SYLWAN 157 (11): 817-830, 2013

IZABELA KALUCKA, ANDRZE) M. JAGODZINSKI

Grzyby ektomykoryzowe w obiegu wegla w ekosystemach
lesnych*

Ectomycorrhizal fungi and carbon dynamics in forest ecosystems

ABSTRACT
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In boreal and temperate forests fungi play a particularly important role, since most trees form a symbiotic
relationship with many species of ectomycorrhizal (ECM) fungi, providing them with assimilates in exchange
for minerals. Mycorrhiza is considered one of the most significant factors affecting functioning of forest
ecosystems, and in particular the processes of carbon cycling and storage. ECM fungi are involved both
directly through carbon accumulation in the mycelial system, and indirectly through their influence on
tree biomass production and organic matter decomposition. The amount of carbon transferred to ECM fungi
usually varies from 10 to 25 or even 50% of the host’s net photosynthesis, thus they are a group of organisms
that significantly affect carbon flow into the soil. Most of that carbon is built into the mycelial system and
its structures (fungal parts of ECM roots, extramatrical hyphae and rhizomorphs, sporocarps, etc.). Carbon
allocation to the underground part of trees, and thus to ECM roots, changes with stand age and stand
development phase. The biomass of active ECM roots and mycelium usually reaches its maximum in young
stands, in the canopy closure phase; frequently, this is also true for the standing biomass of fruit bodies.
A large share of ECM sporocarps in the forest carbon budget and high levels of ECM vegetative mycelium
respiration are considered to be among the main pathways for the release of CO, from forest soil, indicating
a significant role of ECM fungi in fast carbon flow via forest ecosystems. On the other hand, dead ECM
fine roots and extramatrical mycelia are a very rich and important pool of sequestered carbon in the soil.
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Wstep

Integralnym ogniwem obiegu pierwiastkéw w ekosystemach lgdowych sg mikroorganizmy,
a wsréd nich grzyby [Dighton 1995]. W lasach strefy borealnej i umiarkowanej grzyby odgrywajg
szczegblnie wazng rolg, wigkszos¢ drzew tworzy bowiem symbioz¢ z licznymi gatunkami grzybéw
ektomykoryzowych (ECM), przekazujac im asymilaty w zamian za zwigzki mineralne [Smith,
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Read 2008], a rozklad $ciétki i martwego drewna zachodzi przy znaczacym udziale grzybéw
saprotroficznych [Tanesaka i in. 1993; Boddy i in. 2008].

Mykoryza, czyli symbiotyczny zwigzek grzybéw z korzeniami roslin, jest zjawiskiem po-
wszechnym: tworzy ja niemal 90% roslin wystepujacych na Ziemi. Ma ona charakter mutuali-
styczny — ro$lina (fotobiont) dostarcza wegicl zwigzany fotosyntetycznie, stanowigcy Zrédto
energii dla grzyba, a grzyb (mykobiont) znaczgco zwigksza zaopatrzenie rosliny w pierwiastki bio-
genne, gléwnie azot (N) i fosfor (P), pobierane z gleby za posrednictwem strz¢pek. Mykoryza
zapewnia takze ro§linom lepsze zaopatrzenie w wodg, ochrong przed patogenami korzeniowymi
oraz zwigksza mozliwosci adaptacyjne. Grzybnia taczy korzenie, tworzge wspdlng podziemng
sie¢ migdzy roslinami, co modyfikuje ich wzajemne relacje oraz wptywa na strukturg i dynamike
zbiorowisk roslinnych [Smith, Read 2008].

Dla ckosysteméw lesnych szczegdlne znaczenie majg grzyby ECM, tworzgce symbioze
z okolo 8 tysigcami gatunkéw roslin, gléwnie z drzewami, m.in. z rodzin Betulaceae, Pinaceae,
Fagaceae i Salicaceae [ Taylor, Alexander 2005]. Liczbe grzybéw tworzacych zwiazki ektomykory-
zowe szacuje si¢ na 8-10 tysigcy gatunkéw [Taylor, Alexander 2005; Rinaldi i in. 2008]. Sg to
gléwnie podstawczaki (Basidiomycota), wiele workowc6w (Ascomycota) i jeden rodzaj — Endogone
- reprezentujacy sprzezniaki (Zygomycota). Szacuje sie, ze jeden gatunek rosliny, w obrgbie catego
zasiggu geograficznego, moze tworzy¢ zwigzki symbiotyczne z tysigcami gatunkéw grzybéw,
a na korzeniach jednego drzewa lub w niewiclkim jednogatunkowym drzewostanie mogg ich
by¢ dziesigtki [Bruns 1995]. Zwykle grzyby stabo wyspecjalizowane kolonizujg wigksza czg¢sé
korzeni i stanowig grup¢ dominujgcg, natomiast pojedyncze korzenie drobne sg zasiedlane
przez mniejszg liczbg gatunkéw wyspecjalizowanych wzgledem danego gatunku gospodarza
[Horton, Bruns 1998]. U podstaw zr6znicowania stopnia specjalizacji grzybéw co do fotobionta
oraz zréznicowania struktury i skladu gatunkowego zbiorowisk grzybéw ECM na korzeniach
drzew lezg prawdopodobnie mechanizmy zwigzane z r6zng alokacjg wegla (rézny naktad energe-
tyczny) w konkretnych ukfadach symbiontéw oraz rézne mozliwosci wykorzystania nieorgani-
cznych i organicznych Zrédet N i P przez rézne gatunki grzybéw [Abuzinadah, Read 1986; Molina
i in. 1992; Gardes, Bruns 1996; Horton, Bruns 1998; Bruns i in. 2002].

Obok warunkéw klimatycznych, zréznicowania gleb, zbiorowisk mikroorganizméw glebo-
wych i roslinnosci, mykoryza nalezy do najwazniejszych czynnikéw wplywajacych na funkcjo-
nowanie ekosystemdéw lesnych, w tym na procesy zwigzane z krgzeniem i magazynowaniem
wegla [Read i in. 2004; Leake 2007]. Grzyby ECM uczestniczg w procesach wigzania wegla
w glebie bezposrednio poprzez jego akumulacje w strzgpkach oraz posrednio poprzez wptyw na
dekompozycje [Leake 2007]. Mykoryza nalezy tez do zwiazkéw najbardziej wrazliwych na zmiany
antropogeniczne prowadzace do zaburzenia cykli biogeochemicznych, w tym wegla [Staddon
i in. 2002] i azotu [Nilsson, Wallander 2003].

Mimo ogromnej réznorodnosci taksonomicznej po stronie mykobionta oraz réznic ewolu-
cyjnych w czasie i warunkach powstawania zwigzkéw symbiotycznych, w budowie korzeni ECM
obserwuje si¢ wyrazng konwergencje. Mykoryzy tworzg si¢ na wierzchotkowych odcinkach
korzeni drobnych (o srednicy <1 mm), zwykle na korzeniach bocznych, ktére tracg wosniki,
ulegajg rozgalezieniu, skréceniu i pogrubieniu. Charakteryzujg si¢ one obecnoscig trzech
stalych elementéw strukturalnych [Smith, Read 2008]:

a. grzybnia tworzgca mufke na powierzchni korzenia,
b. grzybnia wrastajaca z mufki do wnetrza korzenia, tworzgca tzw. sie¢ Hartiga pomiedzy
komérkami epidermy i kory pierwotnej,
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c. grzybnia ekstramatrykalna (zewngtrzkorzeniowa) wyrastajgca z mufki na zewngtrz
korzenia, penetrujaca glebg, tworzgca ryzomorfy (sznury grzybniowe) i owocniki.

Wplyw grzybéw ektomykoryzowych na produkcje pierwotng

Niska dostgpnos¢ nutrientéw, zwlaszcza N i P, jest charakterystyczng cechg laséw borealnych
i strefy umiarkowanej, a funkcjonowanie drzew zalezy od zaopatrzenia w sktadniki pokarmowe
poprzez symbiotyczne grzyby ECM [Read 1991]. Okoto 75% pobieranego rocznie P i do 80%
N jest dostarczane przez grzyby mykoryzowe [Simard i in. 2002; Hobbie, Hobbie 2006; van der
Heijden i in. 2008]. Badania eksperymentalne skutkéw kolonizacji korzeni drzew przez grzyby
ECM wykazujg znaczacy wzrost zaopatrzenia w pierwiastki biogenne, wigkszy przyrost biomasy
pedow i korzeni, zwigkszenie liczby korzeni drobnych oraz zawartosci nutrientéw w tkankach
roslin mykoryzowych w stosunku do niemykoryzowych, zwlaszcza w warunkach niedoboru do-
stgpnego dla roslin N i P lub przy ich suboptymalnych dawkach [Jones i in. 1991, 1998].
Pozytywny wplyw kolonizacji mykoryzowej na wzrost i produktywnos¢ drzew wykazano takze
w szkdtkach i plantacjach, szczegdlnie na terenach trudnych do zalesienia [Brundrett i in. 2005;
Chen i in. 2006; Rincén i in. 2007; Quoreshi i in. 2008; Oliveira i in. 2012]. Badania potwierdzaja
takze rolg grzybéw ECM w zmniejszaniu stresu zwigzanego z niedoborem wody [Marjanovic
i in. 20054, b].

Zaréwno poprawa zaopatrzenia roslin w sktadniki pokarmowe przez grzyby ECM i wzrost
zawartosci N i P w tkankach lisci [Nara 2003], jak réwniez sama kolonizacja korzeni przez grzyby
ECM i powstanie ,,sity ssacej” w stosunku do asymilatéw [Dosskey i in. 1990] powodujg zwigk-
szenie natezenia fotosyntezy, a w konsekwencji wigkszg produkceje i wzrost mozliwosci alokacji
wegla do korzeni ECM. Zapotrzebowanie korzeni ECM na weglowodany moze by¢ jednak tak
wysokie, ze wzrost asymilacji CO, zwigzany z kolonizacjg ektomykoryzowg nie musi skutkowac
zwigkszonym przyrostem biomasy pedéw. W uktadzie mykoryzowym Besula pendula — Paxillus
involutus, mimo o 29% wyzszej asymilacji CO, netto w przeliczeniu na suchg mas¢ w poréwna-
niu do ro$lin niemykoryzowych, rosliny mykoryzowe charakteryzowaly si¢ stabszym wzrostem
[Wright i in. 2000].

Silniejszy wzrost nie jest tez jedyng korzyscia, jakg daje roslinie mykoryza. Utrzymywanie
na korzeniach réznorodnych zbiorowisk grzybéw ECM ma pozytywny wpltyw réwniez ze wzgle-
du na ochrong przed patogenami korzeniowymi czy metalami ci¢zkimi, a takze korzystne od-
dzialywanie na zbiorowiska mikroorganizméw ryzosfery itd. Coraz cz¢sciej méwi si¢ tez o istnie-
niu mechanizméw, ktére umozliwiajg roslinom alokowanie wigkszej ilosci wegla do tych myko-
biontéw, ktére zapewniajg im wigksze korzysci [Rosling i in. 2004; Bever i in. 2009; Nehls i in.
2010; Selosse, Rousset 2011].

Przeptyw wegla miedzy fotobiontem i mykobiontem

Grzyby ECM mogg w sposdb saprotroficzny korzystaé ze zwigzkéw organicznych zawartych
w glebie czy Scidlee jako Zrédia wegla [Talbot i in. 2008; Cullings, Courty 2009], lecz w warun-
kach naturalnych zapotrzebowanie na ten pierwiastek pokrywajg niemal catkowicie na drodze
symbiozy z rosling-gospodarzem [Treseder i in. 2006; Smith, Read 2008]. Zwiazki przekazy-
wane przez rosling sg wykorzystywane nie tylko na zaspokojenie potrzeb samego mykobionta.
Respiracja korzeni ECM jest wyzsza w przeliczeniu na 1 g suchej masy niz korzeni niemykory-
zowych [Harley, Smith 1983]. Szczegbtowy opis mechanizméw przekazywania zwigzkéw wegla
i ich metabolizmu w strefie kontaktu komdrek korzenia rosliny i strzgpek sieci Hartiga
nalezgcej do grzyba ECM wedhlug obecnego stanu wiedzy znajduje si¢ m.in. w pracach Smith
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i Reada [2008] oraz Nehlsa i in. [2010]. Gtéwnym Zrédtem C przekazywanym grzybowi przez
rosling w strefie kontaktu komdérek korzenia i sieci Hartiga sg heksozy (glukoza i fruktoza) po-
wstajgce po hydrolizie sacharozy wydzielanej przez komérki korzenia do przestrzeni wspélnego,
zespolonego apoplastu. Sacharoza ta jest rozktadana w przypadku wickszosci ektomykoryz two-
rzonych przez podstawczaki przy pomocy inwertaz pochodzenia roslinnego. Mykobiont aktywnie
pobiera z przestrzeni apoplastu przede wszystkim glukoze, ktérej czes¢ wykorzystuje na potrzeby
biezacego metabolizmu (fosforylacja, produkcja NADPH i ATP, biosynteza aminokwaséw), a z po-
zostalej czgsci natychmiast syntetyzuje w duzych ilosciach glikogen i w nieco mniejszych tre-
halozg¢, uniemozliwiajgc ,,cofanie si¢” cukréw i zapewniajgc kontrolg ich przeptywu. Pobierana
w mniejszej ilosci fruktoza zamieniana jest w mannitol. Trehaloza i mannitol, jako zwigzki
bardziej mobilne niz glikogen, sq prawdopodobnie wykorzystywane w dlugodystansowym tran-
sporcie do zaopatrywania strzgpek ekstramatrykalnych rosngeych w glebie. Fruktoza, ktdra
wydaje si¢ gromadzi¢ w wigkszej ilosci w przestrzeni apoplastu, prawdopodobnie petni wazne
funkcje regulacyjne.

Poprzez wspélny apoplast mozliwe jest takze przekazywanie wegla od grzyba do rosliny
w postaci szkieletu weglowego aminokwaséw bedacych formg transportowanego z grzyba do
rosliny azotu [Smith, Read 2008]. Wegicel ten moze by¢ zar6wno pochodzenia zewnetrznego,
pobrany przez grzyb w procesie pozyskiwania organicznych form N z gleby, jak réwniez moze
pochodzi¢ od rosliny-gospodarza, jesli zostal wykorzystany np. do syntezy glutaminy lub gluta-
minianu z nieorganicznych form N pobranych z gleby i przekazany dalej roslinie. W ekspery-
mencie z siewkami Betula pendula zaopatrywanymi w N wylacznie w formie organicznej za
posrednictwem grzyba ECM wykazano, ze az 8% C w ro§linie moze pochodzi¢ od mykobionta
[Abuzinadah, Read 1989].

Alokacja wegla w strukturach mykobionta

Grzyby ECM sg zaopatrywane w wegiel gléwnie z biezgcej produkcji fotosyntetycznej [Hogberg
i in. 2001; Heinonsalo i in. 2004]. W warunkach ,,glodowych” mogg takze korzystac z weglowo-
danéw zapasowych zgromadzonych w korzeniach [Druebert i in. 2009]. Moze to mie¢ szczegélne
znaczenie w czasie, gdy fotosynteza jest ograniczona lub nie zachodzi, np. pé7ng jesienig lub
wczesng wiosng w lasach lisciastych [Nehls i in. 2010].

[los¢ zasymilowanego wegla przekazywana grzybom ECM w ekosystemach lesnych waha
si¢ zwykle mi¢dzy 10-25 a nawet 50% produktéw fotosyntezy netto [Simard i in. 2002; Hobbie
2006], co wskazuje na potencjalnie duzy wptyw tej grupy organizméw na przeplyw wegla do
srodowiska glebowego oraz w konsekwencji na jego sekwestracj¢ w glebie.

W warunkach laboratoryjnych wykazano, ze ilo$¢ fotosyntetycznie zwigzanego *C aloko-
wana do korzeni mykoryzowych w poréwnaniu do korzeni niemykoryzowych moze by¢ wielo-
krotnie wigksza [Bevege i in. 1975; Reid i in. 1983; Cairney i in. 1989; Rygiewicz, Anderson
1994; Durall i in. 1994; Wu i in. 2002], przy czym alokacja jest najbardziej intensywna bezpo-
srednio po kolonizacji mykoryzowej i utworzeniu mykoryzy, a nastgpnie stopniowo ustaje po
okoto 90 dniach. Siewki Pinus ponderosa wykorzystujace do asymilacji przez 72 h 14CO2 zatrzymy-
waty okoto 40% “C w pedach, a jego alokacja do korzeni byta 0 23% wyzsza w siewkach skoloni-
zowanych przez grzyb, przy czym przyrost suchej masy korzeni byt podobny, a réznica wynikata
z respiracji korzeni ECM i grzybni ekstramatrykalnej [Rygiewicz, Anderson 1994].

Wkrétee po przekazaniu do korzeni ECM, nawet 29% wegla asymilowanego przez rosling
netto moze zostaé przetransportowane do grzybni ekstramatrykalnej [Rygiewicz, Anderson
1994], przy czym najwigksza jego cz¢sé jest alokowana do dystalnych czgsci aktywnych,
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rosngeych i czesto wachlarzowato rozgaleziajacych sie strzepek tworzacych wspélnie ‘mycelial
front’ oraz do tych fragmentéw grzybni, ktére kolonizujg miejsca gleby bogatsze w nutrienty
[Wu i in. 2002; Heinonsalo i in. 2004; Rosling i in. 2004].

Przestrzenny wymiar transportu wegla za posrednictwem grzybni ekstramatrykalnej w zbio-
rowiskach lesnych jest dotychczas nieznany, gléwnie z powodu trudnosci metodycznych
[Cairney 2012]. Badania laboratoryjne potwierdzajg przeptyw C poprzez grzybnie ECM w skali
centymetréw [Wu i in. 2001, 2002]. Z obserwacji owocnikéw i studiéw populacyjnych wynika,
ze jednolita genetycznie grzybnia moze osigga¢ rozmiary nawet kilkudziesigciu metréw [Dahlberg,
Stenlid 1990; Anderson i in. 1998; Sawyer i in. 1999; Dunham i in. 2003] i taczy¢ ze sobg korze-
nie wielu drzew [Beiler i in. 2010]. Z drugiej strony, moze ona by¢ przynajmniej miejscami
nieciggla na skutek miejscowych zaburzen, zgryzania przez zwierzeta lub zaniku protoplastu
w starszych strzgpkach [North i in. 1997; Cairney 2005; Teste i in. 2010]. Rozlegle systemy
grzybni ekstramatrykalnej mogg sktadaé si¢ z wielu stref, ktére w kontekscie zaopatrzenia w foto-
syntetyczny C funkcjonujg oddzielnie [Cairney 2012].

Biomasa struktur ektomykoryzowych

Wigkszosé C otrzymanego od fotobionta grzyby ECM wbudowujg w strz¢pki. Biomasa grzybni
w korzeniach ECM (wierzchotki mykoryzowe) wynosi, w zaleznosci od proporcji mufka/korzen
(2-40%), okoto 20-10 000 kg/ha [Cairney 2012]. Badania wykonane w borze sosnowo-swierko-
wym z wykorzystaniem metod izotopowych [Wallander i in. 2001], jak i w lesie bukowym meto-
dami molekularnymi [Kjgller 2006] wskazuja, ze ponad 80% strz¢pek grzybéw przerastajacych
glebg to strzgpki grzybéw ECM. Grzybnia ECM, rozwijajgca si¢ gléwnie w powierzchniowych
warstwach gleby [Wallander i in. 2004; Goransson i in. 2006], dominuje w biomasie grzybéw
zasiedlajacych glebe lesng, a korzenie ECM (korzen i mufka grzybniowa) i grzybnia ekstrama-
trykalna odpowiadajg za znaczgcg czg$¢ jej respiracji.

Eksperymenty, podczas ktérych odcinano doptyw asymilatéw do korzeni (‘girdling’),
wykazaly, ze udziat ekstramatrykalnej grzybni ECM w biomasie mikroorganizméw glebowych
w lesie borealnym z dominacjg sosny wynosi co najmniej 32%, a grzybnia ECM wraz z korze-
niami mykoryzowymi odpowiada za przynajmniej 50% respiracji gleby i za potowe¢ rozpuszczal-
nych zwigzkéw organicznych obecnych w glebie [Hogberg i in. 2001; Hogberg, Hogberg 2002].
W prébach gleby pochodzacych z drizewostanéw swierkowych i swierkowo-dgbowych inkubowa-
nych przez 5 tygodni Bédth i in. [2004] wykazali ubytek biomasy grzyb6w o 47-84%, przypisywany
gléwnie zamieraniu grzybni ECM odcigtej od zaopatrzenia w asymilaty. Dtugos¢ akeywnych strzg-
pek ekstramatrykalnych w poziomie Ofh w borach sosnowych Szwecji ocenia si¢ na 100-700 m/g
gleby [Soderstrom 1979]. Produkcja ekstramatrykalnej grzybni ECM w borze swierkowym i swier-
kowo-debowym w Szwecji, oszacowana przez Wallandera i in. [2004] w eksperymencie polegaja-
cym na czasowym (12 miesi¢cy) umieszezeniu w glebie woreczkéw z piaskiem, do ktérych grzyb-
nia ta (ale nie korzenie) mogla swobodnie wrasta¢, wynosita 420-590 kg s.m. ha™' rok~!. Badania
przeprowadzone w borze sosnowym i Swierkowym [Wallander i in. 2001] pozwolity ocenié roczng
produkcje grzybni ekstramatrykalnej na 125-200 kg ha™!, ktéra stwarza potencjalnie powierzch-
ni¢ absorpeyjng 70-112 m? m= powierzchni lasu. Przyjmujac, Ze biomasa grzybni ECM zawiera
okolo 50% C [Wallander i in. 2001], grzybnia ekstramatrykalna odpowiada za okoto 50-300 kg C ha™'.
Y.aczng biomas¢ grzybni ekstramatrykalnej i grzybni mufek na korzeniach ECM w organicznej
warstwie gleby obliczono na 700-900 kg ha™'. Biorac pod uwage, ze na tym samym terenie weze-
$niej oszacowano biomase grzybni korzeni ECM na 150 kg ha™! [K&rén, Nylund 1997], obliczono,
ze okoto 80% biomasy grzybéw ECM stanowi grzybnia ekstramatrykalna. W miejscach szcze-
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g6lnie intensywnej proliferacji grzybni mykoryzowej (‘mat-forming ECM’) jej biomasa moze
sicga¢ nawet 8000 kg ha™' [Ingham i in. 1991]. Obliczenia biomasy ekstramatrykalnej grzybni
ECM oparte na metodzie przerastania woreczkéw z piaskiem mogg by¢ traktowane jako kon-
serwatywne, gdyz badania poréwnawcze z wykorzystaniem woreczkéw zawierajacych glebe
lesng wykazaty okoto 300% wyzszg produkcje strzepek w naturalnym podtozu [Hendricks i in.
2006]. Wzrost i biomasa grzybni ECM zalezg od warunkéw edaficznych, takich jak zasobnos¢
gleby w nutrienty, temperatura, wilgotnos¢; podlegaja tez znacznemu ograniczeniu pod wply-
wem nawozenia mineralnego [Sims i in. 2007; Wallander i in. 2011]. Badania z wykorzystaniem
813G wskazujg, ze doptyw wegla do gleby poprzez ektomykoryzows grzybnie ekstramatrykalng
w uprawach Picea abies wynosi rocznie 0,3-1,1 t ha™! [Wallander i in. 2011].

Wigkszos¢ grzybéw ECM précz grzybni wegetatywnej produkuje takze owocniki.
Produkcja ta silnie zalezy od wielu czynnikéw biotycznych i abiotycznych, jak réwniez jest trudna
do oszacowania ze wzglgdéw metodycznych [Vogt i in. 1992]; ale ocenia si¢ jg na kilka do nawet
kilkuset kg s.m. ha™! rok™! [Vogt i in. 1982; Dahlberg i in. 1997; Sims i in. 2007; de la Varga i in.
2012]. Wytwarzanie owocnikéw jest zalezne od nat¢zenia fotosyntezy i biezgcego doptywu
asymilatéw [Lamhamedi i in. 1994; Nara i in. 2003; Teramoto i in. 2012], jego odcigcie lub ogra-
niczenie drastycznie hamuje produkcj¢ owocnikéw. Niektére gatunki ECM wytwarzajg sklero-
cja — produkcja sklerocjéw Cenococcum geophilum w 180-letnim drzewostanie Abies amabilis moze
sicgac 2700 kg ha™! rok™! [Vogt i in. 1982].

W borealnym lesie iglastym najwigkszy przyrost biomasy grzybni ekstramatrykalnej w ciggu
sezonu wegetacyjnego obserwowano na jesieni [Wallander i in. 2001], réwnolegle z najwick-
szym przyrostem korzeni drobnych [Stober i in. 2000] oraz wzmozong produkcja owocnikéw
grzybéw ECM. Absorpcja fosforu przez korzenie mykoryzowe réwniez wykazuje znaczgce réz-
nice w ciggu sezonu, osiggajac wartosci maksymalne w sierpniu [Langlois, Fortin 1984]. Moze
to wskazywac¢ na sezonowos¢ alokacji wegla do korzeni mykoryzowych w warunkach natural-
nych, cho¢ mechanizmy podziatu asymilatéw w czasie i na rézne potrzeby rosliny i jej symbio-
tycznych grzybéw nie sg znane [Smith, Read 2008].

Alokacja wegla do podziemnych czgsci drzew, a co za tym idzie do korzeni ECM i grzybni
ekstramatrykalnej, zmienia si¢ réwniez wraz z wickiem drzewostanéw i rozwojem sukcesyjnym
zbiorowisk lesnych. Biomasa aktywnych korzeni drobnych osiaga zwykle maksimum w drzewo-
stanach mtodych (8-20-letnich), w fazie zwierania si¢ koron drzew [King i in. 2007; Jagodzirski,
Katucka 2010, 2011]. Wzrost korzeni drobnych jest pozytywnie skorelowany ze wzrostem grzybni
ECM [Majdi i in. 2008], a produkcja grzybni ECM osigga maksymalng warto$¢ w drzewostanach
10-20-letnich, w okresie zwierania si¢ koron drzew [Wallander i in. 2010]. W okresie zwierania
si¢ koron réwniez indeks powierzchni lisciowej jest najwigkszy [Simard i in. 2002; Jagodzinski,
Katucka 2008], co wigze si¢ z nat¢zeniem proceséw fotosyntezy i wysokim zapotrzebowaniem
na nutrienty. W tym okresie produkcja owocnikéw grzybéw ECM moze osigga¢ maksimum
[Hintikka 1988; Jansen 1991; Katucka 2009], chociaz notowano tez brak takiej zaleznosci [Bonet
i in. 2004].

Duzy udziat owocnikéw grzybéw ECM w budzecie wegla zbiorowisk lesnych, krétki okres
ich trwatosci (kilka dni-tygodni; Hobbie i in. [2002]) i wysoki poziom respiracji grzybni wege-
tatywnej ECM (56-65% respiracji gleby; Hogberg i in. [2001]; Bhupinderpal i in. [2003])
uwazanej za jedng z gtéwnych przyczyn uwalniania CO, z gleby lesnej [Hogberg, Read 2006],
wskazujg na znaczacg rolg grzybéw ECM jako sktadnika biocenoz lesnych w szybkim prze-
ptywie C przez ekosystem, szacowanym na okoto 15% CO, asymilowanego przez drzewa [Smith,
Read 2008]. Udziat respiracji grzybni ECM w catkowitym uwalnianiu CO, z gleby w warunkach
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naturalnych wynosi 12-15%, a nawet 25-35% [Fahey i in. 2005; Heinemeyer i in. 2007; Hasselquist
i in. 2010]. Znaczgca biomasa grzybni ekstramatrykalnej i mufek mykoryzowych w glebie oraz
duza trwatos¢ korzeni ECM i niektérych struktur produkowanych przez grzyby ECM stanowig
znaczgey wkiad do dtugookresowych przemian i retencji wegla w glebie [Treseder, Allen 2000].
Grzybnia moze tez stanowi¢ atrakcyjny pokarm dla licznych zwierzat; wykazano, Ze zgryzanie
przez bezkrggowce moze stanowié istotny czynnik zaburzajacy przeptyw wegla [Johnson i in.
2005; Pollierer i in. 2007].

Korzenie i struktury ECM jako Zrédlo materii organicznej

w glebie
Korzenie ECM oraz grzybnia ekstramatrykalna stanowig po ich $mierci niezwykle obfite i wazne
dla bilansu wegla Zrédto materii organicznej w glebie. Diugos¢ zycia korzeni ECM nalezy rozpa-
trywac w dwéch aspektach zaleznych od skali: funkcjonowania powierzchni wymiany substancji
mi¢dzy foto- i mykobiontem na poziomie komérkowym oraz trwatosci korzeni mykoryzowych
jako catosci [Smith, Read 2008]. Badania ultrastruktury wierzchotkéw ECM swierka skolonizo-
wanych przez grzyby Tylospora fibrillosa i Paxillus involutus wykazaty aktywnos¢ powierzchni
kontaktu mi¢dzy symbiontami na poziomie kilku dni, przy czym starzejgce si¢ i zamierajgce
proksymalnie potozone komdrki kory pierwotnej byly sukcesywnie zastepowane przez nowe,
wytwarzane dystalnie przez merystem wierzchotkowy, a caly wierzchotek zachowywat aktyw-
nos¢ fizjologiczng nawet do 85 dni [Downes i in. 1992]. Czgsto obserwuje si¢ zjawisko nawet
kilkukrotnego wznawiania aktywnosci merystemu i wzrostu wierzchotka korzenia po czasowej
przerwie, a wraz z nim odradzania si¢ mykoryzy. Badania z zastosowaniem metod znakowania
13C oraz odczytywania sladéw *C (‘bomb-carbon’ pozostaly po prébach nuklearnych z lat 60.)
potwierdzajg 3-4-letni, a nawet 18-letni czas trwania korzeni drobnych drzew [Andrews i in.
1999; Gaudinski 2000, 2001; Matamala i in. 2003]. Wigkszos¢ badari wskazuje na pozostawanie
mykoryz w glebie przez kilka miesi¢ey do kilku lat [Cairney 2012].

Stopieri sekwestracji wegla pochodzgcego z korzeni ECM w glebie zalezy w duzym stop-
niu od skfadu, struktury i trwalosci zwigzkéw organicznych produkowanych przez grzybnig
ECM. Wicle z nich jest wydzielanych przez strzepki do gleby, jak cukry, aminokwasy, peptydy,
biatka, pigmenty [Jones i in. 2004; Johansson i in. 2008, 2009]. Wicle gatunkéw, szczegdlnie w la-
sach borealnych w warunkach suchego lata, moze wytwarza¢ znaczne ilosci niskoczgsteczko-
wych kwaséw organicznych (takich jak kwas szczawiowy, cytrynowy i malonowy) petnigcych
wazng rol¢ w mobilizacji nutrientéw z gleby. Powstajacy szczawian wapnia moze odkladac si¢
w duzych ilosciach na strzgpkach grzybni i ryzomorfach [Wallander i in. 2002], powodujac wzrost
ich trwatosci. Ryzomorfy wielu gatunkéw grzybéw ECM wykazujg silng hydrofobowos¢ i zdol-
nos¢ do funkcjonowania w glebie przez wiele miesigey [Agerer 2006; Pritchard i in. 2008].
Szczegdlnie trwale sg struktury zmelanizowane, rozktadajace si¢ bardzo powoli — nawet w cza-
sie geologicznym, jak strzgpki i sklerocja wytwarzane przez Cenococcum geophilum [Watanabe i in.
2007; Scott i in. 2010; Benedict 2011].

Wiele gatunkéw grzybéw ECM wytwarza melaning, zwigzki polifenolowe oraz toksyny
jako zwigzki chronigce przed zgryzaniem przez zwierzgta, co réwniez ma wpltyw na dlugosé
zycia grzybni oraz tempo jej rozktadu [Klironomos, Hart 2001]. Mimo znacznie wyzszej zawar-
tosci zwigzkéw N w korzeniach ECM, ktdére teoretycznie powinny przyspieszaé ich rozktad,
wykazano, ze tempo rozktadu korzeni Pinus edulis skolonizowanych przez grzyby mykoryzowe
byto o '/3 nizsze niz korzeni niemykoryzowych, co znacznie zwigksza ilos¢ wegla zwigzanego
w glebie i moze stanowi¢ jeden z mechanizméw stabilizowania materii organicznej [Langley,
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Hungate 2003; Langley i in. 2006]. Koide i in. [2011] wykazali jednak, ze kolonizacja korzeni
Pinus resinosa przez niektére grzyby ECM moze przyspieszac ich rozktad lub nie ma na ten pro-
ces istotnego wplywu.

Posredni wptyw grzybéw ektomykoryzowych na pule wegla
w glebie lesnej

Grzyby ECM, chociaz nie korzystaja ze Sciétki i produktéw jej rozktadu jako Zrédta C, dzigki
mozliwosci wytwarzania rozmaitych enzyméw hydrolitycznych, proteaz, chitynaz i glukanaz
majg zdolno$¢ rozktadu szerokiej gamy zwigzkéw organicznych zawartych w glebie i $cidtce
[Nehls i in. 2010] i wykorzystywania ich jako Zrédta N i P [Read 1991; Perez-Moreno, Read
2000]. Mogg zatem wptywaé na tempo proceséw dekompozycji i ich efekt poprzez produkcje¢
enzyméw oraz oddziatywania konkurencyjne w stosunku do glebowych organizméw saprotro-
ficznych [Gadgil, Gadgil 1971; Leake i in. 2002]. Jak podsumowat Leake [2007], poprzez inten-
sywne i wybidrcze [Perez-Moreno, Read 2000; Nilsson, Wallander 2003; Donnelly i in. 2004]
wykorzystanie zawartych w scidlce organicznych zwigzkéw N, takich jak aminokwasy i biatka,
grzyby ECM mogg znacznie ,skraca¢” procesy amonifikacji i nitryfikacji, czego skutkiem jest
ograniczenie mineralizacji i uwalniania nieorganicznych zwigzkéw N do gleby [Leake i in. 2004;
Orwin i in. 2011]. Grzyby te majg jednoczesnie ograniczong zdolnos¢ rozktadu zwigzkéw ligno-
celulozowych i humusowych, przez co ich aktywnos¢ prowadzi do znacznego wzrostu stosunku
C:N i C:P w glebie lesnej i stabilizacji materii organicznej [Bending, Read 1995]. Mechanizm
ten wplywa tez ograniczajaco na zbiorowiska saprotroféw glebowych poprzez zmniejszenie do-
stgpnosci limitujgcych nutrientéw mineralnych, co w rezultacie prowadzi do dalszego ostabienia
tempa rozktadu $cidtki [Read i in. 2004]. Z drugiej strony, rozktad szczegdlnie trwatych zwigzk6w
organicznych, takich jak np. kompleksy biatkowo-fenolowe przez saprotrofy, umozliwia grzybom
ECM dalsze wykorzystanie produktéw rozktadu jako Zrédta N [Wu i in. 2003]. Grzybnia ECM
przerasta przede wszystkim silnie rozdrobniong i wstgpnie roztozong sciétke w nizszych pozio-
mach organicznych gleby [Lindahl i in. 2007]. Przedmiotem konkurencji migdzy grzybami ECM
i saprotrofami moze by¢ réwniez woda, ktérej intensywne pobieranie przez strzgpki ekstrama-
trykalne (zaspokajajace tez potrzeby drzew-gospodarzy) prowadzi do spowolnienia proceséw
dekompozycji [Koide, Wu 2003].

Podsumowanie

Grzyby ektomykoryzowe odgrywajg bardzo wazng rolg¢ w ekosystemach lesnych nie tylko poprzez
zaopatrzenie drzew w zwigzki mineralne i wodg, ochrong przed patogenami korzeniowymi i wzrost
mozliwosci adaptacyjnych. Petnig kluczows funkcje w obiegu wegla w ekosystemach lesnych i uwa-
zane sg za jeden z gléwnych wektoréw przeptywu wegla z biomasy nadziemnej do srodowiska
glebowego. Grzyby mykoryzowe wykorzystujg 10-25, a nawet 50% wegla asymilowanego przez
drzewa w procesie fotosyntezy netto, akumulujgc go w biomasie swoich strzepek i tworzonych
przez nie struktur. Poprzez wptyw na produkcje pierwotng i kondycje drzew wplywajg na akumu-
lacj¢ wegla w drzewostanie. Wysoki poziom respiracji korzeni mykoryzowych i grzybni ekstra-
matrykalnej, stanowigcy ponad potowe respiracji gleby w srodowisku lesnym, a takze znaczgca
produkcja nietrwatych owocnikéw przez grzyby ektomykoryzowe powodujg szybki przeptyw
wegla przez ekosystem. Jako reducenci uczestniczg bezposrednio i posrednio w procesie de-
kompozycji martwej materii organicznej. Jednoczesnie wierzchotki korzeni drobnych wraz
z mufkami oraz grzybnia ekstramatrykalna same stanowig po ich $mierci niezwykle obfite i wazne
dla bilansu wegla Zrédto materii organicznej w glebie.
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SUMMARY

Ectomycorrhizal fungi and carbon dynamics in forest ecosystems

The carbon cycle is one of the major biochemical cycles in the world. One particularly important
part of this cycle are ectomycorrhizal (ECM) fungi which form symbiotic relationships with tree
species. Mycorrhiza is considered a key factor affecting the functioning of forest ecosystems,
and in particular the processes of carbon cycling and storage. ECM fungi accumulate carbon in their
mycelial system, influence carbon accumulation in the stand through effects on biomass production
by trees and affect decomposition processes in the soil. Also, they play a regulatory role in the
community through common mycorrhizal networks. In natural conditions, the need for carbon
by ECM fungi is almost entirely covered by the symbiosis with host plants. The amount of carbon
assimilated by the host tree and allocated to ECM fungi varies between 10-25 or even 50% of its
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net photosynthesis.. Most of the carbon received by ECM fungi is used for growth of their own
hyphae. It was estimated that the mycelium biomass of ECM fine roots alone amounts from 20
to 10000 kg ha™! in forest ecosystems. In addition, 80% of total ECM fungal biomass in the soil
may belong to extramatrical mycelium growing outside the roots. The biomass of active ECM
fine roots and extramatrical mycelium depends on stand age and forest development phase, and
usually peaks in young stands just after canopy closure. It was also shown that biomass of ECM fungi
fruit bodies reaches its maximum during that stage of development, however, such a relationship
does not always take place. Fast carbon flow through the forest ecosystem is in great part maintained
through a high rate of ECM vegetative mycelium respiration (56-65% of soil respiration) and
high production of fast decomposing sporocarps. However, dead ECM roots and extramatrical
mycelium also form a significant pool of carbon sequestered in the soil and a very rich and
important source of the organic matter.



