MARIA RUDAWSKA

11. MIKORYZA JESIONU

WSTEP

Wystepowanie mikoryzy u jesionu ma charakter fakultatywny i zdetermi-
nowane jest przez takie czynniki, jak wiek drzewa i warunki siedliskowe.
Na ogot jednak wiekszo$¢ drobnych korzeni jesionu odznacza sie statym
wspotzyciem mikoryzowym, ktére ma charakter endomikoryzy, czyli mi-
koryzy wewnetrznej. Przypadki ektomikoryz u tego drzewa sg podawane
sporadycznie i stabo udokumentowane (Pachlewski 1954; Trappe 1962).
Korzenie ulegajg infekcji mikoryzowej, kiedy w glebie napotkajg za-
rodniki i strzepki grzybdéw endomikoryzowych. Kietkowanie zarodnikow
i wzrost grzybni pobudzajg eksudaty (wydzieliny) korzeniowe. Stad cykl
zyciowy grzybow endomikoryzowych zalezny jest catkowicie od obecnosci
roslin, a ich grzybnia nie daje sie hodowa¢ w warunkach in vitro. Korzeni
z infekcjg endomikoryzowa, w przeciwienstwie do ektomikoryz, na przy-
ktad sosny, nie da sie gotym okiem tatwo odrozni¢ od korzeni niemikory-
zowych. Na powierzchni korzeni zainfekowanych najczesciej wystepuje
luzna sie¢ grzybni przemieszana z duzymi, grubosciennymi, zottawobrgzo-
wymi zarodnikami. Sg one dobrze widoczne pod mikroskopem przy sto-
sunkowo nieduzym powiekszeniu (okoto 20 x). Grzybnia z powierzchni
korzenia przenika na ogét wewngtrzkomorkowe do kory pierwotnej korze-
nia. Tkanki merystematyczne i przewodzace nie sg nigdy zainfekowane
przez grzybnie endomikoryzowsg. Przyjmuje sie, ze endoderma stanowi ba-
riere, poza ktorg infekcja nie rozprzestrzenia sie. Strzepki grzybni, niekiedy
uformowane w sznury grzybniowe, rozprzestrzeniajg sie takze z powierzchni
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308 Jesion wyniosty - Fraxinus excelsior L.

korzenia w gigb gleby, zwiekszajgc tym samym znacznie powierzchnig
absorpcyjng fytobionta (rosliny wyzszej). Zewnetrzna (= ekstramatrykalna)
grzybnia absorpcyjna zwieksza pobieranie wody i soli mineralnych, ktére
w przypadku braku zwiazku mikoryzowego mogtyby by¢ trudno dostepne
dla rodliny gospodarza (George i in. 1992).

11.1. HISTORIA ODKRYCIA MIKORYZY U JESIONU

Ze wzgledu na zdecydowang dominacje u jesionu endomikoryzy, ktéra nie
wywotuje niemal zadnych zmian morfologicznych na korzeniach, obecnosé
symbiozy mikoryzowej u tego drzewa uchodzita przez wiele lat uwagi ba-
daczy. Frank (1885) w swojej fundamentalnej pracy, opisujacej po raz pier-
wszy dos¢ szczegdtowo mikoryzy drzew, zaliczyt jesion (Fraxinus excelsior
L.) do gatunkéw nie majacych symbiozy grzybowej w korzeniach. Opierat
sie on jednak jedynie na morfologii korzeni, stad jako mikoryzowe okre$lat
gtownie gatunki z ektomikoryza, o charakterystycznie zmienionym pokro-
ju, z obficie rozwinietg i widoczng gotym okiem mufkg grzybniowg (np.
sosna, $wierk czy buk). Stahl (1900) uznat jesion za drzewo o bardzo rzad-
ko wystepujacej mikoryzie. Stwierdzit on poza tym, ze korzenie F. excelsior
sg stabo przegrzybione, szczegdlnie na terenach silnie wilgotnych, w prze-
ciwienstwie do gleb lesnych suchych, na ktorych nawet juz u siewek mozna
znalez¢ obfitga endomikoryze. Rok pdzniej Biisgen (1901), w przegladzie
systemOw korzeniowych drzew $rodkowej Europy ponownie zaliczyt jesion
do drzew pozbawionych mikoryz. W nastepnych latach jesion opisywany
byt jeszcze kilka razy jako drzewo niemikoryzowe (Jahn 1934; Kiirbis
1937; Lobanov 1953; Grudzinskaja 1955; Zgurovskaja 1958).
Jednocze$nie z pracami zaprzeczajagcymi istnieniu mikoryz u jesionu,
pojawity sie opracowania potwierdzajgce istnienie u tego gatunku symbio-
zy mikoryzowej. Na liscie wystepowania mikoryz u ro$lin drzewiastych
Kiecka i Vukolov (1935) umiescili jesion jako gatunek, u ktorego czesto
wystepuje endomikoryza. Kiirbis (1937) do$¢ szczegétowo opisat zespoty
grzybowe ryzosfery jesionu i skfaniat sie raczej ku opinii, ze zwigzek grzy-
bow z korzeniami jesionu ma charakter luznej asocjacji, tak zwanej pseu-
domikoryzy. Jacevskij (1933) po raz pierwszy podat jesion jako drzewo
majace zardwno ekto-, jak i endomikoryze. Truszkowska (1953), badajac
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mikoryzy olesow Biatowieskiego Parku Narodowego, stwierdzita u rosna-
cych tam jesiondw wylacznie endomikoryze. Nie jest ona wedtug autorki
zjawiskiem powszechnym, a decydujgce znaczenie w jej wystepowaniu na
korzeniach majg warunki siedliskowe - gtéwnie woda.

Pachtewski (1954), wychodzac z zatozenia, ze w danych na temat mi-
koryzy jesionu istnieje wiele rozbieznosci, zdecydowat sie na szczegdtowe
opracowanie zagadnienia wystepowania mikoryzy u tego gatunku przy uzy-
ciu materiatu z réznych stron Polski, z uwzglednieniem réznych warunkdw
ekologicznych, fitocenotycznych oraz r6znego wieku badanych drzew (od
kilkumiesiecznych siewek do stuletnich drzew). Jednym z podstawowych
osiggnie¢ opracowania Pachlewskiego jest wykazanie, ze jesion wyniosty
jest rosling wybitnie mikoryzowa, przy czym wystepuje u niego prawie
wylgcznie endomikoryza. Wyniki te zostaty pozniej potwierdzone przez Je-
nika i Kubikovg (1961) i rozszerzone przez Linnemanna (1972) o 10 in-
nych gatunkow jesionow.

11.2. CHARAKTERYSTYKA
SYSTEMU KORZENIOWEGO JESIONU

System korzeniowy jesionu wyniostego dostosowuje sie w duzym stopniu
do warunkoéw siedliska, w ktorych rosnie drzewo. Zgodnie z obserwacja
Tomanka (1966), poczatkowo rozwija sie korzen palowy, ktory pozniej
czesto zanika, a wytwarzajg sie szeroko rozprzestrzenione, silne korzenie
boczne (por. rozdz. 10). Wystepowanie jesionu blisko ciekow i zbiornikow
wodnych, na terenach wilgotnych, a nawet zalewanych (por. rozdz. 10) po-
woduje wytwarzanie ptaskiego systemu korzeniowego, bez korzenia palo-
wego, ale o duzym zasiegu, dochodzagcym do 5 m (Rokita 1970) (rye. 1).
Z szyi korzeniowej wyrastajg korzenie tak zwane skarpowe (przyporowe),
0 ksztatcie deskowatym i przekroju poprzecznym trojkatnym, ktére spet-
niajg role naturalnej przypory (Tomanek 1966). Korzenie te pokryte sg licz-
nymi drobnymi korzeniami o grubosci okoto 1| mm, ktére moga by¢ po-
tencjalnie mikoryzowe (tabi. 1). Fraxinus excelsior, podobnie jak wiele
roslin drzewiastych, wykazuje znaczng heteroryzje, czyli zr6znicowanie ko-
rzeni niezaleznie od wieku (Hejnowicz 1973) i tworzy dwa typy zakonczen
korzeniowych (Jenik i Kubikova 1961). Wiekszo$¢ to drobne korzenie
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Rye. 1. Charakterystyczny rozktad korzeni, przebiegajacych réwnolegle do brzegu rzeki
w obu kierunkach, u jesionu wyniostego Fraxinus excelsior (wg Rokity 1970)

A - uktad pionowy z oznaczonym zwierciadtem wody; B - poziomy systemu korzeniowego; (na okregach oznaczono
odlegtos¢ od pnia w cm; przy korzeniach podano ich $rednice w mm. Odlegto$¢ od brzegu rzeki 10 m, wzniesienie
nad wodg Im)

Ryc. 2. Rézne formy rozwojowe drobnych korzeni zywiacych (potencjalnie mikoryzowych)
u jesionu wyniostego Fraxinus excelsior (wg Zgurovskaja 1958)

A - korzen w stadium wzrostu z widocznym, nowo powstajacym segmentem korzenia oddzielonym diafragma od czesd
najstarszej:

B - korzen zywiacy w stadium wzrostu z dwoma strefami wiosnikow, wsréd ktérych widoczne sa wiosniki diugie
i krotkie:

C - korzen zywiacy, ktéry przeszedt 6 okresow spoczynku: widoczne 4 strefy wiosnikéw i merystem w stanie spoczynku:
D — korzen zywiacy w stadium spoczynku z 3 strefami wioénikéw
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0 ograniczonym wzroscie, tworzace na ogoét silnie rozgateziony system. Od-
gatezienia ostatniego rzedu majg zwykle 5-15 mm diugosci 0,35-0,50 mm
grubosci i charakteryzujg sie prawie zupetnym brakiem przyrostow na gru-

bos¢ (ryc. 2). Na tych korzeniach, zwanych takze korzeniami zywigcymi,
tworzg sie mikoryzy.

Drugi typ zakonczen korzeniowych u jesionu stanowig korzenie zgru-
biale, wystepujace czesciej w obrebie systemu korzeniowego na wiekszych
gtebokosciach; na nich mikoryz nie obserwuje sie.

Charakterystyczng cecha pierwotnej struktury anatomicznej drobnych korzeni jesionu jest
wystepowanie egzodermy, czyli inaczej podskdrni. Jest to pojedyncza warstwa komdrek,
ksztattujaca sie tuz za merystemem wierzchotkowym, pod komérkami ryzodermy, czyli skorki
korzenia (ryc. 3A i B). Egzoderma sktada sie z wystepujacych na przemian komérek krétkich
i dtugich. Jenik i Kubikova (1961) oraz Kubikova (1968) przeprowadzili szczegétowe bada-
nia egzodermy na drobnych korzeniach jesionu, z uwzglednieniem roli, jakg komérki krétkie
spetniajg w mikoryzie

Ksztatt i struktura komorek egzodermy réznig sie znacznie od sasiadujacych z nimi od
zewnatrz komoérek ryzodermy, jak tez lezacych pod nig komoérek kory pierwotnej. Na prze-
kroju promienistym komérki diugie maja ksztat prostokatny, w przeciwienstwie do komérek
krétkich, ktére sg klinowate, zwezajace sie w kierunku $rodka korzenia. Przylegajaca do
komoérek ryzodermy $ciana komoérek krotkich jest silnie zgrubiata (3-7 um), nieco wyskle-
piona na zewnatrz i ztozona z wielu warstw. Komorki krétkie wypetnione sg cytoplazmg
i majg duze jadro. Komérki dtugie natomiast maja bardzo mato cytoplazmy i duzg wakuole.
Wiekszos$¢ starszych komarek dhugich jest martwa. Tak zbudowana egzoderma spetnia w ko-
rzeniach jesionu dw'a podstawowe zadania: 1) ochrony mechanicznej po dezintegracji komo-
rek ryzodermy (gtéwnie komérki dhugie), 2) wymiany metabolitéw’ (absorpcja i sekrecja roz-

8

Ryc. 3. Przekrdj poprzeczny (A) i podtuzny (B) przez korzen zywiacy u jesionu Fraxinus
excelsior (w'g Zgurovskaja 1958)

| - czapeczka. 2 - skdrka, (ryzoderma) z wiosnikami, 3 - egzoderma. -1 - komorki krétkie, przepustowe egzodermy.
5 — komorki dtugie egzodermy, 6 — kora pierwotna, 7 - endoderma, 8 — wiazka drewna
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312 Jesion wyniosty — Fraxinus excelsior L.

tworow) oraz miejsca przenikania grzybni mikoryzowej ze srodowiska glebowego do wnetrza
komorek kory pierwotnej (komorki krotkie). Zsuberyzowane (wysycone suberyng - substan-
cje organiczng o charakterze tluszczowym) i impregnowane ligning komdrki dtugie,
0 zmniejszonej przepuszczalnosci, stanowig 3/4 egzodermalnego ptaszcza otaczajacego ko-
rzen. Komorki krotkie, o Scianach pozbawionych suberyny i ligniny, stanowig okoto 1/4
egzodermy i ze wzgledu na role, jakg petnig w wymianie metabolitéw', nazywane sg komor-
kami przepustowymi. Kora pierwotna w korzeniach jesionu skiada sie z kilku warstw ko-
morek i siega endodermy. Sciany komérek endodermy sa w wiekszoéci zsuberyzowane choé
niektére, naw'et w starych korzeniach pozostajg cienkie, wolne od suberyny i umozliwiaja
przenikanie wody i soli mineralnych z kory pierwotnej do tkanek drewna.

L K

Ryc. 4. Schemat rozwoju mikoryzy arbuskularnej na korzeniu jesionu Fraxinus excelsior (we
Kubikova 1961, Sanders 1975) ®
A. B - gruboscienne strzepki absorpcyjnej grzybni zewnetrznej (=ekstramatrykalnej). C - zarodniki (spory) D - cien-
koscienne strzepki grzybni zewnetrznej. E - wloéniki. F - komorki przepustowe egzodermy. G - skrecone strzepki
grzybmowe w komoérkach przepustowych egzodermy, H - komorki diugie egzodermy. | - grzybnia wprzestworach
nuedzykomorkowych kory pierwotnej, J - arbuskule. K - pecherzyki, L - rézne stadia degeneracji arbuskul L - en-
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Symbioza endomikoryzowa w korzeniach jesionu rozwija si¢ na naj-
cienszych korzeniach o ograniczonym wzroscie na dtugos¢ i grubos¢, ktore
na ogot zachowuja, przynajmniej czesciowo, wtosniki. Wystepujaca w gle-
bie grzybnia ekstramatrykalna nie tylko wnika do wnetrza korzenia, ale
takze pozostaje w dos¢ scistym zwigzku z jego powierzchnia, gdzie prze-
pleciona z wiosnikami i zamierajgcymi komoérkami ryzodermy tworzy
mniej lub bardziej ciggla, delikatng sie¢ nie bedacg jednakze odpowiedni-
kiem grubej, na ogot kilkuwarstwowej mufki, charakterystycznej dla sym-
biozy ektomikoryzowej. Na powierzchni korzenia u jesionu mozna rozrz-
ni¢ dwa rodzaje strzepek grzybniowych: strzepki gruboscienne i strzepki
cienkoscienne (ryc. 4) (Kubikova 1968). Gruboscienne strzepki gtowne
(rye. 4A) majg $rednice do 24 pm, sg barwy z6tawobrazowej i nie sg
podzielone $cianami poprzecznymi. Odchodzg od nich strzepki réwniez
0 zgrubiatych Scianach (ryc. 4B), ale mniejszej $rednicy (7-12 pm). Strzep-
ki te majg w stosunku do $rednicy uderzajagco grube sciany (1,3 pm). Oba
rodzaje strzepek grubosciennych sg wielojadrowe. Tworzg one czesto na
zewnatrz korzenia kuliste lub elipsoidalne zarodniki (spory), zwykle o $red-
nicy 100-300 pm, a czasami osiggajace $rednice 800 pm (ryc. 4C). Strzep-
ki drugiego typu powstajg jako odgatezienia boczne strzepek gruboscien-
nych (ryc. 4D). Sg one przezroczyste, cienkoscienne i Srednicy okoto 4 pm.
Nie zawierajg wiele cytoplazmy, zyja krotko, a ich zamierajgce pozostatosci
mozna zaobserwowac przyczepione do grubosciennych strzepek gtownych.

11.3. PROCES KOLONIZACJI KORZENIA JESIONU
PRZEZ GRZYBNIE ENDOMIKORYZOWA

Endomikoryza jesionu zalezy od siedliska oraz wieku drzewa. Czesciej
i wiecej korzeni z przylegajacg do ich powierzchni siecig strzepek grzyb-
niowych znajdowano na stanowiskach suchych. Natomiast endomikoryza
wystepowata rzadko na stanowiskach wilgotnych (Jenik i Kubikova 1961).
U jesionu zaznacza sie tez réznicujagcy wptyw wieku korzenia na wyste-
powanie symbiozy endomikoryzowej. Miodsze, stabo zmikoryzowane ko-
rzenie boczne sg na ogot dos¢ dtugie (do 3 cm), majg pierwotng strukture
anatomiczng i charakterystyczne zoltobragzowe zabarwienie, ktdre jest ty-
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powym kolorem ryzodermy. Morfogenetycznie starsze korzenie z mikoryzg
na ogot nie sg grubsze, ale znacznie ciemniejsze (ryc. 2).

Poszczegolne etapy penetracji grzybni w korzeniu jesionu i rozwoj mi-
koryzy arbuskulamej przedstawiono schematycznie na rycinie 4. W poczat-
kowym etapie kolonizacji strzepki grzybni wnikajg do pierwszej warstwy
komdrek korzenia jesionu, czyli do ryzodermy, a nawet do wiosnikéw ko-
rzeniowych (Jenik i Kubikova 1961). Po wniknieciu do ryzodermy strzepki
grzybni przenikajg przez jej Sciany radialne i penetrujg powierzchnie na-
stepnej warstwy komorek, czyli egzodcrmy. Zewnetrzne, tangencjalne Scia-
ny komorek ryzodermy z wiosnikami pozostajg w wiekszosci nie zniszczo-
ne i stopniowo odrywajg sie od powierzchni kolonizowanego przez grzyb-
nie korzenia. Zjawisko to wystepuje czesciej na morfogenetycznie starszych
partiach korzenia.

Wiasciwym miejscem przenikania strzepek grzybni do wnetrza korzenia
u jesionu sg opisane wyzej komorki krotkie, zwane tez przepustowymi
(ryc. 4F). Niekiedy mozna zauwazy¢ struktury przypominajace apresoria
(przylgi) w miejscach, gdzie strzepki grzybni dotykajg $Sciany komorek
krétkich (tabi. 11A). Zewnetrzna, tangencjalna $ciana komdrek przepusto-
wych ulega perforacji przez rozrastajgcg sie grzybnie. Brak skorkowacenia
zarowno w Scianach komdrek przepustowych, jak i pewien ich chemo-
i hydrotropizm zwiazany z rola, jaka petniga w wymianie metabolitow do
i z wnetrza korzenia, majg wazng role w przenikaniu grzybni i rozwoju
symbiozy mikoryzowej. Po wniknieciu do komdrek przepustowych strzepki
grzybni ulegajg kilkukrotnemu skreceniu (ryc. 4G), tworzac zwoje (Jenik
i Kubikova 1961). Lezace na przemian z komodrkami krétkimi, komorki
dtugie (ryc. 4H) nie sg na ogot zainfekowane przez grzybnie. Natepnie
strzepki podazajg poprzez zwezong cze$¢ komorek przepustowych egzo-
dermy w kierunku wnetrza kory pierwotnej korzenia. W korze pierwotnej
grzyb rozrasta sie gtownie wewnatrzkomérkowo, tworzac dwojakiego ro-
dzaju struktury:

1. Arbuskule - najbardziej charakterystyczne struktury dla endomikory-
zy typu AM - drzewkowate, mniej lub bardziej rozgatezione we wnetrzu
komdrek kory pierwotnej formy strzepek grzybni (ryc. 4J, 4L i tabi. 1IB).

2. Pecherzyki - nabrzmiate i pogrubiate formy o ksztatcie kulistym lub
owalnym, powstajagce na ogot na zakonczeniach strzepek grzybniowych
i spotykane zarowno w przestworach miedzykomaérkowych, jak i we wnet-
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rzu komorek (rye. 4K i tabi. 11B). Pecherzyki zdarzajg sie u jesionu sto-
sunkowo rzadko.

Arbuskule tworzg sie we wnetrzu komodrek, jako koficowe odgatezienia
strzepek rosnacych gtéwnie w przestworach miedzykomoérkowych. Powsta-
ja najobficiej w korzeniach jesionu podczas wegetatywnej fazy wzrostu,
natomiast liczba pecherzykdw rosnie podczas fazy generatywnej (Khan
1975; Saif i Khan 1975; Saif 1977; Ocampo i Hayman 1981). Wedtug Je-
nika i Kubikovej (1961) infekcja przez grzyby endomikoryzowe moze roz-
poczac sie u jesionu nawet w najmtodszych czesciach korzenia tuz powyzej
czapeczki (tabi. 11C).

Komdrki merystemu korzeniowego, wypetnione cytoplazmg i duzymi
jadrami, podobnie jak u innych drzew i u innych typéw mikoryz (np.
w ektomikoiyzie), nie sg zasiedlane przez grzybnie. Na najmtodszych ko-
rzeniach, fatwych do odroznienia ze wzgledu na ich zéttawobrazowy kolor,
wystepuje na ogot tylko pierwsze stadium symbiozy endomikoryzowej, to
jest wyrazna penetracja przez grzybnie komorek przepustowych i nieliczne
przypadki obecnosci strzepek w przestworach miedzykomorkowych pod
egzodermg. Wieksza cze$¢ parenchymatycznych komdrek kory pierwotnej
wolna jest od infekcji grzybniowej i wypetniona ziarnami skrobi. Z kolei
na korzeniach starszych, odznaczajgcych sie baiwg ciemnobrgzowa, te pier-
wsze stadia kolonizacji endomikoryzowej sg niezauwazalne, a dominujg
opisane wczesniej twory drzewkowate - arbuskule.

11.4. WYSTEPOWANIE ENDOMIKORYZ
U JESIONU NA ROZNYCH SIEDLISKACH

Czynnikiem decydujgcym o mikoryzie lub jej braku w korzeniach jesionu
jest przede wszystkim woda, poza tym zawarto$¢ préchnicy w glebie,
dostepnos¢ Swiatta oraz warunki fitocenotyczne (Stahl 1900; Truszkowska
1953). Tniszkowska (1953) zwraca uwage, ze na podstawie badan prowa-
dzonych podczas jednego okresu wegetacyjnego nie mozna bez popetnienia
btedu o zadnej roslinie powiedzie¢, czy jest mikoryzowa czy nie. Roslina
moze w danej chwili znalez¢ sie w takich warunkach, ze mikoryza wycofa
sie z korzeni. Wiasnie pomijanie tego powodowato, ze w poczatkowym
okresie badan nad mikoryza jesionu wielu badaczy uznawato to drzewo za
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pozbawione symbiozy grzybowej. Jednoczes$nie autorzy badajacy mikoryze
jesionu w jego najbardziej naturalnym Srodowisku, jakim sg pierwotne ole-
sy rezerwatu w Biatowieskim Parku Narodowym (BPN) (Truszkowska
1953; Pachlewski 1954) podkresSlaja, ze wihasnie tam mikoryza znajduje
duzo lepsze warunki rozwoju niz w uzytkowych, sztucznie wyhodowanych
przez cztowieka drzewostanach.

Pachlewski (1954) podkresla, ze najbardziej obfite mikoryzy wystepujg
u jesiondw rosnacych w dobrych warunkach wodnych i glebowych, pokry-
wajacych sie z wymaganiami siedliskowymi tego drzewa. Obfitg, czestg
mikoryze u siewek starszych niz 10 miesiecy wykazat Pachlewski w naste-
pujacych zbiorowiskach roslinnych BPN: Alnetum-Fraxinosum, Alno-Car-
pinetum i Alneto-Betuletum (pisownia nazw zespotéw zgodna z pracg
Pachlewskiego). W zbiorowiskach tych mikoryza wystepowata u jesionu
na korzeniach $redniej dtugosci, zazwyczaj pozbawionych wiosnikéw. Ko-
rzeniom endomikoryzowym czesto towarzyszyty korzenie bez mikoryz,
ktére wowczas byly pokryte bardzo dtugimi i obficie wystepujacymi
wiosnikami.

Pachlewski (1954) przebadat takze wystepowanie endomikoryz na mniej
typowych dla tego drzewa siedliskach, na przyktad w parkach (Krynica,
Wroctaw), u jesionow przydroznych, w szkétkach oraz na rumowiskach.
Wszedzie odnotowat wystepowanie mikoryz. interesujgcym przyktadem sg
tu jesiony rosnace na gruzach, zdawatoby sie w niekorzystnych warunkach
siedliskowych, gdzie jednak mikoryza wystgpita bardzo obficie. Nie za-
obserwowano zadnego wptywu odczynu gleby, ktérego warto$¢ pH na roz-
nych badanych stanowiskach wynosita 4-8, na ksztattowanie sie mikoryz.

11.5.GRZYBY TWORZACE MIKORYZE U JESIONU

Dotychczasowe badania mikoryz u jesionu zdajg sie wskazywac, ze u tego
drzewa dominuje infekcja endomikoryzowa typu mikoryzy arbuskularnej
(z ang. arbuscular mycorrhiza = AM), tworzona przez grzybnie o strzep-
kach nie podzielonych przegrodami poprzecznymi (Zygomycetes - sprzez-
niaki). Jest to mikoryza najbardziej rozpowszechniona w $wiecie roslin,
tworzona przez grzyby odznaczajgce sie stosunkowo niska specyficznoscia
w stosunku do fytobionta, czyli rosliny wyzszej (Mosse 1973). Anatomicz-
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ne podobienstwo mikoryzy arbuskulamej u wielu gospodarzy utwierdzito
dawniejszych badaczy w przekonaniu, ze wiekszos¢, jesli nie cata ta mi-
koryza, tworzona jest przez tego samego gizyba, Endogone. Mykobiont
infekujacy korzenie jesionu zostat tez po raz pierwszy opisany jako Endo-
gone sp. przez Kubikova (1961). Autorka podkresSla, ze grzyb tworzacy
mikoryze arbuskularng znaleziony na korzeniach jesionu jest pod kazdym
wzgledem podobny do Endogone sp. opisanego przez Mosse (1959), Ni-
colsona (1959) i innych autoréw na korzeniach truskawki, traw, tytoniu
i wielu innych roslin.

Przynalezno$¢ systematyczna grzybdw tworzacych symbioze arbusku-
lamg byta zagadnieniem dyskutowanym przez badaczy przez wiele lat
(Mosse 1973; Gerdemann i Trappe 1975). Wedtug najnowszych sugestii
rodzaj Endogone zostat zaliczony do oddzielnej rodziny oraz rzedu i uwa-
zany jest za grzyb w ogole nie tworzacy mikoryzy arbuskulamej. Natomiast
wszystkie grzyby tworzgce symbioze typu AM zostaty umieszczone w rze-
dzie Glomales, w ktéorym wyrdézniono 3 rodziny: Glomaceae (Glomus
i Sclerocystis'), Acaulosporaceae (Acaulospora i Entrophospora) i Gigas-
poraceae (Gigaspora i Scutellospord) (Morton i Benny 1990; Rosendahl
i in. 1994).

Od czasow dos¢ szczeg6towych badan Kubikovej (1961) nad mikoryza
jesionu nie pojawity sie zadne nowe prace, ktdre, w oparciu o zrewidowany
podziat systematyczny grzybdw tworzacych symbioze typu AM, staratyby
sie sklasyfikowac i opisa¢ symbionty grzybowe tego drzewa. Na podstawie
pewnych prac aplikacyjnych, w ktorych starano sie okresli¢ wptyw endo-
mikoryz na wzrost i kondycje Fraxinus excelsior, mozna zatozy¢, ze wed-
tug najnowszej systematyki mykobiont jesionu nalezy przede wszystkim
do rodzaju Glomus. Gatunek Glomus mossae byt bardzo skutecznym sym-
biontem siewek F. excelsior hodowanych w szkétce (Le Tacon i Bouchard
1988). Analizy wykonane przez Blaszkowskiego (1989) wykazaty, ze wsérod
22 gatunkow Endogonaceae opisanych w naszym kraju rodzaj Glomus na-
lezy do najczesciej spotykanych. Stad z duzg dozg prawdopodobienstwa
mozemy przypuszczaé, ze grzyby z rodzaju Glomus towarzyszg réwniez
jesionowi wystepujacemu w Polsce.

W badaniach amerykanskich do szczepienia F pennsylvanica i F americana stosowano
zarodniki lub korzenie zainfekowane grzybnig Glomus etunicatum, G. epigaeum, G. mossae,
G. macrocarpum, G. fasciculatum, G. versiforme, G. intraradices, G. monosporum, a takze
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Gigaspora sp. i Gigasporapellucida (Kormanik i in. 1982; Furlan i in. 1983, 1985; Andersen
i in. 1987; Lamar i Davey 1988; Borges i Chaney 1989; Chang i Chien 1989).

Symbionty tworzace mikoryze arbuskularng reprezentujg wysoce wyspecjalizowang gru-
pe grzybéw endomikoryzowych, i jak dotychczas wiadomo, aktywng tylko w zetknieciu z zy-
wa tkanka roslinng. Nie udato sie dotad wyhodowac grzybni tworzacej mikoryze arbuskularng
na pozywkach sztucznych ze spor lub powierzchniowo sterylizowanych korzeni. Grzybnia
zaczyna rosnaé, ale szybko jej wzrost ustaje (Gerdemann 1968). Grzyby tworzace mikoryze
arbuskularng nie wytwarzajg duzych, tatwo widocznych owocnikdéw, z ktérych wysypuja sie
rozsiewane przez wiatr zarodniki, jak to ma miejsce w przypadku grzybéw' ektomikoryzo-
wych (np. maslak, borowik, rydz). Rozmnazaja sie one za pomocg zarodnikéw (azygospory,
chlamydospory), produkowanych na powierzchni lub wewnatrz korzenia, a niektére tw'orza
na zewnatrz korzenia niewielkie sporokarpy o $rednicy 5-10 mm, wypetnione zarodnikami.
Rozprzestrzenianie sie grzybéw' typu AM odbywa sie przez przenoszenie zarodnikéw' przez
wode, ow'ady i drobne ssaki, a takze przez kontakt korzeni z mikoryza z korzeniami niemi-
koryzow'ymi. W przypadku braku odpowiedniego fytobionta (gospodarza), zarodniki grzybéw
AM moga przetrwaé wiele lat w glebie (Kormanik i in. 1977).

11.6. ZNACZENIE INOKULACJI
GRZYBAMI ENDOMIKORYZOWYMI TYPU AM
DLA POPRAWY WZROSTU JESIONU

Masowa inokulacja szkétek dobrze rozpoznanymi pod wzgledem wymagan
ekologicznych grzybami ektomikoryzowymi stafa sie juz powszechng prak-
tyka przy produkcji siewek sosny w wielu krajach $wiata, gtéwnie w USA
i Kanadzie. W Europie rozwija sie szczegdlnie pomysinie we Francji (Le
Tacon i in. 1987; Gianinazzi i in. 1989; Marx 1991). Obecnie opracowuje
sie podobne techniki przy inokulacji drzew odznaczajgcych sie symbiozg
endomikoryzowg (Kormanik i in. 1976). Jest to znacznie trudniejsze niz
w przypadku szczepionek dla drzew ektomikoryzowych, gdyz grzybnia
tworzaca mikoryze arbuskularng nie rosnie na pozywkach w warunkach in
vitro, a do wzrostu wymaga kontaktu z zywg tkankga roslinng. Stad zrodtem
inokulum do dos$wiadczen nad wpltywem symbiozy typu AM na wzrost
siewek jest przede wszystkim $rodowisko rizosferowe znanych endomiko-
ryzowych roslin rosngcych w naturze (gleba + grzybnia + korzenie). Do
zaszczepien stosuje sie dwa rodzaje inokulum - szczepionke glebowg za-
wierajacg zarodniki, glebe, grzybnie i fragmenty korzeni mikoryzowych,
lub szczepionke zarodnikowg ztozong z powierzchniowo odkazonych za-
rodnikéw, wstepnie oddzielonych od czastek glebowych za pomocg ,,wil-
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gotnego przesiewania” i izolowanych technikg wirowania przy duzych
szybkosciach (Ferguson i Woodhead 1984). Przyjmuje sie, ze ta pierwsza
szczepionka jest bardziej efektywna i powoduje szybsza kolonizacje korze-
ni przez grzyby endomikoryzowe ze wzgledu na wieksza liczbe potencjal-
nych wektoréw zakazenia oraz zawarte w tej szczepionce mikroorganizmy,
ktore sprzyjaja kietkowaniu zarodnikéw (Powell 1976). Jedno z pierwszych
doswiadczen nad kontrolowanym inokulowaniem siewek Fraxinus excel-
sior wykonata Levishon w roku 1956, a wiec na dtugo przed powstaniem
na szerszg skale idei inokulacji drzew grzybami mikoryzowymi. Stosujac
jako zrédto grzybni mikoryzowej odcinki korzeni jesionu, Levisohn wyka-
zaka dodatni wptyw inokulacji na wzrost siewek tego drzewa, zanim jeszcze
mikoryza na dobre uksztattowata sie na korzeniach. Autorka przypisuje to
podwyzszonej aktywnos$ci mikrobiologicznej gleby zawierajacej grzybnie
typu AM.

O doniostym wptywie grzybow tworzacych mikoryze arbuskulama na
wzrost jesionu w pierwszych miesigcach rozwoju siewki $wiadczy fakt, ze
4 miesigce po wysianiu nasion na poletkach kontrolnych (bez inokulacji),
az 80% siewek wypadto, a te ktore zostaty, byly wyjatkowo stabe. Nato-
miast siewki inokulowane, rosngce w tych samych warunkach glebowych
o niskiej zawartosci sktadnikéw pokarmowych wykazywaty wyraznie lep-
szy wzrost, brak wypadéw, a barwa lisci byka intensywnie zielona. Levi-
sohn (1956) podkresla, ze do konca drugiego sezonu wegetacyjnego na
korzeniach nie wystapity mikoryzy. Sama wiec obecnos¢ grzybow AM wy-
wierata dodatni wptyw na rozwdj siewek jesionu.

Praktyka odkazania gleb w szkdtkach w celu pozbycia sie grzybéw pa-
togenicznych prowadzi do ograniczania lub catkowitej eliminacji populacji
naturalnych grzybéw mikoryzowych i konieczno$ci wprowadzania ich
w formie odpowiedniej szczepionki. Zanim takie praktyki stang sie po-
wszechne w lesnictwie, nalezy wykona¢ kilka testéw, ktdre okreslityby po-
tencjalnie najlepsze symbionty dla danego gatunku drzewa. Selekcja taka
powinnna uwzgledniac takze pewne charakterystyczne wiasciwosci gleby,
dajace gwarancje rozmnozenia sie wprowadzonego symbionta endomiko-
ryzowego.

O znaczeniu poszukiwania najefektywniejszych symbiontéw mikoryzo-
wych takze w przypadku jesionu $wiadczg wyniki do$wiadczenia, w ktd-
rym siewki F. excelsior posadzono w szkotce do gleby uprzednio odkazo-
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nej, a nastepnie inokulowanej dwoma gatunkami grzybéw typu AM - Glo-
mus intraradices i G. mossae (Gianinazzi i in. 1989). Stwierdzono, ze grzy-
by te rdznig sie zasadniczo oddziatywaniem na wzrost siewek jesionu, przy
czym G. mossae okazat sie w warunkach glebowych tego doswiadczenia
symbiontem znacznie skuteczniejszym (ryc. 5).

100 o

Wysokosc Srednica

Bl Glomus intraradices O Glomus mosseae

Ryc. 5. Wptyw inokulacji gleby w szkétce grzybami endomikoryzowymi typu AM Glomus
intraradices i G. mosseae na wzrost siewek jesiona Fraxinus excelsior w szkdtce (1 rok po
inokulacji; przyrost wysokosci i $rednicy siewek w'yrazony w procentach powyzej kontroli
nieinokulowanej) (w'g Gianinazzi i in. 1989)

Jak juz wczesniej wspomniano, specyficzno$¢ w zwigzkach mikoryzo-
wych typu AM jest stosunkowo stabo zaznaczona i ten sam grzyb moze
by¢ jednoczesnie symbiontem rosliny zielnej, na przyktad cebuli czy ku-
kurydzy, jak i drzewa (Clark 1969; Linnemann 1972; Mosse 1973). Wiasci-
wos¢ te w badaniach nad mikoryza jesionu wykorzystali Le Tacon i Bou-
chard (1988), ktorzy testowali wptyw inokulacji symbiontem AM G. mos-
sae na wzrost siewek F. excelsior. Szczepionke uzyskano przez pociecie
na odcinki o dhugosci 1 cm korzeni cebuli z mikoryzg arbuskularng utwo-
rzong przez G. mossae. 4 g (Swiezej masy) pocietych korzeni mieszano
z | kg gleby uprzednio wysterylizowanej bromkiem metylu. Gleba tg na-
petniano pojemniki (0,25 1) i wysiewano nasiona jesionu. Pod koniec szkot-
kowej fazy wzrostu (1 rok) siewki inokulowane byty wyzsze o 67% od
nie zaszczepionych siewek kontrolnych. Te mtode drzewa przeniesiono na-
stepnie na stanowisko state z naturalnie wystepujgcym jesionem. Podczas
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Tablica |. Fragment systemu korzeniowego jesionu wyniostego Fraxinus excelsior

(fot E. Szubert) .
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Tablica Il. Fragment mikoryzy arbuskularnej z korzenia jesionu Fraxinus excelsior
(fob K. Turnau)

A- apresorium (przylga) ze zwojem; B-arbuskule (a) i pecherzyki (p); C — mikoryza rozwijajaca sie tuz za merystemem
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pierwszych czterech lat wzrostu sadzonki jesionu zaszczepione pierwotnie
grzybnig Glomus mossae rosty lepiej (0 108% wyzsze) niz siewki wprowa-
dzone do gleby bez mikoryzy i kolonizowane drogg naturalng. Po pigtym roku
wzrost zaszczepionych i nie zaszczepionych roslin wyréwnat sie, prawdo-
podobnie na skutek zainfekowania sadzonek kontrolnych grzybami AM po-
chodzacymi ze starych osobnikéw jesionu, rosngcych na tym stanowisku.

W Stanach Zjednoczonych i Kanadzie, gdzie Fraxinus pennsylvanica i F. americana sta-
nowig wazne drzewa lesne, badania nad wptywem szczepienia odpowiednimi grzybami AM
na wzrost i przezywatnos¢ jesionu sg bardzo liczne. Dodatni wptyw grzyba Endogone (= Glo-
mus) gigantea na wzrost siewek F. americana wykazat jako jeden z pierwszych Clark (1969).
Poréwnat on wzrost siewek rosnacych w glebie zaszczepionej zywymi lub zniszczonymi
mechanicznie zarodnikami endomikoryzowego symbionta E. gigantea. Siewki inokulowane
zywymi zarodnikami rozwinety na korzeniach obfita mikoryze typu AM i rosty duzo szybciej
niz te z dodanymi martwymi zarodnikami. W efekcie po 13 tygodniach $wieza masa siewek
z mikoryza byta istotnie wyzsza niz tych bez mikoryz (tab. 1). W dos$wiadczeniu tym tes-
towano dodatkowo specyficzno$¢ grzybni endomikoryzowej w stosunku do réznych gospo-
darzy. Stosujac jako Zzrédito inokulum do zaszczepien mikoryzowe odcinki korzeni topoli,
uzyskano obfitg symbioze typu AM i mniejsza lub wiekszg stymulacje wzrostu siewek jed-
noczesnie u jesionu, topoli, olszy i klonu cukrowego.

Tabela 1
Swieza masa 13 tygodniowych siewek Fraxinus americana
rosnacych w sterylnej glebie (z zyw'ymi lub martwymi za-
rodnikami grzybéw AM) oraz w glebie nie sterylizowanej
(wg Clark 1969)

Gleba Swieza masa (gl
Nie sterylizowana 6,2 a*
Sterylizowana + 56 a
zvwe zarodniki AM
Sterylizowana + 2,0 b 56 a

martwe zarodniki AM

« Statystycznie istotne przy P = 0,01.
Dane opatrzone tymi samymi literami nie réznie sie istotnie.

Siewki E americana i F. pennsylvanica zaszczepione inokulum endomikoryzowym rea-
gowaty zawsze na ten zabieg bardzo wyrazng poprawg wzrostu (Kormanik i in. 1976). Su-
gerowato to nawet, ze ich zwigzek z grzybnig ma charakter obligatoryjny, a wiec inaczej niz
to sie podaje dla gatunku E excelsior, u ktérego przyjmuje sie, ze symbioza mikoryzowa
ma charakter zwigzku fakultatywnego, zaleznego od warunkéw $rodowiska. Dla jesionow'
amerykanskich wykazano tez, ze inokulacja odpowiednio wyselekcjonowanymi, ekologicznie
zaadaptowanymi szczepami grzybow' mikoryzowych (tu G. fasciculatum), moze byc¢ niekiedy
bardziej efektywna niz inokulacja tak zwang szczepionka glebowg (tab. 2).

21 Jesion
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Tabela 2
Wysokos¢ i érednica 5-miesiecznych siewek jesionu rosngcych w odkazonej glebie i inoku-
lowanych réznymi rodzajami szczepionki zawierajacej grzyby tworzace mikoryze arbusku-
larng (wg Kormanik i in. 1976)

Kontrola Naturalna szcze-

o . Glomus mossae  Glomus fasciculatum
Gatunek nie inokulowana pionka glebowa

wysok. Sredn. wysok. Sredn. wysok. Sredn. wysok. Sredn.
F. pennsyhanica 38.2 0,91 79,4 1.50 60.6 1,20 83.2 1,60
F americana 94 0,23 37,8 0.82 21.9 0,52 37.2 0,77

% przyrostu wysokosci i $rednicy pedu

F pennsyhanica 107 65 59 32 118 76
F americana 302 257 132 126 296 235

Fraxinus americana uwazany jest w Stanach Zjednoczonych i w Kanadzie za wazny
gatunek lesny ze wzgledu na duzy zasieg, znaczne przyrosty i odpornos¢ na choroby. Wplyw
grzybéw AM na wzrost tego gatunku badano tam do$¢ szczegétowo w' ramach programu
majacego na celu masowa produkcje przeznaczonych do zalesien siewek z dobrze uksztat-
towang mikoryza (Furlan i in. 1983). Badania te wykazaty, ze w przypadku inokulacji siewek
F. americana grzybami AM, pierwsze oznaki stymulacji wzrostu wystepuja juz po 2 tygod-
niach od tego zabiegu. Podobnie jak w do$wiadczeniach wczesniejszych wykazano, ze pewne
grzyby AM sg bardziej efektywne od innych, na przyktad Glomus epigaeum i G. No. 3
(tab. 3). Roznice pomiedzy szczepionkami byty szczeg6lnie w'yrazne na poczatku doswiad-
czenia i stopniowo wyréwnywaty sie w miare jego trwania, chociaz dwa najbardziej efek-
tywne grzyby zachowywaty swoj wyjatkowo korzystny wptyw na przyrost masy siewek do
konca doswiadczenia (82 dni). Autorzy podkreslaja, ze istotny wptyw grzybéw' tworzacych
mikoryze arbuskularng na wysokos$¢ siewek wystapit naw'et w przypadku bardzo niktego
skolonizowania korzeni przez G. macrocarpum.

Tabela 3
Wphyw inokulacji réznymi grzybami endomikoryzow'ymi typu AM na wzrost siewek Fraxi-
nus americana (wg Furlan i in. 1983)

Inokulacja Wysoko$¢ [cm] Sucha masa pedu Mikorvza

po 53 dniach po 82 dniach [a] 1]
Kontrola 6,25a 6,25a 0,21a 0,0
Gomus macrocarpum 16,75b 45.75b 6.58b 8.0
Glomus sp. No. 2 23,50bc 45.88b 8,85b 17,0
Glomus monosporum 26,25¢c 47.50b 11,55b,c 30,0
Glomus sp. No. 3 36,13d 53,88b 15,90c 67.5
Glomus epigaeum 41,48d 63.50b 21.70c 13,0

Dane opatrzone tymi samymi literami nie réznie sie istotnie, P = 0,05 (test Duncana).
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Ryc. 6. Wysokos¢ siewek Fraxinus americana po 3 miesigcach od inokulacji grzybami AM
(wysokos¢ wyjsciowa siewek = 8 cm) (wg Furlan i in. 1985)

Potwierdzajg te wyniki inne doswiadczenia (Furlan i in. 1985), majace na celu okreslenie
wptywu réznych grzybéw endomikoryzowych na wzrost Fraxinus americana. Poletka z glebg
odkazong bromkiem metylu zaszczepiono trzema symbiontami, znanymi z tworzenia miko-
ryzy arbuskularnej (Glomus versiforme, G. intraradices i G. monosporum). Kontrole stano-
wito poletko nie inokulowane. Juz po 3 miesigcach zaobserwowano stymulacje wzrostu sie-
wek (ryc. 6). Autorzy tego doswiadczenia takze wskazujg na koniecznos¢ selekcji grzybow
mikoryzowych i uzycia najbardziej skutecznych szczepéw do inokulacji. Moze to pozwoli¢
na uzyskanie w ciggu 1-2 sezondw wegetacyjnych siewek jesionu o wysokosci i kondycji

Ryc. 7. Wplyw mikoryzy arbuskularnej na wzrost siewek Fraxinus pennsylvanica’, inokulacja
w formie korzeni Sorgum tricolor zainfekowanych kulturami grzybéw AM: A- Glomus fasci-
culatum, B - G. mosseae + G. etunicatum, C — mieszanina kultur Glomus sp. i Gigaspora sp.
(wg Kormanik i in. 1982)
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tak dobrej, ze nadajacych sie do zalesien. Jednoczes$nie w pracy podkresla sie, ze uzycie
jakichkolwiek nawozéw w przypadku inokulacji grzybami AM nie jest juz potrzebne.

Drugi rozpowszechniony w Ameryce Pétnocnej gatunek jesionu - Fraxinus Pennsylva-
nia odznacza sie takze tendencja do obligatoryjnego wchodzenia w endomikoryzowe zwigz-
ki typu AM. Potwierdzajg to wielokrotnie wyzsze parametry wzrostu pedu i korzenia po
inokulacji odpowiednimi grzybami w stosunku do niezaszczepionej kontroli, ktéra w steryl-
nej glebie wykazuje niemal catkowite zahamowanie wzrostu (ryc. 7) (Kormanik i in. 1982).

Zanim w Polsce opracowana zostanie tatwo dostepna szczepionka dla
drzew odznaczajacych sie symbiozg typu AM, dobrze bytoby skorzystaé
z zalecen badaczy amerykanskich (Kormanik i in. 1976), z poczatkowego
okresu badan nad inikoryza arbuskulama. Zalecano wowczas szkdtkarzom,
by w roku poprzedzajacym sadzenie drzew, na obszarze do tego przezna-
czonym wysiewali rosliny zielne, charakteryzujace sie tym samym typem
symbionta grzybowego. Dotyczy to przede wszystkim szkotek, gdzie czesto
odkaza sie glebe i pozbawia jg jej naturalnych symbiontow.

Taka rosling zastosowang jako ,,przedplon mikoryzowy” dla jesionu
mogtoby by¢ proso (Sorghum vulgare) lub kukurydza (Zea mays). Rosliny
te, powinny by¢ wysiane na stanowisko przeznaczone docelowo dla jesionu
w roku, w ktérym odkazono glebe. Pod koniec lata lub wczesng jesienia
nalezy sprawdzi¢, czy grzyby AM skolonizowaty glebe w dostatecznym
stopniu, zaora¢ przedplon i w tak przygotowang glebe sadzi¢ jesion w roku
nastepnym. Mozna spodziewac sie znacznie lepszej kondycji siewek i lep-

szego ich wzrostu niz w przypadku bezposredniego wysiewu do $wiezo
odkazonej gleby.

11.7. ROLA | FUNKCJONOWANIE
MIKORYZY ARBUSKULARNEJ U JESIONU

Charakterystyczny rys mikoryzy arbuskularnej, drzewkowate twory zwane
arbuskulami, sg przede wszystkim zwigzane z przekazywaniem sktadnikow
pokarmowych pomiedzy symbiontami. Konwencjonalny punkt widzenia na
role AM zakiada, ze grzyb dostarcza ros$linie skiadnikéw mineralnych,
w tym gtéwnie fosforu, natomiast dla grzyba Zrodtem energii sg rozpusz-
czalne weglowodany znajdujgce sie w korzeniach rosliny gospodarza. Zysk,
jaki jesion czerpie z AM jest ewidentny i objawia sie najwyrazniej przez
poprawe wzrostu (patrz tab. 1, 2'i 3 oraz ryc. 5, 6 i 7), gtdwnie we wczes-
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nym okresie rozwoju siewki. Na wilgotnych, zasobnych glebach zbiorowiska
Melico-Fagetum alietosum przecietne skolonizowanie korzeni Fraxinus ex-
celsior przez grzybnie endomikoryzowg wynosito 95% (Mayr i Godoy 1989).

Procent zainfekowania korzeni przez grzybnie AM mozna wyrazi¢ miedzy innymi jako
frekwencje lub intensywnos$¢ mikoryz. Miarg frekwencji jest stopien skolonizowania korzenia
przez symbionta grzybowego wyrazony wzorem F% - 100(jV-no),W, gdzie N = catkowita
liczba badanych fragmentéw korzenia, no=liczba fragmentéw' korzenia bez mikoryz. Nato-
miast intensywno$¢ infekcji mikoryzowej w'yraza sie wzorem M% = (9513 + 70n4 + 30n3 +
+ 512 + nx)/N, gdzie ns, n4...ni oznaczaja odpowiednio liczbe (n) fragmentéw' korzenia o stop-
niu skolonizowania kory pierwotnej korzenia przez strzepki grzybni, wyrazonym w skali 0-5
(Trouvelot i in. 1986). Zaréwno frekwencja, jak i intensywno$¢ mikoryzy arbuskulamej
u F. excelsior wykazujg zmienno$¢ sezonow's, osiggajac maksymalne wartosci w listopadzie
i grudniu (ryc. 8). W ciggu sezonu wegetacyjnego obserwuje sie takze zalezno$¢ pomiedzy
wzrostem siewek jesionu a rozw'ojem pewnych form morfologicznych typowych dla miko-
ryzy arbuskulamej (Douds i Chaney 1982).

Miesigce
---- 0---- Intensywno$¢------ m-----F'ekwenga

Ryc. 8. Frekwencja i intensywno$¢ mikoryzy arbuskulamej u Fraxinus excelsior w poszcze-
go6lnych miesigcach roku (wg Mayr i Godoy 1989)

Na przyktad u F. pennsylvanica w pierwszym roku rozwoju mikoryzy wyrézni¢ mozna
trzy fazy rozw'ojow'e. Faza pierwsza rozpoczyna sie w bardzo wezesnym okresie sezonu we-
getacyjnego, w drugim tygodniu od inokulacji, i trwa do 6 tygodnia wzrostu siewki. W tym
czasie ma miejsce poczatek kolonizacji korzenia przez grzybnie AM. Okres ten charakteryzuje
sie zmniejszong wartoscig stosunku korzenia do pedu na skutek intensywnego wzrostu czesci
nadziemnej i powolnego wzrostu korzenia. Jednoczesnie jest to czas intensywnego rozw'oju
infekcji mikoryzow'ej w korzeniu. Arbuskule jako struktury bedace miejscem przekazywania
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pokarmoéw miedzy grzybem i fytobiontem dominuje nad strukturami pecherzykowtymi. Faza
druga rozciaga sie od 7 do 14 tygodnia i przypada na $rodek wegetacji. Wzmaga sie tempo
wzrostu korzenia, co powoduje wzrost wartosci stosunku korzen : ped. Natomiast infekcja
mikoryzowa wykazuje wyrazng tendencje spadkowa. Uwaza sie, ze jest to spowodowane
niezdolnoscig grzyba do szybkiego rozwoju infekcji w intensywnie rosngcym korzeniu.
Arbuskule nadal dominujg jako symptom infekcji mikoryzowej, wskazujac tym samym na
intensywna wymiane pokarméw miedzy symbiontami.

Ostatnia faza trwa od 15 do 24 tygodnia. Wzrost pedu ustaje, opadajg dolne liscie i ro$nie
ciggle akumulacja suchej masy przez korzen, co odbija sie w wyzszej wartosci stosunku
korzen : ped. Ponownie wzmaga sie rozwdj infekcji mikoryzowej osiggajac poziom z korca
fazy pierwszej. Jednocze$nie jest to faza, w ktérej w obrazie mikoryzy zdecydowanie domi-
nuja pecherzyki. Arbuskule sg rzadkie lub ich brak, odzwierciedlajac koricowe stadium okresu
wegetacyjnego, ktéremu towarzyszy zmniejszone zapotrzebowanie na pokarmy. Populacja
zarodnikéw produkowanych przez towarzyszaca rozwijajacej sie mikoryzie grzybnie podlega
réwniez pewnej cyklicznodci i osiaga najwyzszg liczebnos$¢ pod koniec pierwszego sezonu
wegetacyjnego.

Oprocz zdecydownie lepszego odzywienia siewek jesionu z mikoryzg
arbuskulamg w stosunku do roslin bez mikoryz, istnieje wiele wyraznych
dowodow, ze symbioza wplywa takze na lepsze zaopatrzenie w wode
i pewne mikroelementy (Zn, Cu). Siewki z mikoryzg sg takze lepiej chro-
nione przed niektdrymi toksycznymi jonami (Al, Mn), patogenami, a nawet
czynnikami abiotycznymi jak susza, czy wysoka temperatura (Fitter 1989;
Koide i Li 1990). Zwiekszona odpornos¢ roslin z dobrze rozwinieta miko-
ryza arbuskulamg na atak patogendw, na przykiad wywotujgcych choroby
zgorzelowe, zwigzana jest z biologiczng kontrolg, jaka spetniajg grzyby
tworzace ten typ symbiozy. Zagadnienie to nie byto badane szczegdtowo
w stosunku do jesionu, ale mozna zatozyé¢, ze funkcjonowanie mikoryzy
arbuskulamej jako kontroli biologicznej przebiega u tego gatunku podobnie
jak u innych roslin (Azcon-Aguilar i Barea 1995).

Jedng z gtdéwnych i najszerzej badanych konsekwencji symbiozy typu
AM jest zwiekszenie pobierania fosforu przez rosline wyzsza. Na przyktad
stezenie P w lisciach Fraxinus americana byto po 82 dniach wzrostu
w obecnosci roznych grzybéw AM 3,7 do 7 razy wyzsze niz w nie zaszcze-
pionej kontroli (ryc. 9) (Furlan i in.1983). Ten wzrost zawartosci fosforu
w lisciach jest zwigzany z utatwionym na skutek AM pobieraniem tego
pierwiastka z gleby. Warto podkresli¢ w tym doswiadczeniu, ze nawet bar-
dzo nikle skolonizowanie korzeni przez grzyby AM (patrz tab. 3) znacznie
poprawiato wysoko$¢ i mase siewek. Podobnie siewki F pennsylvanica
inokulowane w warunkach szklarniowych grzybami Glomus etunicatum,
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G. macrocarpum i Gigaspora pellucida wykazywaty wyzszg zawartos¢ fos-
foru w lisciach i korzeniach, niz nie zaszczepiona kontrola (Douds i Cha-
ney 1986; Andersen i in. 1987; Lamar i Davey 1988).

Zwigkszone pobieranie fosforu przez rosliny z symbioza typu AM zwig-
zane jest miedzy innymi z bardziej skutecznym przemieszczaniem tego
pierwiastka z gleby do rosliny na skutek opanowania przez grzybnie zwia-
zang z korzeniami znacznie wiekszych przestrzeni gleby, niz w przypadku
korzeni bez mikoryz. O ile strefa pobierania P dla korzeni bez AM wynosi
1-2 mm, to na skutek infekcji przez grzyby AM moze ona zwiekszy¢ sie
do 7 mm i wiecej (Rhodes i Gerdemann 1975).

Przyjmuje sie, ze nawozenie mineralne nie sprzyja rozwojowi mikoryz
(Hayman 1981). Egel i Pope (1982) wykazali, ze na siewkach Fraxinus
pennsylvanica zaszczepionych Glomus macrocarpum procent mikoryz
zmniejszat sie wraz z rosnagcg dawkg nawozenia fosforowego. Wydaje sie
jednak, ze mozliwe jest wyselekcjonowanie takich szczepéw grzybowych
typu AM, ktére bedg w stanie tworzy¢ obfite mikoryzy zaréwno przy nis-
kim, jak i wysokim poziomie fosforu w glebie. Na przykiad siewki F. penn-
sylvanica tworzyty obfitq mikoryze arbuskulamg z G. macrocarpum, G. etu-
nicatum i Gigaspora pellucida przy wysokim stezeniu fosforu w podiozu
(P = 148 mg kg’l) (Lamar i Davey 1988). Autorzy podkreslaja, ze przy
wysokiej dostepnosci tego pierwiastka w glebie, ktora jednak ciggle sty-
muluje wzrost siewek, dominujacym elementem endomikoryzy byty obfite

Ryc. 9. Zawarto$¢ fosforu w lisciach Fraxinus americana po 82 dniach od inokulacji r6znymi
grzybami endomikoryzowymi typu AM (wg Furlan i in. 1983)
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Rye. 10. Wplyw' nawozenia na liczbe zarodnikéw produkowanych przez grzyb Glomus mac-
rocarpus w symbiozie endomikoryzowej typu AM z korzeniami Fraxinus pennsylvanica

A - niskie nawozenie, siewki inokulowane G. macrocarpus. B - wysokie nawozenie, siewki inokulowane G. macrocarpus,
C - niskie nawozenie, siewki nie inokulowane, D - wysokie nawozenie, siewki nie inokulowane, (nawozenie w formie
roztworu Hoaglanda w dawce 1/2 (niskie) lub 2x (wysokie) stezenia podstawowego (wg Douds i Chaney 1982)

arbuskule. W sytuacji, kiedy dawka nawozu fosforowego powoduje juz za-
hamowanie wzrostu siewek, w mikoryzie zaczynajg dominowac struktury
pecherzykowate. Czynnikiem decydujagcym o tym czy w mikoryzie prze-
wazajg arbuskule, czy pecherzyki, wydaje sie stezenie fosforu w korzeniu,
a nie w glebie (Lamar i Davey 1988), a wiec fosfor pobrany przez rosline.

— D

a —0—B —*—¢C

Ryc. 11. Wplyw nawozenia na wzrost (cm) siewek Fravnws pennsylxvmica inokulowanych (A
i B) grzybem AM Glomus macrocarpus (oznaczenia jak na ryc. 8) (wg Douds i Chaney 1982)
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WM G fasciculatum [—1 G macrocarpum

Ryc. 12. Wplyw temperatury podtoza na rozwoéj mikoryzy typu AM na korzeniach Fraxinus
pennsylvanica 16 tygodni po inokulacji grzybami endomikoryzowymi Glomus fasciculatum
i G. macrocarpum (wg Borges i Chaney 1989)

O ile jednak wptyw nawozenia fosforowego na intensywnos¢ infekcji
mikoryzowej u jesionu wydaje sie nie catkiem jednoznaczny i zalezny od
wielu czynnikéw, w tym selekcji odpowiednich szczepéw grzybowych,
o0 tyle nawozenie fosforowe zdecydowanie obniza liczbe zarodnikdw pro-
dukowanych przez grzyby AM (ryc. 10) (Douds i Chaney 1982).

Ryc. 13. Wptyw' grzybéw endomikoryzowych typu AM Glomus macrocarpum i G. fascicu-
latum na wzrost (wysoko$¢ pedu i $rednica na poziomie szyi korzeniowej) siewek Fraxi-
nus Pennsylvania w zalezno$ci od temperatury podtoza (po 16 tygodniach od inokulacji)
(wg Borges i Chaney 1989)
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Warto podkresli¢, ze zaszczepienie odpowiednio dobranymi grzybami
mikoryzowymi moze by¢ efektywniejsze niz nawozenie (ryc. 11, poréwnaj
A'i C) i niejako zastepowac ten zabieg agrotechniczny. Wptyw nawozenia
na tworzenie AM na korzeniach jesionu moze ujawni¢ sie dopiero w dru-
gim roku od zastosowania tego zabiegu. W potowie drugiego sezonu od
nawiezienia procent mikoryz na korzeniach jesionu wzrdst przy niskich
dawkach, natomiast na siewkach, ktore otrzymaty wysokie stezenie nawo-
z6w liczba mikoryz ulegta zmniejszeniu (Douds i Chaney 1986).

Innym waznym czynnikiem regulujgcym stopien infekcji mikoryzowej
u jesionu jest temperatura strefy korzeniowej. Oddziatywa ona na rozwdj
mikoryzy arbuskulamej dwoma drogami - przez wptyw na ilo$¢ i sktad
eksudatow korzeniowych, ktére w symbiozie typu AM w istotny sposéb
przyspieszajg wzrost grzybni oraz przez wptyw na tempo wzrostu korzenia
z czym wigze sie $cisle proces rozwoju symbiozy mikoryzowej.

Bezposredni wptyw temperatury gleby na rozwoj mikoryz polega na re-
gulowaniu kietkowania zarodnikéw grzybow, ktére w zaleznosci od gatun-
ku moga wykazywac rozne optima kietkowania (Tommerup 1983). Dla wigk-
szosci grzybdw mikoryzowych to optimum miesci sie w granicach 18-2TC,
co odpowiada wynikom uzyskanym przez Borges i Chaney (1989), ktérzy
uzyskali najlepszy wzrost jesionu i rozwdj mikoryz w temperaturze 25°C.
Spurr i Bames (1973) podkres$laja, ze jesiony rdznych gatunkéw wykazuja
optimum wzrostu korzenia przy stosunkowo wysokiej temperaturze podto-
za. Moze to mie¢ wazne znaczenie przy zakazaniu siewek jesionu grzybami
AM, ktdre powinno odbywac sie w warunkach szklarniowych, przy zacho-
waniu wysokiej temperatury podtoza, a w warunkach szkétkowych w po-
rze cieptej (patrz podrozdz. 1.1).

Korzenie siewek Fraxinus pennsylvanica zaszczepione grzybami Glo-
mus macrocarpum i G. fasciculatum byty obficiej zmikoryzowane w tem-
peraturze 25°C niz w 15 albo 35°C (ryc. 12). Cho¢ we wszystkich trzech
testowanych temperaturach siewki z mikoryzg charakteryzowaty sie lepszymi
parametrami wzrostu (wysokos¢, Srednica na poziomie szyi korzeniowej,
sucha masa lisci, pedu i korzenia) niz siewki kontrolne (ryc. 13 i 14), to
zawarto$¢ cukréw rozpuszczalnych i skrobi w korzeniach byta zawsze
wyzsza w siewkach niemikoryzowych. Wynik taki sugeruje, ze znaczna
porcja weglowodanéw produkowanych przez duzo wieksze liscie w siew-
kach z mikoryzg jest wykorzystywana przez grzyba mikoryzowego (Borges
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Ryc. 14. Wptyw grzybéw endomikoryzowych typu AM Glomus macrocarpum i G. fascicu-
latum na przyrost suchej masy lisci, pedéw i korzeni siewek Fraxinus pennsylvanica w zalez-
nosci od temperatury podtoza (po 16 tygodniach od inokulacji) (wg Borges i Chaney 1989)

i Chaney 1989). Temperatura strefy korzeniowej moze takze, przez wplyw
na intensywnos$¢ rozwoju infekcji endomikoryzowej, oddziatywac na niek-
tore parametry wzrostowe jesionu, na przyktad powierzchnie lisci (ryc. 15)
(Andersen i in. 1987).

W Polsce F. excelsior stanowi raczej element domieszkowy, ktorego
wystepowanie ograniczone jest do siedlisk zyznych i wilgotnych (por.

Ryc. 15. Wplyw inokulacji siewek Fraxinus pennsylvanica grzybem endomikoryzowym typu
AM Glomus etunicatum na przyrost powierzchni liscia w ciggu 24 dni wzrostu w zréznico-
wanej temperaturze podtoza (wg Andersen i in. 1987)
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rozdz. 10). To jego naturalne wystepowanie moze byc¢ jednak poszerzone,
0 czym $wiadczg obserwacje poczynione nad wystepowaniem jesionu poza
lasem oraz na siedliskach wybitnie antropogenicznych (Pachlewski 1954).
Powiekszenie obszaru uprawy jesionu w Polsce wymaga jednakze rozpoz-
nania jego potrzeb w zakresie symbiozy mikoryzowej. Jak wynika z przed-
stawionego przegladu literatury, badan takich przeprowadzono z jesionem
wyniostym bardzo niewiele. Wszystkie one $wiadczg jednak o tym, ze ino-
kulacja odpowiednim symbiontem AM moze da¢ istotng poprawe wzrostu
i kondycji siewek w ich pierwszej, najtrudniejszej fazie wzrostu.

Instytut Dendrologii PAN
u). Parkowa 5
62-035 Kornik
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MYCORRHIZAL SYMBIOSIS
Summary
Roots of ash trees are generally heavily mycorrhizal; how'ever, symbiosis in this genus seems

to have a facultative character and depends on the site and age of the tree. Mycorrhizal
association on roots of ash trees is endomycorrhizal in nature and belongs to an arbuscular
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type bf symbiosis (arbuscular mycorrhiza = AM). The end-roots of Fraxinus excelsior are
characterized by a well differrentiated heterorhizis, which is manifested by the simultaneous
occurence of the end-roots of restricted growth and with thickened end-roots. Mycorrhizal
symbiosis develops exclusively on end-roots of restricted growth.

The anatomical structure of ash roots is characterized by the occurence of typical exo-
dermis composed of long and short cells situated under the outer layer of rhizodermis. The
hyphae of the fungus penetrate succesively into the cortical parenchyma through exodermal
short cells (passsage cells), whose walls are not suberized. On the surface of mycorrhizal
roots of ash trees an extensive, loose hyphal network is visible; however, arbuscular infection
produces no modification in the external morphology of roots. Sometimes endomycorrhizae
on the ash roots can be recognized by their bright, yellow' colour, which contrasts sharply
with the white nonmycorrhizal roots.

The external mycelium of arbuscular mycorrhizal fungi (AMF) forming symbiosis w'ith
ash roots, are dimorphic and composed of thick-w'alled, nonseptate hyphae with smaller
thin-w'alled lateral branches. Prior to penetration hyphae produce appressoria on the root
surface. Penetration of root hairs in ash trees is common. Following infection, the hyphae
coil several times in the passage cell of the exodermis and grow primarily intercellularly
and then intracellularly throughout the cortex, but they do not invade the endodermis. Shortly
after infection, the fungus forms arbuscules, which develop by repeated dichotomous bran-
ching of hyphae until a complex ,little tree" is formed. Arbuscules very often fill the lumen
of the cell and are the most w'ide-spread, intracellular formation of ash endomycorrhiza. In
ash roots AMF also produce vesicles, globose structures, terminal on hyphae, within or out-
side the cells.

The vesicles are rather rarely found in ash roots, increasing in number during the repro-
ductive phase of the grow'th of the tree. Arbuscules are most abundant during vegetative
growth of the host plant.

The fungal partners in mycorrhizal symbiosis of ash trees are currently placed in the
Zygomycetes, in the order Glomales. Glomus ssp. are the most common mycorrhizal fungi
invading roots of ash trees. F. excelsior displays seasonal patterns in the frequency and
intensity of AM infection, with maximum values occuring in the winter.

Several examples are given that AM can increase the grow’th of ash trees, especially in
the early stages of plant development. Therefore, a strategy is proposed for the inoculation
ash trees with AMF to improve seedling quality in forest nurseries. Experimental studies
described in the paper concern F. excelsior and the American species F. americana and
F. pennsylvanica.
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