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52. Lakéwka pospolita Laccaria laccata
(Scop, ex Fr.) Berk, et Br. (Le Tacon
1986)

Rzad: Aphyllophorales
Rodzina: Cantharellaceae

53. Pieprznik jadalny Cantharellus cibarius
Fr. (Danell i Fries 1990; Pachlewski,
Strzelczyk, Kermell 1996)

Rodzina: Thelephoraceae

54. Corticium croceum Fr. (C. sulphure-
um); Dominik 1961; Trappe 1962

55. Chropiatka pospolita Thelephora terre-
stris (Ehrh.) Fr. (Marx i Bryan 11970)

Rzad: Sclerodermatales
Rodzina: Sclerodermataceae

8.2. Struktura i funkcja mikoryz

8.2.1. Wstep

Swierk pospolity jest jednym z pierw-
szych gatunkéw, ktérego mikoryzy badano
w zeszlym stuleciu. Miedzy innymi u tego
gatunku Frank (1885) opisat po raz pierwszy
ektomikoryze. Kolejne badania nad mikory-
zami Swierka prowadzili Stahl (1900), Melin
(1922), Jacewskij (1933) i Kelley (1950).
Gruntowne badania nad mikoryzg Swierka
przeprowadzita utworzona przez Melina
szkota badaczy szwedzkich, przede wszyst-
kim sam Melin (1923, 1924, 1925), a takze
Rommell (1938, 1939), Modess (1939,1941),
Lindquist (1939), Lihnel (1942) i Bjorkman
(1942). W Polsce badania nad mikoryzg
Swierka w naturalnych zespotach roslinnych
regla gornego Tatr wykonywali Dominik,
Nespiak i Pachlewski (1954) a regla dolnego
Tatr Dominik i Pachlewski (1956). Wojcie-
chowska (1960) przeprowadzita studia nad
mikoryza $wierka w oparciu o zaleznosci
od zespotow roslinnych w réznych komple-
ksach lesnych Pojezierza Mazurskiego.
W roku 1961 Dominik przedstawit szczego-
towe studium mikoryzy Swierka w Polsce.

56. Tegoskoér pospolity Scleroderma auran-
tium (Vaill.) Pers. (Modess 1939; Fries
1942)

Klasa: Ascomycetes
Rzad: Elaphomycetales
Rodzina: Elaphomycetaceae

57. jeleniak ziarnisty Elaphomyces granu-
latus Fr. (=E. cervinusa Schlecht.) (Do-
minik i Pachlewski 1956; Dominik 1961;
Trappe 1962)

Fungi Imperfecti
Mycelia Sterilia

58. Czarniak pospolity Cenococcum geop-
hilum Fr. (C. graniforme Sow.) Ferd.
et Winge (Trappe 1962)

(Maria Rudawska)

Byt to jeden z najobszerniejszych opiséw
zjawiska mikoryzy u jednego gatunku drze-
wa. Pachlewski i Pachlewska (1965) prze-
prowadzili badania w zakresie klasyfikacji,
ekologii i rozwoju ektomikoryzy sSwierka
w naturalnych zespotach lesnych o charak-
terze pierwotnym w Biatowieskim Parku
Narodowym.

8.2.2. System korzeniowy Swierka

i morfologia mikoryz

Wszystkie nasze rodzime drzewa, w tym
i Swierk, wyksztatcaja w miodosci palowy
system korzeniowy. Polega on na tym, ze
korzen gtéwny przyrasta znacznie silniej na
dtugos¢ i na grubos¢ niz korzenie boczne
i jest skierowany pionowo w giab gleby,
a korzenie boczne wyrastajg gtdwnie u na-
sady korzenia gtownego. W starszym wieku
system korzeniowy $wierka ulega prze-
ksztatceniu: korzen gtéwny przestaje ros-
naé, a korzenie boczne dos¢ plytko, lecz
silnie rozrastajg sie pod powierzchnig ziemi
i od nich odgateziajg sie korzenie mniej lub
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wiecej prostopadle do dotu i pionowo prze-
nikajg grunt - powstaje system korzeniowy
poziomy lub ptaski (ryc. 8.1), rozposScieraja-
cy sie niegteboko w gornych warstwach
gleby (Tomanek 1994). Rokita (1970) wyka-
zala, ze glebokos¢ zakorzenienia u przeba-
danych okazéw sSwierka w wieku 2 do 9
lat, zebranych na terenie Matych Pienin

Ryc. 8.1. Pokr¢j i rozwdj systemu korzeniowego
u Swierka Picea abies (wg Késtler i wsp. 1968,
rys. H. Narozna)

koto Jaworek oraz w pasmie Gorcow, wy-
nosita jedynie 20 do 30 cm. Gtebokos¢ ta
jest zalezna od migzszosci warstwy gleby
pokrywajacej kamieniste podioze. U Swier-
kéw rosnagcych na glebie o wiekszej migz-
szosci wystepuje tak zwany palikowy sy-
stem korzeni. System palikowy oznacza
uktad z prostopadle wchodzacymi w glebe
niezbyt dtugimi korzeniami (Melzer 1964).
Narys systemu korzeniowego $wierka wolno
stojacego w swobodnych warunkach roz-
woju, odznaczajgcego sie korzeniami pali-

kowymi przedstawiono na rycinie 8.2 - od
szyi korzeniowej rozgatezia sie kilka korze-
ni o grubosci 5-10 cm, ktorych Srednice
w miare oddalania sie¢ od pnia maleja. Naj-
wieksza ilos¢ korzeni tego systemu znajduje
sie w odlegtosci 90-150 cm od pnia. Prze-
wazajg tu korzenie o grubosci do 5 mm.
Charakterystyczng cechag Swierka jest skie-
rowanie gtéwnego, najdtuzszego korzenia
wzdtuz brzegu cieku w kierunku przeciw-
nym do nurtu wody (ryc. 8.3). Tego rodzaju
korzen gtéwny przytwierdza drzewo do
poditoza. Jego kierunek przeciwny do biegu
wody zapewnia jednoczesnie przeciwwage
jej pradowi w przypadku ulewnych deszczy
lub powodzi. Natomiast korzenie Swierka
rosngcego w warunkach optymalnych, to
jest przy odpowiednio duzej migzszosci gle-
by i niewielkim spadku terenu, ukladajg sie
koncentrycznie wokét pnia i rozchodzg
rownomiernie we wszystkich kierunkach
(ryc. 8.2).

Przy ocenie i charakterystyce typu syste-
mu korzeniowego drzewa, oprocz grubych
korzeni, bierze sie takze pod uwage ksztaft,

Ryc. 8.2. Uktad pionowy (A) i poziomy (B)
systemu korzeniowego $wierka wolno stojacego
w swobodnych warunkach rozwoju (na okregach
oznaczono odlegto$¢ od pnia w cm; przy korze-
niach podano ich $rednice w mm). Odlegtos¢
od potoku 3 m, wzniesienie nad wodg 15 m
(wg Rokity 1970, rys. H. Narozna)
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Rye. 8.3. Uklad pionowy (A) i poziomy (B)
systemu korzeniowego $wierka, ktéry stanowi
jednostke obudowy biologicznej potoku i dosto-
sowuje swoj system korzeniowy do warunkéw
rozwoju (na okregach oznaczono odlegtos¢ od
pnia w cm; przy korzeniach podano ich $rednice
w mm). Odlegto$¢ od potoku 1,5 m, wzniesienie
nad woda ! m (wg Rokity 1970, rys. H. Narozna)

liczbe i rozklad drobnych korzeni. Jesli
drobne korzenie skupione w wigzkach roz-
rzucone sg pojedynczo na calej przestrzeni
korzenia powstaje tak zwany ekstensywny
(rozwlekly) typ systemu korzeniowego, lest
on charakterystyczny dla $wierka (Tomanek
1994). U drzew istnieje ponadto zréznico-
wanie korzeni (niezaleznie od wieku) na
zywigce i umocowujgce (tzw. heteroryzja).
Korzenie umocowujgce sg dlugie i charak-
teryzujg sie aktywnym kambium. Petnig one
nie tylko funkcje zakotwiczania drzewa w
ziemi, ale réwniez funkcje przewodzaca
pomiedzy korzeniami zywigcymi a czescig

Mikoryzy

nadziemng. Korzenie zywigce sa krotkie,
zawierajg wiecej tkanki miekiszowej i maja
ograniczony przyrost wtérny. Ich boczne
odgatezienia pozostajg réwniez krotkie, ale
rozgateziajg sie dalej tak, ze powstaje
charakterystyczna gatagz korzeni krétkich
(Hejnowicz 1973). Na tych korzeniach two-
rzg sie mikoryzy. Dla $Swierka najbardziej
typowym objawem wspotzycia mikoryzo-
wego jest ektomikoryza, czyli mikoryza
zewnetrzna. Jej charakterystycznymi cecha-
mi jest obecnos¢ na powierzchni korze-
ni krétkich mniej lub bardziej rozwinietej
mufki grzybniowej, oraz obecnos¢ strzepek
grzybni, tak zwanej sieci Hartiga, w prze-
stworach miedzykomérkowych kory pier-
wotnej tych korzeni (tabl. 17). Swierk, po-
dobnie jak jodta, modrzew, daglezja i choi-
na ma ektomikoryzy pojedyncze oraz roz-
galeziajgce sie pojedynczo: regularnie,
nieregularnie oraz pierzasto i piramidalnie
(tabl. 15 i 16).

8.2.3. Wystepowanie mikoryz

w profilu glebowym

Ektomikoryzy Swierka nie sg roztozone w
profilu glebowym w spos6b réwnomierny.
Wiecej wierzchotkéw korzeniowych korze-
ni krétkich ulega przeksztatceniu do miko-
ryz w gornej, humusowej warstwie gleby
niz w warstwach gtebszych. Wynika to z fa-
ktu, ze warunki dla formowania mikoryz s3
lepsze w humusie niz w gtebszej, mineral-
nej warstwie gleby. Udziat mikoryz zmniej-

Tabela 8.2. Wystepowanie réznych form ektomikoryz na korzeniach 80-90 letnich $Swierkéw
w zaleznosci od gtebokosci profilu glebowego (Haug i wsp. 1986)

Typ ektomikoryz

0-10 10-20

-1
z6tto-biata +
srebrzysto-Swiecaca +
pomaranczowo-zotta +
ciemnobrazowa +

¥
¥
¥
¥

(+)
62
+
z6tto-zielona

brazowa

jasnobrgzowa

(+)

+

+
Cenococcum +

+ + + +

Glebokos¢ profilu glebowego [cm]
20-30

30-40 40-50 50-60 60-70 70-80
+ - — —
+ + +
+ + + + +
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sza sie wraz z gtebokoscig gleby. U Swierka
znaleziono mikoryzy na gtebokosci wyno-
szacej 1,25 m (Siren i Bergman, 1951),
u sosny na gtebokosci 1,50 m i 1,90 m,
u buka 2,60 m, a u debu nawet na gtebo-
kosci 3 m. (Grudzinskaja, 1955; Werlich
i Lyr, 1957; Lobanow 1960). Jedng z naj-
wazniejszych przyczyn zaniku mikoryz wraz
ze wzrostem gtebokosci gleby jest coraz
mniejsza zawarto$¢ tlenu, wzrost zawartosci
dwutlenku wegla, zmiany w sktadzie mikro-
organizmow glebowych oraz organicznych
komponentow glebowych (Meyer 1973).

Haug i wspotpracownicy (1986) badali
wystepowanie mikoryz w 60-80 letnich
drzewostanach $wierkowych na o$miu sta-
nowiskach w Szwarcwaldzie i jednym w
okolicach Tiabingen. Na podstawie barwy
i struktury mufki grzybniowej wyrézniono
8 typow mikoryz. Choé¢ wystepowanie mi-
koryz stwierdzono we wszystkich badanych
warstwach gleby (od 0 do 100 cm), to liczba
oraz wystepowanie poszczegOlnych typow
mikoryz znacznie réznily sie na poszcze-
g6lnych poziomach profilu glebowego
(tab. 8.2). Tylko czarne mikoryzy tworzone
przez grzyb Cenococcum graniforme znaj-
dowano na gtebokosci ponizej | m. Nie-
wielkie zréznicowanie typéw mikoryzo-
wych wystepowato takze na gtebokosci 50-
90 cm. Najbogatsze spektrum mikoryz ob-
serwowano w gornych 40 cm gleby. Nie
stwierdzono istotnych korelacji pomiedzy
wystepowaniem poszczeg6lnych typow mi-
koryz, odczynem gleby oraz stosunkiem
Ca/Al w glebie. Autorzy uwazajg, ze wzrost
grzybni mikoryzowej zalezy w wiekszym
stopniu od napowietrzenia gleby i dobrego
zaopatrzenia w prochnice niz od pH oraz
zawartosci dostepnego glinu czy stosunku
Ca/Al.

8.2.4. Przebieg infekcji mikoryzowej

i struktura ektomikoryz

Ektomikoryza rozwija sie u Swierka na
korzeniach krotkich w tak zwanej strefie
symbiozy mikoryzowej. Strefa ta rozcigga

sie powyzej wierzchotka wzrostu i siega do
miejsca, gdzie rozpoczyna sie przyrost wtor-
ny. Symbioza ektomikoryzowa nie obejmuje
tkanek morystematycznych oraz samego
wierz< | i i wzrostu. Na korzeniach miko-
ryzowy ii nie wystepuja wtosniki, a ich fun-
kcje przejmuje ektomikoryza.

W catej rodzinie Pinaceae obraz ultrastru-
ktury ektomikoryz jest bardzo jednorodny.
Nie ma takze istotnych réznic pomiedzy
mikoryzami naturalnymi a uzyskanymi w
warunkach sterylnych. Przedstawiony poni-
zej opis ultrastruktury mikoryzy Swierka
zwyczajnego oparty jest na podstawie da-
nych dotyczgcych symbiozy utworzonej
metodg in vitro z grzybem Piloderma cro-
ceum (Nylund 1981; Nylund i Unestam,
1982) oraz Amanita muscaria (Kottke i Ober-
winkler 1986; 1987).

Nylund (1981) i Nylund i Unestam (1982)
przedstawili proces formowania sie ektomi-
koryz u swierka w systemie de novo, a wiec
wtedy, kiedy infekcji mikoryzowej ulegajg
nowo powstajace korzenie. Daje to mozli-
wos¢ obserwacji poszczegélnych etapow
rozwoju organow mikoryzowych, az do
uzyskania mikoryzy dojrzatej. Wyrézniono
nastepujace etapy tworzenia mikoryz:

1. Proces infekcji rozpoczyna sie stymu-
lacjg wzrostu grzybni przez metabolity ko-
rzeniowe o niezidentyfikowanym w szcze-
gotach charakterze, okreslane w literaturze
jako tak zwany M-czynnik (Melin 1963;
Bowen i Theodorou 1973). M-czynnik
obejmuje najprawdopodobniej wiele sub-
stancji, w tym cukry, aminokwasy, hormony,
witaminy. Nylund i Unestam (1982) uwaza-
ja, ze cukry nie sg zasadniczym sktadni-
kiem M-czynnika, poniewaz wzrost grzybni
w kierunku eksudatéw korzeniowych ma
miejsce takze na pozywce o wysokiej za-
wartosci cukru. Stymulacja wzrostu grzybni
przez eksudaty korzeniowe siewek Swierka
ma miejsce tylko na odlegtos¢ kilku mili-
metrow od powierzchni korzenia. Tempo
wzrostu grzybni pod wplywem eksudatéw
korzeniowych Swierka byto 2-3 razy szyb-
sze niz wéwczas, gdy grzybnia znalazia sie
poza zasiegiem wptywu korzenia (Nylund
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i Unestam 1982). Mechanizm stymulacji
wzrostu grzybni przez eksudaty korzeniowe
jest specyficzny dla grzybow symbiotycz-
nych (mikoryzowych). Zaden z pospolitych
pasozytéw korzeniowych, jak i grzybéw sa-
profitycznych  (Heterobasidion annosum,
Trichoderma viride, Mycelium radicis atro-
virens, Penicillium spp., Mortierella sp.) nie
wykazywat objawOw stymulacji wzrostu na
powierzchni lub w bezposrednim sasie-
dztwie korzeni.

2. Z chwilg wejscia w kontakt z po-
wierzchnig korzenia strzepki grzyba two-
rza wokot niego gestg otoczke grzybnio-
wa czyli mufke. Ta otoczka rézni sie od
mufki grzybniowej dojrzatej mikoryzy
luznym utozeniem strzepek, brakiem zréz-
nicowania na warstwe zewnetrzng i we-
wnetrzng, a w szczegolnosci brakiem we-
wnetrznej, gesto upakowanej warstwy grzyb-
niowej, czesto o specyficznej strukturze
(patrz ryc. 8.4).

3. Kolejnym etapem tworzenia mikoryzy
u Swierka jest moment, kiedy pojedyncza
strzepka grzybniowa przenika pomiedzy ko-
moérkami  ryzodermy, osiggajac kore pier-
wotng korzenia. Nylund (1981) uwaza, ze
jest to proces o charakterze gtéwnie mecha-
nicznym, polegajacy na przeciskaniu sie
strzepek grzybni  pomiedzy blaszkami
srodkowymi, tgczacymi poszczegolne Scia-
ny komoérek kory pierwotnej korzenia. Ny-
lund (1981) nie stwierdzit enzymatycznej
degradaciji struktury $ciany komoérkowej go-
spodarza, cho¢ niektérzy autorzy zaktadajg
istnienie takich mechanizméw, stymulowa-
nych dziataniem hormonéw produkowa-
nych przez symbionta grzybowego (Toma-
szewski i Wojciechowska 1974).

4. Po wstepnym okresie penetracji prze-
stworéw komoérkowych kory pierwotnej ko-
rzenia przez pojedyncze strzepki grzybni
nastepuje zmiana morfologii grzybni, ktéra
ulega wielokrotnemu rozgatezieniu w kie-
runku, ktéry okreslany jest jako typ wzro-
stu labiryntowego (Nylund 1981; Nylund
i Unestam 1982). W miare rozwoju grzybni
w korzeniu, labiryntowo uksztattowana rze-
koma tkanka grzybniowa (plektenchyma)

Mikoryzy

Ryc. 8.4. Rozne typy prozenchymy i synenchy-
my w mufce grzybniwej dojrzatej mikoryzy
Swierka na przekroju podluznym (wg Hauc
i Oberwinkler 1987, rys. H. Narozna):

A - luzna prozenchyma o duzych przestrzeniach
miedzystrzepkowych;

B, C, D - luzna prozenchyma, ktorej przestrzenie
miedzystrzepkowe wypetnione sg mniej lub bar-
dziej gesta matrix pochodzaca z ze$luzowacia-
tych strzepek grzyba;

E, F, G - zwarta prozenchyma, ktérej strzepki
grzybniowe majg nieco wigksza $rednice i sto-
sunkowo niewielkie przestrzenie miedzystrzep-
kowe;

H - nieregularna synenchyma o komoérkach
owalnych;

| - nieregularna synenchyma o komoérkach wy-
dtuzonych i zaokraglonych $cianach, sinusoidal-
nie powyginanych tak zwana synenchyma pu-
zlowata;

J - synenchyma regularna albo synenchyma
réwnoboczna o komérki prawie isodiametrycz-
nych (réwnobocznych) i prawie prostych $cia-
nach
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zaczyna otaczaC wszystkie komorki kory
pierwotnej korzenia w strefie infekcji mi-
koryzowej. Podczas gdy strzepki grzybni
w rozwijajacej sie ektomikoryzie Swierka
i niejako w odpowiedzi na ten rozwdj, ule-
gaja przeksztatceniu w kierunku labirynto-
wego typu wzrostu, komorki gospodarza nie
wykazujg w zasadzie zadnych zmian mor-
fologicznych (tworzenia kalozy, reakcji nad-
wrazliwosci itd.).

Podstawowymi elementami dojrzatej ekto-
mikoryzy, sa mufka, czesto ze sznurami grzyb-
niowymi, warstwa taninowa i sie¢ Hartiga
(tabl. 17).

Mufka. Mufka w mikoryzie Swierka utwo-
rzona jest ze strzepek grzybniowych, ktére
zbudowane sg z wielu komoérek, utozonych
w szereg. U grzyboéw wyzszych, tych ktére
tworzg zwigzki mikoryzowe, strzepki grzyb-
ni tworzace mufke sa ze sobg posplatane
i czesciowo pozrastane, wskutek czego do-
chodzi do wytworzenia tak zwanej tkanki
rzekomej czyli plektenchymy. W mikory-
zie Swierka plektenchyma mufki grzyb-
niowej moze mie¢ charakter prozenchy-
matyczny, to jest sktada¢ sie ze strzepek
réznej diugosci, luzno splecionych ze soba,
kiedy to struktura strzepki jest nadal zacho-
wana, a pomiedzy poszczegoblnymi strzep-
kami istniejg mniejsze lub wieksze prze-
strzenie miedzystrzepkowe. Plektenchyma
moze miec jednak budowe bardziej ztozong
i sktadac¢ sie z komérek owalnych lub izo-
diametrycznych (réwnobocznych) bardzo
Scisle ze sobg potaczonych, kiedy to posz-
czegollne strzepki tracg swa indywidualnosé
i zrastajg sie ze sobag. Taka struktura mufki
grzybniowej nosi nazwe pseudoparenchy-
my lub synenchymy (Dominik 1969; Kottke
i Oberwinkler 1986). Ulozenie strzepek w
mufce, czyli struktura mufki grzybniowej
jest waznym rysem diagnostycznym, poz-
walajgcym okresli¢ mikoryze u Swierka nie-
kiedy nawet do gatunku. Stuzg temu obrazy
mufki grzybniowej wykonane ze stycznych,
podtuznych przekrojéow korzeni mikoryzo-
wych (Haug i Oberwinkler 1987). Terminy
prozenchyma i synenchyma nie wystarczajg
do doktadnego opisania wszystkich szczego6-

téw budowy mufki grzybniowej. U Swierka,
ze wzgledu na znaczne zréznicowanie w
strukturze oraz istnienie licznych stadiow
przejsciowych i posrednich, wyrézniono je-
szcze kilka podtypow prozenchymy i synen-
chymy (ryc. 8.4). Strzepki grzyba w pro-
zenchymie mufki grzybniowej moga byc¢
utozone bardzo luzno (tzw. luzna prozen-
chyma), z licznymi, wolnymi przestrzenia-
mi miedzystrzepkowymi (ryc. 8.4a), albo
tez przestrzenie miedzystrzepkowe moga
by¢ wypetnione przez mniej lub bardziej
gestg matrix, pochodzaca z zesluzowacia-
tych Scian grzyba (ryc. 8.4b, c, d). Niekiedy
strzepki w prozenchymatycznej mufce
grzybniowej moga mie¢ nieco wigekszg Sred-
nice i stosunkowo niewielkie przestrzenie
miedzystrzepkowe, tworzgc tak zwanag
zwartg prozenchyme (ryc. 8.4e, f, g). Synen-
chymatyczna struktura mufki odnosi sie
przede wszystkim do ksztattu komorek grzy-
ba. W nieregularnej synenchymie komorki
sg owalne (ryc. 8.4h) lub wydtuzone (ryc.
8.4i) o zaokraglonych $cianach, ktére nie-
kiedy moga by¢ sinusoidalnie powyginane,
dajgc tak zwanag synenchyme puzlowata.
W synenchymie regularnej, zwanej tez sy-
nenchyma réwnoboczna, komoérki sa pra-
wie izodiametryczne (réwnoboczne) o pra-
wie prostych $cianach (ryc. 8.4j). Haug
i wspotpracownicy (1986) wykazali, ze w
dojrzatej mikoryzie $wierka moze istniec¢
istotna réznica pomiedzy zewnetrzng a we-
wnetrzng warstwa mufki grzybniowej. Na
ogo6t zewnetrzna, kontaktujgca sie bezpos-
rednio ze Srodowiskiem glebowym warstwa
mufki ma charakter luznej prozenchymy,
podczas gdy warstwa wewnetrzna, przyle-
gajagca do powierzchni korzenia ma puzlo-
watg strukture synenchymatyczna.

Sie¢ Hartiga. Poczatek rozwoju sieci
Hartiga ma miejsce wowczas, gdy strzepka
grzybniowa wchodzi w kontakt z niezsube-
ryzowana, zywa komorka epidermy (ryzo-
dermy) lub kory pierwotnej korzenia. Na-
stepujg wtedy istotne zmiany we wzroscie
i morfologii strzepek grzybniowych. Prze-
kréj strzepek grzybniowych tworzacych
sie¢ Hartiga moze by¢ wiekszy lub mniej-
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szy niz w mufce otaczajacej korzen (Kottke
i Oberwinkler 1986). Podczas formowania
sie sieci Hartiga strzepki grzybni ukladaja
sie w kierunku poprzecznym do osi korze-
nia i rozgateziajgc sie nieregularnie palcza-
sto (ryc. 8.5), rozpoczynajg tak zwany labi-
ryntowy typ wzrostu. Tworzenie przegréd
w strzepkach grzybniowych zachodzi bar-
dzo rzadko (Blasius i wsp. 1986). Palczasto
rozgateziona grzybnia rozprzestrzenia sie
w kierunku poprzecznym do osi korzenia
i otacza komorki kory pierwotnej. Grzybnia
kieruje sie ku endodermie, nigdy jej jednak
nie przekracza. Poprzeczny w stosunku do
osi korzenia kierunek wzrostu strzepek
grzybniowych w sieci Hartiga jest forma
wykorzystania najkrétszej drogi w transpor-
cie pokarméw pomiedzy endodermg i muf-
ka grzybniowa. Wzrost grzybni w kierunku
podtuznym, zgodnym z osig wzrostu korze-
nia jest raczej ograniczony.

Obraz struktury sieci Hartiga zalezy od
rodzaju dokonanego przekroju. Przekréj pro-
mienisty (ryc. 8.6pp) ukazuje grzybnie w for-
mie silnie palczasto porozgatezianych strze-
pek, penetrujgcych szeroko-ptatowatym fron-
tem przez przestrzenie miedzykomorkowe
kory pierwotnej korzenia. Z kolei przekroj
wykonany wzdtuz Sciany bocznej komorki
kory pierwotnej pokazuje typowy obraz miej-
sca kontaktu dwoch strzepek, ktére rozdzie-
lajgc sie tworzg wzor przypominajacy fontan-
ne (ryc. 8.6f), a przekroj przez strzepki ma
czesto strukture typu puzzle. Na przekroju
poprzecznym strzepki penetrujgce przestrze-
nie miedzykomarkowe kory pierwotnej korze-
nia dajg tak zwany drabinkowy wz4r wzrostu
grzybni (ryc. 8.6d).

Wierzchotkowa czes$¢ strzepki grzybnio-
wej, penetrujacej jako sie¢ Hartiga prze-
strzenie miedzykomorkowe kory pierwotnej
korzenia, zawiera gesta cytoplazme z wie-
loma rybosomami i duzg liczbg mitochon-
driéw najczesciej przylegajacych do Sciany
komérkowej strzepki. W kierunku wzrostu
strzepek grzybniowych rozciggniete jest
wyrazne, szorstkie retikulum endoplazmaty-
czne. W tym rejonie strzepki grzybniowej
brak wiekszych wakuoli. Oddalona od wie-

Ryc. 8.5. Podtuzny, boczny przekréj przez prze-
strzen miedzykomorkowa kory pierwotnej korze-
nia obrazujacy dojrzale stadium sieci Hartiga
(wg Kottke i Oberwinkler 1987, rys. H. Narozna)

Strzatka pokazuje gtéwny kierunek wzrostu grzyb-
ni w kierunku poprzecznym do osi korzenia.
Widoczny niemal catkowity brak przegréd po-
miedzy strzepkami oraz palczaste rozgatezienie
grzybni, ktérej starsze czesci sg silnie rozszerzone
(i - jadro, pb - przegroda beczutkowatoksztattna)

f PP

Ryc. 8.6. Fragment korzenia mikoryzowego z wi-
doczng mufka i siecia Hartiga na przekroju
podtuznym (promienistym i bocznym) oraz na
przekroju poprzecznym (wg Blasius i wsp. 1986,
rys. H. Narozna)

m - mufka; sH - sie¢ Hartiga; kp - komorki
kory pierwotnej; e — komoérki endodermy (patrz
takze opisy w tekscie)
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rzchotka czes¢ strzepki grzybniowej wypet-
niona jest gestg cytoplazma, zawiera liczne
wakuole i czesto moze mie¢ Srednice do
dziesieciu razy wiekszg (okoto 5 pm) niz
cze$¢ szczytowa (0,5 pm). Grzybnia two-
rzagca mufke i sie¢ Hartiga jest dwujadrowa,
a zanik przegréd pomiedzy poszczegolnymi
komérkami tworzy czesto strukture wielojg-
drowa. Zanik lub ograniczenie przegrod w
strzepkach grzybniowych oraz ich Sciste
przyleganie do siebie skladajag sie na naj-
wazniejsze elementy specjalnego uorgani-
zowania grzybni w rejonie sieci Hartiga,
pozwalajgce na dwukierunkowy przeptyw
jonoéw i czasteczek, od grzyba do komoérek
korzenia i z komoérek korzenia do strzepek
grzyba. Powstaje w ten spos6b tzw. struktura
cenocytyczna, ktéra odpowiada systemowi
przewodzacemu roslin wyzszych (Kottke
i Oberwinkler 1987).

8.2.5. Funkcjonowanie ektomikoryz

Frank (1885), pionier w badaniach miko-
ryzowych, takze nad Swierkiem, pierwszy
zasugerowat, ze rozw0j grzybéw mikoryzo-
wych zalezy od weglowodanéw pochodza-
cych od drzewa. Rommell (1938) wykazat
to doswiadczalnie na stanowisku S$Swierka,
przerywajac tacznos¢ czesci korzeni z drze-
wem przy pomocy ptyt blaszanych. Do-
Swiadczenie to wykazato, ze tworzenie
owochikéw grzybéw mikoryzowych, po
przerwaniu tgcznosci z drzewem ulegto
natychmiastowemu wstrzymaniu. Wysnuto
na tej podstawie wniosek, ze grzyby miko-
ryzowe wymagaja weglowodanéw rosliny-
gospodarza aby przej$¢ caly cykl zyciowy
i wytworzy¢ owocniki, oraz ze rdznig sie
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od grzybow saprofitycznych brakiem moz-
liwosci rozktadu polimerow weglowych (ce-
luloza, lignina) zawartych w Sciétce. Sie¢
Hartiga stanowi wazng powierzchnie kon-
taktowg (tzw. interface) pomiedzy grzybnig
mikoryzowg a komoérkami kory pierwotnej
korzenia. Na powierzchni plazmalemmy
obu partneréw w rejonie sieci Hartiga wy-
kazano aktywnos¢ enzymu ATP-azy, co
wskazuje na aktywny, dwukierunkowy trans-
port metabolitbw pomiedzy grzybnig i ko-
rzeniem (Kottke i Oberwinkler 1986). Grzy-
by zaopatruja rosline w pokarmy mineralne,
szczegolnie fosfor i azot, a roslina zaopa-
truje partnera grzybowego w weglowodany
(France i Reid 1983). Jak juz wspomniano
wczesniej, rozwoj ektomikoryz powoduje
zanik wtosnikéw, a mufka grzybniowa po-
krywa wierzchotek korzenia oraz znajduja-
cg sie nad nim delikatng strefe infekcji mi-
koryzowej. W tej sytuacji woda i sole mi-
neralne pobierane sg przez korzenie swierka
poprzez partnera grzybowego. Grzyby miko-
ryzowe wytwarzajg w glebie gestg sie¢ tak
zwanej grzybni ekstramatrykalnej, zwiek-
szajgc tym samym powierzchnie chionng
drzewa i pozwalajac na penetracje gleby na
znaczne odlegtosci (Chalot i wsp. 1988).
Harley (1969) ocenit, ze mikoryzy majg po-
wierzchnie 1000 razy wiekszg niz niemiko-
ryzowe korzenie krotkie. Wedtug Lobanowa
(1960) stosunek powierzchni absorbcyjnej
korzeni do powierzchni transpirujgcej czes-
ci nadziemnych wynosi na przykiad u zyta
ozimego 140:1, podczas gdy u Swierka
tylko 0,58:1. Wida¢ z tego, ze strzepki grzy-
béw mikoryzowych muszg bardzo przy-
czynia¢ sie do powiekszania powierzchni
chtonnej korzeni. Stwierdzono, ze siewki
Swierka z mikoryzg Paxillus involutus rosty

Tabela 8.3. Wptyw mikoryzy na wzrost i zawarto$¢ azotu i fosforu w siewkach Picea sitchensis

(wg Read 1991)

Catkowita
sucha masa
[mg]
Kontrola (siewki bez mikoryz) 29,11 + 11
Siewki z mikoryza 91 + 13

Azot Fosfor
catkowita ze warto$¢ [%]

0,9
18

0,05
0j34
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lepiej niz te bez mikoryz (tab. 8.3), a poza
tym zawieraly dwa razy wiecej azotu i pra-
wie siedem razy wiecej fosforu (Read 1991).

W badaniach z zastosowaniem pierwia-
stkbw znakowanych wykazano doswiad-
czalnie, ze wegiel zasymilowany przez ros-
line w procesie fotosyntezy dostarczany jest
do grzyba za posrednictwem rosliny gospo-
darza (Harley i Smith 1983). U iglastych, w
tym takze Swierka, sacharoza jest tym foto-
asymilowanym cukrem, ktoéry poprzez rurki
sitowe jest transportowany do miejsca kon-
sumpcji. Miejscem tym jest strefa kontakto-
wa grzybni i komoérek gospodarza w rejonie
sieci Hartiga, gdzie nastepuje roztadowanie
floemu, czyli pasywne uwolnienie sacharo-
zy. U Swierka stwierdzono eksudacje sacha-
rozy do przestrzeni apoplastycznej korze-
nia, a takze na zewnatrz korzenia do ryzo-
sfery i mikoryzosfery (Salzer i Hager 1991).
Wiele grzybow (drozdze, saprofity, pasozy-
ty) posiada w apoplascie enzym inwertaze
zdolny rozktada¢ sacharoze. Enzymu takie-
go nie posiadajg jednak grzyby mikoryzo-
we, takie jak Pisolithus tinctorius, Hebeloma
crustuliniforme czy Amanita muscaria i stad
nie sa one w stanie wykorzystywacé bezpos-
rednio sacharozy jako zrédta wegla (Salzer
i Hager 1993a; Schaeffer i wsp. 1995).
Sacharoza moze byc¢ jednak wykorzystywa-
na przez symbionty Swierka jako zrodto
energii, jesli poddana zostanie hydrolizie
przez inwertaze zlokalizowang w $cianach
komorkowych korzenia (Salzer i Hager
1991). Produkty hydrolizy - glukoza i fru-
ktoza sg nastepnie fatwo pobierane przez
grzyby i wykorzystywane do wzrostu i roz-
woju, a takze przeksztalcane w materialy
zapasowe, takie jak trehaloza i mannitol
(Soderstrom i wsp. 1988). W mikoryzie
Swierka z grzybem A. muscaria i Cenoco-
cum geophilum stwierdzono nizszg za-
wartos¢ glukozy i fruktozy w poréwnaniu
z korzeniami niemikoryzowymi (Schaeffer
i wsp. 1995). Enzym o aktywnosci inwer-
tazy zlokalizowano w zawiesinie komor-
kowej uzyskanej z tkanek P. abies. Enzym
ten dziata w waskim zakresie pH (4,5-6,0),
i wykazuje najwyzszg aktywnos¢ przy pH

4,5 | temperaturze 33°C (Salzer i Hager
1993a). W mikoryzie swierka uwalnianie sie
sacharozy z komoérek gospodarza do apo-
plastycznej przestrzeni sieci Hartiga zalezy
od tempa hydrolizy sacharozy przez inwer-
taze zwigzang ze $ciang komoérkowg komo-
rek korzenia. Regulacja tego enzymu w wa-
runkach in vivo odbywaé sie moze poprzez
niewielkie zmiany pH w przestrzeni konta-
ktowej grzyb-gospodarz. Wynikajg one ze
zmian w aktywnosci H+- ATP-az na mem-
branach plazmatycznych obu symbiontéw,
a takze zaleza od ilosci CO2, bedacego
wynikiem aktywnosci oddechowej grzyba.
Kwasna inwertaza, regulujgca w mikoryzie
Swierka dostepno$¢ wolnych cukrow dla
grzybni mikoryzowej, jest w warunkach in
vivo hamowana przez fruktoze, jeden z en-
zymatycznych produktéw jej aktywnosci.
Glukoza natomiast nie hamuje aktywnosci
tego enzymu. Poniewaz grzyb mikoryzowy
pobiera w pierwszym rzedzie glukoze,
w zwigzku z tym drugi produkt hydrolizy
sacharozy - fruktoza gromadzi sie w apo-
plascie przestrzeni kontaktowej grzyb-ko-
rzen i obniza site przeptywu sacharozy
Z miejsca jej powstawania (organy asymila-
cyjne gospodarza) do korzenia. Na podsta-
wie badan na S$wierku Salzer i Hager
(1993a) uwazajg, ze taka, oparta na sprze-
zeniu zwrotnym, regulacja moze zapobie-
ga¢ nadmiernemu rozrostowi grzyba we-
wnatrz organu mikoryzowego. Cho¢ kwas-
na inwertaza jest enzymem konstytutyw-
nym, zwigzanym ze $cianami komoérek
gospodarza, to grzyb, poprzez dziatanie au-
ksyny, zdolny jest modyfikowac¢ aktywnos$é
tego enzymu wewnatrz mikoryz poprzez
obnizenie pH przestrzeni kontaktowej
grzyb-gospodarz w kierunku pH optymal-
nego dla tego enzymu
1993b).

Auksyna (kwas indolilooctowy, IAA) jest
hormonem powszechnie produkowanym
przez grzyby mikoryzowe i uwazanym za
wazny zwigzek regulatorowy w mikoryzie
(Rudawska 1993). IAA zwieksza uwalnianie
H+ przez komorki gospodarza poprzez akty-
wacje zwigzanych z membrang plazmaty-

(Salzer i Hager
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czng H+ -ATP-az oraz innych enzymow
pompujacych protony (H+). Dalszym efe-
ktem regulujgcej roli auksyny pochodzenia
grzybowego jest zahamowanie pobierania
glukozy przez komorki kory pierwotnej ko-
rzenia, co moze powodowac lepsze zaopa-
trzenie grzyba w ten cukier (Salzer i Hager

1993b).
Hormonalna teoria regulacji symbiozy
mikoryzowej zaklada udziat metabolitow

produkowanych przez grzyby mikoryzowe
W inicjowaniu a nastepnie funkcjonowaniu
symbiozy mikoryzowej. Do substancji tych,
poza auksyng, nalezg tez cytokinina, gibe-
reliny i etylen. Rola tych hormonéw w mi-
koryzie badana byta gtéwnie w odniesieniu
do mikoryzy sosny, ale istnieje takze kilka
doniesien dla swierka, ktére pokazuja, ze
mechanizm dziatania wymienionych zwigz-
kéw w mikoryzie jest uniwersalny (Ruda-
wska 1993).

Na tkankach Swierka wykazano, ze fito-
hormony uwalniane przez grzyby mikory-
zowe pomagaja likwidowac czesé¢ mecha-
nizmoéw obronnych, jakie roslina-gospo-
darz wytwarza w kontakcie z grzybem,
a polegajagcych miedzy innnymi na wzros-
cie aktywnosci enzymu chitynazy. Wzrost
aktywnosci tego enzymu wykazano w za-
wiesinie komorkowej Swierka, poddanej
dziataniu frakcji komoérkowej grzyba A.
muscaria. Sugeruje sie, ze ten, indukowany
obecnoscig grzyba, wzrost aktywnosci chi-
tynazy gospodarza moze w systemie ekto-
mikoryzowym powodowaé pewng, ograni-
czong degradacje grzybowych $cian komor-
kowych (zbudowanych z chityny), utatwia-
jac w ten sposéb wymiane metabolitow
pomiedzy symbiontami. Wydaje sie, ze za
pomocag produkowanych przez siebie hor-
monéw grzyby mikoryzowe kontrolujg
aktywnos$¢ tego enzymu. Sauter i Hager
(1989) wykazali, ze u Swierka traktowanie
hormonami (auksyng i cytokining) spowo-
dowato wielokrotne obnizenie aktywnosci
enzymu chitynazy.

Jednym z najbardziej charakterystycz-
nych efektéw obserwowanych w uktadzie
grzyb-gospodarz, zarbwno w patogenezie,

jak i w symbiozie, jest produkcja przez ros-
line aktywnego tlenu (Doke 1985; Schwache
i Hager 1992). W zawiesinie komorek
Swierka pod wptywem skiladnikéw Scian
komérkowych grzybéw ektomikoryzowych
A. muscaria i H. crustuliniforme nastepuje
przejsciowe tworzenie aktywnego tlenu.
Jednoczesnie stwierdzono, ze auksyna grzy-
bowa moze zapobiega¢ indukowanemu
przez fragmenty grzybowych $cian komor-
kowych (dziatajgce jak elicitory) tworzeniu
w tkankach gospodarza enzyméw obron-
nych, takich jak peroksydaza. Jest interesu-
jace, ze elicitory produkcji aktywnego tlenu
z grzybow mikoryzowych majg duzo mniej-
sze mozliwosci indukcji, niz podobnej na-
tury i stezenia substancje z patogena Hete-
robasidion annosum. Aktywne formy tlenu
produkowane przez rosline gospodarza
w odpowiedzi na kontakt z grzybem sym-
biotycznym, czy patogenicznym, ogranicza-
ja nadmierny rozrost grzybni (w mniejszym
stopniu mikoryzowej, w wiekszym patoge-
nicznej) poprzez utlenianie lipidéw i w ten
sposob niszczenie membran plazmatycz-
nych komoérek grzybowych (Schwache i Ha-
ger 1992).

8.2.6. Ochronna rola mikoryz

Grzyby ektomikoryzowe stanowig wazny
sktadnik populacji mikroorganizméw za-
siedlajgcych ryzosfere. Dzieki specyficznym
whasciwosciom wiaczone sg w procesy
antagonizmu biologicznego, zapobiegania
chorobom, a nawet eliminacji pewnych or-
ganizmoéw chorobotwérczych. Podkresla
sie, ze rola ektomikoryz w ochronie systemu
korzeniowego drzewa przed atakiem pa-
togena jest jej podstawowg rolg ekologicz-
ng, przewyzszajgcg nawet pod wzgledem
znaczenia zwiekszone pobieranie z gleby
sktadnikéw mineralnch i wody.

Szereg autorow wykazato, ze symbion-
ty mikoryzowe $wierka moga wywierac
ochronny wptyw przed patogenami ataku-
jacymi korzenie tego drzewa. Cervinkova
(1989) wykazata inhibicje wzrostu grzybni
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Heterobasidion annosum wyizolowanej z ko-
rzeni Swierka przez ektomikoryzowego sym-
bionta Paxillus involutus (krowiak podwinie-
ty = olszéwka). Hyppel (1968) stwierdzit, ze
cho¢ grzyb mikoryzowy Suillus bovinus nie
zapewniat catkowitej ochrony siewek Swier-
ka przed H. annosum, ale w wielu wypad-
kach zapobiegat wchodzeniu patogena do
wnetrza komorek gospodarza. Laccaria lac-
cata (lakéwka) wywierata ochronny wptyw
przed infekcjg patogena Fusarium oxyspo-
rum (Stack i Sinclair 1975), a Tricholoma
saponaceum (gaska) i Hebeloma crustulini-
forme (wilosnianka) zapobiegaty infekcji
przez patogena wywotujacego zgnilizne ko-
rzeniowg z rodzaju Pythium (Perrin i Gar-
baye 1983). Sampangi i wspotpracownicy
(1986) wykazali, ze siewki Swierka zaszcze-
pione grzybem L. laccata byty duzo odpor-
niejsze na atak patogena korzeniowego Fu-
sarium oxysporum, powszechnie wystepuja-
cego w glebie szkotkowej. Odkazanie gleby
bromkiem metylu okazato sie waznym czyn-
nikiem wspotdziatajacym w ochronie syste-
mu korzeniowego Swierka przed glebowymi
patogenami korzeniowymi (tab. 8.4).
Mechanizmy ochronnej roli grzybéw mi-
koryzowych przed patogenami nie sg catko-
wicie poznane, cho¢ sugeruje sie szereg
mozliwosci. Zak (1964), Marx (1972) oraz
Sampangi i Perrin (1985) proponujg kilka
mechanizmoéw, poprzez ktore grzyby mi-
koryzowe moga chroni¢ korzenie przed pa-
togenami. Ochrona ta moze odbywaé sie
miedzy innymi poprzez antybioze, czyli
bezposredni wplyw na wzrost grzybni, sty-
mulacje antagonistycznej populacji orga-

nizmoéw rizosfery lub indukcje specyficz-
nych mechanizméw odpornosciowych w
tkankach gospodarza (np. wzrost poziomu
fenoli i terpendw).

W zwigzku z powszechnie wystepujacym
problemem zamierania laséw zwraca sie
czesto uwage na zwigzek przyczynowy, jaki
istnieje  pomiedzy skazeniem $rodowiska,
ostabieniem a nawet zamieraniem mikoryz
i rozprzestrzenianiem sie niektorych pato-
gendéw korzeniowych. Liss i wsp. (1983)
wykazali, ze poprzez zamierajgce mikoryzy
Swierka wchodzg do zywych tkanek korze-
nia grzyby patogeniczne. W pierwszej ko-
lejnosci atakowane sg tkanki przewodzace,
a nastepnie infekcja rozprzestrzenia sie po
otaczajgcym wigzki przewodzgce miekiszu
kory pierwotnej korzenia. Haug i wspotpra-
cownicy (1988) zauwazyli w zamierajgcych
drzewostanach $wierkowych z ostabiong
mikoryzg, pojawianie sie Mycelium radicis
atrovirens, okreslajgc go jako patogena osta-
bionych drzew, badz saprofita tkanek kory
pierwotnej. Poniewaz grzyb ten ma niewiel-
kie mozliwosci penetracji do tkanek prze-
wodzacych, nie powoduje on na og6t Smier-
ci gospodarza, a jedynie jego ostabienie.
Duzo agresywniejszym patogenem jest
Cryptosporiopsis cf. abietina, ktory infekuje
tkanki przewodzace i powoduje szybkie za-
mieranie siewek Swierka bez mikoryz. Ge-
neralnie na glebach i w $rodowisku skazo-
nym Swierk nie jest w stanie stworzy¢ nor-
malnych mikoryz i w zwigzku z tym tatwiej
ulega infekcji patogenéw (Perrin i Estivalet
1990). Stad tak wazne jest, aby siewki Swier-
ka produkowane w szkétkch odznaczaty sie

Tabela 8.4. Wystgpowanie zgnilizny korzeniowej na siewkach Swierka zaszczepionych réznymi
szczepami grzyba mikoryzowego Laccaria spp. (wg Sampangi i wsp. 1986)

Wariant doswiadczenia

Indeks rozwoju choroby

po 23 tygodniach po 46 tygodniach

Kontrola (gleba nie odkazana) 2,9 3,5
Kontrola (gleba odkazana bromkiem metylu) 2,2 1,5
Laccaria szczep S-1023 2,0 1,7
Laccaria szczep 238 A 0,4 0,7
Laccaria bicolor 1,6 1,6
Laccaria szczep S 238 A w granulkach z alginianu sodu 0,7 1,3
Laccaria szczep 238 1,7 1,6

http://rcin.org.pl



Whptyw stresu na mikoryzy 287

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

8.3.

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

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

Wptyw stresu na mikoryzy

(Barbara Kieliszewska-Rokicka)

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

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

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

8.3.1.  Zywotno$é ektomikoryz -
kryteria morfologiczne,

anatomiczne i fizjologiczne

W naturalnych warunkach zywotnos¢
ektomikoryz zalezy od czynnikéw glebo-
wych (struktura i sktad chemiczny gleby,
wilgotnos¢, dostepnosé pokarmow), od Kli-
matu oraz od gatunku symbionta grzybowe-
go (Kottke i wsp. 1993). Przyjmuje sig, ze
ektomikoryzy zyja od kilku do kilkunastu
miesiecy (Harley i Smith 1983). W puli
ektomikoryz drzew na stanowiskach les-
nych znajdujg sie mikoryzy w réznych sta-
diach rozwojowych: miode, rosngce, w pet-
ni rozwiniete, zamierajgce i martwe. Cykle
rozwoju mikoryz sg zwigzane z cyklami
wzrostu rosliny, ktére regulujg przemiesz-
czanie asymilatow z pedéw do korzeni,
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