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change or excretion by roots. The rate of nutrient uptake is subject to seasonal changes and
some cycles. The maximum uptake of the main nutrients by oaks is usually recorded in
June. Among forest stands of various age, 24-year-old trees have been found to take up the
highest absolute amount of elements.

An insufficient supply of nutrients limits tree growth and development, and results in
deficit symptoms characteristic of individual elements, usually visible on leaves. Nitrogen
deficit in oaks is usually reflected in reduced leaf size and uniform yellow-green and later
yellow discoloration of whole leaf blades. As a result of phosphorus deficit, the density of
oak foliage is reduced and leaf blades turn dark green or reddish. Potassium deficit causes
chlorotic-necrotic discoloration of oak leaves, i.e. leaf blades turn yellow starting from mar-
gins, which is followed by appearance of light brown, gradually coalescing necrotic lesions.
Magnesium deficit results in yellowing of the leaf blade from the centre outward, followed
by appearance of brown patches between veins. Characteristic symptoms reflect also exces-
sive concentrations of various elements, usually due to environmental pollution with va-
rious chemicals, including some toxic compounds, like heavy metals or acid rain.

Rationally applied mineral fertilization makes a significant impact on the nutritional
status of trees by improving the chemical composition of the soil, ensuring favourable pro-
portions between elements in various organs, especially in leaves, and consequently leads
to improving tree health, reducing the symptoms of deficits, and increasing wood produc-
tion. In poorer sites, effects of fertilization are greater. Positive effects of liming on the nu-
tritional status of trees may be also observed indirectly, thanks to an improvement in soil
properties, especially if liming is combined with mechanical loosening of the soil. Besides
increasing the total reserves of timber volume, mineral fertilization increases the durability
of forest plantations, ensures natural regeneration under the canopy of trees assigned for
felling, but also may increase the acorn yield of seed orchards and increase the yields of fo-
rest side products. An important objective of soil fertilization is also to increase the resis-
tance of trees to unfavourable biotic and abiotic factors.

MARIA RUDAWSKA

4.5. MIKORYZA

WSTEP

Mikoryza jest najbardziej rozpowszechnionym w przyrodzie zwiazkiem sym-
biotycznym, tworzonym pomiedzy korzeniami ponad 90% roslin ladowych i przy-
najmniej 6000 gatunkéw grzybow nalezacych do Zygo-, Asco- i Basidiomycotina
(SMITH i READ 1997).

Wzajemne oddzialywania pomigdzy roslinami i grzybami rozpoczely si¢ w mo-
mencie wyjscia roSlin na lad (350 do 460 milionéw lat temu) i odegraly decy-



Fizjologia 265

dujacg role w ewolucji roslin ladowych (SELOSSE i LE TACON 1998). Ze wzgledu
na kluczowa role, jaka mikoryza odgrywa w rozwoju i stabilizacji zbiorowisk ro-
Slinnych, zwigzek ten uwazany jest za ,,ekologicznie obligatoryjny”(READ 1993).
Symbioza mikoryzowa naszych najwazniejszych drzew lesnych (sosny, Swierka,
jodly, modrzewia, buka), w tym takze debu, ma charakter ektomikoryzy, czyli mi-
koryzy zewngtrznej.

4.5.1. HISTORIA BADAN NAD MIKORYZA DEBU

Sposrod wszystkich drzew le$nych deby, obok sosny, §wierka i buka, poddane
zostaly najliczniejszym badaniom, ktore wykazaly staly zwigzek ich korzeni z grzy-
bami mikoryzowymi. Pierwsza na $wiecie wzmianka o mozliwosci funkcjonalnego
kontaktu korzeni drzew z grzybami dotyczyta wtasnie dgbu i zawdzigczamy ja grec-
kiemu przyrodnikowi i filozofowi, TEOFRASTOWI (ok. 370-287 p.n.e.), nazywane-
mu ojcem botaniki. KELLY (1950) powolujac si¢ na TEOFRASTA (THEOPHRASTE
1782) cytuje: ,,Jesli chodzi o grzyby rosnace z korzeni (debu) lub okoto nich, to wy-
stepuja one takze u innych drzew”. BOULLARD (1968) rowniez przytacza te intere-
sujace obserwacje TEOFRASTA, dotyczace szczegdlnej dyspozycji niektorych ga-
tunkéw grzybéw do rozwijania si¢ w sasiedztwie drzew le$nych. Spostrzezenia
TEOFRASTA pozostaly jednak az na dwa tysiaclecia bez wplywu na zainteresowanie
sie pozniejszych badaczy zjawiskiem mikoryzy, czyli obecnoscia grzyboéw wokot
korzeni roslin (CZAJKOWSKA-STRZEMSKA 1988). Dopiero pod koniec XIX wie-
ku nastapil gwaltowny rozwo6j wiedzy o symbiozie mikoryzowej, ktory zaowoco-
wal takze doniesieniami o zwiazkach mikoryzowych u réznych gatunkéw debow.
Pionier badan nad mikoryza drzew le$nych, badacz niemiecki ALBERT BERN-
HARD FRANK (1885), na podstawie obserwacji Quercus robur i Q. petraea, jako
pierwszy zaliczyt deby do drzew ektomikoryzowych. Nastepne doniesienia o wy-
stgpowaniu mikoryzy u dgbu zawdzigczamy badaniom STAHL (1900), MANGINA
(1910), MELINA (1922) i MATIROLLO (1934). Autorzy ci zgodnie przyznaja, ze
dla debu typowa jest ektomikoryza. Jednoczes$nie juz najwczesniejsze badania
(MELIN 1922; KLECKA i VUKOLOV 1935) wykazaly, ze przy dominacji ektomiko-
ryzy mozliwa jest takze u debu obecnos$¢ strzepek grzybniowych wewnatrz komo-
rek kory pierwotnej korzenia, co wskazywatoby na ektendomikoryze. Jednak EN-
DRIGKEIT (1937) w swojej pracy nad wystepowaniem mikoryz u dgbéw w Pru-
sach Wschodnich podkresla, ze sporadyczne wnikanie strzepek komorek grzyb-
niowych do wnetrza komorek kory pierwotnej korzenia w trakcie ektomikoryzy
nie upowaznia do wyodrebnienia tego zjawiska w osobny typ mikoryzy.
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W latach czterdziestych i pigédziesiatych, ze wzgledu na duze znaczenie ho-
dowlano-gospodarcze dgbow przy zalesianiu stepow, liczne badania nad dgbami,
w tym takze nad ich zwigzkami mikoryzowymi, prowadzone byly przez badaczy
rosyjskich. Wykazali oni miedzy innymi, ze cz¢$¢ nadziemna siewek dgbu z obfita
i zréznicowana mikoryzg byla nawet pigciokrotnie wyzsza niz w przypadku sie-
wek bez mikoryz (BARANEI 1939; KLYUSHNIK 1951). Badaczom rosyjskim za-
wdzigczamy takze pierwsze opisy morfologiczne mikoryz u dgbu, uwzgledniajace
takie cechy, jak typ rozgalezienia, kolor i struktura mufki, szczegély budowy
strzepek grzybni ekstramatrykalnej oraz struktury sznuréw grzybniowych (LOBA-
NOV 1971).

Pierwsze obserwacje nad mikoryza dgbéw w Polsce zawdzigczamy badaniom
DOMINIKA (1951). Wykazat on obecno$¢ mikoryz u dgboéw Q. petraea i Q. robur
rosngcych na wydmach nadmorskich w okolicach Leby oraz wydmach $rodlado-
wych w okolicach Milosnej pod Warszawa. Autor podkreSla, ze ektomikoryza
debu na ubogich piaskach wydmowych rozwija si¢ bardzo stabo, mufka grzybnio-
wa jest bardzo cienka, a zdarzaja si¢ powierzchnie korzeni, na ktorych w ogole
nie wystepuje. Nastgpne badania nad mikoryza debow w Polsce przeprowadzili
PACHLEWSKI i GAGALSKA (1953), ktorzy analizowali przede wszystkim wptyw
warunkow biocenotycznych na ksztaltowanie si¢ mikoryz u Q. pedunculata (ro-
bur). Nawiazujac do badain DOMINIKA (1949-1950), ktory w swoich pracach su-
gerowal wyrazny wplyw zespotu roSlinnego na rozwdj, a nawet typ symbiozy mi-
koryzowej, autorzy ci podali, ze u dgbow wystepuje wytacznie ektomikoryza, bez
wzgledu na wiek i warunki ekologiczne.

4.5.2. SYSTEM KORZENIOWY

BUSGEN (1901) jako pierwszy wyrdznil intensywny i ekstensywny typ systemu
korzeniowego. Z intensywnym systemem korzeniowym mamy do czynienia wOw-
czas, kiedy stosunkowo niewielka objeto$¢ gleby przerasta wiele korzeni, nato-
miast ekstensywny system korzeniowy jest wtedy, gdy wieksza objetos¢ gleby pe-
netruje niewiele korzeni. KOSTLER i wsp. (1968) zaktadaja, ze drzewa iglaste
maja na oglt ekstensywny system korzeniowy, natomiast liSciaste — system inten-
sywny. Jednakze podzial ten nie zawsze odnosi si¢ do wszystkich gatunkéw. Na
przyktad Larix i Pseudotsuga to drzewa iglaste o raczej intensywnym systemie ko-
rzeniowym, podczas gdy Quercus i Ulmus to drzewa lisciaste o wzglednie eksten-
sywnym sposobie wzrostu korzenia. W zaleznoSci od sity wzrostu korzenia glow-
nego i rozmieszczenia korzeni bocznych KOSTLER i wsp. (1968) wyr6zniaja u eu-
ropejskich drzew lesnych trzy zasadnicze typy systemdw korzeniowych: palowy
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(taproot), sercowaty, czyli ukosny (heartroot), i poziomy lub plaski z licznymi ko-
rzeniami wglebnymi (sinkerroot) (TOMANEK 1997). Na r6znych etapach rozwo-
ju spotykamy u obu deb6éw wszystkie trzy typy systemu korzeniowego. W okresie
mlodocianym zasadniczym elementem systemu korzeniowego jest korzen palo-
wy, ktory zwykle juz w fazie dragowiny przeksztalca si¢ w system korzeniowy ser-
cowaty. W starszym wieku system o charakterze sercowatym przeobraza si¢ na
wielu siedliskach w system ptaski, ktérego gtéwnym filarem sa korzenie wglgbne.
Dab szyputkowy i bezszyputkowy nie wykazuja w budowie systemu korzeniowego
istotnych rdznic i korzenia si¢ raczej ekstensywnie (ryc. 11 2).

Na wzrost i rozwdj systemu korzeniowego u roslin wplywaja zaréwno czynniki
genetyczne, jak i warunki Srodowiska. Podczas gdy poczatkowa faza wzrostu ko-
rzenia jest u wigkszosci drzew determinowana przede wszystkim przez czynniki
genetyczne, to dalszy jego rozwoj jest w mniejszym lub wickszym stopniu zdomi-
nowany przez srodowisko (BILAN 1971). U obu naszych rodzimych dgbow (Q. ro-
bur i Q. petraea) w okresie mtodocianym istnieje genetycznie uwarunkowana
sktonno$¢ do tworzenia korzenia palowego. Korzen palowy (ryc. 1A i 2A)
zaklada si¢ w stadium siewki i jest u dgbu silniejszy niz u innych gatunkow drzew,
w pelni zdrewnialy, grubosci oféwka. Korzen ten osiaga w pierwszym roku giebo-
ko$¢ srednio 27 cm, a w kolejnych latach wydtuza si¢ jeszcze o 20-30 cm.
W pierwszym roku rozwoju korzenia, poza licznymi drobnymi odgatezieniami,
nie tworzg si¢ jeszcze korzenie poziome. HARTIG (1886) wykazal, ze siewka dgbu
w pierwszych latach zycia rozwija si¢ silniej w swej czeSci podziemnej niz nad-
ziemnej. W wieku 5 lat korzenie osiagaja gtebokos$¢ srednio 1 m. Strefa intensyw-
nego wzrostu przenosi si¢ wtedy wyraznie na korzenie poziome, ktdre w czasie,
gdy roslina osiaga wiek 10-12 lat, przewyzszaja juz rozmiarami korzen palowy.
Gdy ped ma grubos¢ 5-8 cm, korzen palowy wyrdznia si¢ jeszcze wyraznie, ale za-
nika juz przy grubosci pnia wynoszacej 12-15 cm. Ma to miejsce w wieku 30-50
lat. Wowczas ,,mlodociany system palowy” debu zastgpowany jest na ogdt przez
,»System sercowaty” (ryc. 1B i 1C; 2B i 2C). Poczatkowo korzen palowy daje si¢
jeszcze wyr6znic; z reguly przybiera on postac stozka (ryc. 2B) z licznymi pozio-
mymi korzeniami bocznymi. Uktad korzeni poziomych sktada si¢ w tym okresie z
daleko siegajacych, czesto deskowato sptaszczonych korzeni gtéwnych (ryc. 1C i
2C) oraz ich bocznych, powrozowatych rozgatezien. Gtéwne korzenie boczne, co
jest charakterystyczne dla debu, biegna najpierw uko$nie w doél, a potem, na
glebokosci kilkudziesieciu centymetrow, kieruja si¢ poziomo na boki. Od glow-
nych korzeni bocznych odchodza liczne drobniejsze korzenie nizszego rzedu,
ktore biegnag prosto w dot. Na najdrobniejszych odgalezieniach systemu korze-
niowego debu wystepuje zjawisko heteroryzji, czyli morfologiczno-anatomiczne-
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Ryc. 1. Pokrdj i rozwdj systemu korzeniowego u dgbu szypulkowego Quercus robur: A —
mlodociany korzen palowy, B — rozwdj korzeni poziomych, C — korzen sercowaty (wg
KOSTLERA i wsp. 1968)

go zrOznicowania na korzenie zgrubiale oraz korzenie o ograniczonym wzroscie.
Heteroryzja korzeni drobnych u dgbu wiaze si¢ takze z ich zr6znicowaniem funk-
cjonalnym (JENIK 1959). Korzenie zgrubiale rozwijaja si¢ obficiej w glebszych,
czesto wilgotniejszych partiach profilu glebowego i charakteryzuja si¢ na ogot
biegkitno-czarnym odcieniem na skutek reakc;ji tanin korzeniowych z jonami zela-
za zawartymi w glebie. Te korzenie wydaja si¢ zaadaptowane do intensywnego
rozprzestrzeniania si¢ w ryzosferze i znacznego wzrostu na dtugosé. Korzenie o
ograniczonym wzroscie sa na ogot ciensze i krdtsze, wystepuja znacznie obficiej i
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Ryc. 2. Pokrdj i rozwoj systemu korzeniowego u dgbu bezszyputkowego Quercus petraea: A
— mlodociany korzen palowy, B — rozwdj korzeni poziomych, C — korzen sercowaty (wg
KOSTLERA i wsp. 1968)

na ogo6l ulegaja przeksztalceniu do mikoryz. Ich funkcja jest przede wszystkim
pobieranie z gleby substancji organicznych, mineralnych oraz wody. Korzenie te
obumieraja po jakims§ czasie, a na ich miejscu powstaja nowe, ktore zndw ulegaja
przeksztalceniu do mikoryz. Mikoryza u debu rozwija si¢ na najdrobniejszych
odgatezieniach systemu korzeniowego o przekroju ponizej 1 mm, szczegdlnie
czgsto w obrebie gdrnych, prochnicznych warstw gleby.



270 Deby

4.5.3. STRUKTURA MORFOLOGICZNO-ANATOMICZNA
MIKORYZY

PACHLEWSKI i GAGALSKA (1953) jako jedni z pierwszych przeprowadzili ba-
dania struktury morfologicznej mikoryz na debach na przykladzie naturalnych
zespolow lesnych Bialowiezy oraz starych zespoldéw parkowych w Wilanowie.

Ryc. 3. Rozne formy morfologiczne (morfotypy) ektomikoryz, wystepujace na siewkach
debu Quercus robur i Q. petraea w szkotkach le$nych (fot. M. RUDAWSKA)

http://rcin.org.pl
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Wykazali oni, ze dgby odznaczaja si¢ powszechnie wystepujaca ektomikoryza
o zréznicowanej morfologii i anatomii, z bardzo dobrze wyksztalcona mufka
grzybniow3 i siecia HARTIGA. Nie obserwowano natomiast tego bogactwa form u
debow polnych, przydroznych, albo wystepujacych w sztucznych zespotach les-
nych lub parkowych. Obserwacje te potwierdzily teze DOMINIKA (1949-1950), ze
ektomikoryza u debu, podobnie jak u innych gatunkéw, znajduje optymalne wa-
runki dla swojego rozwoju w zespolach zblizonych do zespoléw naturalnych.
Ektomikoryzy dgbu tworzone przez rdzne grzyby rdznia si¢ barwa i gruboscia
mufki grzybniowej, charakterem jej powierzchni, ktéra moze by¢ gtadka lub wetni-
sta, a takze wystgpowaniem r6znego rodzaju struktur, takich jak wloski, szczecinki
i sznury grzybniowe, a w koncu szczegdtami budowy pojedynczych strzepek, z kto-
rych zbudowana jest mufka grzybniowa. Strzgpki te przyjmuja czgsto r6zna barwe,
od bialej do prawie czarnej, moga wykazywac szczegdlny sposob rozgalezienia i
uorganizowania w obrebie mufki grzybniowej, a takze odznaczac si¢ wystepowa-
niem specyficznych szczeg6iow budowy, takich jak cystydy, sklerocja itp. Wszystkie
te szczeglly decyduja o wyrdznieniu tak zwanego morfotypu mikoryzowego (ryc. 3
i 4). Pierwsze, jeszcze bardzo niedoskonale morfotypowanie mikoryz u debu za-

Ryc. 3. cd.

http://rcin.org.pl
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Ryc. 4. Rézne formy morfologiczne (morfotypy) ektomikoryz, wystgpujace na debach
Quercus robur i Q. petraea w dojrzatych drzewostanach (fot. T. LESKI)

wdzieczamy badaczom rosyjskim (cyt. SEMAKHANOVA 1962). SHCHERBAKOVA
(1955) 1 VLASOV (1956), taczac cechy barwy mufki i specyfiki rozgalezienia, zapro-
ponowali sklasyfikowanie mikoryz u debow w pie¢ giéwnych morfotypéw: A, B, C,
D i E. Przy okazji badan zwiazkéw mikoryzowych wystepujacych w zespotach le-
$nych, gtéwnie z udziatem sosny, DOMINIK i WOJCIECHOWSKA (1961) oraz DO-
MINIK i MADEJ (1963) wskazali na wiele odmiennych morfologicznie typéw miko-

http://rcin.org.pl
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Ryc. 4. cd.

ryzowych wystepujacych na siewkach i mtodych debach Quercus robur. DOMINIK i
WOICIECHOWSKA (1963) wyr6znili dziesie¢ rdznych typéw mikoryzowych u de-
bow w réznym wieku, wystepujacych w zespolach Dicrano-Pinetum i Periclyme-
no-Quercetum na terenie Wielkopolskiego Parku Narodowego. W sposdb szcze-
gblowy autorzy opisali dwa typy mikoryzy bardzo czgsto wystepujace u dgbu: miko-
ryz¢ nazwang lg, z charakterystycznymi szczeciniastymi wyrostkami komorek
grzybniowych mufki, tak zwanymi cystydami, ktore w przypadku mikoryzy Ig byty
kulisto rozdete na konficach, oraz czarne mikoryzy, tak zwane Ga i Kb, tworzone
przez grzyb Cenococcum geophilum (patrz ryc. SE). Masowe wystgpowanie tych
czarnych mikoryz na debach autorzy ttumacza wystapieniem diugiego okresu su-
szy, ktora zniszczyla lub ostabita inne grzyby mikoryzowe.

VOIRY (1981), opierajac si¢ cz¢Sciowo na kluczu do oznaczania mikoryz opu-
blikowanym przez DOMINIKA (1961, 1969), wyr6znit na dgbach wystepujacych
w naturalnych zespotach lesnych z udzialem Q. robur i Q. petraea w pdinoc-
no-wschodniej Francji 15 r6znych morfotypéw mikoryzowych. Po raz pierwszy
przypisal tez niektore mikoryzy do okreSlonych gatunkéw grzybéw mikoryzo-
wych, zapoczatkowujac nowy sposdb charakteryzowania mikoryz, rozwinigty
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5mm

Ryc. 5. Kolejne stadia rozwojowe mikoryzy debu (Q. robur) z grzybem Lactarius chrysorr-
heus (mleczaj ztocisty): od formy pojedynczej (A) do monopodialnie pierzasto (B, C D) i
piramidalnie rozgatezionej (E) (wg PALFNERA 1994)

w nastepnych latach przez AGERERA (1987-2002). VOIRY (1981) podat szcze-
gblowy opis anatomiczny mikoryz tworzonych przez dgby z grzybami mikoryzo-
wymi Hebeloma crustuliniforme (wlo$nianka rosista), Cortinarius alboviolaceus
(zastonak liliowy), Scleroderma aurantium (S. vulgare, S.citrinum, t¢goskor po-
spolity), Xerocomus badius (podgrzybek brunatny) i Cenococcum geophilum
(czarniak pospolity). Autor uwaza, ze u dgbow do najbardziej rozpowszechnio-
nych naleza biate mikoryzy H. crustuliniforme (ryc. 3C1iD) i czarne C. geophilum
(ryc. 4E) oraz z6ite mikoryzy Lactarius subdulcis (mleczaj podrydzyk). Te trzy ga-
tunki grzybéw tworza podobne pod wzgledem morfologiczno-anatomicznym mi-
koryzy takze z bukiem Fagus sylvatica. W nastgpnych latach mikoryzy dgbu Q. ro-
bur i Q. petraea z r6znymi grzybami opisalo wielu autoréw. Najnowsze wydanie
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,»Klucza do oznaczania mikoryz u dgbu” (Key for Ectomycorrhizae on Quercus,
AGERER 2002) uwzglednia mikoryzy tworzone przez Q. robur z grzybami: Rama-
ria subbotrytis (gal¢ziak groniasty) (AGERER 1996), Russula virescens (gotabek
zielonawy) (BEENKEN 2001a) i R. vesca (golabek jadalny) (BEENKEN 2001a),
Lactarius chrysorrheus (mleczaj ztocisty) i L. serifluus (PALFNER i AGERER
1996a), Cenococcum geophilum (PALFNER 1994), Xerocomus subtomentosus
(podgrzybek zajaczek) i X. armeniacus (PALFNER i AGERER, 1995), Lyophyllum
decastes (podblaszek gromadny) (AGERER i BEENEKEN 1998), Laccaria amethy-
stina (lakowka ametystowa) (PALFNER 1994) i Russula ochroleuca (golabek
ochrowoz6lty) (PILLUKAT i AGERER 1992).

W kilku mikoryzach dgbu Q. robur, ktére w Atlasie Agerera (1987-2002) po-
siadaja bardzo szczegblowy opis anatomiczny, symbiont grzybowy nie zostat jak
dotad zidentyfikowany, dlatego mikoryzy te figuruja pod nazwami wskazujacymi
gospodarza (Quercirhiza) oraz najbardziej charakterystyczna cech¢ danej mi-
koryzy. Do niezidentyfikowanych naleza miedzy innymi mikoryzy okreSlone
jako Quercirhiza squamosa (PALFNER i AGERER 1996b) i Q. alboviolacea (JA-
KUCS 2001). Na obu rodzimych debach wystepuje oczywiScie znacznie wigcej
réznych morfotypoéw mikoryzowych niz opisali weczes$niej badacze lub scharak-
teryzowano szczegdlowo w Atlasie AGERERA. Swiadczy o tym chocby lista ga-
tunkow grzybdw mikoryzowych, ktére na podstawie obserwacji wystgpowania
owocnikow oraz badan mikoryz, r6zni autorzy podaja jako zwiazane z Q. robur i
Q. petraea (tab. 1 i 2). Mikosocjologiczne obserwacje na dwoch stanowiskach
debu w pdinocno-wschodniej Austrii oraz w okolicach Wiednia wykazaly, ze
przynajmniej 74 gatunki wielkoowocnikowych grzybow, potencjalnych sym-
biontow, towarzysza debowi w tych regionach, a liczba wyr6znionych morfoty-
pOw mikoryzowych na dwdch stanowiskach réznigcych si¢ wiekiem i siedliskiem
wynosita odpowiednio 46i 38 (K OVACS iin. 2000). CAUSIN i wsp. (1996) wyrdz-
nili 43 morfotypy mikoryzowe u 50-55-letnich debow (Q. robur) w poéinoc-
no-wschodnich Wtoszech. W Belgii na jednym tylko stanowisku odnotowano u
debu jednoczesne wystepowanie 31 morfotypdéw mikoryzowych (VAN DRICHE i
PIERART 1995).

Pod wzgledem morfologicznym mikoryzy debu nie sg tak zréznicowane, jak u
roslin iglastych, w szczegdlnosci u sosny (RUDAWSKA 2000). Bardzo czgsto maja
one forme mikoryz prostych (ryc. 3A, B, C, D; ryc. 4A, B, C, E, G), chociaz w wa-
runkach pelnego rozwoju oraz w zaleznosci od grzyba tworzacego dana mikoryze
moga by¢ rozgalezione nieregularnie (ryc. 3E, F, G), monopodialnie (ryc. 4D, H,
I), pierzasto (ryc. 4F), piramidalnie (ryc. 3H), a niekiedy sa nawet zebrane w grona
(ryc. 31, J). Mikoryzy tworzone przez niektére grzyby, zanim osiaggng swoja osta-
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Tabela 1.
Symbionty mikoryzowe Quercus robur
Rodzaj Gatunek
Amanita (muchomor) caesaria’, citrina', pantherina’, phalloides]’zz, rubescens"?
strobiliformis', vaginata’,
Boletus (borowik) edulis'?

Cantharellus (pieprznik)  cibarius’

Cenococcum (czarniak)  geophilum™'*!
Cortinarius (zastonak) alboviolaceus"’, sericeus’
Entoloma (wieruszka) erophilum, sericeum

Hebeloma (wlosnianka)  crustuliniforme™, mesopheum™®, sacchariolens™

Hygrophorus (wodnicha)  penarius'

Inocybe (strzgpiak) boltoni varionipes®, decipiendoides™, lacera®, maculata®, ri-
mosa’, umbrina®

Laccaria (lakowka) amethystina"*"** laccata®™

Lactarius (mleczaj) chrysorrheus', insulsus', piperatus', quietus', serifluus, sub-

dulcis', volemus"
Leccinum (kozlarz) scabrum'

Lyophyllum (podblaszek) decastes

Mycelium radicis atrovirens®*

Paxillus (krowiak) involutus®,

Ramaria (galgziak) subbotrytis™

Rhodophyllus prunuloides’

Russula (gotabek) cyanoxantha', fellea’, fragilis™, ochroleuca®, palludosa’,

vesca', virescens

Scleroderma (tegoskor) aurantium®"’, areolatum*

Sphaerosporella brunnea'®

Tuber (trufla) albidum®, aestivum”®, borchii’, macrosporum”, magna-
tum"’, melanosporum’, mesentericum’

Thelephora (chropiatka)  terrestris®

TBlopilus (goryczak) felleus'

Xerocomus (podgrzybek) — armeniacus’, badius™", subtomentosus®

Odnosniki liczbowe do literatury jak w tabeli 2.
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Tabela 2.

Symbionty mikoryzowe Quercus petraea

Rodzaj Gatunek
Amanita (muchomor) caesaria', phalloides™, rubescens™
Byssocorticium atrovirens®
Cenococcum geophilum'>'"*
Cortinarius (zastonak) alboviolaceus"”, moenne-loccozii'?, multiformis*
Genea klotzschir®
Hebeloma (wlosnianka)  crustuliniforme"’, mesopheum®
Hymenogaster tener®
Hysterangium (korzeniak) ~clathroides®,
Inocybe (strzepiak) decipiendoides™, lacera®™, maculata®, umbrina®
Laccaria (lakéwka) amethystinazz, laccata®, proximazz, tortilis*
Lactarius (mleczaj) chrysorrheus™", piperatus® serifluus"
Mycelium radicis atrovirens™
Paxillus (krowiak) involutus®
Russula (gotabek) fragilis™
Scleroderma (tegoskor) aurantium", areolatum®
Sphaerosporella brunnea'
Tricholoma (gaska) albobrunneum?®
Tuber (trufla) albidum®, aestivum™", borchii’, magnatum"’, melanospo-

rum’, mesentericum’

Xerocomus (podgrzybek)  badius"

I'TRAPPE J. 1962; 2LUPPI A.M., GAUTERO C. 1967; SFONTANA A., CENTRELLA E. 1967;
4ZEROWA M. J., ROZENKO G. L. 1966; "ZEROWA M. J. 1966; "M ANKA K. 1960; 'BENCIVEN-
GA M. 1999; WEDEN i DANELL,1998; ‘PALFNER G., AGERER R. 1995; '"PALFNER G.,
AGERER R. 1996a; 'GREGORI G., TOCCI A., BONI C., PUXEDDU M. 1995; ?’FRELECHOUX
F. 1995; BGIOVANNETTI G.; FONTANA A. 1980; "*AGERER R. 1996; SPILLUKAT A., AGE-
RER R. 1992; YMEOTTO F, CARRATURO P. 1987-1988; "VOIRY H. 1981; '*BEENKEN
2001a; “BEENKEN 2001b; ’AGERER R., BEENEKEN L. 1998; 2’PALFNER 1994; >GARBAYE
iwsp. 1986

teczng zlozona forme morfologiczna, przechodza czesto przez kolejne stadia roz-
wojowe. Stadia rozwoju mikoryzy u debu od formy pojedynczej do groniastej na
przyktadzie grzyba Lactarius chrysorrheus (mleczaj ztocisty) przedstawia rycina 5.
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Podobnie jak w przypadku struktury morfologicznej mikoryz u debu, jedne z
pierwszych obserwacji dotyczacych jej budowy anatomicznej zawdzigczamy takze
badaczom polskim (PACHLEWSKI i GAGALSKA 1953; DOMINIK i WOJCIECHOW-
SKA 1961, 1963). Wykazali oni, ze nasze krajowe deby tworza ektomikoryze, czyli
mikoryz¢ zewnetrzna. Podstawowymi elementami strukturalnymi mikoryzy tego
typu sa mufka grzybniowa oraz sie€ HARTIGA. Mufka grzybniowa w ektomikory-
zie debu otacza zakonczenia prawie wszystkich korzeni drobnych, ktore u tego
gatunku sa bardzo cienkie i delikatne i maja Srednicg 0,5 mm. Grubo$¢ mufki
grzybniowej waha si¢ przewaznie w granicach od 10 do 60 mm. Strzepki grzybni
mikoryzowej wnikaja takze pomiedzy komdrki ryzodermy i kory pierwotnej ko-
rzenia, tworzac sie¢ HARTIGA, najwazniejszy rys ektomikoryzy, bedacy podsta-
wowym miejscem kontaktu pomiedzy grzybem i roslina.

Na poziomie sieci HARTIGA odbywa si¢ wymiana metabolitow obu symbion-
tow: roSlina dostarcza grzybowi prostych weglowodanow, a grzyb zaopatruje ro-
§ling w wodg i sole mineralne. U dg¢bu sie¢ HARTIGA rzadko przenika przestrze-
nie migdzykomorkowe calej kory pierwotnej, jak to ma miejsce u sosny i Swierka,
i z reguly ograniczona jest tylko do komorek ryzodermy, a niekiedy nawet tylko
do ich zewnetrznych i stycznych $cian. Taki jednowarstwowy charakter sieci HAR-
TIGA maja mikoryzy debu utworzone z kilku najbardziej popularnymi symbionta-
mi grzybowymi, takimi jak Laccaria laccata (lakéwka pospolita), Hebeloma cru-
stuliniforme (wlo$nianka rosista) czy Paxillus involutus (krowiak podwiniety) (LEI
i DEXHEIMER 1987). Podobny charakter sieci HARTIGA, z promienistym wy-
ciagnigciem komorek ryzodermy, spotykamy takze w mikoryzie buka. LOBANOV
(1971) uwaza, ze taki ksztalt sieci HARTIGA jest u dgbu spotykany najczescie;.
Jednoczesnie podkresla, ze w pewnych warunkach u dgbu moze rozwinac si¢ tak-
ze wielowarstwowa sie¢ HARTIGA, si¢gajaca az do endodermy. Schematy po-
przecznych przekrojow przez mikoryzy debu o gtadkiej oraz welnistej strukturze
mufki z charakterystycznymi wydtuzonymi komérkami ryzodermy przedstawiono
na rycinie 6.

Szczegbdtowy obraz mikroskopowy mikoryzy dgbu Q. robur, zar6wno z mikro-
skopu Swietlnego, jak i elektronowego, zawdzigczamy pracy EDWARDS'A
i GESSNER'A (1984). Nie odbiega on zasadniczo od schematu opisanego wcze-
$niej dla buka, sosny, grabu czy §wierka (RUDAWSKA 1990, 1993a,b, 1998). Muf-
ka zbudowana jest ze strzgpek mniej (plektenchyma) lub bardziej scisle ze soba
powiazanych (psudoparenchyma) (ryc. 61 7).

W mikoryzie dgbu, na powierzchni mufki lub sznuréw grzybniowych, wyste-
puja bardzo czgsto tak zwane cystydy, czyli terminalne komorki ze zgrubiatymi
Scianami o réznych ksztaltach, niekiedy z kulistym zakoficzeniem na szczycie. Cy-



Fizjologia 279

m

Ryc. 6. Schematy poprzecznych przekrojow ektomikoryz dgbu: A, C, D — powierzchnia
mutki gtadka; B — powierzchnia mutki luZna, welnista (wg LOBANOVA 1971), m — mufka
grzybniowa o charakterze plektenchymatycznym (A i B) i pseudoparenchymatycznym (B i
C); sH —sie¢ HARTIGA pomie¢dzy pierwsza warstwa komorek ryzodermy czyli skorki korze-
niowej; kp — komdrki kory pierwotnej korzenia; wo — walec osiowy

stydy zwykle promieniScie rozchodza si¢ od powierzchni mufki (ryc. 7A i B). Ko-
morki zewnetrznej warstwy mufki grzybniowej wypelnione sa cytoplazma oraz
zawieraja liczne organelle komoérkowe (jadro, mitochondria, rybosomy), co
wskazuje na ich wysoka aktywno§¢ metaboliczng. W wewnetrznej warstwie mufki
grzybniowej, poza pojedynczymi ziarnisto$ciami, komorki pozbawione sg na ogot
tresci komorkowej, co wskazywatoby przede wszystkim na przewodzaca funkcje
tych komorek.



repg® .
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Ryc. 7. Przekrdj podtuzny (A) i poprzeczny (B) przez ektomikoryze dgbu bezszyputkowe-
go: ¢ — cystydy; m — mufka grzybniowa; sH — sie¢ HARTIGA; pt — pierScief taninowy; kp —
kora pierwotna (pow. 400 X)

http://rcin.org.pl




Fizjologia 281

Strzepki, z ktérych zbudowana jest mufka grzybniowa, powiazane sa §luzo-
wata substancja bedaca wytworem grzybni. W miejscu kontaktu wewnetrznej
warstwy mufki grzybniowej z pierwsza warstwa komorek kory pierwotnej korze-
nia wystepuje u dgbu bardzo wyrazny ,,pierscief taninowy” (ryc. 7B), wypelniony
substancjami fenolowymi (taninami). Jest on reakcja komdrek gospodarza na ko-
lonizacje przestworéw komorkowych kory pierwotnej przez strzepki grzybni. Ko-
morki grzybni w rejonie sieci HARTIGA rozgaleziaja si¢ nieregularnie i sg ze soba
bardzo $ciSle potaczone ledwie dostrzegalna Sluzowata substancja, bedaca wy-
tworem tych komorek. Ich wnetrze wypelnione jest cytoplazma i w dojrzatych mi-
koryzach zawiera liczne drobiny ttuszczowe. Sciany komérek grzybniowych bu-
dujacych mufke i sie€ HARTIGA maja grubo$¢ 0,04 um i sa duzo ciensze od zgru-
bialych §cian otaczajacych cystydy.

Podobnie jak u innych gatunkéw drzew, mikoryzom dgbu towarzysza takze
specyficzne bakterie, ktore wspomagaja na ogo6! proces rozwoju symbiozy miko-
ryzowej. EGOROVA i STEPANOVA (1976) wykazaly, ze jakoSciowa i iloSciowa
struktura mikoryzosfery debu Quercus robur byla bogatsza i bardziej zr6znicowa-
na niz rejon poza ryzosfera, co wigze si¢ zapewne z pozytywnym wplywem grzybni
mikoryzowej na strukture bakterii.

Kontrowersyjnym zagadnieniem pozostaje kwestia tworzenia przez deby
zwigzkow o charakterze ektendo- i endomikoryzowym. MEJSTRIK (1974) wspomi-
na, ze u dgbu Q. rubra obecne byly wszystkie trzy typy mikoryzy (ekto-, ektendo- i
endomikoryza). WATSON i wsp. (1990) uwaza, ze mikoryza arbuskularna (endomi-
koryza) wystgpuje powszechnie w obrebie rodzaju Quercus z sekcji Lobatae, (kla-
syfikacja wg NIXONA 1993), natomiast rodzaj Quercus z sekcji Quercus (do ktorej
naleza oba polskie gatunki dgbu Q. robur i Q. petraea) odznacza si¢ tylko zwigzka-
mi o charakterze ektomikoryz. Poglad o wytacznosci ektomikoryz u Q. robur wyra-
zaja takze HARLEY i HARLEY (1987) NEWTON (1991) oraz NEWTON i PIGOTT
(1991a, b). U dobrze zaaklimatyzowanego w Polsce gatunku Q. rubra obecne sa za-
réowno ektomikoryzy, jak i mikoryza arbuskularna (DICKIE i in. 2001).

4.5.4. WYSTEPOWANIE MIKORYZY W PROFILU GLEBOWYM

Mikoryzy nie sg rozmieszczone w profilu glebowym w sposdb réwnomierny.
W gbrnych, prochnicznych warstwach gleby znacznie wigcej wierzchotkdw korze-
ni ulega przeksztalceniu do mikoryz niz w glebszych warstwach gleby. Wiaze si¢
to oczywiscie ze znacznie korzystniejszymi warunkami rozwoju, jakie grzybnia
mikoryzowa i korzenie drobne napotykaja w prochnicy niz w glebiej polozonej
glebie mineralnej. Najwazniejszymi przyczynami zaniku mikoryz wraz ze wzro-
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stem glebokosci gleby sa: zmniejszajaca si¢ zawarto$¢ tlenu, wzrost stezenia dwu-
tlenku wegla, zmiany chemizmu gleby oraz sktadu mikroorganizméw glebowych
(MEYER 1973).

Sposrod wszystkich badanych drzew le$nych, mikoryzy u debu stwierdzono
najglebiej, bo az na gigbokosci 3 m (LOBANOV 1971). Wystepowanie mikoryz na
tak znacznych glebokosciach jest raczej wyjatkiem i bylo zapewne ograniczone do
czarnych mikoryz Cenococcum geophilum (czarniak pospolity) (ryc. 4E), ktore
jako jedyne sa w stanie pokona¢ panujace tam ekstremalne warunki (HAUG i in.
1986). Poniewaz formowanie si¢ mikoryz u dgbu odbywa si¢ tylko na korzeniach
drobnych (o Srednicy mniejszej niz 1 mm), stad wystepowanie mikoryz ograniczo-
ne moze by¢ tylko do takiej gtebokosci profilu glebowego, do ktorej siega ta frak-
cja korzeni. Jak pokazujg badania BAKKERA (1998), wystgpowanie korzeni drob-
nych u dgbu ograniczone jest przede wszystkim do gornych 70 cm profilu glebo-
wego. Dotyczy to zarowno miodych (18 lat), jak i starszych (45 lat) drzewostanow
Quercus robur (ryc. 8A). Wystgpowanie mikoryz jest Scile skorelowane z bio-
masa korzeni drobnych. Najwiecej wierzchotkow mikoryzowych znajduje si¢
w warstwie 0-10 cm i wynosi od 20 X 10° ha™! w mtodych drzewostanach do 40 x
10° ha™' w drzewostanach starszych (ryc. 8B). Szczegdtowe badania nad wystepo-
waniem mikoryzy debu w profilu glebowym, uwzgledniajace udzial r6znych mor-
fotypow, prowadzit EGLI (1981) na 30-, 60- i 100-letnich dgbach Q. robur w
Szwajcarii. Autor wyrdznit jedynie 8 r6znych typdw mikoryzowych, co wskazuje
na znaczne niedoszacowanie struktury mikoryz w badanych drzewostanach i na-
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suwa przypuszczenie, ze w obrebie poszczegolnych typdw obecnych bylo wiele
morfotypéw mikoryzowych, reprezentowanych przez rézne gatunki grzybow. Mi-
koryzy obecne byly az do 180 cm glebokosci profilu glebowego, a poszczegdlne
typy byly zwigzane z okreS§lonymi, pionowymi strefami profilu glebowego (ryc. 9).
Tylko jeden z morfotypdw mikoryzowych obecny byt w calym pionowym zasiggu
korzeni. Pozostalych 5 morfotypdw zwiazanych bylo z gérna czgécia profilu gle-
bowego i docieralo jedynie do 40 cm glebokosci. Ponizej 40 cm obecne byty tylko
2 morfotypy mikoryzowe, przy czym na 80 cm pojawial si¢ morfotyp nieobecny w
gornych partiach gleby. Autor pracy dodaje interesujaca uwage na temat dtugosci
funkcjonowania pojedynczych mikoryz i uwaza, ze mikoryzy u badanych przez
niego dgbdw sa krotkowieczne to znaczy, ze mufka jest sprawna sorpcyjnie tylko
przez jeden rok od momentu wyksztalcenia (EGLI 1981).

4.5.5. GRZYBY TWORZACE MIKORYZE Z QUERCUS ROBUR
1 QUERCUS PETRAEA

Deby szyputkowy i bezszyputkowy tworza wytacznie zwigzki ektomikoryzowe
o charakterze obligatoryjnym z grzybami wyzszymi z grupy Basidio- i Ascomycoti-
na. Dokltadna lista symbiontow mikoryzowych naszych debow nie jest znana.
TRAPPE (1962) podaje az 124 gatunki grzybow, ktdre moga by¢ powiazane z ro-
dzajem Quercus. W tabelach 1i 2 podano tylko te gatunki grzybow, ktore na pod-
stawie obserwacji wystgpowania owocnikéw oraz badan mikoryz mozna z duzym
prawdopodobienstwem zaliczy¢ do symbiontow Q. robur i Q. petraea. Lista ta jest
zapewne znacznie bogatsza i w najblizszym czasie, w zwigzku z rozwojem nowo-
czesnych metod molekularnych, moze zostaé istotnie zweryfikowana i poszerzona.

Mikosocjologiczne obserwacje na dwdch stanowiskach debu w potnoc-
no-wschodniej Austrii oraz w okolicach Wiednia wykazaly, ze przynajmniej 74
gatunki wielkoowocnikowych grzybdw, potencjalnych symbiontéw, towarzysza
dojrzatym drzewostanom dgbowym (KOVACS i in. 2000). GARBAYE i wsp. (1986)
podaja, ze we Francji, w czystych dabrowach Lotaryngii, wystepuje na korzeniach
ogromna r6znorodno$¢ morfotypow mikoryzowych, objawiajaca si¢ masowym
wystepowaniem owocnikow przynajmniej 50 gatunkow grzybow nadziemnych
(epigeicznych). W tej liczbie nie ma czgstych u dgbu symbiontéw mikoryzowych,
tworzacych owocniki podziemne (hypogeiczne) (Tuber-trufla, Elaphomyces-jele-
niak), ktore sa trudne do obserwacji, lecz prawdopodobnie bardzo liczne (FRO-
IDEVAUX 1977). W zbiorowiskach lesnych Potentillo albae-Quercetum z Gor
Swietokrzyskich LUSZCZYNSKI (1998) odnotowat 58 gatunkéw grzybéw mikory-
zowych.
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6 typy mikoryz
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Ryc. 9. Wystepowanie poszczegdlnych morfotypdw mikoryzowych w dojrzalych drzewosta-
nach debowych Q. robur na réznych glebokoSciach profilu glebowego (wg EGLI 1981)

Wsrdd symbiontéw mikoryzowych debdw sa zaréwno gatunki uniwersalne,
takie jak na przykiad Laccaria laccata (lakéwka pospolita), L. amethystina (la-
kéwka ametystowa), Paxillus involutus (krowiak podwinigty) czy Cenococcum
geophilum (czarniak pospolity), tworzace mikoryzy takze z wieloma innymi ga-
tunkami drzew iglastych i liSciastych, jak réwniez gatunki o do$¢ wysokim stopniu
specyficznosci w stosunku do rodzaju Quercus. Grzyby Lactarius chrysorrheus
(mleczaj ztocisty), L. serifluus i w mniejszym stopniu Xerocomus armeniacus
(podgrzybek brzoskwiniowy) naleza do gatunkéw specyficznych, tworzacych mi-
koryzy niemal wytacznie z dgbem (PALFNER i AGERER 1995).

Podobnie jak u innych drzew, takze u dgbu wystepuje charakterystyczna suk-
cesja symbiontow mikoryzowych, czyli nastepstwo roznych gatunkéw grzybow,
zwigzane przede wszystkim ze stadium rozwojowym drzewa. Juz na najwczeSniej-
szych etapach rozwoju siewki, zardwno w szkoéice, jak i w odnowieniu natural-
nym, towarzysza dgbom symbionty mikoryzowe. Trzy tygodnie po wysadzeniu
skietkowanych roslin, jeszcze przed petnym wyksztalceniem lisci, siewki debu Q.
robur byly juz zmikoryzowane niemal w 30%, a po 16tygodniach osiagnely sto -
pien zmikoryzowania wynoszacy okofo 70% (NEWTON i PIGOTT 1991a). Wigk-
szo$¢ morfotypow mikoryzowych pojawia si¢ na mtodych siewkach debu stopnio-
wo i w niewielkim procencie (%), podczas gdy kilka grzybow zwicksza swoja fre-
kwencje bardzo gwattownie i dominuje na systemie korzeniowym. Na mtodych
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siewkach dgbu mikoryze moze tworzy¢ 5-8 roznych gatunkéw grzybow. Najobfi-
ciej wystepuja zotte mikoryzy Scleroderma citrinum (ok. 57%) oraz bezo-
wo-brazowe mikoryzy grzyba Paxillus involutus (30%) (ryc. 3H). Regularnie
obecne tez sg czarne mikoryzy Cenococcum geophilum (ryc. 4E), ktore rozwijaja
si¢ jednak powoli i nigdy nie stanowia wigcej niz 10% (NEWTON 1991). Zdomi-
nowanie systemu korzeniowego miodych siewek debu rosnacych w warunkach
naturalnych przez mikoryzy tworzone przez S. citrinum wskazuje na wyrazna pre-
ferencje gospodarza (dgbu) do tworzenia mikoryz wlasnie z tym symbiontem mi-
koryzowym. Struktura mikoryz na siewkach debu uzalezniona jest w duzym stop-
niu od warunkéw glebowych, w ktérych wysiane zostaly zoledzie. Nieco inaczej
przebiega wigc rozwdj mikoryz w szkotkach, inaczej w kontenerach wypeinionych
gleba le$na, a jeszcze inaczej na naturalnym siedlisku pod okapem drzewostanu.
Te ostatnie warunki sa oczywiscie najbardziej korzystne dla rozwoju mikoryz, bo-
wiem niezniszczona sie€ grzybni ekstramatrykalnej rozprzestrzeniajaca si¢ od mi-
koryz utworzonych na dojrzalych drzewach, stanowi najlepsze i najskuteczniejsze
zrédto inokulum. Pod okapem starych drzew i przy ich ,,wspomaganiu energe-
tycznym” w formie prostych weglowodandw, siewki debu sa w stanie nawigzac
mikoryze z grzybami pdznego stadium rozwojowego (np. Russula-gotabek, Tri-
choloma-gaska, Boletus-borowik). Nawigzanie mikoryz z tymi grzybami w innych
warunkach, na przyktad w szkdlce czy na uprawie, napotyka na ogo6l na barierg o
charakterze fizjologicznym, wynikajaca miedzy innymi z niedostatecznego za-
opatrzenia w cukry proste, niezb¢dne do rozwoju grzybni mikoryzowej. Mamy
wowczas do czynienia z typowa sukcesja poszczegdlnych gatunkow (tab. 3).

4.5.6. TRUFLE I INNE GRZYBY PODZIEMNE
TOWARZYSZACE DEBOM

Grzyby podziemne, czyli hypogeiczne, obejmuja ponad 200 gatunkéw szero-
ko rozprzestrzenionych na kuli ziemskiej. Caly ich cykl zyciowy, tacznie z powsta-
niem i rozpadem owocnikdw, przebiega pod powierzchnig gleby. Zasadniczy
trzon tej grupy stanowia workowce (Ascomycotina). Deby sa partnerami mikory-
zowymi niektorych grzybow podziemnych, sposrdd ktorych do najbardziej zna-
nych nalezy rodzaj Tutber, czyli trufla. Grzyby te ze wzgledu na swoje walory sma-
kowe maja w Europie wyjatkowe znaczenie ekonomiczne. Oba gatunki debow
wystepujace w Polsce moga by¢ potencjalnymi gospodarzami trufli. Ze wzgledu
jednak na warunki klimatyczne oraz specyficzne wymagania glebowe (gleby bo-
gate w wapn i materi¢ organiczna) w Polsce nie wystepuja gatunki trufli najbar-
dziej poszukiwane przez smakoszy. We Wloszech i Francji, obok Q. cerris, Q. pu-
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Tabela 3.

Zalezno$¢ pomiedzy wiekiem debu a pojawianiem si¢ poszczegdlnych morfotypdw i owoc-
nikéw grzybow mikoryzowych (wg GARBAYE i in. 1986)

d\rzlefi:/(a Morfotyp mikoryzowy Owocnik — gatunek grzyba
1rok M 1 (Hebeloma sp. i/lub Inocybe sp.) Hebeloma crustuliniforme
M 2 (Hebeloma sacchariolens) Hebeloma sacchariolens
M 3 (Thelephora terrestris) Thelephora terrestris
M 4 (Laccaria sp.) Laccaria laccata
2lata M5 (Scleroderma sp.) Scleroderma areolatum
M6 Inocybe umbrina
M7 Inocybe decipiendoides
M 8 (Tuber albidum) Inocybe sp.
3lata M9 Laccaria tortilis
M10 Laccaria proxima
M11 (Paxillus involutus) Paxillus involutus
Mi12 Tuber albidum
Mi13 Paxillus involutus
Mi14 Scleroderma aurantium
M15 Inocybe maculata
M16 Hebeloma mesophaeum
M17
MI18
M19 (Mycelium radicis atrovirens)
M20 (Cenococcum geophilum)
4lata M21 Scleroderma sp.
M22 Elaphomyces sp.
Slat  M23 Inocybe sp.
i wigcej Amanita phalloides
Amanita rubescens
Russula sp.
Russula fragilis

Cortinarius sp.
Inocybe lacera
Laccaria amethystina

bescens i Q. ilex, oba gatunki deboéw wystepujace w Polsce (Q. petraea i Q. robur)
podawane sa jako symbiotyczni partnerzy takich waznych z ekonomicznego
punktu widzenia gatunkoéw trufli, jak Tiber magnatum (trufla biata) i T. melano-
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sporum (trufla perigordzka) oraz nieco mniej poszukiwanych gatunkow, jak 7.
aestivum (trufla letnia) i 7. borchii (BENCIVENGA 1999; CHEVALIER i in. 1978).
Wystepowanie 1. aestivum w towarzystwie Q. robur i Corylus avellana w Szwecji
na wyspie Gotlandia stwierdzili WEDEN i DANELL (1998). Jeden z owocnikéw
wazyl az 225 g. Autorzy podaja, ze trufla ta nalezy do grzybow wyjatkowo rzad-
kich i znajduje si¢ na czerwone;j licie gatunkéw zanikajacych. Warunki klima-
tyczne i glebowe wyspy wydaja si¢ by¢ wyjatkowo sprzyjajace i dlatego rozwazana
jest mozliwo$¢ zwigkszania produkcji 7. aestivum dla celéw komercyjnych.
Wystepowanie trufli 7. aestivum na Gotlandii nie wyklucza mozliwoSci wystapie-
nia tych grzybow takze w Polsce. LAWRYNOWCZ (1988) podaje, ze jest to gatunek
znany z calej Europy, towarzyszacy réznym drzewom, w tym takze dgbom. W Pol-
sce byt podawany z kilku stanowisk zestawionych przez LUBELSKA (1953). Do-
niesienia te pochodza z lat 1886-1908 i ze wzgledu na brak materiatléw zielniko-
wych nie moga by¢ potwierdzone. Sposrod trufli, ktére moglyby mie¢ pewne zna-
czenie gospodarcze w Polsce wymieni¢ nalezy jedynie T. mesentericum, czyli tru-
fle wglebiona. Jest to grzyb o duzej wartosci kulinarnej, dzigki walorom
smakowym i aromatycznym, ceniony w handlu na réwni z trufla letnia (7" aesti-
vum). W Polsce wystepuje bardzo rzadko, wytacznie na jednym stanowisku Wyzy-
ny Krakowsko-Czestochowskiej (EAWRYNOWICZ 1988).

We Francji prowadzi si¢ szeroko zakrojone badania nad zwigkszeniem pro-
dukgji trufli. Od 1971 roku INRA (Panstwowy Instytut Badan Rolniczych) zaj-
muje si¢ hodowla siewek debu zmikoryzowanych odpowiednimi gatunkami tru-
fli. Jedno- i dwuletnie siewki s3 sprzedawane indywidualnym odbiorcom z per-
spektywa uzyskania pierwszych owocnikéw trufli po okolo 7 latach (LARKCOM
1977). CHEVALIER i wsp. (1978) uzyskali obiecujace wyniki w mikoryzacji pedow
debu Q. petraea jednym z najbardziej poszukiwanych gatunkow trufli 7. melano-
sporum.

4.5.7. FUNKCJONOWANIE MIKORYZ DEBU

Mikoryza pelni u drzew, podobnie jak u innych roSlin, dwie podstawowe
funkcje: zwigksza powierzchni¢ chifonna systemu korzeniowego, a tym samym
poprawia zaopatrzenie ro§liny w wode i sole mineralne, oraz chroni system ko-
rzeniowy przed czynnikami biotycznymi, gléwnie atakiem patogenéw korzenio-
wych oraz czynnikami abiotycznymi takimi jak susza, wysokie i niskie temperatu-
1y czy skazenie przez czynniki antropogeniczne. Ze wzgledu na duze znaczenie
hodowlano-gospodarcze dgbow przy zalesianiu stepdw, liczne badania nad deba-
mi prowadzili w latach czterdziestych i pieédziesiatych XX wieku badacze rosyjscy
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(SEMAKHANOVA 1962; LOBANOW 1971). Wykazali oni, ze zardwno w szkdtkach,
jak i na uprawach, deby z obfita i zr6znicowana mikoryza odznaczaja si¢ znacznie
lepszymi parametrami wzrostowymi niz drzewa bez mikoryz (BARANEI 1939;
KLYUSHNIK 1951; ZHEREBTSOV i PETRENKO 1974). Warto podkresli¢, ze efekt
mikoryzacji nie zawsze musi przejawia si¢ silng stymulacja wzrostu siewek.
W pierwszym okresie nawigzywania symbiozy mikoryzowej roSlina czgsto ponosi
pewne koszty zwigzane z ksztaltowaniem si¢ mikoryz, co w przypadku niektdrych
grzybdéw moze objawiaé si¢ czasowym zahamowaniem wzrostu siewki. GARBAYE
(1983) podaje, ze mikoryza siewek debu z grzybem Hebeloma crustuliniforme
spowodowala po pierwszych 5 miesiacach wzrostu zmniejszenie wysokosci sie-
wek oraz grubosci szyjki korzeniowej w stosunku do nieinokulowanych ro§lin, ale
po 10 miesiacach nie bylo juz wigkszych rdznic pomigdzy siewkami inokulowany-
mi i bez mikoryz. Takie wyniki zasugerowaly badaczom poszukiwanie grzybdw
mikoryzowych o najbardziej korzystnych wtasciwosciach w stosunku do roSliny
gospodarza, z mozliwoScig zastosowania wyselekcjonowanych szczepow do in-
okulacji siewek w kontenerach i szkotkach lesnych. Wplyw réznych grzybéw mi-
koryzowych na wzrost siewek Q. robur w kontenerach przedstawiono w tabeli 4.
W stosunku do siewek bez mikoryz wszystkie badane grzyby — Pisolithus tinctorius
(purchatnica piaskowa), Suillus granulatus (maslak ziarnisty), Thelephora terre-
stris (chropiatka pospolita), S. luteus (maslak zwyczajny) i Cenococcum geophi-
lum (czarniak pospolity) — zwigkszaly wysoko$¢ czesci nadziemnej, grubos¢ szyi
korzeniowej, sucha mase pedu i korzenia oraz powierzchnig¢ lisci (DIXON i in.
1984). Jednoczesnie ze stymulacja wzrostu siewek poszczegdlne symbionty miko-

Tabela 4.
Wplyw rdéznych grzybéw mikoryzowych na wzrost 20-tygodniowych siewek Quercus robur
(wg DIXONA i in. 1984)

Kon- Wariant inokulacji

trola  pg Sg Tt N Cg
Wysoko$¢ czgsci nadziemnej (cm) 22,8¢*  35,8a  31,5ab 34,7ab  31,0b  34,4ab
Srednica szyi korzeniowej (mm) 6,3¢c 8,5a 7,4b 8,lab  7,6ab  7,9ab
Sucha masa cz¢éci nadziemnej (g)  1,9b 2,8a 2,3ab  2,6ab  2,6ab 2,8a
Sucha masa korzenia (g) 6,6¢ 13,6a 79¢ 129ab 11,1b 12,7ab
Powierzchnia lisci (cmz) 271,9b 368,6a 294,6ab 437,2a 355,9a 301,7ab

Analizowane cechy

Pt — Pisolithus tinctorius; Sg — Suillus granulatus; Tt — Thelephora terrestris; S| — Suillus lu-
teus; Cg — Cenococcum geophilum
* WartoSci z tymi samymi literami nie rdznig si¢ istotnie.
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ryzowe w réznym stopniu podnosily zawartos¢ w lisciach takich pierwiastkow, jak
K, Ca, Mg (ryc. 10A) i Fe, B, Mn, Zn, Cu i Mo (ryc. 10B) (MITCHELL i in. 1984).
W opisywanym doswiadczeniu mikoryzacja nie powodowala istotnego wzrostu
zawartosci fosforu (P), cho¢ na ogot przyjmuje si¢, ze mikoryzy odgrywaja pierw-
szorzedna role w uruchamianiu tego pierwiastka z roztworu glebowego. Jednak
juz w warunkach naturalnych TARABRIN (1961) wykazal, ze spontanicznie zmi-
koryzowane siewki debu absorbowaly i przekazywaly do liSci znacznie wigcej zna-
kowanego P 32 niz siewki bez mikoryz. Sposrod stosowanych do inokulacji grzy-
bow mikoryzowych, najskuteczniejszymi symbiontami w zakresie zwickszania ab-
sorpcji pierwiastkéw u debu Q. robur, hodowanego w kontenerach, okazaly sie
szczepy Cenococcum geophilum i Thelephora terrestris. Autorzy podkreslaja, ze
aby osiagna¢ pozytywny efekt mikoryzacji w postaci stymulacji wzrostu siewki,
stopien zmikoryzowania korzeni powinien osiagna¢ 30-50%. Z wyjatkiem opisa-
nego wezesniej przypadku z grzybem Hebeloma crustuliniforme (GARBAYE 1983)
pozytywna korelacja pomigdzy stopniem rozwoju mikoryz i stymulacjg wzrostu
siewki na jej wczesnych etapach rozwoju jest u debu niemal regula (NEWTON
1991). Wynika to ze znacznych rezerw weglowodanowych, jakie zgromadzone sa
w liScieniach mtodych debdw. Redukuja one pewien drenaz energetyczny, na jaki
narazone sa siewki w pierwszych etapach ich intensywnego wzrostu i rozwoju,
potaczonego z jednoczesnym nawigzywaniem symbiozy mikoryzowej (SEMA-
KHANOVA 1962; DIXON i in. 1981). Jak wiadomo, w procesie nawigzywania
i funkcjonowania symbiozy mikoryzowej grzyby symbiotyczne uzaleznione sg nie-
mal catkowicie od zrodta wegla pochodzacego od rosliny—gospodarza (HARLEY
i SMITH 1983). Znaczne rezerwy energetyczne kryjace si¢ w duzych liScieniach
zoledzi debu powoduja, ze wyjatkowo u tego drzewa mozliwa jest kolonizacja mi-
koryzowa przed pojawieniem si¢ liSci, rozpoczgciem procesu fotosyntezy i zgro-
madzeniem pewnego nadmiaru weglowodanow. Sytuacja taka nie jest mozliwa
na przyktad u sosny czy buka, u ktérych mikoryzacja na wczesnym etapie rozwoju
czesto powoduje zahamowanie wzrostu siewki.

Do waznych czynnikdw regulujacych tworzenie mikoryz nalezy nawozenie
mineralne i organiczne. U roSlin iglastych nawozenie, zwtaszcza mineralne, na
ogot powoduje ograniczenie tworzenia mikoryz. U liSciastych sytuacja jest bar-
dziej skomplikowana i stabiej zbadana. Nawozenie organiczne ztozone z odpa-
dow posciekowych, trocin i pozostatosci z fabryki nawozow fosforowych, zastoso-
wane w szkolce lesnej przed wysiewem zoledzi Quercus robur w dawkach 60, 120
i 180 t/ha, wplywalo korzystnie na wzrost jednorocznych i dwuletnich siewek,
a w szczeg6lnosci na wzrost korzeni i rozw6j mikoryzy (VEDMED' i in. 1993).
NEWTON i PIGOTT (1991b) wskazuja jednak na negatywny wplyw nawozenia
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Ryc. 10. Zawarto$¢ makro- (A) i mikropierwiastkéw (B) w lisciach 20-tygodniowych siewek
Quercus robur zmikoryzowanych réznymi grzybami (wg MITCHELLA i wsp. 1984)

Pt — Pisolithus tinctorius; Sg — Suillus granulatus; Tt — Thelephora terrestris; S1— Suillus luteus; Cg — Cenococcum geophilum
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NPK na rozwdj mikoryz na siewkach Q. robur. Zagadnienie wplywu nawozenia na
rozwdj mikoryz u debu wymaga dalszych badan, cho¢ dab, podobnie jak inne lis-
ciaste, nie wykazuje tak wyraznej negatywnej korelacji pomiedzy tworzeniem mi-
koryz i poziomem nawozenia mineralnego, jak to ma miejsce u iglastych. Nie za-
obserwowano negatywnego wplywu nawozenia mineralnego na tworzenie miko-
ryz na siewkach dgbu w polskich szkotkach lesnych (RUDAWSKA, dane niepubli-
kowane).

W praktyce leSnej do$¢ czesto stosuje sie wapnowanie w celu skorygowania
nadmiernej kwasowosci gleby oraz niedoboréw wapnia i magnezu i w konse-
kwencji poprawy stanu zdrowotnego drzewostandéw (HUTTL i ZOTTL 1993).
Wapnowanie, podobnie jak nawozenie czy kazde inne dziatanie majace na celu
poprawe jakoSci gleby, dziata kompleksowo zaréwno na jej fizyczne, jak i che-
miczne wlasciwosci, a takze wplywa posrednio poprzez zmiany w morfologii ko-
rzeni na absorpcje wody i pokarmow oraz status symbiozy mikoryzowej. Badania
nad wplywem wapnowania w dawce 1,6t/ha CaO w miodych (18 lat) i starszych
(45 lat) drzewostanach Q. robur w potudniowo-wschodniej Holandii w 7 lat po za-
stosowaniu tego zabiegu przeprowadzil BAKKER (1998). Wapnowanie poprawito
nie tylko parametry fizyczne i chemiczne gleby, ale takze zwigkszyto liczbe wierz-
cholkéw mikoryzowych, przede wszystkim w mtodych drzewostanach.

Pozytywny wplyw wapnowania na struktur¢ mikoryz zostal potwierdzony
badaniami na stanowiskach Q. robur i Q. petraea we Francji (BAKKER i in. 2000).
Wapnowanie w sposdb niewielki, ale istotny, statystycznie zwigkszylo catkowita
liczbe mikoryz na badanych debach z 58 x 10° ha™ na poletkach kontrolnych do
68 X 10° ha™! na poletkach wapnowanych. Ponadto autorzy zaobserwowali wyra-
Zne zmiany w strukturze mikoryz polegajace na zwigkszonym udziale morfoty-
pow z obfitg welnista mufka i zmniejszaniu si¢ liczby mikoryz gtadkich.

Wzrost stezenia CO, oraz innych antropogenicznych gazéw cieplarnianych,
takich jak CH, i1 N,O, a takze stale ocieplanie klimatu, zwrocily uwage badaczy na
ewentualna role grzybéw mikoryzowych i mikoryz w tych przemianach. Zaktada
si¢, ze wzrastajace stezenie CO, w atmosferze moze spowodowac zwigkszone
wiazanie CO, w procesie fotosyntezy i w efekcie zwigkszony wzrost roslin oraz
produkcj¢ biomasy (por. podrozdz. 6.1). Badania przeprowadzone na drzewach
sugeruja, ze zwigkszona akumulacja biomasy wywotana rosnacym stezeniem CO,
moze by¢ procesem diugotrwalym. SEEGMULLER i RENNENBERG (1994) wyka-
zali, Ze zaréwno podwyzszone stezenie CO, (650 ppmv), jak i mikoryza z grzybem
Laccaria laccata stymuluja wzrost siewek debu Q. robur oraz akumulacje suche;j
masy i rozwdj korzeni bocznych. Oba te czynniki, zastosowane wspdlnie, zwielo-
krotnily dodatni wplyw kazdego z nich. Autorzy uwazaja, ze w warunkach stale
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ocieplajacego si¢ klimatu i wzrostu stezenia CO, w atmosferze mozna oczekiwac
zwigkszonego przemieszczania produktéw fotosyntezy do korzeni, co z kolei
moze pozytywnie wplywac na funkcjonowanie mikoryz i tym samym stymulowac
wzrost debow, a zapewne takze innych drzew.

4.5.8. ZAMIERANIE DEBOW A MIKORYZA

Zamieranie dgbow jest zjawiskiem, w ktorym bierze udzial wiele czynnikow.
Przyczyny, rozmiary oraz prognozy zwigzane z zamieraniem drzewostanéw debo-
wych omoéwiono w rozdziale 8. Istnieje hipoteza, zgodnie z ktéra zamieranie
drzew ma Scisly zwiazek ze zmniejszaniem si¢ liczby mikoryz (MEYER 1984). Po-
daje ja takze RAGAZZI (1999) jako jedna z przyczyn zamierania deb6w. Istnieje
bardzo wiele czynnikow, ktére wplywajac na strukture i kondycje mikoryz moga
by¢ przyczyna oslabienia, a nawet zamierania drzewostandw debowych. Wsrdd
czynnikoéw najbardziej ogblnych wymieni¢ nalezy biedy w gospodarce lesnej, ob-
nizanie si¢ poziomu wod gruntowych, zaawansowany wiek drzew, skazenie §ro-
dowiska, a w niektorych rejonach nawet infiltracje do korzeni wody morskie;j.
Czynniki bardziej szczegdtowe o charakterze bodzcowym to dlugotrwate susze,
wysokie temperatury, mrdz, defoliacja wywolana przez grzyby i owady oraz
wplyw czynnikéw antropogenicznych (patrz podrozdz. 6.1). Na tym etapie juz
bardzo wyraznie zaznacza si¢ obnizenie ilosci i jakoSci mikoryz, a ostabione deby
atakowane sg przez grzyby patogeniczne (np. Phytophthora sp., patrz podrozdz.
8.2) oraz owady zjadajace liScie (Lepidoptera) i atakujace drewno (Coleoptera)
(patrz podrozdz. 8.3).

FELLNER i PESKOVA (1995) odnotowali zmniejszanie si¢ liczby gatunkow grzy-
bow mikoryzowych i zwiazany z tym mniejszy udzial zywych mikoryz na korzeniach
debu pod wplywem takich czynnikéw antropogenicznych, jak skazenie powietrza,
zakwaszenie gleby czy nawozenie. Badania przeprowadzone we Wiloszech na
50-55-letnich debach (Q. robur), z ktorych wiele wykazywato mniej lub bardziej wi-
doczne objawy zamierania, pokazaly znaczne zmniejszenie w proporcji mikoryz
pomiedzy drzewami zdrowymi i zamierajacymi (CAUSIN i in. 1996). Wigkszo$¢ z 43
wyroznionych morfotypdéw mikoryzowych byta obecna zaréwno na zdrowych drze-
wach, jak i na zamierajacych. Niektore morfotypy byly jednak czesciej obecne na
zdrowych drzewach, a z kolei inne towarzyszyly raczej drzewom zamierajacym.

KOVACS i wsp. (2000) takze stwierdzili zmniejszanie si¢ réznorodnosci miko-
ryz w zamierajacych drzewostanach debowych na terenie Austrii. Wystgpowanie
pewnych morfotypdéw mikoryzowych skorelowane bylo bardzo wyraznie ze stop-
niem obumierania korony drzewa. Badania te zgodne s z hipoteza, ze zamiera-
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nie drzew jest powigzane ze zmniejszaniem si¢ liczby i r6znorodnosci mikoryz
(MEYER 1984; BLASCHKE 1994).

Dotychczasowe badania na debach doé¢ fragmentarycznie zajmuja si¢ zalez-
noscia zachodzaca pomiedzy kondycja mikoryz i zamieraniem drzewostandw de-
bowych i oparte sa raczej na przypuszczeniach niz systematycznych badaniach.
JONSON (2004) sugeruje, ze mechaniczna i chemiczna ochrona mufki grzybnio-
wej oraz grzybni ekstramatrykalnej moze by¢ bardzo istotna w ograniczaniu cho-
roby wywolanej przez groznego patogena korzeni debu (a w szczegdlnosci Q. ro-
bur) Phytophthora quercina.

4.5.9. MIKORYZA SIEWEK W SZKOY.KACH LESNYCH

Quercus robur i Q. petraea s3 gatunkami powszechnie sadzonymi, a ich pro-
dukcja w polskich szkotkach leSnych ma powazny udzial w catej produkcji
szkolkarskiej Lasow Pafistwowych. W roku 2002 produkcja szkotkarska wynosita
w sumie 1257 mln sadzonek drzew, z tego 365 mln dgbu (Lesny Rocznik Staty-
styczny 2003). Wydajno$¢ w produkcji siewek dgbu w szkoétkach jest wysoka,
a produkowany materiat jest bardzo dobrej jakoSci. Jedna z przyczyn takiego sta-
nu rzeczy jest bardzo wysoki poziom zmikoryzowania siewek debow, poczawszy
od pierwszego roku ich rozwoju w szkotkach lesnych (RUDAWSKA, dane niepu-
blikowane). Juz pod koniec pierwszego sezonu wegetacyjnego kilkumiesigczne
siewki debu sa zmikoryzowane w 100%. Do najczestszych symbiontéw w tym
okresie nalezy grzyb Hebeloma sp. (wlo$nianka), ktory tworzy biale, wydtuzone
mikoryzy pokryte bialtymi welonami grzybni zewnetrznej, ekstramatrykalnej (ryc.
3C i D). Pojawiaja si¢ takze mikoryzy utworzone przez Laccaria laccata (lakow-
ka, ryc. 3G) i wszedobylski symbiont naszych szkoéiek i mtodych upraw, grzyb The-
lephora terrestris (chropiatka, ryc. 3A). W nastepnych latach spektrum symbion-
tow mikoryzowych na debach w szkotce ulega wzbogaceniu i na 2-3-letnich
siewkach w dobrze prowadzonych szkotkach lesnych moze by¢ obecnych do 10
symbiontéw mikoryzowych (GARBAYE i in. 1986; RUDAWSKA, dane niepubliko-
wane) (ryc. 4; tab. 3).

Zestaw mikoryz, jaki siewki wynoszg ze szkolki leSnej ulega na uprawie roz-
norodnym przeksztalceniom, zaleznym przede wszystkim od wiasciwosci siedli-
ska, na ktore degby zostaly wysadzone. Rozwdj, przetrwanie, wyrOwnanie i regres
to rozne strategie zachowan grzybdw mikoryzowych na siewkach debow, ktore ze
szkotek lesnych zostaly przeniesione na uprawe. Ze wzgledu na strategi¢ rozwoju
do najbardziej polecanych w szkoikach leSnych naleza mikoryzy tworzone przez
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grzyby Scleroderma aurantium (tggoskor pospolity) lub Hebeloma sp. (wlos-
nianka) (GARBAYE i WILHELM 1984).

4.5.10. SZCZEPIENIE SIEWEK GRZYBAMI MIKORYZOWYMI
— HISTORIA I WSPOLCZESNOSC

Nieodzowno$¢ symbiozy mikoryzowej dla prawidiowego wzrostu i rozwoju
debow doceniona zostata juz w latach czterdziestych XX wieku. W roku 1949
ukazala si¢ praca VANINA pt. ,Mikoryza i jej znaczenie w zalesianiu stepow”,
bedaca przegladem prac, gléwnie badaczy rosyjskich. Autor podkresla w niej po-
trzebe inokulacji plantacji dgbowych zaktadanych na stepach przy zastosowaniu
gleby ze starych, dobrze zmikoryzowanych drzewostanéw. FEDOTOVA (1956)
prowadzita doSwiadczenia nad inokulacja siewek debu przeznaczonych na pasy
ochronne w okolicach Stavropola. Byly to jedne z pierwszych doswiadczen, ktore
wykazaly, ze siewki wyprodukowane z zoledzi traktowanych gleba pobrang ze
stanowisk debu lub czystymi kulturami grzybow mikoryzowych lepiej rosly i roz-
wijaly bogato rozgaleziony, zmikoryzowany system korzeniowy. Gleba pobrana
z miejsc, gdzie deby wykazywaly obfite, a takze zr6znicowane zmikoryzowanie
i zastosowana w trakcie siewu lub kietkowania zotedzi (jako podsypka w miedzy-
rz¢dzia lub domieszka do substratu, w ktorym kietkowaly zoledzie po stratyfika-
cji) wplywala stymulujaco na wzrost siewek Q. robur (MOJKO 1966).

MISUSTIN i SEMAKHANOVA (1964) podkreslaja, ze pozytywne dzialanie ta-
kiej naturalnej inokulacji mikoryzowej, wykonanej zaréwno na etapie wzrostu
w szkolce lesnej, jak i juz na uprawie, moze trwac wiele lat. Najlepsze wyniki uzy-
skano na terenach suchych stepéw lub w regionach pétpustynnych. Zastosowanie
gleby zawierajacej propagule grzybéw mikoryzowych obnizalo znacznie Smiertel-
no$¢ siewek. Autorzy podaja, ze na kazda siewke debu nalezaloby zastosowac 30
g podsypki z gleby zawierajacej grzybni¢ mikoryzowa na czarnoziemach, a 50 g na
glebach ubozszych (to jest odpowiednio 100 i 170 kg/ha). PUSKINSKAJA i MISU-
STIN (1963) podkreSlaja, ze jednoczesne dodanie nawozéw wzmagato proces ko-
lonizacji mikoryzowej i wzrost drzew. MIHOVIC (1963) pisze, ze nawet znacznie
oddalone od kompleksow leSnych uprawy, zaktadane na terenach potpustynnych
i stepowych, nie byly catkowicie pozbawione grzybéw mikoryzowych, ktére w for-
mie przenoszonych przez wiatr zarodnikéw moga stosunkowo szybko pojawiac
si¢ na bezle$nych dotad obszarach.

Typ gleby, sposob jej przygotowania oraz warunki pogodowe moga istotnie
wplywac na proces naturalnej kolonizacji dgbéw. SOBOTKA (1963) uwaza, ze pro-
ces naturalnej kolonizacji mikoryzowej dgbow zachodzi szybko i w lesnictwie powi-
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nien by¢ regulowany raczej poprzez stwarzanie warunkéw do spontanicznego roz-
woju mikoryz niz w drodze kosztownej i pracochtonnej mikoryzacji sterowanej
przy zastosowaniu naturalnej szczepionki glebowej czy wyselekcjonowanych kultur
sterylnych. Przyktadem skutecznej i stosunkowo prostej mikoryzacji, mozliwej do
zastosowania nawet na mala skalg w szkotkach leSnych czy niewielkich uprawach,
moze by¢ zastosowanie owocnikdw pewnych grzybéw mikoryzowych. VESELKOV
(1975) zaleca do inokulacji siewek debu owocniki prawdziwka, Boletus edulis.
Czes$¢ hymenoforu zawierajaca zarodniki nalezy odciaé od reszty owocnika, pociac
na kawalki wielkosci 1-2 cm? i lekko przesuszyé przez okolfo 1,5 godziny. Takie
podsuszone kawalki grzybni nalezy nast¢pnie zmieszac z glebg i umiesci¢ na gtebo-
koSci 1,5 cm. Wedlug autora tej metody jest to bardzo skuteczny sposob na zwigk-
szenie produktywnosci siewek debu w szkotkach lesnych czy tez wprowadzenie od-
powiednich symbiontdw na stanowiska, na ktorych dotad nie byto debu.

Jedne z pierwszych doSwiadczen nad identyfikacja i selekcja symbiontéw mi-
koryzowych debu a nastgpnie sterowana mikoryzacja siewek przeprowadzit BO-
KOR (1958) w drzewostanach debowych na Wegrzech. Sposrod 23 gatunkow
grzybow mikoryzowych, uzyskanych ze skietkowanych zarodnikow i testowanych
na sterylnych siewkach, efektywne mikoryzy uzyskal BOKOR az z 15 gatunkami.
Jako najbardziej polecane w inokulacji siewek debu uznat gatunki Boletus edulis
(borowik szlachetny), B. scaber, B. subtomentosus (Xerocomus subtomentosus,
podgrzybek zajaczek), Amanita vaginata (muchomor mglejarka), Russula cy-
anoxantha (gotabek modrozotty), R. alutacea (gotabek cukrowka), R. fragilis
(gotabek kruchy), Scleroderma vulgare (S. citrinum, tegoskor popolity) i H. cru-
stuliniforme (wlosnianka rosista). Siewki debu inokulowane wymienionymi
powyzej gatunkami grzybow wykazywaly jesienia, po dwdch latach wzrostu w
szkolce, niemal czterokrotny wzrost suchej masy. BOKOR byt jednym z prekurso-
rOw nowoczesnej mikoryzacji, ktora tak preznie rozwija si¢ w chwili obecnej
w Polsce dzigki metodzie opracowanej przez profesora STEFANA KOWALSKIE-
GO. Do inokulacji siewek debu BOKOR (1958) zalecat 20 g inokulum (w formie
podioza torfowego przero$nietego grzybniag odpowiedniego symbionta mikory-
zowego) w polaczeniu z niewielka iloscia sproszkowanej kory lub taniny w celu
ograniczenia rozwoju bakterii i stymulowania rozwoju grzybni mikoryzowej.

SEMAKHANOVA (1961) takze prowadzita doswiadczenia nad wplywem czys-
tych kultur grzybow mikoryzowych na wzrost siewek debu. Kultury grzybdw
Amanita rubescens (muchomor czerwonawy), A. muscaria (muchomor czerwo-
ny), Boletus subtomentosus (podgrzybek zajaczek) i niezidentyfikowany grzyb wy-
izolowany z mikoryzy debu wywieraly pozytywny wplyw na rozwdj siewek debu.
Autorka wykonywata swoje doswiadczenia z mySla o zastosowaniu wyselekcjono-
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wanych grzybéw mikoryzowych w produkcji szczepionki mikoryzowej i wykazata,
ze grzybnia dodana do sterylnej gleby z dodatkiem glukozy i witaminy B, przezy-
wa w niej do 20 miesigcy. Prace SEMAKHANOWEI nie byly niestety kontynuowa-
ne, ale w owych czasach prowadzono je na bardzo wysokim poziomie i stanowia
do dzi§ podwaling wiedzy o produkcji szczepionek mikoryzowych (SEMAKHA-
NOVA 1962; MISUSTIN i SEMAKHANOVA 1964).

Szeroko zakrojone prace nad sterowana mikoryzacja siewek debu i ich zasto-
sowaniem w le$nictwie kontynuowano we Francji, gdzie podobnie jak w Polsce Q.
petraea i Q. robur sa powszechnie sadzone i maja duzy udziat wsrdd siewek produ-
kowanych w szkotkach lesnych. GARBAYE (1984) wykazal, ze do inokulaciji sie-
wek debu najbardziej nadaja si¢ takie symbionty, jak H. crustuliniforme (wtos-
nianka rosista), H. cylindrosporum, Scleroderma aurantium (S. citrinum, tggoskor
pospolity), Paxillus involutus (krowiak podwinigty) i Pisolithus tinctorius oraz kil-
ka innych niezidentyfikowanych grzybéw mikoryzowych. Badania wykazaly, ze
mikoryzy Scleroderma aurantium sa najbardziej konkurencyjne w stosunku do in-
nych symbiontdw i powoduja ograniczenie rozwoju innych naturalnych mikoryz,
a nawet catkowicie je wypieraja. Z kolei mikoryzy H. crustuliniforme maja wtas-
ciwo$¢ jednoczesnego rozwoju obok innych symbiontow.

Francuskie doSwiadczenia nad kontrolowang mikoryzacja dgbu maja juz dosé
dtuga tradycje i pozwalaja ocenic jej efekty z perspektywy kilkunastu lat od jej wy-
konania. Wysadzone w péinocno-wschodniej Francji siewki Q. robur, inokulowa-
ne grzybnia P. involutus jeszcze po 16latach wykazywaly istotne roznice w stosun-
ku do drzew nieinokulowanych. Byly zdecydowanie wyzsze, cho¢ wykazywaty ten-
dencje do tworzenia wigkszej liczby pedow Swigtojanskich. Pedy te byly jednak
niewielkie i stosunkowo szybko zamieraly. Autorzy konkluduja, ze przyspieszony
wzrost cz¢Sci nadziemnej badanych debow, jako efekt mikoryzacji dokonanej na
kilkumiesigcznych siewkach, nie przeklada si¢ na zadne niekorzystne skutki na
dalszych etapach wzrostu drzew (FOURNIER i in. 2003).

Polska Akademia Nauk,
Instytut Dendrologii

ul. Parkowa 5

62-035 Kornik
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MYCORRHIZAL SYMBIOSIS

Summary

Roots of the oak trees are generally heavy mycorrhizal and symbiosis in this genus has
obligatory character independent on the site and age of the tree. The end-roots of Quercus
sp. are characterized by a well differentiated heterorrhizis, which manifests by the simulta-
neous occurrence of end-roots of restricted growth and thickened end-roots. Mycorrhizal
symbiosis develops exclusively on end-roots of restricted growth with diameter lower than 1
mm, and is especially abundant in the upper layers of soil horizon (0-10 cm). Mycorrhizal
association on roots of two native to Poland oak trees (Quercus robur and Q. petraea) has an
ectomycorrhizal features. Morphological structure of oak ectomycorrhizas is characterized
by single, unramified ends through monopodial-pinnate to pyramidal, sometimes very
densely ramifying system. Classification of oak mycorrhizas may be based on macroscopic
(mainly the aspect of mantle appearance and attached mycelium) and on microscopic (es-
sentially the mantle structures) features. Fruiting bodies appearance significantly supple-
ment ectomycorrhizal community structure. The detailed list of mycorrhizal symbionts of
oak trees is unknown but more than 70 species is noted as mycorrhizal partners of Q. robur
and Q. petrea. Around 50 different fungal species may be hosted by mature oak tree. The
fungal partners in mycorrhizal symbiosis of oak trees are placed in the Basidio- and
Ascomycotina. Along with epigeous fungi, oak trees may be a mycorrhizal partners of many
hypogeous fungi, among them truffles (7Tuber sp.) are the most common and of essential
economical importance. The anatomical structure of oak mycorrhiza is characterized by
the occurrence typical multicellular mantle, Hartig net and emanating elements like rhizo-
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morphs and extramatrical mycelium. The mantle completely surrounds the root tip and is
made up of two layers: The outer layer consists of loosely woven hyphae and the inner layer
is more compact. Single-celled cystidia are often protruding from the outer mantle layer of
oak mycorrhizas. The Hartig net radiates inward from the mantle and occupies the outer
half of the cortex with fungal cells surrounding cells of the outer half of the cortex. The cell
layers of the root which are surrounded by the Hartig net are in the oak often composed of
radially elongated cells. The Hartig net is the interface region between the both
mycorrhizal partners where exchanging of metabolites between two partners of symbiosis
take place (sugars, water, mineral compounds). Ectomycorrhiza are important to oak
growth and fitness as they increase water and nutrient uptake, drought tolerance and
pathogen resistance. Ectomycorrhizas of oak differ in their sensitivities to anthropogenic
impacts, such as nitrogen deposition, liming, acid rains, heavy metals deposition etc. Soil
acidification induced by air pollutants and disappearance of mycorrhizal fungi, which pro-
mote water and nutrient absorption, have been considered and identified as primary causes
of the dieback of the oak stands. Ectomycorrhiza may appear on oak since the very early
steps of seedling development, even in the stage of cotyledons, before first leaves are fully
established. In forest nurseries oak seedlings are colonized by a group of 3-8 early-stage
fungi, well adapted to nursery-condition (e.g. Hebeloma spp., Paxillus involutus, Laccaria
laccata, Scleroderma sp., Thelephora terrestris, Tuber sp., Xerocomus sp). The early experi-
ments of Russian scientists with artificial mycorrhizal inoculation of oak seedlings used in
steppe afforestation and the latest data from France about successful inoculation of oak
with vegetative mycelium of different mycorrhizal species indicate the potential of using in-
oculation with selected fungi to improve oak seedling quality in containerized forest nurs-
eries and plantations.
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