MARIA RUDAWSKA
MIKORYZA

Buka zaliczamy do drzew obligatoryjnie mikoryzowych (M e-
y er 1973) tzn., ze w warunkach naturalnych rozwija sie on pra-
widtowo tylko woéwczas, Kiedy korzenie jego pozostajg w symbio-
tycznym zwigzku z pewnymi grzybami glebowymi zaliczanymi w
wiekszosci do Basidiomycetes (Podstawczaki). Zasadniczym typem
wspotzycia mikoryzowego buka jest ektomikoryza, czyli miko-
ryza zewnetrzna.

Ektomikoryzy buka nalezg do najlepiej opracowanych zaréwno
pod wzgledem morfologiczno-anatomicznym, jak i fizjologicznym
sposréd wszystkich mikoryz drzew leSnych, dzieki ogromnej licz-
bie prac jakie poswiecili temu zagadnieniu Harley i jego ucz-
niowie z Oxfordu (prace przeglagdowe 1969, 1978). W Polsce nad
mikoryzg buka pracowat Dominik. Z zakresu ekologii miko-
trofizmu buka opublikowat kilka prac sam i z innymi autorami
(1954, 1955, 1957, 1961). Wszystkie doniesienia na temat mikoryzy
buka dotyczg gatunku buka europejskiego Fagus sylvatica L.

CHARAKTERYSTYKA SYSTEMU KORZENIOWEGO

System korzeniowy buka zostat po raz pierwszy scharakteryzo-
wany przez Biisgena (1905), a nastepnie badany byt szczego-
towo przez Harleya (1937, 1939a, 1940, 1959) i Clowesa
(1950, 1951, 1954) zaréwno w naturalnych zbiorow'iskach lesnych
jak tez w warunkach eksperymentalnych.

System korzeniowy buka kolonizuje glebe bezposrednio pod o-
kapem drzewa i charakteryzuje sie obecnoscig w powierzchnio-
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160 Buk — Fagus sylvalica L.

Rye. 1. Centralna cze$¢ systemu korzeniowego buka (Riedacker 1981)

wej warstwie gleby bardzo duzej liczby delikatnych korzonkéw
(rye. 1), stad okreSlony zostat przez Busgena jako intensyw-
ny. Akumulacja drobnych korzonkéw tuz pod powierzchnig gleby
jest szczegodlnie widoczna w warunkach zwartych drzewostanow
bukowych. Objawia sie tam podziat koncowych odgatezien na
tzw. ,,dtugie” i ,,krétkie” korzenie, tj. korzenie o potencjalnie nie-
ograniczonym wzroscie na diugos¢ — gtdwne korzenie systemu
oraz ich odgaftezienia, ktore wykazujg ograniczony wzrost na diu-
gos¢ i zyja stosunkowo krotko. Krotkie korzenie sg czesto okres-
lane jako korzenie odzywcze i przypisuje im sie gtdwnie funkcje
absorbcji pokarméw. W przeciwienstwie jednak do innych drzew,
u buka rowniez dtugie korzenie, a przynajmniej ich apikalna czes¢,
obok swej zasadniczej funkcji przytwierdzania rosliny do podto-
za, moga absorbowaé wode i sole mineralne i czesto sg wyposazo-
ne we wiosniki.

System korzeniowy buka rézni sie wiec wyraznie od korzeni
sosny, ktora wykazuje istotne, jakosciowe rdznice pomiedzy dtu-
gimi i krotkimi korzeniami (Preston 1943, Hatch 1937,
Hatch, Doak 1933), podczas gdy u buka oba typy korzeni
ptynnie przechodzg jeden w drugi (Clowes 1950).
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STRUKTURA MIKORYZ BUKA

Mikoryza buka nalezy do jednych z najlepiej zbadanych i opi-
sanych sposrod mikoryz drzew le$nych. Juz w roku 1887 pionier
badan mikoryzowych, Frank, opisat szereg jej form zaréwno
ekto- jak i endotroficznych. Pézniej Paulson (1924)iHarley
(1937, 1939 a, b, 1940) poswiecili takze wiele uwagi badaniom mi-
koryzy F. sylvatica. Szczegotowg analize struktury i rozwoju mi-
koryz buka europejskiego zawdzieczamy Clowesowi (1949,
1950, 1951, 1954) i Harley owi (1959).

W naturalnych drzewostanach bukowych infekcji mikoryzowej
ulegaja przede wszystkim korzenie krétkie, ktére pod wplywem
grzyba rozwijajg zwykle wiele odgatezien i wykazujg z reguty
ograniczony wzrost na dtugos¢, wytwarzajagc w ten sposob caty
system pokrytych opil$nig grzybniowg mikoryz. Ich wystepowa-
nie w profilu glebowym jest znacznie zréznicowane. Najobficiej
mikoryzy buka znajdowane sg w humusowej warstwie gleby, gdzie
osiggaja najwiekszg dtugosc, przekroj i sg najsilniej rozgatezione.
W bogatych glebach mineralnych mikoryzy wystepujg mniej ob-
ficie i zwykle sg stabiej rozgatezione (Harley 1937, Domi-
nik 1957).

W zalezno$ci od charakteru infekcji mikoryzowej mozna wyroz-
ni¢ u buka trzy zasadnicze typy mikoryz: ektomikoryze, ektendo-
mikoryze i mikoryze perytroficzna.

Ektomikoryza jest najbardziej rozpowszechnionym typem
infekcji mikoryzowej u buka. Na przekroju poprzecznym, w for-
mie dojrzatej ma ona strukture jak pokazano na rycinie 2. Korzenh
otoczony jest warstwg pseudoparenchymy, tzw. mufka lub opil$nig
grzybniowa, ktorej grubos¢ waha sie od 20—40 gm przy grubosci
korzonka 300—500 iim. Mufka grzybniowa stanowi okoto 20—30%
catkowitej objetosci korzenia i 34—45% catkowitej suchej masy.
Ektomikoryzy charakteryzujg sie wysokg zawartoscig wody (85—
—90% S$wiezej masy) oraz potasu, azotu i fosforu (Har ey 1959).
Mufka grzybniowa jest podzielona, czesto dos¢ ostro, na dwa re-
giony (Harley 1959). Zewnetrzna warstwa o charakterze pseudo-
parenchymatycznym ztozona jest z duzych komorek z nieco zgru-
biatymi Scianami, pomiedzy ktorymi przestrzenie miedzykomorko-
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Rye. 2. Schemat przekroju poprzecznego ektomikoryzy buka z charakterys-
tycznie wydluzonymi komdrkami epidermy. Zakreskowano komdrki endo-
dermy wypetnione taning (Clowes 1951)

we sg mate lub ich brak. Wewnetrzna warstwa mufki sktada sie
z komorek bardziej owalnych, o luzniejszej strukturze, z mniej
zgrubiatymi $cianami i wiekszymi przestrzeniami miedzykomorko-
wymi. W warstwie wewnetrznej cytoplazma komérek grzybni wy-
daje sie gesciejsza, a barwa jader bardziej intensywna. Zewnetrzna
warstwa opilsni grzybniowej jest u buka na powierzchni dos¢
gtadka i ma potaczenia z glebg za pomoca strzepkéw grzybni two-
rzacych czesto delikatne, sptaszczone sznury. Wewnetrzna warstwa
mufki grzybniowej roéwniez rozprzestrzenia sie, tyle ze w Kierun-
ku komoérek epidermy i kory pierwotnej korzenia, tworzac po-
miedzy nimi miedzykomdrkowa sie¢ strzepek grzybni zwang sie-
cig Hartiga. U wiekszosci korzeni buka sie¢ Hartiga rozprzestrze-
nia sie tylko pomiedzy komdrkami epidermy i kilkoma pierwszy-
mi warstwami kory pierwotnej, cho¢ na korzeniach o matym
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przekroju moze dochodzi¢ do gtebszych jej warstw, a nawet endo-
dermy. Endoderma nie jest jednak nigdy penetrowana przez
grzybnie, przynajmniej tak dtugo, dopoki w symbiozie mikoryzo-
wej utrzymywana jest rbwnowaga pomiedzy aktywnoscig grzyba
i gospodarza.

Komorki korzenia, a przede wszystkim epidermy ulegaja u buka
pod wptywem infekcji grzyba charakterystycznemu wydtuzeniu w
kierunku promienistym (ryc. 2). Ten rys jest wyrazniej zaznaczony
w korzeniach o duzym przekroju, w ktérych grzyb nie wchodzi
daleko w gtab kory pierwotnej, a jest zupetnie nieobecny przy mi-
koryzach stabo rozwinietych. Penetracja grzybowa pomiedzy ko-
morkami kory pierwotnej jest czesto ograniczona przez bariere
taninowa, ktéra moze wystgpi¢ w postaci impregnacji $cian ko-
morkowych albo kropli w cytoplazmie komérek. U buka, w prze-
ciwienstwie do innych roslin, bariera ta rzadko wystepuje poza
komérkami endodermy (Mac Dougal, Doufrenoy 1946).

W wiekszosci przypadkéw ektomikoryzy buka z dobrze rozwi-
nietg siecig Hartiga, grzybnia wchodzi réwniez do wnetrza ko-
morek kory pierwotnej. Ten typ infekcji nazwany zostat e Kt e n-
domikoryzag (Melin 1923). Stopien penetracji komoérek w

komorki
epidermy

mufka
mRyc. 3. Schemat przekroju po- grzybowa
dtuznego mikory-zy perytroficznej
buka w rejonie powstawania
wiosnikow. Zakreskowano mart-
we komorki czapeczki zamkniete

w mufce grzybniowej (Clowes
1951)
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tym typie mikoryzy jest bardzo zr6znicowany. Niekiedy moze by¢
ledwie zaznaczony, a czasami przedstawia typowy obraz wew-
natrzkomérkowej infekcji. Z zasady mikdryzy z silnie zaznaczong
penetracjg wewnatrzkomdrkowg sa grube na przekroju poprzecz-
nym, a takze nieregularnie rozgatezione. Ich osie wydajg sie
wtornie zgrubiate albo zdrewniate (Harley 1959).

Niektére grubsze korzenie buka (zaréwno dtugie jak i krotkie)
majg mufke pseudoparenchymy grzybniowej, ale brak im sieci
Hartiga (ryc. 3). Grzyb lezy na powierzchni epidermy lub zewne-
trznych komorek czapeczki, a w niektorych przypadkach grzybnia
przenika zewnetrzne $ciany komorek epidermy tworzac w nich
nabrzmiate pecherzyki. Niekiedy wewngtrzkomérkowa grzybnia
rozprzestrzenia sie przez kore nawet do merystemu (Clowes
1951). W korzeniach bez miedzykomérkowej grzybni, czyli sieci
Hartiga, korzenie nie przestajg wytwarza¢ wtosnikow jak to ma
miejsce w innych typach mikoryz. Krotkie wiosniki przenikajg w
kierunku zgniecionych komérek czapeczki lezagcych pomiedzy epi-
dermg a mufka grzybniowg, lecz na tym koncza swdj wzrost i da-
lej sie nie wydtuzajg (ryc. 3). Ten typ mikéryzy Clowes (1951)
nazywa mikoryza ektotroficzng powierzchnio-
w3, co odpowiada opisanej przez Jahna w 1934 r. mikory-
zie perytroficznej. Wystepuje ona najczesciej na zakon-
czeniach diugich korzeni, na ktérych infekcja mikoryzowa z regu-
ty ograniczona jest do ich czesci wierzchotkowej.

U buka nie ma wyraznych roznic pomiedzy tymi trzema typa-
mi mikoryz opisanymi powyzej (ekto-, ektendomikoryzg i mikory-
zg powierzchniowg) (Clowes 1951). Wiekszo$¢ mikoryz z dob-
rze wyksztatcong siecig Hartiga ma takze grzybnie wewnatrz-
komoérkowa, choé na ogdt u buka wewngtrzkomérkowa infekcja
jest nieznaczna i nie osigga nigdy typowego stadium ektendomi-
kéryzy opisanego przez Melina (1923) dla brzozy i osiki. Row-
niez sie¢ Hartiga rzadko przenika przestrzenie miedzykomadrkowe
catej kory pierwotnej i z reguty jest ograniczona tylko do komoérek
epidermy (ryc. 2), a niekiedy nawet tylko do ich zewnetrznych
i stycznych $cian, podczas gdy ich cze$¢ wewnetrzna pozostaje nie-
naruszona (ryc. 4).
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Ryc. 4. Schemat przekroju podtuznego ektomikoryzy buka powyzej strefy
wydtuzania, z siecig Hartiga zlokalizowang tylko pomiedzy stycznymi Scia-
nami epidermy (Clowes 1951)

Przebieg infekcji mikoryzowej na korzeniach buka mozna tat-
wo przesledzi¢ w pierwszym roku rozwoju siewki. Najwczesniej
rozpoznawalne stadia infekcji mikoryzowej przedstawiajg sie ja-
ko niewielkie poprzerywane skrawki pseudoparenchymy grzyb-
niowej, lezace na powierzchni korzenia. Na tym etapie grzybnia
nigdy nie wnika pomiedzy komorki korzenia, ktére we wczesnych
stadiach infekcji mikoryzowej wydtuzajg sie normalnie. Kiedy
mufka grzybniowa obejmie caty korzen i pogrubieje, wyrastajace
z niej strzepki grzybni rozpoczynaja penetracje pomiedzy komor-
kami korzenia. W czasie kiedy mikoryza osiaggnie to stadium grzyb
przez wydzielane przez siebie substancje wzrostowe powoduje za-
hamowanie wydtuzania komoérek korzenia. Wydaje sie, ze grzyb
nigdy nie tworzy sieci Hartiga pomiedzy komdrkami, ktore nadal
sie wydtuzajg. Sie¢ Hartiga rozpoczyna tworzy¢ sie na siewkach
buka w czasie gdy mufka grzybniowa ma grubos¢ 3—4 komorek.
W miare rozrostu mufki pokrywa ona takze wierzchotek korze-
nia i réznicuje sie na dwie charakterystyczne warstwy (opisane
poprzednio) typowe dla wigkszosci mikoryz buka.
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Rye. 5. Schemat przekroju podtuznego przez wierzchotek mikoryzowy buka
ze skosnie wydtuzonymi komorkami epidermy (Clowes 1951)

Przedstawiony powyzej schemat infekcji mikoryzowej siewek
buka zaproponowany przez Clowesa (1951) rozni sie zasadni-
czo od koncepcji Melina (1921), ktéry uwaza, ze grzyb istnieje
najpierw we wnetrzu komdrek kory pierwotnej korzenia. Stad, wg
Melina, strzepki grzybni rozprzestrzeniajg sie pomiedzy komorka-
mi epidermy na zewnatrz i tworza mufke grzybniowa.

Bardzo charakterystycznym rysem mikoryzy u buka jest sko$ne
ustawienie komorek epidermy w stosunku do osi korzenia, tak ze
ich Sciany zewnetrzne sg przesuniete w dot w stosunku do $cian
wewnetrznych. Obrazujg to zjawisko podtuzne przekroje zaréwno
wierzchotkowych (ryc. 5), jak i pozawierzchotkowych (ryc. 4) od-
cinkdéw korzeni z mikoryza. Hipoteza Clowesa (1951) ttuma-
czy, ze istnienie sko$nych komoérek epidermy w mikoryzie buka
spowodowane jest nieznacznym wydtuzeniem sie komorek walca
osiowego. Komorki te jako oddalone od grzyba i nie bedgce pod
bezposrednim wptywem jego metabolitow wydtuzajg sie popycha-
jac w dot wierzchotek i mufke grzybniowg przylegajaca do Scian
epidermy.

W zwiagzku z aktywnos$cig metaboliczng grzyba w korzeniach
mikoryzowych wystepujg istotne roznice w przebiegu niektorych
procesdbw morfogenetycznych w poréwnaniu z korzeniami nie za-
kazonymi. Wspomniano juz o zahamowaniu wzrostu korzeni pod
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wptywem grzybéw mikoryzowyeh spowodowanym ograniczeniem
wydtuzania sie komorek i obnizeniem aktywno$ci merystematycz-
nej. Stwierdzono takze, ze rozmiary merystemow sg w korzeniach
mikoryzowyeh zredukowane w poréwnaniu z korzeniami niemiko-
ryzowymi (Clowes 1951). Poniewaz zaréwno wydtuzanie sie
komorek jak i aktywno$¢ merystematyczna w korzeniach miko-
ryzowych sg zredukowane, wykazano takze, ze komorki réznicujg
sie znacznie blizej wierzchotka w korzeniach mikoryzowyeh niz w
korzeniach normalnych. W mikoryzowyeh korzeniach buka waku-
olizacja komorek kory, impregnacja taning komorek endodermy
czy pojawianie sie pierwszych dojrzatych elementow ksylemu
wystepowaty zawsze duzo blizej wierzchotka, niz w korzeniach
niezakazonych (Clowes 1951).

PODZIAL MIKORYZ BUKA

Pozbawione wtdérnych zgrubien korzenie, ktore obserwujemy
na systemie korzeniowym buka, mozna w zaleznosci od nasilenia
infekcji mikoryzowej zakwalifikowac¢ do kilku grup. Przedstawio-
ny ponizej podziat zapozyczony zostat z pracy Harleya (1959).

korzenie niezakazone przez grzyby mikoryzowe

Wykazujg potencjalnie nieograniczony wzrost i sg zawsze obec-
ne, lecz szczegdlnie obficie wiosng i jesienig. Do tej grupy nalezg
catkowicie niezakazone osie korzeniowe, jak tez przediuzenia za-
kazonych korzeni, ktore przebity mufke grzybniowg i rosng dalej
juz bez grzyba. Na korzeniach niezakazonych moga wystgpi¢ od-
gatezienia z mikoryza, miejscami mikoryza perytroficzna lub na
catej powierzchni bedac niezakazone korzenie te mogg mie¢ za-
infekowany wierzchotek z normalng mufka i siecig Hartiga.

MIKORYZA PERYTROFICZNA

Tworzy sie ona na tych samych korzeniach, ktére wymieniono
w punkcie 1, ale w tym przypadku zewnetrzna warstwa mufki
grzybniowej zamyka catkowicie wierzchotek. Niekiedy mufka wo-
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kot wierzchotka jest niezwykle cienkg mgietka o kilku mikromet-
rach grubosci, z paru lokalnie grubszymi miejscami. Ten typ mi-
koryz tworzy sie na korzeniach o réznej grubosci, ktérych aktyw-
ny wzrost mimo obecnosci tej mikoryzy jest nadal kontynuowany.
Mufka grzybniowa z racji jej powierzchownego kontaktu z korze-
niem jest tatwa do oddzielenia.

ROZPROSZONY SYSTEM KORZENI MIKORYZOWYCH

Obejmuje on odgatezienia boczne systemu korzeniowego, na kté-
re sktadajg sie zarébwno catkowicie zainfekowane korzenie miko-
ryzowe, zwykle barwy jasnobrazowej, jak i wplecione pomiedzy
nie korzenie niezakazone lub zakazone tylko powierzchniowo. Wy-
glada to tak, jak gdyby grzyb kontrolowat wzrost pewnych odga-
tezien bocznych, ktdre zostajg catkowicie opanowane przez grzy-
ba, podczas gdy inne, homologiczne odgatezienia zatrzymujg swa
zdolno$¢ do wzrostu na diugos¢. Charakterystyczne dla tego rodza-
ju zainfekowania systemu korzeniowego jest jego bardzo silne
rozcztonkowanie, jak gdyby grzyb ograniczajac mozliwos¢ jego
wydtuzania sie jednoczesnie stymulowat rozgatezianie sie korze-
nia. Ten typ systemu korzeniowego, bedacego mieszaning korzeni
mikoryzowych i niemikoryzowych jest powszechny w powierz-
chniowych warstwach wiekszosci gleb lesnych, a szczegdlnie na

stosunkowo wilgotnych stanowiskach gleb brunatnych w warstwie
$ciotki i humusu.

PIRAMIDALNY SYSTEM KORZENI MIKORYZOWYCH

System ten jest podobny do systemu rozproszonego, z tym wy-
jatkiem, ze niezakazone wierzchotki spotyka sie w nim bardzo
rzadko. Korzenie boczne wraz z odgatezieniami przyjmujg forme
choinek, przy czym kazdy wierzchotek jest catkowicie pokryty
mufka grzybniowa. Do piramidalnego systemu korzeni mikoryzo-
wych istnieje ptynne przejscie od poprzedniego, rozproszonego
typu zakazenia mikoryzowego, przy czym mozna go rozwazac ja-
ko stan wigkszej aktywnos$ci grzyba, a tym samym zwiekszonej
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kontroli grzyba nad korzeniem. Znajdowany jest on najobficiej

w warstwie F | H kwasnych gleb leSnych o duzej zawartosci
prochnicy.

MIKORYZY KORALOWATE

Mikoryzy koralowate sg krancowym przypadkiem mikoryz po-
przednich. Tworzg sie one zwykle na korzeniach o wiekszej $red-
nicy, rozgatezionych w sposéb nieregularny, czesto tuz za wierz-
chotkiem wykazujacych dodatkowe zgrubienia. Wewnetrzna struk-
tura mikoryz koralowatych wykazuje duzy rozwoj grzybni wew-
natrzkomorkowej, penetrujagcej komorki kory pierwotnej korze-
nia, jak gdyby grzyb byt nadmiernie wirulentny i aktywny. Ten
typ mikoryzy znajdowano w surowym humusie (mor), lecz jest
on stosunkowo rzadki.

MIKORYZY BULWKOWATE

Mikoryzy bulwkowate sg innym przyktadem wyjagtkowej ak-
tywnosci symbionta grzybowego. Sg to zespoty krétkich korzeni
mikoryzowych otoczonych wspdlng opilSnig i przybierajacych
ksztatt nieregularnych, matych bulwek. Bulwki do 1,5 cm $red-
nicy znajdowano w glebach nasigknietych wodg. Spotykane sg
bardzo rzadko, ale ich istnienie u buka jest warte odnotowania
z racji wystepowania podobnych zakazen u Pinaceae.

Z korzeni buka znajdywanych na dorostych osobnikach wyizo-
lowano ponadto grzyby, ktdre réwniez tworzg charakterystyczne
typy mikoryz (Harley 1959). Sg to mikoryzy tworzone przez
grzyb Cenococcum graniformae (Sow). Ferd. i Winge, przedstawia-
jace sie jako czarne korzonki, zwykle stabo rozgatezione spotyka-
ne na ubogich glebach w bardzo zwartych drzewostanach buko-
wych.

Ostatnim z opisanych typow mikoryzy u buka jest infekcja
wtdrna, w ktorej grzyb kolonizuje powierzchnig juz istniejgcej mi-
koryzy. Nowa grzybnia jest tatwa do odrdznienia z racji jej kolo-
ru, ktory jest czesto zoity, bragzowy, czarny lub rézowy, tworzy
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catkowita lub czeSciowg mufke na zewnatrz mufki poprzedniej.
Grzyb tworzacy ten typ mikoryzy to Mycelium radicis atrovirens
Melin. (Harley 1959). W zespotach buka nad Battykiem Domi-

nik (1957) opisat takze mikoryzy tworzone przez Mycelium ra-
dicis fagi (Chan).

GRZYBY TWORZACE SYMBIOZE MIKORYZOWA Z BUKIEM

Wiekszo$¢ grzybow mikoryzowych zdolnych do tworzenia mi-
koryzy z bukiem nalezy do klasy Basiaiomycetes (Podstawczaki)
i rodzin Amanitaceae, Boletaceae, Russulaceae i Cortinariaceae.
Najczesciej spotykane symbionty mikoryzowe buka to borowiki,
rydze, muchomory, kurki, gaski, zastonaki i grzyb z rodzaju Hebe-
loma — wiosnianka. Ponadto, jak podaje Le Tacon (1981), do
symbiontéw mikoryzowych buka nalezy kilka workowcow (Asco-
mycetes), ktore by¢ moze sg znacznie liczniejsze jako sktadniki mi-
koryz, lecz z racji ich hypogeicznego typu owocowania nie zawsze
znajdowane i identyfikowane. Jesli chce sie by¢ bardzo doktad-
nym to na liste symbiontdbw mikoryzowych powinno wciggac sie
tylko te gatunki grzybdéw, z ktérymi udato sie uzyska¢ synteze mi-
koryzowag w warunkach in vitro. Taka sytuacja ma miejsce np.
u sosny, ktorej nasiona daja sie tatwo sterylizowac powierzchnio-
wo i uzyskanie sterylnych syntez mikoryzowych nie przedstawia
wiekszego problemu. Drzewa z Angiospermae (Okrytozalgzkowe),
w tym roéwniez buk, posiadajgce duze, trudne do sterylizacji na-
siona, majg niewiele symbiontéw udowodnionych drogg sterylnych
kultur. Stad lista symbiontéw mikoryzowych buka obejmuje w
wiekszosci grzyby o wysokim prawdopodobienstwie tworzenia mi-
koryz z tym drzewem. Opracowano jg na podstawie ich czestego
wystepowania w zwartych drzewostanach bukowych. Le Tacon
(1981) podaje, ze do najefektywniejszych symbiontéw mikoryzo-
wych buka nalezg grzyby z rodzaju Hebeloma i Boletus, podczas
gdy Cenococcum graniforme (Sow.) Ferd et Winge wykazuje naj-
stabszg skutecznos$¢ jako partner mikoryzowy. Dalsze badania mi-
koryz buka powinny péjs¢ w kierunku wyselekcjonowania sym-

http://rcin.org.pl



Mikoryza 171

biontéw grzybowych zdolnych do tworzenia mikoryzy z bukiem
0 wysokiej skutecznosci. Mozna by wtedy mie¢ nadzieje na polep-
szenie wzrostu tych drzew (Le Tacon 1981).

LISTA GRZYBOW MIKORYZOWYCH BUKA EUROPEJSKIEGO

Klasa: Basidiomycetes
Rodzina: Amanitaceae

1. Amanita citrina (Schff.) S.F. Gray

2. Amanita rubescens (Pers.: Fr.) Gray

3. Amanita vaginata livido pallescens Gill.
4. Amanita phalloides (Vaill.) Seer.

Rodzina: Boletaceae

5. Xerocomus subtomentosus (L.: Fr.) Quel

6. Xerocomus chrysenteron (Bull.: St. Amans) Que’
Rodzina: Cortinariaceae

7. Cortinarius — C. dibaphus Fr. var. nemorosus Hry.
8. Inocybe friesii Heim

9. Inocybe lanuginosa (Bull, ex Fr.) Kummer

10. Inocybe phozeodisca Kiihn

11. Inocybe jurana Pat.

12. Hebeloma crustuliniformae (Bull.: St. Amans) Quel

Rodzina: Entolomataceae

13. Clitopilus prunulus (Scop.: Fr.) Kummer
Rodzina: Russulaceae

14. Lactarius biennius Fr.

15. Lactarius subdulcis Bull.: Fr.

* Pozycja 1—35 wgGarbaye, Kabre, Le Tacon, Mousain,
Piou. Voiry cyt. Le Tacon 1981. Pozycja 36 i 37 wg Voiry 1981
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16. Lactarius vellereus (Fr.) Fr.

17. Lactarius fuliginous Fr.

18. Russula cyanoxantha Schff.: Fr.
19. Russula fellea Fr.

20. Russula grisea (Pers.: Seer.) Fr.
21. Russula mairei Singer

22. Russula nigricans (Bull.) Fr.

23. Russula ochroleuca (Pers.) Fr.
24. Russula vesca Fr.

25. Russula olivacea (Schff.: Seer.) Fr.
26. Russula delica Fr.

27. Russula emetica Fr.

Rodzina: Tricholomataceae

28. Tricholoma columbetta (Fr.) Kummer
29. Tricholoma portentosum (Fr.) Quel.

30. Tricholomopsis rutilans (Schff.: Fr.) Sing
31. Tricholoma saponaceum (Fr.) Kummer
32. Tricholoma virgatum (Fr.: Fr.) Kummer
33. Laccaria laccata (Scop.: Fr.) Bk. et Br.

Rodzina: Hygrophoraceae

34. Hygrophorus eburneus (Bull.: Fr.) Fr.
Rodzina: Cantharellaceae

35. Craterellus cornucopioides Pers.
Klasa: Ascomycetes

Rodzina: Tuberaceae
36. Tuber borchii Witt. (= Tuber album Bull.)

Fungi Imperfecti
Mycelia Sterilia

37. Cenococcum graniforme (Sow.) Ferd. et Winge
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wystepowanie mikoryz buka w profilu glebowym

' Mikoryzy nie rozktadajg sie w profilu glebowym w sposéb row-
nomierny. W gdrnych warstwach prochnicznych wiecej korzeni
przeksztatca sie w mikoryzy niz w warstwach gtebszych (ryc. 6).
Spadek frekwencji mikoryzowej (% wierzchotkéw korzeniowych
przeksztatconych do mikoryz) zaznacza sie wyrazniej u sosny niz
u buka, na korzeniach ktérego jeszcze na gtebokosci 2,60 m mo-
zna stwierdzi¢ obecno$¢ dos¢ obfitej mikdryzy. Stad wniosek, ze
mikoryza nie jest zwigzana wykacznie z gornymi, préchnicznymi
warstwami gleby, lecz moze wystepowac rowniez w bezpréchnicz-
nej strefie mineralnej. Ly r (1963) dyskutujac ten problem podat
szereg przyczyn spadku frekwencji mikoryzowej wraz ze zwiek-
szeniem glebokosci gleby: obnizenie zawartosci tlenu, na ktéry
sa wyjatkowo wrazliwe grzyby mikoryzowe, wzrost stezenia COr,
zmiany w mikroflorze, w skiadzie organicznych skiadnikéw gleby
oraz odzywczym statusie korzeni.

Cho¢ mikéryzy buka spotka¢ mozna w do$¢ szerokim zakresie
profilu glebowego, to jednak wystepowanie najobfitsze ogranicza
sie do kilkucentymetrowej warstwy prochnicznej. W glebach la-
sow lisciastych i mieszanych, a wiec charakterystycznych dla sta-
nowisk buka spotka¢ mozna pod warstwa Sciotki wiasciwej trzy
rézne podwarstwy: 1) préchnice surowa (mor) ztozong
ze stabo roztozonych resztek roslinnych o dobrze zachowanej struk-
turze tkanek i odczynie silnie kwasnym, 2) prochnice mo-

Faqus sylvatica

syl V estris
Ryc. 6. Zmiany we frekwencji @
mikoryzowej na korzeniach buka ~
i sosny w zaleznosci od gtebo-
kosci gleby (Lyr 1963) gtebokos¢ gleby (cm)



Mulik Butw ina

Ryc. 7. Grubos¢ mufki grzybniowej na korzeniach buka w zaleznosci od
migzszosci Scidtki (L), warstwy moderowania (F) i warstwy humifikacji (H)
w muliku, moderze i butwinie (Meyer 1969)

Tabela 1

Zawarto$¢ azotu i fosforu eraz oddychanie w prochnicy mu-
fowej i surowej (mor) o-raz frekwencja mikoryzowa Siewek
Ilzga%w sylvatica” rosngcych w tych substratach ?/wg Meyera

Nitryfikacja Oddychanie

Zaw. P w : gleby Frek i
\ m mine- rekwencja
glebie (w % (IPaFI)iz. N po (p.1 Oslg miko-
s.m.) 6 tyg.) s.m. ryzowa
' org./godz.)
Prochnica
mutowa 0,258 51 80 86
Prochnica
surowa
(mor) 0,011 W 19 60
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derowg (moder) zlozong ze stosunkowo silnie zhumifikowa-
nej masy organicznej, ktora jeszcze niezupetnie zatracita swoja
strukture ro$linng i gdzie przez mniej aktywna dziatalno$¢ zwie-
rzat nie dochodzi do przemieszania substancji humusowych z mi-
neralng czescig gleby, 3) prochnice mullowa (muli,
mu lik). W muliku wystepuje wysoka aktywno$¢ mikroorganiz-
mow, liscie gnijg szybko i przy wspdétudziale zwierzat glebowych
przechodzg w ciemne, bezpostaciowe substancje humusowe dobrze
wymieszane z mineralnymi czeSciami gleby. Grubo$¢ mufki grzyb-
niowej na korzeniach buka w poszczegdlnych warstwach proch-
nicznych przedstawia rycina 7. Jak wykazat Meyer (1962, 1966)
frekwencja mikoryzowa buka jest najwyzsza w glebach aktyw-
nych mikrobiologicznie. Najwiecej mikoryz znajdywano w stabo
kwasnej prochnicy mullowej, podczas gdy w surowej prochnicy
(mor) frekwencja mikoryzowa byfa nizsza. Obie formy r6znig sie
znacznie swojg aktywnos$cig mikrobiologiczng i zawartoscig po-
karmow (tab. 1).

Chociaz mulik miat wyzszg zawarto$¢ N i P niz mor, a wiec wa-
runek raczej nie sprzyjajacy tworzeniu mikoryz (Bjorkman
1942), to jednak frekwencja mikoryzowa byta wyzsza w muliku niz
w morze. Poniewaz w do$wiadczeniu tym siewki buka tworzyty
korzenie jednoczes$nie w obu formach prochnicy, nalezy sadzié, ze
wiasnie whasciwosci obu substratéw miaty gtéwny wptyw na two-
rzenie mikoryz. Mulik wykazywat znacznie wyzszg aktywnos¢
mikrobiologiczng niz mor i ten czynnik wydaje sie w tworzeniu
mikoryzy u buka odgrywa¢ nawet wazniejszg role niz status od-
zywczy gleby.

ROLA | FUNKCJONOWANIE MIKORYZ BUKA

Rola mikoryzy dla wzrostu i rozwoju buka jest zasadniczo po-
dobna jak u wszystkich obligatoryjnie mikoryzowyeh gatunkow
drzew lesnych. Bez mikoryzy buk nie moze rozwijac¢ sie normalnie
(Meyer 1973). Istnieje wiele dowodow, ze wzrost siewek znacz-
nie sie zwieksza po infekcji korzeni przez grzyby mikoryzowe
(Harley 1969).
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Poniewaz w mikoryzie korzenie pozbawione sg wiosnikow, a
mufka grzybniowa szczelnie okrywa te ich czesci, ktére majg
zdolnosci absorbcyjne, przewodzenie wody i soli mineralnych do
rosliny-gospodarza nie moze odbywac sie inaczej jak poprzez
grzybnie. Wykazano, ze mikoryzy majg powierzchnie okoto 1000
razy wiekszg niz korzenie niemikoryzowe. Harley i jego wspot-
pracownicy wyjasnili wiele mechanizméw absorbcji skfadnikow
pokarmowych badajgc odciete mikoryzy buka Fagus sylvatica.
Stwierdzili, ze szybko$¢ absorbcji POr3 przez korzenie mikory-
zowe byla okoto 5X wieksza (tab. 2), a K+ okoto dwukrotnie
wieksza w poréwnaniu z korzeniami niezainfekowanymi (Ha r-
ley, Wilson 1959).

Absorpcja sktadnikow pokarmowych przez mikoryzy jest proce-
sem tlenowym, a proces akumulacji jonéw jest zwigzany z oddy-
chaniem i pojawia sie tylko przy wydatkowaniu energii metabo-
licznej. Korzenie mikoryzowe sg pod pewnym wzgledem podobne
do korzeni niezakazonych, gdyz szybkos$¢ absorbcji zalezna jest od
temperatury, a inhibitory metaboliczne, jak cyjanki i azydki ha-
mujg proces pobierania jondw (Harley i in. 1953). Zastosowa-
nie niskiej temperatury zmniejszato znacznie absorbcje fosforu
przez odciete mikoryzy buka, jak i jego dalszy aktywny trans-
port. Pobieranie potasu zmniejszato sie powoli wraz z obnizaja-
cym sie stezeniem tlenu, az do okoto 6% Os, po czym nagle opa-
dato. Ponizej stezenia wynoszacego okoto 3% nastepowato nawet
oddawanie potasu przez mikoryze. (Harley 1959, Harley,
Wilson 1959). Absorbcja fosforu wigze sie z mikoryzg w spo-
sob szczegolny, gdyz jest to pierwiastek, ktérego w dostepnej dla
rosliny formie nie ma nigdy w glebie zbyt wiele, a dzigki miko-
ryzie staje sie elementem bardziej labilnym (tab. 2). Bez miko-
ryzy tworzy sie w glebie wokoét korzenia bardzo szybko przes-
trzen pozbawiona fosforu. Dzieki istnieniu takich wydajnych
symbiontéw buka jak np. Hebeloma sp., fosfor moze by¢ po-
brany przez rosline z odlegtosci wielu centymetréw od korzenia
(Le Tacon 1981). Ponadto grzyby symbiotyczne pozwalaja
drzewu na pobieranie stabo rozpuszczalnych organicznych form
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Tabela 2

Pobieranie S2P z roztworu KHrPO< (pH 55) przez
zakazone i niezakazone odciete korzenie buka
(Harley, Mc Cready 1950?

Powtdrzenia Korzenie _ Korzenie
mikoryzowe niemikoryzowe
1 518 0,88
2 6,68 0,75
3 1,97 0,42
4 2,72 0,61
5 1,69 0,72

» Jednostki wzgl?]dne na podstawie impulséw rozpadéw
promieniotwdérczych.

2/3 catkowitej zawartosci fosforu. Wykazano np., ze izolowane mi-
koryzy buka posiadajg aktywne fosfatazy niezbedne do hydroli-
zowania szeregu organicznych zwigzkéw fosforu (Bartlett,
Lewis 1973). Aktywnos¢ fosfatazy-p-nitrofenylu w mikoryzach
buka byta 2—8 X wyzsza niz w korzeniach niezakazonych, a ba-
dania histochemiczne wykazaty, ze przynajmniej cze$¢ fosfataz
zlokalizowana jest w mufce grzybniowej. Na podstawie swoich
bardzo licznych do$wiadczen dotyczacych pobierania i transportu
fosforu przez mikoryzy buka Harley (1969) zaproponowat po-
kazany na rycinie 8 schemat przejscia fosforanu przez mufke
grzybniowg: fosforany sg aktywnie absorbowane przez mufke i a-
kumulowane w strzepkach grzybni. Nastepuje to stopniowo, za-
leznie od temperatury i dostepu tlenu. Duza cze$¢ zaabsorbowa-
nych jondw poczatkowo pozostaje w mufce, np. do 90% w przy-
padku PO?-. Kiedy miejsca nagromadzania fosforu zostang za-
petnione, moze on dyfundowac bezposrednio do tkanki gospoda-
rza. Kontrowersyjna jak dotad byla forma magazynowania fosfo-
ru w mufce grzybniowej. Najprawdopodobniej gromadzony on jest
w wakuolach grzybowych, w postaci polifosforanéw. Metachroma-
tyczne ziarna polifosforanéw obserwowali w odcinkach mufki
grzybniowej Fagus sylvatica Chilvers i Harley (1980).
Chociaz wigkszo$¢ opublikowanych wynikéw na temat pobie-
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' miejsce akumulacji
b )

Po

b

aktywny metaholizujaca strzepka ak|ywny Pl
transport transport’

p, transport przestrzen wewnatrz transport
bierny S,rz6PkI bierny

roztwor tkanka
zewnetrzny gospodarza

Ryc. 8. Schematyczne przedstawienie przechodzenia fosfo-
ranéw przez mufke ektomikoryzy (Harley 1969)

rania sktadnikdédw odzywczych dotyczy absorbcji fosforu, istniejg
rébwniez pewne dane na temat fizjologii azotu w ektomikoryzie.
Izolowane mikoryzy buka asymilujg jony amonowe, a nie przyswa-
jaja jondéw azotanowych, co prowadzi do sugestii, ze niezakazone
korzenie gospodarza skupiajg sie gtdwnie na absorbcji azotan6w,
podczas gdy korzenie z mikoryzg absorbujg tylko jony amonu
(Carrodus 1966). Mikoryzy buka mogg rowniez absorbowac
organiczne formy azotu. Carrodus (1966) obserwowat pobie-
ranie przez odciete korzenie mikoryzowe kwasu glutaminowego,
asparaginowego, glutaminy i asparaginy.

Oprécz fosforu i azotu wykazano pobieranie przez mikoryzy
buka jonéw rubidu, potasu, sodu i siarczanu, jednakze niewiele
mozna powiedzie¢ na temat ekologicznych implikacji tych wy-
nikow (Harley, Wilson 1959).

Grzyby mikoryzowe wiekszosci zalez-
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Tabela 3

Procentowe rozmieszczenie Cll pobranego z roztworu znakowanej
sacharozy w odcietych korzeniach buka (Lewis, Harley 1%

Weglo- Weglowodany rozpuszczalne
wodany

nierozpu- .

$zczalne trehaloza sacharoza glukoza mannitol fruktoza

Typ korzeni

Mikoryzowe 54,0 17,2 2,6 09 24.4 09
Niemikory-
zZowe 22,5 0 475 19,0 0 11,0

* gtdwnie glikogen

ne od weglowodan6w gospodarza, stad temu zagadnieniu poswieco-
no w badaniach nad mikoryza bardzo wiele miejsca. Dane z 1965 r.
0 przemieszczaniu cukrow w kierunku od rosliny gospodarza do
grzyba w mikoryzie ektotroficznej pochodza z badan Lewisa
i Harleya. Gtéwnymi rozpuszczalnymi weglowodanami znale-
zionymi w mikoryzie buka sg cukry: glukoza, fruktoza, sacharoza
i trehaloza, a takze forma alkoholowa — mannitol, a z cukréw nie-
rozpuszczalnych glikogen. Trehalozy i mannitolu nie znaleziono w
niezainfekowanych grzybem korzeniach buka, co $wiadczy o tym,
ze ich obecnos¢ w mikoryzie jest zalezna od obecnosci mufki
grzybniowej. Mikoryza umieszczona w roztworze znakowanej Cl4
glukozy, gromadzi gtéwnie trehaloze i glikogen, umieszczona w
roztworze znakowanej fruktozy nagromadza mannitol, a w sacha-
rozie nagromadza wszystkie trzy zapasowe weglowodany (tab. 3),
przy czym okoto 2/3 zapasowych weglowodanéw gromadzi sie w
mufce, a pozostata czeS¢ w sieci Hartiga. Z drugiej strony nie-
zainfekowane Kkorzenie nagromadzajg tylko glukoze, fruktoze
i sacharoze. Trechaloza, mannitol i glikogen sg wiec gtownymi
weglowodanami grzybowymi, podczas gdy glukoza, fruktoza
i sacharoza sg weglowodanami gospodarza. Sacharoza jest gtow-
nym, jesli nie jedynym weglowodanem transportowym u Fagus,
przy czym Cli - sacharoza przemieszcza sie gtownie w obrebie
tkanki gospodarza. Nastepnie radioaktywno$¢ przenika do mufki
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grzybniowej i tam akumuluje sie w trehalozie, mannitolu i gli-
kogenie. Nie ma jednak podobnego przeptywu weglowodanow w
odwrotnym kierunku od grzyba do rosliny gospodarza.

Z metabolizmem weglowodandéw wigze sie dosS¢ Scisle problem
czynnikdbw ograniczajagcych tworzenie mikoryz. Nalezg do nich
Swiatto oraz zywienie mineralne — gtoéwnie azotowe.

Generalnie uwaza sig, ze zarowno wysokie nawozenie mineralne
jak tez obnizenie intensywnosci Swiatta dostepnego dla rosliny po-
nizej pewnego poziomu nie sprzyjajg tworzeniu mikoryz. Wiele
uwagi w badaniach fizjologii mikoryz buka poswiecono potwier-
dzeniu hipotezy Hatcha (1937) i Bjorkmana (1942), o
wystepowaniu $cistej zalezno$ci pomiedzy intensywnoscig Swiatta
wydajnoscig fotosyntezy i zawartoscig cukrow w korzeniach, jako
waznym czynniku w rozwoju mikoryz. | tak Harley (1948) wy-
kazat, ze pierwsze mikoryzy u buka pojawiaty sie na korzeniach
dopiero woweczas, Kiedy siewka wyksztatcita w dostatecznym stop-
niu pierwsze liscie i byta zdolna do wydajnej fotosyntezy. Zostato
to potwierdzone w badaniach Wilsona (1951). Harley
i Waid (1955) badajac wptyw Swiatta na mikoryzy buka wy-
kazali zmniejszanie sie ilosci mikoryz pod wptywem ograniczone-
go dostepu Swiatta oraz istnienie korelacji pomiedzy nasileniem
infekcji mikoryzowej a wzrastajgca zawartoscig cukrow w ko-
rzeniach. Ponadto w doswiadczeniu tym zwiekszone nawozenie
zmniejszato infekcje mikoryzowa. Jednoczesnie jednak ci sami au-
torzy uzyskiwali w doswiadczeniu z siewkami buka brak korelacji
pomiedzy rozwojem mikoryz a zawartoscig cukrow w korzeniach
czy zastosowaniem nawozenia, ttumaczac te kontrowersje faktem,
ze rozne typy mikoryz, a $cislej rézne grzyby te mikoryze two-
rzace, wymagajg do$¢ zréznicowanych warunkéw ekologicznych
Tworzone czesto niezwykle obficie (a mato skuteczne) mikoryzy
buka z Cenococcum graniforme znane sg jako wystepujgce w wa-
runkach niskiej intensywnosci $wiatta, podczas gdy inne mikoryzy
wymagajg dobrego oswietlenia. S.tagd w doswiadczeniach, w kto-
rych mikoryzy tworzone sg przez wiele grzybow trudno jest ocze-
kiwa¢ jednoznacznych wynikéw. Prawdopodobnie takie wytluma-
czenie da sie rowniez zastosowaé do dosé¢ kontrowersyjnych rezul-
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tatow wptywu nawozenia mineralnego na mikoryzy buka. Meyer
(1962) hodujac siewki buka europejskiego w glebie o réznej zyz-
nosci stwierdzit, ze po dodaniu azotu i fosforu do gleb o najwyz-
szej zasobnosci w skiadniki pokarmowe, tworzenie mikoryz nie
zostato zredukowane, lecz niekiedy nawet zwiekszato sie. Jedno-
cze$nie Blaise i Garbaye (1983) stwierdzili, ze wpraw-
dzie na 9-letnich stanowiskach buka wzrost drzew byt najlepszy
na poletkach z petnym (N, P, K, Ca) nawozeniem, jednakze wys-
tgpity istotne zmiany w strukturze systemu korzeniowego. \Wszyst-
kie drobne korzenie byty mikoryzowe, lecz w poréwnaniu z kon-
trolg ich catkowita liczba zmniejszyta sie o potowe, a obfite, roz-
gatezione mikoryzy zostaty zastgpione przez pojedyncze i gladkie.
Wyniki te wskazujg wiec, ze nawozenie zredukowato zaréwno
itopier’] skolonizowania gleby przez korzenie, jak tez ilos¢ mi-
oryz. '

Oprécz bezposredniego wptywu ektomikoryz na obieg sktadni-
kéw pokarmowych i przeptyw energii, istniejg dane Swiadczace
0 jej ochronnej roli przeciwko .niektérym organizmom wywotu-
jacym choroby korzeni. Mufka grzybniowa stanowi bowiem za-
réwno mechaniczng bariere chronigca korzenie przed patogenami,
jak i ochrone chemiczng poprzez wytwarzanie przez grzyby mi-
koryzowe substancji bakteriobdjczych (Zak 1964). Ponadto grzy-
by mikoryzowe moga zaopatrywaé gospodarza w auksyny, cyto-
kininy, gibereliny i witaminy, jak tez inne, niezidentyfikowane
metabolity o charakterze regulatorow wzrostu, ktére wywierajg
kompleksowy wptyw na wiele roslinnych proceséw fizjologicz-
nych jak fotosynteza, transport i morfogeneza (Slankis 1973).
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MYCORRHIZA

Summary

This paper begins with brief description of the structure and classifi-
cation the root system of the beech. The next section deals with the most
important types of mycorrhizae — ectamycorrhiza,’ ectend o-
mycorrhiza and superficial mycorrhiza and includes chap-
ters concerning their structure, development and forms.'Later on the fungi
are listed which form mycorrhizae with beech. A distribution of mycor-
rhizal roots in different types of forest soils is also given. The final section
reviews the extent of our knowlege about functioning of mycorrhizae and
considers the phenomenon of water and minerals absorbtion, carbohydrate
physiology and factors limiting mycorrhiza formation. The most important

advantages of mycorrhiza for growth and development of tree are also
presented.
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