tingley i Andersen 1991).

8.3.3.4. Nadmiar azotu

Symbioza mikoryzowa jest zakt6cana przez
nadmiar nieorganicznego azotu w podtozu
(Bjorkman 1942; Harley i Smith 1973).
Ponadoptymalne zawarto$ci azotu w gle-
bie, spowodowane dtugotrwatym dopty-
wem tlenkéw azotu (NOX) lub amoniaku
(NH3) do ekosysteméw lesnych Srodkowej
Europy, moga by¢ przyczyng zmniejszenia
rozgatezien korzeniowych i masy systemu
korzeniowego oraz udziatu mikoryz (Meyer
1985). Podwyzszone stezenia azotu nie tyl-
ko uzyzniajg glebe, ale takze powodujg
zmiany chemiczne, polegajace na wyptuki-
waniu z roztworu glebowego wielu katio-
now i zakwaszaniu gleby, ktérego efektem
jest wysokie stezenie jonodw glinu (Papke
i wsp. 1987).

Nadmiar azotu stymuluje wzrost drzew,
czego nastepstwem jest zwiekszone zapo-
trzebowanie na pierwiastki pokarmowe jak
magnez, potas i fosfor. Z drugiej strony
zmniejsza sie pobieranie pokarméw z po-
wodu ich mniejszej dostepnosci oraz znisz-
czenia korzeni drobnych przez toksyczne
jony glinu. Zahamowanie rozwoju ektomiko-
ryz Swierka pod wptywem nawozenia azo-
towego obserwowano w dos$wiadczeniach
doniczkowych (Meyer 1985), jak i w warun-
kach lesnych (Haug i wsp. 1992).

Azot w formie amonowej (NH4+) prowa-
dzi do silniejszego zakwaszenia podioza niz
azot w formie azotanowej (NOS3-). Jony
NH4+ sg pobierane przez korzenie P. abies
3—4 razy szybciej niz jony NO35 przy czym
pobieranie jonéw NH4+ i wydzielanie jo-
noéw H+ jest zrwnowazone molarnie (Mar-
SCHNER i wsp. 1991). Korzenie mikoryzowe
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wydzielaja mniej jonéw wodorowych niz
korzenie niemikoryzowe, co sugeruje, ze
obecnos$¢ mikoryzy moze buforowaé roz-
twor glebowy ryzosfery (Rygiewicz i wsp.
1984). Zakwaszenie podtoza zalezy tez od
gatunku drzewa. Poréwnanie wydzielania
jonéw H+ przez korzenie trzech gatunkéw
iglastych pozwolito uszeregowa¢ je naste-
pujaco: Pseudotsuga menziesii > Picea sit-
chensis > Tsuga heterophylla (Rygiewicz
i wsp. 1984).

Azot w formie siarczanu amonu w ilosci
300 kg/ha spowodowat, w pierwszym i dru-
gim roku po nawozeniu, wzrost liczby i ma-
sy drobnych korzeni (do =5 mm) Picea
sitchensis, ale po dwéch sezonach wegeta-
cyjnych stwierdzono obnizenie parametréw
wzrostu korzeni, prawdopodobnie z powo-
du silnego wzrostu pedéw. Jednoczesnie na-
stgpito zmniejszenie liczby korzeni miko-
ryzowych, szczegolnie z grzybem Cenococ-
cum graniforme (Alexander i Fairley 1983).
Zanieczyszczenie powietrza zwigzkami azo-
towymi przyczynia sie do redukcji wzro-
stu grzybni ekstramatrykalnej, a w rezulta-
cie zmniejszenia liczby i réznorodnosci
ektomikoryz i grzyboéw ektomikoryzowych
(Dighton i Jansen 1991). Nawozenie azoto-
we zmienia obfito$¢ wystepowania owocni-
kéw grzybéw mikoryzowych w drzewosta-
nach swierkowych (Fiedler i Hunger 1963;
Carbaye i Le Tacon 1982; Agerer 1989).
Zmiany zalezg od rodzaju nawozu, typu
gleby i gatunku grzyba mikoryzowego. Do
szczegOlnie wrazliwych na nadmiar azotu
w glebie zalicza sie grzyby z rodzaju Lac-
tarius. Jako mniej wrazliwe wymienia sie
Russula ochroleuca, Xerocomus badius,
Hydrophorus olivaceoalbus, Dermocybe se-
minanguinea i D. cinnamomea (Guillitte
i wsp. 1989).

W mtodnikach P. abies, rosnacych na
terenach dawnych pastwisk, obserwowano
mniejsza réznorodnos¢ typow morfologicz-
nych mikoryz (3-4) niz w poréwnywalnych
miodnikach lesnych (6-8) (Bucking 1979).
W sterylnych kulturach piaskowych azot
azotanowy (NC>3‘) w stezeniu 2,7 mM nie
miat znaczgcego wpltywu na stopien rozwo-

ju mikoryzy siewek Swierka z grzybami Lac-
tarius rufus i L. thejogalus, podczas gdy azot
amonowy (NH4+) w stezeniach 1,5 mM
i 2,7 mM wplywal negatywnie (Jentschke
i wsp. 1989). W czystych kulturach niektére
grzyby mikoryzowe rosng lepiej na pozyw-
ce zawierajacej amon (Cenococcum grani-
forme, Thelephora terrestris), a inne rosng
réownie dobrze w obecnosci amonu jak
i azotanu (Pisolithus tinctorius, Suillus gra-
nulatus) (Dickson 1989).

Niewiele wiadomo na temat wplywu wy-
sokich stezen azotu na procesy komorkowe
zwigzane z rozwojem i funkcjonowaniem
mikoryz. Badania prowadzone w warun-
kach laboratoryjnych wykazaty, ze mikory-
zowe korzenie P. abies rosngce przez 2
miesigce przy niskim stezeniu NH4+
(7,5 mM azotu) przypominaty, pod wzgle-
dem wielkosci komoérek i liczby warstw
komorek, korzenie niemikoryzowe. Jednak-
ze witosniki zastgpita dwuwarstwowa mufka
grzybniowa, a miedzy komadrkami kory wy-
stepowata sie¢ Hartiga siegajgca endoder-
my. Przy Srednich stezeniach NH4+ (15 i 30
mM azotu) po dwéch miesigcach obserwo-
wano dwuwarstwowg mufke grzybniowa,
ale sie¢ Hartiga byta niekompletna. Grzyb-
nia sieci Hartiga penetrowata z rzadka do
wnetrza komorek epidermy i kory, a kilka
komoérek gospodarza byto catkowicie wy-
petnionych grzybnia. Przy wysokim stezeniu
NH4+ (44,9 mM azotu) zewnetrzne komorki
epidermy i kory byly zgrubiale, a grzybnia
penetrowata do ich wnetrza. Grzybnia
wewnatrzkomoérkowa miata wzrost zdomi-
nowany apikalnie, wyraznie rézny od wie-
loptatowego wzrostu typowego dla sieci
Hartiga. Podobnie wygladaly korzenie
ektomikoryzowe przy stezeniu azotu 85
mM. Amon w stezeniu 252 ppm powodo-
wat Smier¢ siewek (Brunner i Scheidegger
1994). W mikoryzach $wierka utworzonych
z grzybem Pisolithus tinctorius, stwierdzono
zatrzymanie rozwoju sieci Hartiga i pene-
tracje grzybni do wnetrza komoérek w obe-
cnosci wysokich stezen azotu, zarbwno w
formie azotanowej (NC>3') jak i amonowej
(NH4+) (Haug i wsp. 1992).
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8.3.3.5. Ozon

Swierk jest uwazany za gatunek bardziej
wrazliwy na dziatanie ozonu (0O3), niz na
przyktad sosna (Skeffincton i Roberts 1985).
Najczesciej opisywang reakcjg drzew na
dziatanie ozonu jest zahamowanie wzrostu
pedow i korzeni, przy czym wzrost korzeni
jest z reguly silniej hamowany niz wzrost

Kontrola pH 5,6

peddéw (Darral 1989; Andersen i Rygiewicz
1991). Jednoczes$nie u drzew rosngcych w
atmosferze zawierajgcej podwyzszone ste-
zenia ozonu obserwowano ograniczony
rozw6j mikoryz (Blaschke 1990; Blaschke
i Weiss 1990; Holopainen i Rantanen 1992)
(ryc. 8.12). Ograniczenie wzrostu korzeni
i rozwoju mikoryz jest wczesnym sympto-
mem szkodliwego dziatania ozonu, obser-

Kontrola pH 4

O3eS02 pH 4

Ryc. 8.12. Morfologia korzeni ektomikoryzowych 8-letnich siewek $wierka poddanych dziataniu
ozonu i dwutlenku siarki przez 5 kolejnych sezonéw wegetacyjnych w kontrolowanych warunkach.
Srednie roczne stezenie O3 - 100 g m'3, z wierzchotkami 130-360 g m'3, $rednie stezenie SO2 -
50-180 g m', Siewki rosty w podtozu o pH 5,6 lub 4,0 (wg Blaschke 1990, rys. H. Narozna)

1 - kontrola, pH 5,6 - mikoryzy monopodialnie piramidalne z gtadka mufka grzybniowa;

2 - kontrola, pH 4,0 - nieregularne piramidalne mikoryzy;

3 — 03, pH 4,0 — proste wydtuzone mikoryzy lub obumarte wierzchotki korzeniowe;

4 - SO2, pH 4,0 - proste mikoryzy nieregularnie rozmieszczone na wydtuzonych odcinkach
korzeniowych, pojedyncze mikoryzy z grzybem Cenococcum graniforme;

5 - O3 + SO2, pH 4,0 - wierzchotki korzeniowe rozgatezione nieregularnie, proste mikoryzy;
Skala réwna jest 2 cm
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Kontrola pH 5.6
2

10 10
8 8
6 6
4 - M 4
2 2

EM NM Ne

Kontrola pH 4

EM NM Ne

Ryc. 8.13. Wplyw ozonu i dwutlenku siarki na liczbe ektomikoryzowych (EM), niemikoryzowych
(NM) i nekrotycznych (Ne) korzeni 8-letnich siewek Swierka poddawanych dziataniu tych gazéw
przez 5 kolejnych sezonéw wegetacyjnych w kontrolowanych warunkach. Srednie roczne stezenie

03 - 100 g m’3, z wierzchotkami 130-360 g m’3; $rednie stezenie SO2 - 50-180 g m ".

Siewki

rosty w podtozu o pH 5,6 lub 4,0. (wg Blaschke 1990, rys. H. Narozna)

wowanym przed ukazaniem sie jakichkol-
wiek widocznych reakcji czesci nadzie-
mnej. Ozon dziata na systemy korzeniowe
drzew posrednio przez wptyw na funkcje
aparatoéw szparkowych, procesy fotosyntezy
i oddychania oraz transport weglowodanow
z peddéw do korzeni. Zaklocenie allokacji
weglowodanéw do korzeni hamuje wzrost
mikoryz i grzybow mikoryzowych (Cooley
i Manning 1987; Shaw i wsp. 1992). Bez-
posredni kontakt ozonu z czescig podzie-
mng rosliny jest mato prawdopodobny.
Doniesienia na temat wptywu ozonu na
mikoryze drzew lesnych sg czesto niejed-
noznaczne. Niektorzy autorzy stwierdzili
stymulacje aktywnosci fotosyntetycznej sie-
wek swierka (Wallin i wsp. 1990) i rozwoju
mikoryz pod wplywem krétkotrwatego dzia-
fania ozonu w stezeniach nieznacznie prze-
kraczajacych stezenie O3 w otoczeniu (1,3-
1,6 x) (WollImer i Kottke 1990; Holopainen
i Rantanen 1992; Rantanen i wsp. 1994).
Jednoczesnie obnizyt sie wagowy stosunek

pedu do korzenia, co wskazuje, ze wczes-
nym efektem ekspozycji na O3 jest allokacja
wegla z pedu do korzenia (Rantanen i wsp.
1994). Rozwdéj mikoryz stymuluje pobie-
ranie wody i zwigzkéw mineralnych przez
system korzeniowy i w efekcie - wzrost sie-
wek. Przypuszcza sie, ze stymulacja aktyw-
nosci fotosyntetycznej pod wptywem matych
dawek ozonu jest zwigzana z procesami deto-
ksyfikacji i adaptacji roslin do warunkoéw stre-
sowych (Schmieden i Wild 1995).

Jednakze dtugotrwate dziatanie ozonu
(kilka sezonéw wegetacyjnych) w steze-
niach, ktore wystepuja w stoneczny letni
dzienr (100-200 g m*3) zmniejsza transloka-
cje produktéw asymilacji do korzenia (Wil-
lenbrink i Schatten 1993). Po 5 sezonach
wzrostu w obecnosci podwyzszonego ste-
zenia ozonu ($rednia roczna 100 g m’3,
maksymalne stezenia 130-360 g m’3), sie-
wki Swierka miaty obnizong, w stosunku do
kontroli, liczbe mikoryz oraz nienormalng
morfologie korzeni mikoryzowych (Blasch-
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KE 1990). Mniejsza liczba korzeni drobnych
i mikoryz oznacza zmniejszenie pobierania
wody i zwigzkéw mineralnych z gleby i ob-
nizenie odpornosci drzew na susze. Reakcje
systemOw korzeniowych i mikoryz na
szkodliwe dziatanie ozonu pogtebia obe-

cno$¢ innych czynnikéw stresowych, jak
SO2 i zakwaszenie gleby (Blaschke 1990;
Blaschke i Weiss 1990) (ryc. 8.13) lub nie-
dobér zwigzkéw mineralnych w podtozu
(Amudson i wsp. 1991).

http://rcin.org.pl



