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MIKORYZA W SIEDLISKACH SKAZONYCH METALAMI
TOKSYCZNYMI

Mycorrhiza in toxic metal polluted sites

Katarzyna TURNAU

Summary. This review is concerned with the responce of mycorrhizae to toxic metal exposure. Some heavy metals are
required by biological systems as structural and catalytic components of proteins and enzymes, and as cofactors essential to
normal growth and development. In excess they become extremely toxic to cells. While some species of plants and fungi
may be severely restricted by toxic metals, some species posses ability to adapt rapidly and to evolve mechanisms of
tolerance to toxic or lethal levels of these elements. There is mounting evidence that several species of mycorrhizal fungi
might be essential for the survival of plants growing near mining or smelting operations, industrial wastes as well as on some
natural soil types. A variety of mechanisms occur in fungal cells for the removal of heavy metals. These mechanisms range
from physicochemical interactions, such as adsorption, to processes that depend on cell metabolism, such as intracellular
metal accumulation or extracellular precipitation of metals, as a result of excreted metabolities. Most of these mechanisms
are however known from investigations on saprophytic fungi and only revealed for few mycorrhizal species. Among all
mycorrhizal kinds the relation between toxic metals and the ericoid mycorrhiza is the most detailed case. The given data
however, show that the mycorrhiza population responce to metal toxicity as well as the biochemical and molecular basis of
tolerance is still poorly understood.
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WSTEP nych na mikoryzy w niniejszym opracowaniu
uwzgledniono dwa pierwsze typy, cho¢ i w ich
obrebie znajduja si¢ grupy catkowicie dotych-

czas pominigte przy tego rodzaju badaniach.

Istota wsp6izycia organizméw tworzacych mi-
koryze jest przekazywanie zwiazkéw mineral-
nych z gleby do ro$liny za po$rednictwem strzg-
pek mikobionta, oraz transport produktéw foto-
syntezy z ro§liny do grzybni. Stosujac og6lnie
przyjety podzial mikoryz wyrézniamy ektomi-

GRZYBNIA ABSORPCYJNA

koryze (grzybnia rozwija si¢ na zewnatrz komé-
rek roélin), endomikoryze (grzybnia wnika do
wnetrza komérek kortykalnych rosliny i nie two-
rzy mufki wokét korzenia) oraz typ posredni,
ektendomikoryze (grzybnia penetruje komérki
roéliny, réwnocze$nie tworzac mufke wokoét ko-
rzenia). Charakteryzujac wplyw metali toksycz-

Bez wzgledu na typ mikoryzy struktura chtong-
cg substancje (w tym réwniez metale toksyczne)
ze S$rodowiska zewnetrznego jest grzybnia
ekstramatrykalna (strzepki absorpcyjne i sznury
grzybni) przerastajaca podtoze. Za jej posrednic-
twem moze odbywac¢ si¢ réwniez wymiana sub-
stancji pomiedzy sasiadujacymi roslinami [1].
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Jak dotad niewielu badaczy mikoryzy poswigci-
1o wigcej uwagi strzgpkom absorpcyjnym choc
to wlasnie one wydaja si¢ mie¢ najwigksze zna-
czenie w regulacji transportu metali toksycz-
nych, ewentualnej ich detoksyfikacji i selekcji
juz na powierzchni grzybni. Wigkszo$¢ informa-
cji pochodzi z badan nad grzybami saprofity-
cznymi i pasozytami, ale juz wstgpne obserwa-
cje $wiadcza o zasadno$ci wykorzystania tych
badai w przypadku grzybéw mikoryzowych.
Zadaniem grzybni absorpcyjnej jest ochrona
wlasna jak i symbiotycznego partnera. Realiza-
cja tego zadania moze nastapi¢ albo poprzez wy-
twarzanie substancji wiazacych nadmiar metali,
albo przez umiejetno$¢ szybkiego odcinania
czesci skazonych za pomoca systemu sept (ryc.
1 A-D).

Og6lnie wiadomo, iz w wyniku obecnosci
metali toksycznych w podiozu zaréwno liczeb-
no$¢ populacji jak i réznorodno$¢ gatunkéw mi-
kroorganizm6w ulega obnizeniu [37]. Rozwijaja
- sig¢ organizmy, ktére dzigki adaptacji genetycz-
nej lub fizjologicznej maja zdolno§¢ rozwoju i
reprodukcji w takim siedlisku. Wiele zwiazkéw
organicznych wydzielanych na zewnatrz grzyb-
ni moze mie¢ znaczenie w detoksykacji metali.
Do nich nalezy kwas cytrynowy i szczawiowy.
Ostatnio zwraca si¢ réwniez coraz wigksza uwa-
ge na tzw siderofory, wiazace w warunkach na-
turalnych jony zelaza, przekazywane potem do
wnetrza komérek gdzie sa akumulowane. Pewne
typy tych zwiazkéw moga bra¢ udzial w deto-
ksyfikacji galu, niklu, uranu, toru i miedzi [36,
39, 40). Podobnie, wydzielane jony fosforanowe
moga tworzy¢ nierozpuszczalne sole z metalami
ciezkimi. Niezwykle wazne sa tez barwniki. Do
grupy tej nalezy melanina [36, 38]. Z jej obecno-
§cig wiaze sie zréznicowanie komoérek (nawet w
obrebie tej samej grzybni) pod wzgledem reakcji
na metale toksyczne.

Inne mechanizmy stuza detoksyfikacji meta-
li wewnatrz komérek. Elementy te stwierdzono
w réznego rodzaju osmofilnych ziarnisto$ciach,
ktérych przykladem moga by¢ granule polifo-
sforanowe, zlokalizowane wewnatrz wakuoli
[37]. Na obecnosé metali takich jak Cd, Cu, Hg,

Pb i Zn w podtozu niektére organizmy reaguja
wytwarzaniem specyficznych bialek jak metalo-
tioneina, lub bogatych w grupy sulfhydrylowe
peptydéw jak kadystyna [96, 103, 104].

EKTOMIKORYZA

CHARAKTERYSTYKA OGOLNA

Organizmami najczesciej tworzacymi ektomi-
koryze sa grzyby z klasy Asco- i Basidiomyce-
tes, a wyjatkowo z klasy Zygomycetes (Endogo-
ne spp.) [1]. Ten typ mikoryzy charakteryzuje
si¢ wystepowaniem mufki wokot korzenia, oraz
tzw. sieci Hartiga, ktéra stanowi system strzgpek
wrastajacych pomigdzy komérki kortykalne i
§cisle oplatajacych je (ryc. 2, 3). Miejscem wy-
miany substancji pomigdzy dwoma symbionta-
mi jest obszar przylegania sieci Hartiga do ko-
mérek korzenia. Sciany komérkowe obu partne-
réow ulegaja modyfikacji, a w cytoplazmie do
nich przylegajacej zaobserwowaé mozna zgru-
powanie organelli §wiadczace o wzmozonej
aktywnosci metabolicznej komorki.

Mikoryzy nie sa strukturami statycznymi,
podlegaja zmianom podczas ontogenezy (od sta-
diéw inicjalnych, poprzez dojrzate, do stadiéw
zamierania). Moga tez podlegac rozwojowi cy-
klicznemu, przechodzac w stan u$pienia, a na-
stepnie w stan wzmozonej aktywnosci. Analiza
zywotnosci korzeni mikoryzowych wskazuje, iz
tylko niewielki ich procent jest w petni aktywny.
Jako pierwsza najcz¢$ciej zamiera grzybnia
mufki. Obumarcie komérek mufki nie zatrzymu-
je jednak transportu zwigzkéw mineralnych
przez strzegpki ekstramatrykalne do sieci Hartiga.
Nadal pelni ona réwniez funkcje ochronne
wzgledem komérek korzenia.

Na zywotno$¢ obu partneréw w symbiozie
wplywa caly szereg czynnikéw. W 1990 roku
odbyta si¢ w Jackson (Wyoming, USA) ésma
konferencja NACOM (North American Confe-
rence on Mycorrhizae) po§wigcona w gléwnej
mierze roli ektomikoryzy w reakcji roslin na
zanieczyszczenia (CO2, CO, CH4, NOx, SO,
03, UV, zanieczyszczenia zwigzkami organicz-
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Ryc. 1. Septy grzybéw z klasy Ascomycetes (A) i Basidiomycetes (B-D) pozwalajace na okreslenie przynaleznosci syste-
matycznej mikoryz; W — cialka Woronina, PC — parentosom ciagty, PP — parentosom perforowany, PG — ziamo polifosfo-
ranowe, SP — osmofilny material zasklepiajacy otwér septowy i blokujacy migedzykomérkowy transport substancji w
przypadku uszkodzenia strzgpki lub jej §mierci.

Fig. 1. Fungal septal structures of Ascomycetes (A) and Basidiomycetes class (B — D) helpful in identification of mycorrhi-
za: W — Woronin bodies, PC — continuous parenthesomes, PP — perforate parenthesome, PG — polyphosphate granule, SP -
osmophilic material plugging septal pore and blocking intercellular nutrient transport on the hyphal death or damage.
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Ryc. 2. Zewngtrzny wyglad mikoryzy Cenococcum geophi-
lum utworzonej na korzeniach §wierka (obserwowanej za
pomoca mikroskopu binokularnego); NM - niemikoryzowe
korzenie §wierka, M — korzenie mikoryzowe pokryte ciem-
no zabarwiona mufa grzybowa i charakterystyczna, czarna,
sztywna grzybnia wrastajaca pomiedzy grudki gleby. (Fot. 1.
Hang.)

Fig. 2. Appearance of Cenococcum geophilum/Picea abies
mycorrhiza (seen with dissecting microscope); NM — non-
mycorrhizal roots, M — mycorrhizal roots covered by dark
fungal mantle, with black hyphae penetrating into soil par-
ticles. (Phot. I. Hang.)

nymi i metalami toksycznymi) oraz zmiany kli-
matyczne. W materiatach opublikowanych po
tej konferencji czytelnik moze znaleZ¢ obszerng
informacje na temat wigkszosci czynnikéw, kt6-
rych dziatanie badano w ostatnich latach [3, 25,
28, 67, 87]. Wystepowanie elementow toksycz-
nych w podlozu, pociagajace za soba czgsto
zmiany fizyko-chemiczne gleby, w dwojaki spo-
s6b moze wplywaé na wspélzaleznosci pomig-
dzy symbiontami. Bezposrednim efektem ich
dziatania moze by¢ zahamowanie wzrostu albo
czynnosci fizjologicznych korzenia lub grzybni
(albo tez obu réwnocze$nie). Efekt posredni mo-
ze wystapi¢ poprzez wplyw na transport zwiaz-
kéw wegla w obrgbie ro$liny, w wyniku czego
ro$nie lub maleje ich dostep dla grzybni. Rezul-
tatem jest czesto zahamowanie produkcji sub-
stancji stuzacych detoksyfikacji tych metali. Po-
ciaga to za soba spadek aktywnosci biochemicz-
nej i redukcje procesu poboru substancji odzyw-
czych z gleby.

Zwiazane z zanieczyszczeniami Srodowiska
obnizenie wartosci pH podloza przyczynia si¢

do wzrostu rozpuszczalnoéci toksycznych jonéw
glinu. W warunkach szklarniowych poddano ba-
daniom wplyw symulowanych kwasnych de-
szczy na mikoryzy. Jako wynik uzyskano spa-
dek liczebnosci mikoryz, szczeg6lnie w glebach
piaszczystych [63], oraz redukcje oddychania
mikoryz utworzonych przez Thelephora terre-
stris i Pisolithus tinctorius [14]. Zmiany w skia-
dzie gatunkowym grzybéw mikoryzowych ob-
serwowali Dighton i Skeffington [26] ktérzy
wigzali je jednak bardziej ze wzrostem doste-
pnosci jonéw glinu anizeli bezposrednio z obni-
zeniem warto$ci pH. W badaniach tych nie
stwierdzono spadku biomasy korzeni mikoryzo-
wych. Dane te potwierdzone zostaly przez sze-
reg innych badaczy [6, 34, 62). Dodatkowych
informacji dostarczaja badania nad samg toksy-
cznoscig glinu.

WPLYW GLINU NA MIKORYZE

Wplyw glinu na wzrost rodlin zaznacza sie w
pierwszym rzedzie zaburzeniami w funkcjono-
waniu korzeni [31, 88]. Zaréwno reakcja korzeni
jak i ich mikoryzowych partneréw jest gatunko-
wo specyficzna. W przypadku kilku gatunk6w
grzybéw tworzacych symbioze z Abies balsa-
mea odnotowano spadek liczebnosci tworzo-
nych przez nie mikoryz [32]. Dodatkowo stwier-
dzono, iz przy podwyiszonym stezeniu glinu
roénie zawarto$¢ fosforu w korzeniach, powia-
zana jednak ze spadkiem transportu fosforu do
czesci nadziemnych [18]. Autorzy taczyli ten
fakt ze zjawiskiem adsorpcji i precypitacji kom-
plekséw fosforowo-aluminiowych w materiale
zaréwno wewnatrz — jak i miedzykomérkowym
korzeni [65]. Poniewaz fosfor jest pierwiastkiem
pobieranym z podioza i transportowanym do ko-
rzenia gléwnie za posrednictwem grzybni, nie
byto zaskakujacym faktem zlokalizowanie glinu
w ziarnistosciach polifosforanowych, zwanych
inaczej metachromatycznymi. Ziarnistosci te
wystepuja powszechnie w wakuolach komérek
grzyboéw [55, 105, 106]. Pomimo iz glin zostaje
w ten sposéb odizolowany od cytoplazmy, row-
noczesnie zablokowane zostaje Zrédto fosfora-
néw, co prowadzi do zahamowania wzrostu
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grzybni. W chwili obecnej nie ma zadnych da-
nych wyjasniajacych dalsze losy glinu w przy-
padku uruchomienia fosforanéw. Akumulacje
glinu stwierdzono réwniez w bogatym w fosfor
materiale odktadanym na powierzchni grzybni u
Suillus variegatus [109] oraz w melaninowej
warstwie pokrywajacej ciemno zabarwione
strzgpki mikoryz z grupy Cenococcum [107].
Pomimo iz glin wigzany jest przez bogate w fo-
sfor substancje odkladane na powierzchni
grzybni mufki lub grzybni ekstramatrykalnej,
rola mikoryzy jako filtra biologicznego wzgle-
dem tego pierwiastka nadal nie jest jasna. Prze-
prowadzone ostatnio badania nad mikoryza Lac-
tarius rufus z korzeniami Picea abies wykazaly,
iz faktyczna barierg dla glinu stanowi endoder-
ma [46, 50]. Niestety, w tym przypadku brakuje
z kolei danych odno$nie istnienia mechanizméw
blokujacych Al w obrebie grzybni.

WPLYW CYNKU NA MIKORYZE

Wigkszo$¢ danych dotyczacych takich metali
cigzkich jak Zn, Cu, Cd czy Pb pochodzi z badan
wykonanych na terenach silnie skazonych, hatd
przemystowych lub poletek eksperymentalnych.
Podobnie jak w przypadku glinu, reakcje miko-
ryz na metale ci¢zkie sa specyficzne nie tylko u
poszczeglnych gatunkéw ale i ich szczepéw
[27, 32,48, 68,72, 86, 93]. Wiaze si¢ to prawcfo-
podobnie z typem mechanizmu, za pomoca kté-
rego metale te ulegaja detoksyfikacji [17, 33,
72]. Do grupy metali niezbednych dla rozwoju
organizméw, zaréwno roélinnych jak i zwierze-
cych nalezy Zn, ktéry wchodzi w sktad szeregu
enzyméw [111]. W warunkach naturalnych
istotne jest wigc efektywne wykorzystanie
Zrédet Zn, wspomagane przez symbiotyczng
grzybnig. Przyktadem moga by¢ korzenie miko-
ryzowe siewek Pinus radiata pobierajace 1.4—
4.5 razy wigcej Zn anizeli korzenie nie zainfeko-
wane [9]. W poréwnaniu z takimi metalami jak
Cu czy Cd, metal ten jest toksyczny dopiero przy
znacznie wyzszych stezeniach [111] od tych ja-
kie spotka¢ mozna np. na terenach hatd przemy-
stowych. Podwyzszong tolerancj¢ na wysokie
stezenia Zn wykazano w przypadku symbiozy

Amanita muscaria i Paxillus involutus z korze-
niami Betula spp. [11, 21-24]. Badajac lokaliza-
cje Zn w tych mikoryzach stwierdzono jego aku-
mulacj¢ w grzybni ekstramatrykalnej, podczas
gdy jego zawarto§¢ w mufce oraz w tkankach
korzenia byta mniej wigcej podobnie niska [23].
Poréwnujac mikoryzy Fagus sylvatica, pobrane
z tego samego siedliska, obserwowano réznice
w dystrybucji Zn w zaleznosci od typu symbiozy
a tym samym od gatunku mikobionta [29]. Aku-
mulacj¢ Zn w mufce stwierdzono w mikoryzach
debu [110] oraz buka, przy czym w tym ostatnim
przypadku wysokie stgzenie Zn notowano w
zewnetrznych partiach mufki [57], podczas gdy
zar6wno w wewngtrznej jej czesci jak i w tkan-
kach korzenia obecnosci Zn nie stwierdzono.
Autorzy wskazuja na istotne znaczenie zwarto-
$ci mufki dla ochrony korzenia przed dostepem
nadmiernej ilo§ci metali. Stwierdzenie akumula-
cji Zn w przypadku mikoryzy brzozy w materia-
le wydzielanym na zewnatrz strzepek grzybni
[21-23], podczas gdy u buka wystgpuje on

‘gtéwnie w cytoplazmie §wiadczy o istnieniu

réznych, specyficznych dla danego gatunku,
mechanizméw detoksyfikacji tego metalu [57].

WPLYW MIEDZI NA MIKORYZE

Znacznie mniej wiadomo na temat odpornosci
ektomikoryz na Cu. Z badan nad tolerancja tego
metalu u roélin i grzybéw nie tworzacych miko-
ryz wynika, iz mechanizmy te mozna podzieli¢
na cztery zasadnicze grupy: (a) zahamowanie
transportu Cu, (b) detoksyfikacja poprzez zwia-
zanie w obregbie $ciany komdrkowej, (c) odpo-
mo$¢ enzyméw, (d) utworzenie rozpuszczal-
nych zwiazkéw np. z aminokwasami akumulo-
wanymi w obrgbie wakuoli, (e) utworzenie
zwiazkéw nierozpuszczalnych typu metalotio-
neiny [35, 111]. Szczeg6lnie ten ostatni mecha-
nizm, choé¢ w przypadku mikoryz bardzo stabo
dotychczas poznany [72], prawdopodobnie
przyniesie w przysztosci wiele wyja$nien odnos-
nie tolerancji niektérych mikoryz wzgledem
miedzi. Zdolno$¢ produkcji bialek z grupy meta-
lotioneiny stwierdzono np. u Pisolithus tincto-
rius [72). Zwiazki te produkowane s3 przez
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szczepy odporne, w warunkach wystgpowania
metali cigzkich. Proces tworzenia tego typu sub-
stancji wiaze si¢ z przeznaczeniem dodatko-
wych ilosci zwiazkéw wegla, ktére czerpane sa
od symbionta ro§linnego. W warunkach nieza-
burzonych biora one udzial w innych procesach
fizjologicznych. Z tego wzgledu ogélny stan zy-
wotnosci rosliny moze w istotny sposéb wply-
nag¢ na wydajno$¢ mechanizméw obronnych
[51, 101]. Duze nadzieje odnosnie wyjasnienia
mechanizméw odpornosci na metale toksyczne,
wigze si¢ rowniez z zagadnieniem barwnikéw w
obregbie mufki korzeniowej, a w szczegdlnosci z
melanina, ktorej rola w wiazaniu Cu jest dobrze
udokumentowana. Wzmozenie pigmentacji
grzybni w obecnos$ci Cu u takich gatunkéw jak
Pisolithus tinctorius, Boletinellus merulioides i
Suillus granulatus wiaze si¢ ze stymulacja pro-
dukcji tyrozynazy, enzymu aktywnego w czasie
syntezy tych barwnikéw [44]. Zaréwno sam
barwnik jak i enzymy (w zaleznos$ci od gatunku
grzyba tworzace si¢ wewnatrz lub na zewnatrz
komorek grzybni) biorace udziat w jego synte-
zie, moga przyczynic si¢ do detoksyfikacji mie-
dzi, tworzac z nia trwate zwiazki. Wéréd nielicz-
nych badan nad mikoryzami hodowanymi przy
réznych stgzeniach Cu, na uwagge zastuguja ob-
serwacje brzozy Betula papyrifera, u ktérej przy
wyzszych stgzeniach Cu wykazano negatywny
wplyw badanych symbioz na wzrost siewek
[52]. Te same gatunki grzybéw korzystnie wpty-
waly na wzrost siewek gdy zamiast Cu metalem
testowanym byt Ni. W tym przypadku obecnosé
mikoryzy faczyla si¢ ze znacznie nizsza zawar-
toscig Ni w czgdciach nadziemnych niz w korze-
niach. U dotychczas badanych ro$lin akumuluja-
cych Ni w duzych ilosciach, metal ten stwier-
dzono w kompleksach z kwasem cytrynowym
lub malonowym [111]. Ze wzgledu na zdolno$¢

- ——

produkcji tego typu kwaséw organicznych u
grzybéw mikoryzowych i tu mozna spodziewaé
si¢ podobnego mechanizmu odpornosci.

WPLYW ZELAZA NA MIKORYZE

Jony zelaza sg niezwykle wazne dla rozwoju or-
ganizméw zywych. Pierwiastek ten, choé wyste-
pujacy w naturze obficie, zazwyczaj obecny jest
w formie trudno rozpuszczalnych zwiazk6w. Na
og6t wigkszym problemem jest wigc stworzenie
warunkéw uwalniajacych ten pierwiastek do
roztworu glebowego, anizeli jego toksycznosé.
W ostatnich latach pojawito si¢ szereg danych
na temat tzw. sideroforéw, ktére posrednicza w
transporcie jonéw Fe z podloza. Zwiazki te wy-
dzielane sa na zewnatrz organizméw. Produkcja
sideroforéw wykazana zostala réwniez w przy-
padku grzybéw ektomikoryzowych [84, 99].

WPLYW KADMU NA MIKORYZE

Podobna do Zn i Cu lokalizacje wykazuje Cd
choé nie ma on podobnego do nich znaczenia. W
niskich stgzeniach nie jest on toksyczny dla ro-
§lin cho¢ moze by¢ akumulowany w ich organi-
zmie w iloSciach szkodliwych dla ro§linozer-
céw. Z tego wzgledu mozliwosé zatrzymania Cd
w grzybni mikoryz jest zagadnieniem interesuja-
cym. Grzyby mikoryzowe wykazuja duze zr6z-
nicowanie pod wzglgdem tolerancji na ten pier-
wiastek. Cd catkowicie hamuje wzrost grzybni
Cenococcum graniforme juz przy stezeniach
nizszych niz 2ppm, podczas gdy w przypadku
Telephora terrestris zjawisko to obserwowane
jest dopiero przy stgzeniu 350 ppm [66]. Cd nie
tylko zmienia tempo wzrostu ale i ogélny obraz
kolonii. Przyktadem moze by¢ Paxillus involu-
tus, ktérego grzybnia hodowana na pozywkach z
dodatkiem tego metalu staje si¢ gestsza poprzez
zwigkszenie liczebnosci odgalezien wyrastaja-

Ryc. 3. Podluzny przekréj przez korzen mikoryzowy debu (A) i brzozy (B, C) z widocznag mufka korzeniowa (FM), siecia
Hartiga (HN) oraz grzybnia (EH) transportujaca substancje z gleby do korzeni. Mikoryza dgbu utworzona byla przez grzyb z
klasy Basidiomycetes (patrz ryc. 1C) podczas gdy w przypadku brzozy partnerem mikoryzowym byt grzyb z klasy Ascomy-

cetes (patrz ryc. 1A).

Fig. 3. Longitudinal section through oak (A) and birch (B, C) mycorrhizal roots with visible fungal mantle (FM), Hatig net
(HN) and extramatrical hyphae (EH) transporting substances from soil to plant roots. Oak mycorrhiza was formed by basi-
diomycete member (see Fig. 1C) while in case of birch fungal partner belong to ascomycete class (see Fig. 1A).
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Ryc. 4. Przekr6j przez mikoryzg Paxillus involutus utworzona na korzeniach sosny ogladany w mikroskopie transmisyjnym
(TEM): A - muﬂca\grzybowa (FM), B - sie¢ Hartiga (HN); W komérkach grzybni widoczny elektrono-gesty materiat (ED)
odktadany wewnatrz wakuol. W materiale tym, podobnie jak w polifenolach (PP) komérek roslinnych, zlokalizowano szereg

metali cigzkich (EELS, ESI).

Fig. 4. Section through Paxillus involutus/Pinus sylvestris mycorrhiza (TEM); A — fungal mantle (FM), B - Hartig net (HN);
Inside fungal hyphae electron-dense material (ED), deposited in vacuoles is visible. In this material, similarly as in polyphe-
nolic material of plant cells, heavy metals were localized (EELS, ESI).

cych z tego samego miejsca, jak réwniez przez
zmniejszenie odlegtosci pomiedzy poszczegdl-
nymi punktami rozgalezien [20]. W badaniach
tych stwierdzono obnizenie szybkosci wzrostu P.
involutus oraz silniejsze rozbudowanie grzybni
rosnacej pod powierzchnig pozywki agarowe;j.
Obserwacje nad mikoryzami sosny pobrany-
mi z poletek eksperymentalnych w Puszczy Nie-
polomickiej wykazaty lokalizacje Cd w ziarni-
stosciach polifosforanowych jak réwniez w
barwnikach pokrywajacych grzybnig ekstrama-
trykalna oraz w przestrzeniach migdzykomérko-
wych mufy korzenia mikoryz z grupy Cenococ-
cum. Dodatkowo stwierdzono akumulacj¢ sub-
stancji wiazacych Cd w wakuolach, oraz na po-
wierzchni grzybni mikoryz Paxillus involutus
(ryc. 4), przy czym substancje te zawieraly duze
iloéci N i S, co poparte pozytywnymi wynikami

testu Gomori-Swifta, sugeruje obecno$¢ zwigz-
kéw typu fitochelatyn [106, 108].

WPLYW OLOWIU NA MIKORYZY

Przy znacznie wyzszych stgzeniach anizeli w
przypadku poprzednio omawianych metali, ha-
mowany jest wzrost roélin przez Pb. Akumulo-
wany jest on gléwnie w korzeniach [91] co wia-
zane jest z powolnym transportem tego pierwia-
stka [74]. Tempo transportu wzrasta przy obni-
zeniu pH, braku CaCO3 oraz niskiej zawartosci
fosforu. Badania nad mikoryza Lactarius rufus i
Paxillus involutus u $wierka, hodowanego w
kulturach aksenicznych, nie wykazaly istnienia
mechanizm6éw ograniczajacych transport z
grzybni do komérek korzenia [46, 49, 51]. Nie
stwierdzono wzrostu stgzenia Pb w czgsciach
nadziemnych u Pinus taeda, wraz ze wzrostem
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stezenia Pb w podtozu [15]. Zanotowano nato-
miast spadek ogdlnej liczby ektomikoryz oraz li-
czebnosci morfotypéw, przy charakterystycz-
nym wzroscie liczebnosci mikoryz z Cenococ-
cum geophilum. Autorzy pracy upatruja w tych
zmianach przyczyny dlugoterminowych uposle-
dzed w odzywianiu ro§liny, bilansie wodnym
oraz redukcji zywotnoséci. Podobne wyniki uzy-
skali inni badacze [12, 27].

WPLYW INNYCH CZYNNIKOW NA
EKTOMIKORYZE

Znacznie trudniejsze sa badania prowadzone w
siedliskach znajdujacych si¢ pod dzialaniem
szeregu czynnikéw stresowych. Wykonano sze-
reg obserwacji por6wnawczych w terenach
przemystowo skazonych oraz wolnych od zanie-
czyszczen, wykazujac uszkodzenia u obu sym-
biontéw mikoryzowych w terenach zanieczysz-
czonych [6, 7, 60, 69, 90, 95].Wprawdzie nie
stwierdzono zmian w liczebnosci mikoryz pod
wplywem zanieczyszczen, jednak zanotowano
obnizenie ich aktywnosci i réznorodnosci [56].
Wielu badaczy zwraca réwniez uwage na wzrost
udziatu mikoryz utworzonych przez grzyby z ro-
dzaju Cenococcum [47, 62]. W poréwnaniu z in-
nymi gatunkami, te ciemno zabarwione mikory-
zy, o twardej mufce korzeniowej, cho¢ dostar-
czaja gospodarzowi matych ilosci fosforu, zwig-
kszaja jednak odporno$c na susz¢ i niekorzystne
warunki fizyko-chemiczne podloza [58, 70, 79].

ENDOMIKORYZA

Cecha charakterystyczna mikoryzy endotroficz-
nej jest penetracja komérek kortykalnych korze-
nia przez strzepki grzybni. Grzybnia rozwijajaca
sie w glebie tworzy dwa rodzaje strzgpek: absor-
pcyjne oraz tzw ,runner hyphae” rosnace
wzdluz korzenia, a cechujace si¢ szczegélnie
grubymi $cianami komérkowymi (ryc. 5). Jak
dotychczas problem transportu metali potencjal-
nie toksycznych badano w przypadku mikoryzy
erikoidalnej (u wrzosowatych) oraz mikoryzy
VA (pecherzykowo-arbuskularnej).

MIKORYZA PECHERZYKOWO-ARBUSKULARNA

W mikoryzach typu VA grzybnia ekstramatry-
kalna penetruje tkanki korzenia, tworzac w ko-
moérkach kortykalnych drzewkowate rozgatezie-
nia nazywane arbuskulami oraz pegcherzyki
(ryc.5). Poprzez cienkie $ciany arbuskul, otoczo-
nych plazmalemma komoérek gospodarza oraz
materialem matriks odkltadanym pomigdzy nimi,
nast¢puje wymiana substancji. Wokét arbuskul,
w cytoplazmie gospodarza, skupiaja si¢ liczne
mitochondria oraz plastydy. Arbuskule s3 stru-
kturami krétkotrwatymi i po jakim§ czasie ule-
gaja degeneracji. Pecherzyki tworzace si¢ za-
réwno wewnatrz komoérek jak i pomiedzy nimi
uwazane sa, ze wzgledu na wystgpowanie w
nich kropli tluszczowych, za organy magazynu-
jace substancje zapasowe. Ten typ mikoryzy
tworzony jest przez grzyby z grupy Zygomyce-
tes. W naszych szerokosciach geograficznych
spotykany jest gtéwnie u ro$lin zielnych, najcze-
§ciej w zbiorowiskach lakowych, cho¢ jego
udzial w lasach réwniez nie powinien by¢ lekce-
wazony [108]. W tropikach wystepuje réwniez u
wiekszosci drzew i krzewow.

Strzepki grzybéw tworzacych mikoryze VA
pobieraja z podloza takie pierwiastki jak: P, Ca,
Zn, Cu, S, B, N i Cl a nastgpnie przekazuja je do
korzeni symbiotycznych roélin [2, 8, 13, 16, 81—
83, 98, 102, 112]. Rozw6j mikoryzy wptywa w
szczeg6lnosci na podwyzszenie zawartosci fo-
sforu w ro$linie. W wyniku kolonizacji korzeni
ro§lin zielnych przez grzybni¢ mikoryzowa
stwierdzono réwniez znaczny wzrost st¢zenia
Cu w czesciach nadziemnych [41, 42] oraz w
korzeniach [43, 54] lub w calej roslinie [61].
Zjawisku temu towarzyszy wzrost stgzenia fo-
sforu. Réwniez badania nad wzrostem drzewek
cytrusowych na podiozach o réznej zawartosci
miedzi i1 fosforu potwierdzitly te obserwacje
[100]. Inne badania wykazaly wzrost zawartosci
miedzi w roslinach po wprowadzeniu grzybéw
VA [53, 73, 85]. Stwierdzono réwniez spadek
zawarto$ci miedzi i cynku u ro§lin mikoryzo-
wych po zastosowaniu nawozenia zwigzkami
fosforu, ktére spowodowalo redukcj¢ stopnia
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penetracji przez symbiotyczne grzyby [42]. Jak
dotad tylko nieliczni badacze zajmowali si¢ tym
problemem w warunkach podwyzszonej toksy-
czno$ci metali lub w przypadku nadmiernych
ich ilosci (w wyniku emisji przemystowych).
Szereg gatunkéw grzybéw tworzacych mikory-
z¢ VA reaguje w takich przypadkach zahamo-
waniem wzrostu. Spadek infekcji mikoryzowej
automatycznie wiagze si¢ wtedy z obnizeniem
poboru innych pierwiastkéw, co z kolei obniza

Ryec. 5. Struktury widoczne w korzeniach endomikoryzowych
za pomocj mikroskopu $wietlnego (A, B) oraz transmisyjne-
go, elektronowego (C); A,B — strzepki (RH) rosnace po po-
wierzchni korzenia, penetrujace komérki kortykalne i
tworzace wewnatrz nich zwoje (kigbki grzybni) lub arbuskule
(A), stanowiace silnie rozgaleziong grzybni¢. Widoczne sa
réwniez pecherzyki (V), uwazane za struktury magazynujace
substancje zapasowe; C — arbuskule (A) otoczone plazma-
lemmg (P) komérki kortykalnej oraz matriks (M),gromadzaca
si¢ pomigdzy plazmalemma gospodarza a §ciang komérkowsa
grzybni (Fot. 5 B - T. Pawlowska).

Fig. 5. Endomycorrhizal structures seen inside endomycorrhi-
zal roots using light (A, B) or electron microscope (C): A, B
— sections through endomycorrhizal roots with runner hyphae
(RH) growing on root surface, penetrating hyphae (PH) and
hyphae forming peletons or arbuscules (A). Also vesicles (V),
which are believed to serve as storage structures, are visible;
C - arbuscules (A) lined with host plasmalemma (PL) and
matrix (M) deposited between fungal cell wall and host plas-
malemma (Phot. 5 B - T. Pawlowska).

odporno$¢ roéliny (5, 75). Z drugiej strony jed-
nak stwierdzono wystgpowanie innych szcze-
poéw tych samych gatunkéw, tworzacych miko-
ryzy z ro§linami zasiedlajacymi tereny silnie za-
nieczyszczone. Podobnie wigc jak w przypadku
grzybéw ektomikoryzowych, réwniez w tym
przypadku zmienno$¢ pod wzgledem odporno-
§ci na metale cigzkie moze przyczyni¢ si¢ do ko-
lonizacji terenéw skazonych [4, 19, 42, 45, 94].
Jak dotychczas nie udalo si¢ wykaza¢ na czym
polegaja mechanizmy odporno$ciowe tej grupy
grzybéw. W ostatnich latach przeprowadzono
obserwacje za pomoca mikroskopii elektrono-
wej wyposazonej w spektroskop analizujacy,
dystrybucje metali w mikoryzach Preridium
aquilinum [105], pobranych z terenéw ekspery-
mentalnie potraktowanych dawka do 2000t km™
pyléw kadmowych. Wykazaly one, iz takie me-
tale jak kadm i glin pobierane s przez grzybnig
absorpcyjna, a nastgpnie najczesciej towarzy-
szac granulom polifosforanowym, transporto-
wane sg do wnetrza komérek kortykalnych. Me-
tale, ktére ostatecznie dostaja si¢ do cytoplazmy
gospodarza, gromadza si¢ w osmofilnych ziarni-
sto$ciach zawierajacych stosunkowo duze ilosci
azotu i siarki co sugeruje detoksyfikacj¢ tych
metali za pomoca fitochelatyn rodlinnych.
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MIKORYZA ERIKOIDALNA

Inny rodzaj endomikoryzy stwierdzono u roslin
wrzosowatych, ktére czgsto obejmuja dominacje
na podiozach o niskich warto$ciach pH, co taczy
si¢ ze wzrostem toksyczno$ci metali. Siedliska
te, ktérych przyktadem moga by¢ wrzosowiska,
gleby serpentynowe lub zwatowiska przemysto-
we, charakteryzuja si¢ wolnym tempem minera-
lizacji (w szczeg6lnosci zwigzkéw azotu). Za-
réwno azot jak i fosfor transportowany jest do
korzeni za posrednictwem grzybni mikoryzo-
wej, ktéra czerpie je ze zwigzkéw organicznych
wystepujacych w podtozu [71, 76, 97]. W prze-
ciwieristwie do mikoryzy VA, endofity wrzoso-
watych naleza do klasy Ascomycetes. Wig-
kszo$¢ badan przeprowadzonych pod katem
dziatania metali toksycznych dotyczy Hymeno-
scyphus ericeae oraz Oidiodendron griseum,
zdolnych do tworzenia symbiozy ze wszystkimi
dotychczas przetestowanymi gatunkami roslin
wrzosowatych. W komérkach kortykalnych
wlosowatych korzeni rozwija si¢ grzybnia silnie
rozgaleziona, czgsto w postaci zwojow. Zajmuje
ona az do 70% objetosci komoérki gospodarza.
Zywotno$¢ takiej wewnatrzkomérkowej grzybni
wynosi od 4-5 tygodni i koriczy si¢ degeneracja
cytoplazmy gospodarza [30]. Grzybnia zewne-
trzna, ktérej biomasa jest 10-krotnie mniejsza
niz biomasa grzybni wewngtrzkomérkowej, ros-
nie po powierzchni korzenia kolonizujac kazda z
komorek kortykalnych z osobna. Na kazdy cen-
tymetr korzenia Calluna vulgaris przypada oko-
lo 250-2000 punktéw penetracji [80]. Wieg-
kszos¢ strzgpek grzybni ekstramatrykalnej ros-
nie wzdtuz korzeni. Grzybnia ta penetruje pod-
loze w odleglosci nie wigkszej niz 1 cm od po-
wierzchni korzenia, przy czym wigkszoS$¢ rozwi-
jasig w strefie do 0.5 cm. Jest ona zdolna do wy-
dzielania kwasnej fosfatazy, enzymu ktdérego
produkcja stymulowana jest przy niskim stgze-
niu nieorganicznych zwiazkéw fosforu [76] oraz
do korzystania z organicznych fosforanéw [71].
Pamigtajac o wzmozonej toksycznodci takich
pierwiastkéw jak glin czy zelazo, w miejscach
zasiedlanych przez ro§liny wrzosowate istotnym

zagadnieniem jest relacja pomigdzy tymi jonami
a aktywnoscia enzym6w stuzacych uruchomie-
niu materii organicznej. Badania wykazaty, iz
enzymy te s szczegblnie odporne na dziatanie
metali toksycznych, tylko wéwczas gdy w pod-
fozu wystepuje niskie stezenie zwigzk6w zawie-
rajacych fosfor. W przypadku glinu aktywnosc¢
fosfatazy produkowanej przez grzybni¢ byla
nieznacznie hamowana dopiero przy stgzeniu
200mg/1 [92], podczas gdy np. aktywno$¢ tego
enzymu spada o 30% w przypadku niemikory-
zowych korzeni Agrostis capillaris hodowa-
nych przy stezeniu tylko 8mg/l [64]. Jony zela-
za, w stezeniu od 25 do 100 mg/l, stymuluja
aktywno$¢ tego enzymu u Hymenoscyphus eri-
cae [92]. Laboratoryjne badania nad odporno-
§cia mikoryzowych i niemikoryzowych roslin
wrzosowatych potwierdzaja udziat grzybni en-
dofitéw w detoksyfikacji metali [10, 77, 78],
ktére w gléwnej mierze pozostaja w czesciach
podziemnych roslin. Metale te blokowane sa na
powierzchni i w obrgbie $ciany komorkowe;j
grzybni. Badacze brytyjscy pracujacy pod kie-
runkiem prof. Reada uwazaja, iz metale te wia-
zane sa przez grupy karboksylowe zwiazkow
pektynowych, ktére wystepuja nie tylko na po-
wierzchni grzybni ekstramatrykalnej ale row-
niez w matriks rozwijajacej si¢ wewnatrz komo-
rek kortykalnych, pomigdzy endofityczna
grzybnia a plazmalemma gospodarza. Mecha-
nizm taki bylby istotnie niezwykle efektywny,
chocby ze wzgledu na duza powierzchnig grzyb-
ni wewnatrzkomérkowej — jak dotad jednak nie
ma przekonywujacych dowodéw na taka ich lo-
kalizacje. Wstgpne badania nad rozmieszcze-
niem metali potencjalnie toksycznych w grzybni
Oidiodendron griseum wykazaly, ze wystepuja
one w pigmencie pokrywajacym trzonki koni-
dialne oraz w $cianie konidiéw. Wewnatrz
grzybni metale akumulowane sa w amorficznej
substancji oraz w ziarnisto$ciach polifosforano-
wych, znajdujacych si¢ w wakuolach.

Na odporno$¢ roélin wrzosowatych na nieko-
rzystne warunki siedliskowe niewatpliwie
wplyw ma réwniez wzmozony transport jonéw
wapnia poprzez grzybni¢ mikoryzowa [59] oraz
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mozliwo$¢ detoksyfikacji metali za pomoca si-
deroforéw [89].

PODSUMOWANIE WYNIKOW

Mikoryza jest zjawiskiem powszechnie wyste-
pujacym w zbiorowiskach ladowych i w chwili
obecnej jej znaczenie w odzywianiu roslin nie
podlega juz watpliwo$ciom. Oba organizmy
tworzace symbiozg potrzebuja dla swego rozwo-
ju szeregu metali cigzkich. Znacznie tatwiejszy
dostep do nich maja jednak strzepki grzybow.
Przy niskich stezeniach metali cigzkich w podto-
zu, lub ich matej dostepno$ci dla korzeni roslin,
udzial symbiotycznej grzybni jest warunkiem
koniecznym. Obecnos¢ ich nadmiernych ilosci
w srodowisku powoduje jednak zaburzenie réw-
nowagi symbiozy, ograniczajac liczebnos¢ ga-
tunkéw zdolnych do przezycia. Pozostaja tylko
te, zaréwno wsrdd roslin jak i grzybéw, ktére
zdolne sa do szybkiej adaptacji i tolerancji dzig-
ki odpowiednim mechanizmom obronnym. Ze-
stawione powyzej informacje §wiadcza o istnie-
niu mikoryzowych gatunkéw grzybéw, moga-
cych umozliwi¢ ro§linom zasiedlenie terenéw
skazonych. Jest to szczegblnie waine w przy-
padku gatunkéw obligatoryjnie mikoryzowych,
do ktérych nalezg drzewa. Przy obecnym stanie
zbadania zagadnienia, wciaz jeszcze jednak nie
mozna odpowiedzie¢ na pytanie na ile efektyw-
nym filtrem wzgledem metali toksycznych jest
symbiotyczna grzybnia. Jak si¢ okazuje, akumu-
lacja tych metali w korzeniach mikoryzowych
nie stanowi tu wystarczajacego argumentu, bo-
wiem jak wykazano np. dla Pb, faktyczng barie-
r¢ stanowila w badanych przypadkach endoder-
ma. Akumulacja w korzeniach mikoryzowych
nie jest wiec jednoznaczna z akumulacja w
grzybni symbiotycznej. Wiemy, iZ szereg metali
cigzkich dociera do miejsca wymiany substancji
miedzy symbiontami wraz z fosforem, tworza-
cym ziarna polifosforanowe. Co dzieje si¢ dalej,
jest w tej chwili niewiadome. Interesujace be-
dzie §ledzenie procesu wspéidziatania obu orga-
nizméw w walce o przetrwanie. W chwili obe-
cnej takich badar zupetnie brak. Wiemy jedynie,

iz transport zaréwno zwiazkéw wegla do grzyb-
ni jak i szeregu pierwiastkéw lub zwiazkéw do
komérek korzenia, wzajemnie wplywa na proce-
sy detoksyfikacji.

Duze nadzieje na wyjasnienie zagadnienia
rokuje zastosowanie do badan technik mikro-
skopii elektronowej lub protonowej, polaczo-
nych z réznego rodzaju aparatura ujawniajaca
dystrybucje¢ poszczegblnych elementow. Tego
rodzaju metody w potaczeniu z badaniami histo-
chemicznymi zapewne uzupelnia nasza wiedzg.
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