Zbornik gozdarstva in lesarstva, 49, 1996, s. 33 - 66

GDK 180:181.351:181.45:106.203:172.8:161.38:161.4:174.7 Picea abies Karst: (497.12)
TIPI EKTOMIKORIZE - TAKSONOMIJA, POMEN IN APLIKACIJE
Hojka KRAIGHER:*

lzvieCek

Micelij mikoriznih gliv predstavlja osnovno povezovaino komponento v gozdnih
ekosistemih, med gozdnim drevjem, pritalno vegetacijo in dekompozitorji v gozdnih tleh.
V razli¢nih sukcesijskih fazah gozda ter pod vplivi razli¢nih stresnih dejavnikov se vrstna
sestava in pogostost pojavijanja mikoriznih gliv spreminja. U&inkovitost soZitja med glivo
in rastlino je odvisna od vrste glivnega partnerja, zato je identifikacija le-tega nujna pri
$tudiju fiziologije gozdnega drevja in delovanja gozdnih ekosistemov. Posamezni tipi
ektomikorize se logijo po svojih morfoloskih, anatomskih in fizioloSkih znadilnostih. V
prispevku je pregled anatomskih in molekularnih metod dolo¢anja tipov ektomikorize na
primerih tipov ektomikorize iz nekaterih gozdnih sestojev v Sloveniji. Predlagamo
perspektive tovrstnih raziskav v sklopu raziskav bioloSke raznovrstnosti in delovanja
gozdnih ekosistemov ter bioindikacije onesnazenosti gozdnih rastisc.

Kljuéne besede: mikorizosfera, tipi ektomikorize, identifikacija, karakterizacija, vioga v
ekosistemu, bioindikacija

TYPES OF ECTOMYCORRHIZAE - THEIR TAXONOMY, ROLE
AND APPLICATION

Abstract

The mycelium of mycorrhizal fungi represents the main component of forest ecosystems
which links forest trees, ground vegetation and decomposers in forest soils. The species
diversity and occurrence of mycorrhizal fungi can change at different sucessional stages
of the forest, and under the impact of different stress factors. The functional compatibility
of the fungal and plant symbiont depends on fungus species, therefore its identification is
essential for studies on the physiology of forest trees and the functioning of forest
ecosystems. Different types of ectomycorrhizae show different morphological,
anatomical and physiological characteristics. A review of the anatomical and molecular
method for determination of ectomycorrhizal types is presented on a few examples of
Norway spruce ectomycorrhizae from several forest sites in Slovenia. Possible
perspectives of these studies within the framework of studies on biological diversity, the
functioning of forest ecosystems and bioindication of forest site pollution are discussed.
Key words: mycorrhizosphere, types of ectomycorrhizae, anatomical characterisation,
molecular identification, role in the ecosystem, bioindication
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1 OPIS MIKORIZNE SIMBIOZE

Gozdni ekosistemi so funkcionalno in strukturno visoko organizirani sistemi
biotskih in abiotskih komponent, povezanih v ob&utljivo dinamiéno ravnovesje.
Posamezne komponente so povezane med seboj z miceliji mikoriznih gliv, ki
zZivijo v simbiozi s koreninami rastlin. Prek njih poteka sprejem in prenos vode,
hranil in asimilatov med gozdnim drevjem, pritalno vegetacijo, dekompozitorji in
drugimi organizmi v gozdnih tieh.

Stalno simbiozo med koreninami in hifami gliv je FRANK leta 1885 imenoval
mikoriza (gr. mukes - gliva, rhiza - korenina) in jo definiral kot glivno korenino, ki
deluje kot organ za sprejem vode in hranil. Razlikoval je dve obliki mikorize,
ektotrofno mikorizo (danes jo imenujemo ektomikoriza) in endotrofno mikorizo
(danes jo imenujemo endomikoriza). V simbiozi prihaja do dvosmernega pretoka
hranil in asimilatov iz rastline v glivo ter vode in hranil iz glive v gostiteljsko
rastlino (HARLEY / SMITH 1983). Gostiteljski rastlini se spremeni dolgozivost
korenin, odpornost korenin na vdor patogenih organizmov, sposobnost kopicenja
in imobilizacije ali selektivne absorbcije ionov toksiénih tezkih kovin. Vse to
omogoca rastlini rast in razvoj v razliénih stresnih pogojih v okolju.

Endomikorizo soustvarjajo neseptirane filamentne glive iz poddebla
Zygomycotina (vrste iz rodov Endogone, Gigaspora, Acaulospora, Glomus,
Sclerocystis). Njihove hife lahko vstopajo v celice primarne skorje korenin, kjer
lahko tvorijo spirale, grmicke (arbuskule) in vezikle. Prevladujota oblika
endomikorize, ki se je do nedavnega imenovala vezikularno-arbuskularna
mikoriza (VAM) (po HARLEY / SMITH 1983), po novem se imenuje
arbuskularna mikoriza (AM), se pojavija pri vecini (¢ez 90%) vrst rastlin
(TESTER / SMITH / SMITH 1987).

V ektomikorizi tvori gliva plasc iz hif, ki objema korenino v absorbcijski coni. Iz
glivnega plas¢a lahko izras€ajo posamezne hife ali bolj ali manj diferencirani
povezki hif (rizomorfi) v taini substrat. Hife se razradCajo tudi med celicami
primarne skorje korenine in tvorijo kompliciran medcelularni sistem, imenovan
Hartigova mreza. Ta sega najve¢ do meje endoderma, nikoli v celice
endoderma ali mednje in v centralni cilinder. Glive, ki soustvarjajo to mikorizo,
sodijo v poddebla Ascomycotina (npr. Elaphomyces, Tuber itd.),
Basidiomycotina (Amanita, Hebeloma, Lactarius, Russula, Paxillus, Boletus,
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Suillus, Thelephora, Rhizopogon, Scleroderma, Pisolithus itd.), rod Endogone iz
poddebla Zygomycotina in Deuteromycotina - Fungi Imperfecti (Cenococcum,
Chiloridium itd.) (HARLEY / SMITH 1983). Priblizno 3% vseh rastlin, predvsem
gozdnih drevesnih vrst, je ektomikoriznih (MEYER 1973). Ektomikoriza nastopa
pri vrstah iz druZin Pinaceae, Fagaceae, Betulaceae, Salicaceae idr. (HARLEY /
HARLEY 1987).

Preostale oblike mikorize imajo nekatere znadcilnosti obeh zgoraj opisanih oblik

mikorize. Pregledno (po KILLHAM 1994 in HARLEY / SMITH 1983) jih delijo na:

- Ektendomikorizo, za katero sta znacilna glivni plas¢ in Hartigova mreza, hife
gliv pa vstopajo tudi v notranjost celic primarne skorje. Razvita je pri
nekaterih, sicer ektomikoriznih rodovih cvetnic, soustvarjajo jo glive iz
poddebel Ascomycotina in Basidiomycotina.

— Erikacejsko mikorizo, pri kateri lo¢imo arbutoidno in erikoidno mikorizo. Pri
erikoidni ni razvit hifni plas¢, hife gliv se razrad¢ajo med celicami in znotraj
celic primarne skorje. Razvita je pri druZini Ericaceae, rodovih Calluna,
Vaccinium, Rhododendron, Erica, soustvarjajo jo glive iz skupine
Ascomycotina, predvsem rod Pezizella. Pri arbutoidni mikorizi je razvit hifni
plas¢, Hartigova mreza, hife pa se razras¢ajo tudi znotraj celic primarne
skorje. Nastopa pri rastlinah iz druZin Pyrolaceae, Monotropaceae, Ericaceae
- rodova Arbutus in Arctostaphylos, soustvarjajo jo glive is skupine
Basidiomycotina (Bolefus) idr. Nekateri avtorji (KILLHAM 1994) izdvajajo
monotropoidno mikorizo, ki nastopa pri druzini Monotropaceae kot posebno
obliko mikorize, predvsem zaradi prenosa organskih hranil od glive k visji
rastlini.

— Orhidacejsko mikorizo - pri tej tvorijo hife gliv spirale in druge skupke hif
znotraj celic embrija in korenin rastlin iz druzine kukavicnic (Orchidaceae).
Glive sodijo v skupino Basidiomycotina in so sicer znane kot parazitske ali
saprofitske glive na vi§jih rastlinah (npr. Rhizoctonia, Armillaria, Coriolus). Ta
oblika predstavija prehod med mutualisti¢éno in parazitsko obliko soZitja in
tudi v njej se prena3ajo organska hranila od glive k vi§ji rastlini. Znagilnosti
posameznih oblik mikorize so pregledno prikazane v preglednici 1.
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Preglednica 1: Znacilnosti in simbionti v razlicnih oblikah mikorize (prirejeno po HARLEY / SMITH 1983
in KILLHAM 1994)

Table 1:

Characteristical features and groups of symbionts constituting different forms of

mycorrhizae (modified after HARLEY / SMITH 1983 and KILLHAM 1994)

Ob

ektomikoriza

O

e
Zygomycotina,

Pinaceae, Fagaceae,

parazitsko obliko
soZitja

plasé, Hartigova
mreza, izhajajoce hife | Ascomycotina, Betulaceae, Salicaceae
in rizomorfi Basidiomycotina, (v severnih zmernih in
Deuteromycotina borealnih klimatih),
Dipterocarpaceae
(tropi), Myrtaceae,
Fagaceae (juzna
polobia)
endomikoriza, najbolj arbuskuli-grmicki in Zygomycotina ca 90% vseh rastlinskih
pogosta arbuskularna vezikli znotraj celic (Endogone, vrst (semenke,
mikoriza primarne skorje Gigaspora, praprotnice, posamezni
Acaulospora, mahovi)
Glomus)
ektendomikoriza plas¢, Hartigova Ascomycotina, nekateri sicer
mreza, intracelularna Basidiomycotyna ektomikorizni rodovi
razrast hif semenk
erikoidna mikoriza inter- in intracelularna | Ascomycotina Ericaceae
razrast hif '
arbutoidna mikoriza plas¢, Hartigova Basidiomycotina Ericaceae (Arbutus,
mreza in intracelularna Arctostaphylos)
razrast hif
monotropoidna mikoriza plas¢, Hartigova Basidiomycotina Monotropaceae
mreza in intracelularna
razrast hif
orhidacejska mikoriza intracelularne spirale Basidiomycotyna Orchidaceae
hif, prehod med (Rhizoctonia,
simbiontsko in Armillania...)

2 RIZOSFERA, MIKORIZOSFERA IN HIFOSFERA

Po definiciji (CURL / TRUELOVE 1986) je rizosfera 'volumen tal v neposredni
blizini korenin, ki je preteZzno pod vplivom rastline (glede sprejema vode in
hranil, eksudatov, dihanja itd.)'. Rizosfero lahko delimo na (slika 1):

— eksorizosfero (0 - 1500 um), ki vkljuéuje notranjo eksorizosfero (0 - 15 um) in
— endorizosfero, ki sega po apoplastu od povrsine rizoderma do endoderma v

korenini.
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cona koreninskih laskov
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Slika 1: Delitev rizosfere in rastnih con korenine (prirejeno po CURL / TRUELOVE 1986)
Figure 1: Schematic presentation of the rhizosphere and the root growth zones (modified after
CURL /TRUELOVE 1986)

Rizosfera se razlikuje od okolnih tal (po CURL / TRUELOVE 1986;
MARSCHNER 1991) po:

nizjem pH (H'-K" &rpalke, izlo¢anje organskih kislin),

vi§jem redoks potencialu in redukcijskih procesih,

nizjem vodnem potencialu, »

nizjem parcialnem tlaku kisika in viSjem parcialnem tlaku CO,

visjih koncentraéijah topnih ogljikohidratov (koreninskih eksudatov: rastnih
regulatorjev, flavonoidov, organskih kislin, fitosideroforjev, kislih fosfataz),
zato je v njej do treh redov velikosti vecje Stevilo mikroorganizmov na gram
tal in drugacna vrstna sestava teh organizmov.

Ker je vecina absorpcijskih korenin v naravnih pogojih mikorizna, se pogosto
termin rizosfera razsiri na termin mikorizosfera, t.j. 'rizosfera mikorizne korenine'
(CURL / TRUELOVE 1986). V tem delu gozdnih tal prihaja do multiplih simbioz
med bakterijami, mikoriznimi glivami in gozdnim dreviem, npr. med mikoriznimi
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koreninami iglavcev in listavcev, ki tvorijo simbiozo z bakterijami, fiksatorji
duSika (simbioza Alnus/Frankia (ARNEBRANT et al. 1993), simbioza
Rhizobium/Robinia, simbioza Rhizobium-Bradirhizobium/Genistae (WERNER
1992)) ter med kompleksom spremljevalnin bakterij, ki pomagajo pri
vzpostavijanju simbioz in rasti rastlin (‘bakterije pomoé&nice mikoriznim glivam’
(mycorrhization helper bacteria, GARBAYE 1994) in 'bakterije pospeSevalke
rasti' (plant growth promoting bacteria, MCINTYRE / PRESS 1991)).

Uspesnost mikoriznih gliv pri sprejemu vode in hranil je v veliki meri odvisna od
anatomije in fiziologije micelija gliv zunaj vplivhe cone Kkorenin, t].
ekstramatriénega micelija. Podobno kot vplivajo na svojo okolico nemikorizne
korenine v rizosferi, vplivajo na svojo okolico hife v 'hifosferi’ (MARSCHNER
1992), ki predstavija mikorizosfero in vplivno obmodje hif ekstramatriCnega
mikoriza), vrstnih znadéilnosti mikoriznih gliv in posebnosti njihovih razliénih
izolatov ali sevov. Hifosfera predstavlja v gozdnih tleh ve&ino organskega
horizonta tal, ki je v naravnih gozdnih ekosistemih povsem preprezen z
ekstramatricnim micelijem. Za primer naj navedemo, da se je posamezni
individuum mikorizne glive Suillus bovinus, ki ne tvori posebno diferenciranih
rizomorfov (povezkov hif), razprostiral v 100-letnem gozdu na Svedskem do 20
m dale¢ (DAHLBERG 1992). V ZDA pa so z analizo DNA ugotovili, da se je en
sam individuum glive Armillaria mellea, ki tvori visoko diferencirane rizomorfe,
razrasel vsaj na povrsini 15 hektarjev, tehtal je vsaj 10.000 kg in obdrzal isto
genetsko strukturo veé kot 1.500 let (torej je bila njegova starost vsaj tolik3na)
(SMITH / BRUHN / ANDERSON).

3 POMEN IN RAZSIRJENOST OBLIK MIKORIZE

Vsaka oblika mikorize je povezana z doloéenim ekosistemom in s talnim
okoljem, ki se razlikuje glede hitrosti dekompozicije, mineralizacije, dostopnosti
hranil in dinamike ekosistemov (Preglednica 2). READ (1991) dokazuje, da so
se posamezne oblike mikorize razvijale vzporedno z razvojem ekosistemov.
Specificni klimatski in edafski pogoji v okolju so vplivali na klimazonalno
razporeditev tako rastlin kot oblik njihove mikorizne simbioze.
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Erikoidna mikoriza je razvita predvsem na vedjih nadmorskih viSinah in
geografskih 3irinah, v kislih tleh, kjer je proces mineralizacije organskih snovi
zavrt. Prihaja do kopi€éenja nerazkrojenih organskih ostankov in do kopicenja
surovega humusa. Cas dekompozicije je dalj$i od petih let, pH tal je nizek, pod
3.5, C/N razmerje je veliko, okoli 120. Za mikorizne glive, ki soustvarjajo te
ekosisteme, je znadilna poudarjena sposobnost izkoriS€anja organsko vezanega
dusika in imobilizacije ionov toksi¢nih kovin (READ 1991).

Arbuskularna mikoriza (AM) previladuje na manjSih nadmorskih viSinah in
geografskih Sirinah, kjer je hitrost mineralizacije hitra, zato prihaja tudi do hitrega
spiranja hranil. Tip humusa je sprstenina, C/N razmerje je majhno (20-30), pH tal
je med 4.5 in 6.5. Cas dekompozicije je 1-2 leti. Visji pH vpliva na slab3o topnost
fosforja, ki postane glavni omejitveni dejavnik rasti v teh sistemih. Glive, ki
soustvarjajo AM, omogoc¢ajo boljSe izkori§¢anje dostopnega in spro$canje
nedostopnih oblik fosforja (READ 1991).

Preglednica 2: Glavne interakcije v sistemu tla - mikorizosfera - vi§ja rastlina v nekaterih kopenskih
biomih (prirejeno po READ 1991)

Table 2:

terrestrial biomes (modified after READ 1991)

_ Oblika mikorize /
interakcija
Dostopnost hranif

Erikoidna mikoriza

revna z mineralnim

T Exdomikoriza

m\')eliko N, nedostopen P

The major interactions in the system soil-mycorhizosphere-higher plant in some

N in P dostopna
NinP sezonsko
pod3-4 pod4-7 5-9
120-100 110- 20 30-10

velike vsebnosti
lignina, polifenolov,
organskih kislin,

razli¢no stabilni
kompleksi polifenolov in
proteinov, organsko

malo nestabilnih
kompleksov polifenolov in
proteinov, malo organskih

Sas dekompoziciie

oblike fastiiﬁ in bodrast

organsko vezana N in | vezanaNin P kislin

P

5 let in ved 2-5let 1-2leti

grmovnate vresnice gozdno drevje z zelnate rastline in tropsko
erikoidnimi ali drevje

arbuskularnimi
rastlinami v podrasti

-] surovi humus

3 oblike humusa

sprstenina

{ micelij slabo razrasel,

tik pod povrsjem
opada, ob viru hranil

Siroko razrasel micelij v
opadu za sprejem
hranil in plas¢ za
shranjevanje

micelij razrasel v razli¢nih
globinah tal

proteaze, lignaze,
fenol-oksidaze

polifenol-oksidaze,
proteaze, celulaze,
fosfataze

alkalne fosfataze

tundra

borealni in zmerni pas

tropske savane in
pragozd
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Ektomikorizne vrste previadujejo v severnih gozdovih zmernega in borealnega
pasu, za katere je znadilno kopicenje organskega opada in razmeroma po&asna
mineralizacija. Previadujoéi obliki humusa sta prhlina in sprstenina, pH tal je
med 4.0 in 5.7, ¢as dekompozicije je 2 - 5 let, C/N razmerje je med 30 in 110
(READ 1991). Ektomikorizne glive omogocajo hitrejSe kroZenje organsko
vezanih elementov, predvsem dusika in fosforja, ter s posredovanjem teh
elementov rastlinam preprecujejo izgubo hranil oziroma izpiranje le-teh izven
sistema (DIGHTON 1991). V $tudiji pretoka biomase in hranil v gozdu duglazije
sta DIGHTON in BODDYjeva (1988) prikazala razporeditev biomase in hranil ter
Gas pretoka loteno za drevje (liste, les in korenine), gozdna tla in glive
(mikorizo, trosnjake, hife) (preglednica 3).

Preglednica 3: Pretok biomase in hranil v gozdu duglazije (prirejeno po DIGHTON /BODDY 1989)

Table 3: Flux of biomass and nutrients in a Douglas fir stand (modified after DIGHTON / BODDY
1989)
"~ Komponenta | Rastofa | Caspreoka | PretokN | PretokP
he | bomasa 1 dety I (kgha)/(%) tkathay 1{%)
1147 6 15.3/5 4/7
243.4 (3) 20 - 400 3/1 2/35
64.3 1.6 103/34 37/65
-1 19.0 6.3 38/12.5 2/35
) 2 112.8 1.5
frosnjaki 2165 1.0 1455/475 | 312/21
hife o 70 1.1
sesto] skupno . |3614 - 305 57

Vedina biomase je v lesu, vendar je ¢as dekompozicije lesa navadno daljSi od
20 let, lahko celo do 400 let. Le drobne veje se razgradijo Ze v nekaj letih.
Najhitreje se razgrajujejo korenine in glivna komponenta v gozdu, kar vpliva tudi
na spro$canje dusika in fosforja. Skoraj 50% vsega razpoloZljivega dusika v
gozdu duglazije izvira iz procesa razgradnje mikorize, trosnjakov in hif.

Prenos hranil po miceliju gliv med osebki iste in razliénih vrst drevja v gozdu
prikazuje poskus z retranslokacijo markiranega dusika (slika 2, po ARNEBRANT
s sod. 1993).
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Slika 2: Shema poskusa retranslokacije markiranega N iz fiksatorja (Frankia), ki Zivi v simbiozi s
koreninami jelse, preko hif skupne mikorizne glive (Paxillus involutus) v sadiko bora (Pinus
contorta)(po ARNEBRANT et al. 1993)

Figure 2: Schematic presentation of an experiment showing retranslocation of radioactive isotope
'8N from a nitrogen fixing actinomycete (Frankia) living in a symbiosis with roots of alder,
across the mycelium of a common mycorrhizal fungus (Paxillus involutus) into a pine
seedling (Pinus contorta) (affer ARNEBRAND et al. 1993).

V zaprtem sistemu so gojili jel$o s simbiontskim fiksatorjem duSika, aktinomiceto
(Frankia) v koreninskih gomoljékih. Na koreninah jelSe je bila hkrati razvita tudi
ektomikoriza z glivo Paxillus involutus (Batsch) Fr. (navadna podvihanka).
Sistem je bil pregrajen z nekaj mikronsko mreZo, skozi katero so lahko rastle le
hife gliv, ne pa tudi korenine sadik drevja. Na drugi strani mreze je rastel bor z
razvito ektomikorizo z isto glivo. V sistem so vbrizgali radioaktivno markiran
dusik. Tega je lahko uporabila le jelSa s simbiontskim fiksatorjem dusika. Vendar
so na autoradiografskem posnetku celega sistema ugotovili prisotnost
markiranega dusika tudi v iglicah bora. S tem so dokazali prenos duSika od
fiksatorja v koreninskih gomoljékih jelSe skozi micelij skupne ektomikorizne glive
do drugega partnerja te glive. Podoben poskus sta z radioaktivno markiranim
ogljikom izvedla FRANCIS in READ (1984). Dokazala sta prenos asimilatov
med rastlinami, povezanimi s skupnim micelijem mikoriznih gliv. SIMARD et al.
(1996) pa je dokazala prenos hranil od osvetlienih na zasenCene osebke v
lonénem poskusu.

Vrstna sestava, raznolikost in fiziologija mikoriznih gliv se razlikuje glede na
sukcesijsko fazo gozdnih sestojev (LAST et al. 1987) (slika 3). V mladju sta
kvaliteta opada in hitrost dekompozicije hitra, mikorizne glive so specializirane



43
Kraigher, H.: Tipi ektomikorize ...

za hiter sprejem hranil, ki bi se sicer izgubila iz ekosistema. Vrste mikoriznih gliv
oznaduje pionirska ali ruderalna selekcija. Ob prehodu gozdnih sestojev v fazo
letvenjaka prehaja sistem vse bolj pod vpliv biokomponente, prihaja do
tekmovanja med osebki za hranila, ki vstopajo v notranje krozenje v teh
ekosistemih. Vrstna raznolikost mikoriznih gliv je velika, mikorizne glive in
njihove avtobionte oznaduje kompetitivha selekcija. V starejSih fazah, v
debeljakih, se kompetitivna selekcija prevesi v stresno selekcijo, ki bi jo lahko
imenovali tudi 'selekcija sodelovanja' med gradniki teh ekosistemov. Vecina
hranil je ujetih v notranje kroZenje znotraj ekosistema, mikorizne glive so
specializirane za sprejem organsko vezanih oblik hranil iz opada in za tvorbo
multiplih simbioz med posameznimi komponentami, dekompozitorji, fiksatorji
dudika, gozdnim drevjem in vrstami podrasti ter med dominantnimi in
subdominantnimi osebki gozdnega drevja. Koli¢ina opada je vse vecja, kvaliteta
manjsa, Gas za dekompozicijo se daljSa. Mikorizne glive, mikorizosfera oziroma
hifosfera predstavljajo enega glavnih pogojev stabilnosti v dinamiénem
ravnovesju teh ekosistemov.

PRODUKTIVNI PROTEKTIVNI
EKOSISTEMI EKOSISTEMIY

]

SKLENIJEN SESTOJ

NESPECIFICNE VRSTE RAZNOLIKOS
GLIV GLEDE NA MIKORIZNIH GLIV
GOSTITELJA

KVALITETA OPADA ICINA OPADA

VECINA DROBNIH
KORENINE V KORENIN V
NENASELJENIH TLEH RAZPADAJOCEM
OPADU
R C s
Slika 3: Shema sukcesije v gozdu glede razvoja krosenj, sprememb v pritalni vegetaciji,

raznolikosti mikoriznih gliv, kolicine in kvalitete opada in pogojev selekcije (R - ruderaina, C
- kompetitivna, S - stresna selekcija) (LAST et al. 1987)

Figure 3: Schematic presentation of a forest succession regarding the development of crowns,
changes in ground-fioor vegetation, biodiversity of mycorrhizal fungi, quality and quantity
of litter and the conditions of selection (R - ruderal, C - competitive, S - stress selection)
(LAST et al. 1987)



44

Zbornik gozdarstva in lesarstva, 49

4

MEHANIZMI DELOVANJA MIKORIZE

Mikoriza omogo¢a rastlini ( makrosimbiontu) boljSo rast in uspevanje v naravnih

in

umetnih sistemih z mehanizmi, ki jih lahko opredelimo na morfoloskem,

fiziolodkem in ekoloSkem nivoju.

MorfoloSki nivo obsega:

tip razraS€anja in razporeditve korenin v tleh - arhitektura mikoriznega
koreninskega sistema se razlikuje od koreninskega sistema rastlin, vzgojenih
v sterilnih, nemikoriznih pogojih; funkcijo sprejema vode in hranil prevzame
micelij mikoriznih gliv, zato lahko ‘absorbcijski tip korenin’ zamenja ‘iskalni tip
korenin’, torej dolge korenine s hitro rastjo, ki ‘iS¢ejo’ nove, Se nenaseljene
dele tal oziroma vire vode in hranil (HETRICK 1991),

dostopnost vedjega volumna tal, vedja povrSina in dolzina absorbcijskih
organov - micelij se, predvsem v gozdnih tleh, razra$€a na velikih povr3inah
in razdaljah, raste hitreje kot korenine in lahko izkorid¢a vecje volumne tal kot
same korenine (FITTER 1991);

veéja hitrost sprejema hranil na enoto povrSine - zaradi ustreznej$ega
razmerja med povrsino in volumnom hif v primerjavi s koreninami je hitrost
sprejema hranil na enoto povrsine skozi micelij vecja (NYE / TINKER 1977);
dostopnost manjsih kompartmentov v tleh - v vedini primerov je premer hif
reda velikosti 1-10 um, koreninskih laskov 20-40 um, premer korenin pa ez
100 um (Slika 5a);

zmanj3ana transportna pot med korenino in tlemi - transport do korenine
prevzame micelij gliv;

micelij gliv vpliva na spremembe v strukturi tal (CURL / TRUELOVE 1986);
plasé lahko deluje kot mehanska zapreka pred vdorom patogenih organizmov
in toksi¢nih elementov v tieh (GARBAYE 1994).

Na fizioloskem nivoju je micelij mikoriznih gliv (PANKOW et al. 1991):

sposoben sprejema manj dostopnih organskih hranil v tleh;

sposoben sprejema organsko vezanih oblik hranil (N, P);

shranjevanja fosfatov in drugih hranil v glivnem plad¢u oziroma v veziklih
arbuskularnih gliv;

vezanja ali selektivnega sprejema toksiénih ionov tezkih kovin;

tolerantnosti ali imobilizacije delovanja patogenih organizmov v plas€u;
izlodanja antibiotikov v mikorizosfero;



45
Kraigher, H.: Tipi ektomikorize ...

— sposoben vplivati na spremembe pH v mikorizosferi;
— sposoben izlo¢anja sideroforjev, ki omogoéajo sprejem nekaterih mikrohranil
v tleh.

Na ekoloSskem nivoju je pomen micelija mikoriznih gliv v (FRANCIS / READ

1984, DIGHTON 1991, ARNEBRANT et al, 1993, AMARANTHUS / PERRY

1994, SIMARD et al. 1996 idr.):

— inter- in intraspecifiénih povezavah v ekosistemu - prek micelija mikoriznih
gliv je mozen prenos hranil med osebki iste in razliénih vrst v ekosistemu;

— v &asovni in prostorski redistribuciji hranil v ekosistemu;

— v vplivih na spremenjeno sestavo mikroorganizmov v mikorizosferi -
raznolikosti bioloSke komponente v gozdnih tleh in celem ekosistemu.

5 UCINKOVITOST SOZITJA IN TIPI EKTOMIKORIZE

Uginkovitost sozitja posameznih vrst in sevov gliv v mikorizni simbiozi se lahko
razlikuje glede na fizioloSke lastnosti glive, populacije rastline ter kombinacijo
vrst obeh simbiontov (GIANINAZZI-PEARSON 1984, ALLEN 1991). Od vrste
mikorizne glive, njenih morfoloskih, fiziolodkih in ekoloSkih znadilnosti je odvisna
odpornost oziroma prilagojenost posameznih tipov ektomikorize na razli¢ne
pogoje v okolju ter hkrati na udinkovitost soZitja. Kot merilo ulinkovitosti se
navadno navaja rast mikoriznin sadik v primerjavi z nemikoriznimi oziroma
primerjave rasti (MARX 1969, GABROVSEK / GOGALA 1990), nekaterih
fiziolodkih in biokemijskih parametrov pri sadikah, umetno koloniziranih z
razliGnimi vrstami in izolati mikoriznih gliv (npr. ALLEN et al. 1980, DIXON et al.
1988, COLEMAN et al. 1990, WULLSCHLEGER / REID 1990, KRAIGHER et al.
1991 & 1993, GOGALA et al. 1991 idr.). Zato je nujno, da vemo, kateri tipi
mikorize se pojavijajo v simbiozi s posameznimi drevesnimi vrstami oziroma
njihovo kombinacijo v naravi na razli¢nih gozdnih rastid¢ih in v razvojnih fazah
gozda, na razlicno obremenjenih tleh in v posameznih drevesnicah. Nedopustno
je prena$anje tujih izsledkov oziroma vnaSanje tujih izolatov gliv v naSe
ekosisteme!



46
Zbornik gozdarstva in lesarstva, 49

5.1 Anatomska metoda dolo¢anja tipov ektomikorize

Posamezni poskusi klasifikacije ektomikorize so znani od leta 1927 dalje, ko je
MELIN razporejal ektomikorize po obliki (habitusu) (cit. v ZAK 1971). DOMINIK
(cit. v ZAK 1971) je razporedil 12 podtipov ektomikorize v 8 rodov (ibid.) glede
na anatomske znadilnosti, npr. obliko plas¢a. Vendar se nobena od teh
klasifikacij ni obdrzala, ker so preve¢ sploSne, ne identificirajo glivnega, niti
rastlinskega partnerja, niti mikorize.

Za identifikacijo mikorizne glive s posameznim partnerjem so predpisane
naslednje metode (ZAK 1971):

— umetna inokulacija sadik in vitro,

— izolacija glive iz mikorize,

— zasledovanje rizomorfov in hif v tieh,

— neposredna povezava sporokarpa z mikorizo pod njim.

Nastete metode so zamudne, umetne inokulacije so pogosto neuspe3ne,
morfologija je lahko odvisna od uporabljenih substratov oziroma neustrezna,
lahko pa tudi v naravi simbiontske glive v umetnih pogojih spremenijo znaéaj v
saprofitskega in obratno. Zato veéina starejdih navedb mikoriznih gliv izhaja iz
sklepanja o mikoriznosti le-teh in ne iz eksperimenta, npr. klasiéni Clanek
TRAPPEja (1962), zbirni ¢lanek o mikorizi na Britanskem oto&ju (HARLEY /
HARLEY 1987), raziskave mikoriznih gliv petiglitastih borov na Balkanu
(TORTIC 1987) itd. V zadnjih petih letih se z uporabo molekularnih metod
identifikacije mikoriznih gliv kaZzejo nova razmerja in kombinacije mikoriznih gliv
v posameznih ekosistemih (GARDES et al. 1991, BRUNS et al. 1991).

Poenoteni kiju¢ za identifikacijo ektomikorize, ki izhaja iz naStetih dokazov
mikoriznosti, izhaja od leta 1987 dalje (AGERER 1987-1995). V letu 1996 sta na
razpolago dopolnili tega klju¢a, 'Descriptions of ectomycorrhizae' (AGERER et
al. 1996) in klju¢ za dolotanje ektomikorize na CD raCunainiSkem mediju
DEEMY (AGERER / RAMBOLD 1996). V teh publikacijah je zbrano znanje,
objavljeno v seriji taksonomskih €lankov in disertacij, v Kljuéu za doloCevanje
ektomikorize iz Velike Britanije (INGLEBY et al. 1990), iz okolice Tubingena
(HAUG / PRITSCH 1992) ter iz Severne Amerike (GOODMAN et al. 1996). Tri
zbirne publikacije se sproti vsako leto dopolnjujejo z novimi opisi tipov
ektomikorize.
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Pri karakterizaciji in identifikaciji ektomikorize se upoéte\)ajo nasiednje

morfoloske in anatomske znadilnosti (AGERER 1991) - glej prilogi 1 in 2:

A) Morfolodke znadilnosti: tip razra$¢anja mikorize, makroskopske izmere
mikorizne osi in izrastkov, znacilnosti povrsine plas¢a, barva, prisotnost trdno
prilepljenih talnih delcev (slika 4a), prisotnost rizomorfov (slika 4b),
znadilnosti izhajajo€ih hif, prisotnost posebnih tipov hif (cistidijev, laticifer).
Opazovanja potekajo pod binokularjem pri dnevni kvaliteti svetlobe (z
uporabo ustreznega filtra).

B) Kemijski in fluorescencni testi: kemijski testi se izvajajo na svezem materialu
pri standardizirani kvaliteti svetlobe in povedavi; uporabljajo se vse
kemikalije, ki se navadno uporabljajo pri determinaciji visjih gliv (KOH,
mleéna kislina, FeSO,, Meltzerjev reagent, sulfovanilin, etanol itd.). Te
kemikalije lahko spremenijo topnost pigmentov in kristalov, lahko pa
spremenijo tudi barvo mikorize. Autofluorescenca se dolo¢a pri celi mikorizi
in pri mikroskopskih preparatih pri dolo€enih valovnih dolzinah UV svetlobe;
za izmere jeder in siderofilnih zrnc se le-ti barvajo po predpisanih postopkih.

C) Anatomske znacilnosti pias€a in izhajajoih elementov: mikroskopski
preparati plad€a se oznacujejo kot plektenhimatski (posamezne hife so Se
razpoznavne), psevdoparenhimatski (hife lezijo tesno skupaj in spominjajo na
parenhim) ter vmesne (priloga 2e) in posebne oblike obeh tipov plas€a
(epidermoidno, pravokotno oblikovana povrsina itd.). Pomembne so posebne
oblike hif (napihnjene hife (priloge 4b in c, 5b in ¢), mlecni vodi ali laticifere
(slika 5e), znotrajhifalne hife itd.), prisotnost raznih zrnc na hifah (slika 5b),
posebno oblikovana septa (enostavna, septa s centralno sod&asto
odebelitvijo (prilogi 4c in 5b), prisotnost Woroninovega telesca ob septi). Med
izhajajo¢imi elementi, hifami, cistidiji in rizomorfi, omenim zlasti slednje.
Rizomorfi (sensu AGERER 1991) so razli¢no diferencirani skupki hif, ki so
lahko bolj ali manj enako oblikovane (slika 5b), ali pa so osrednje hife v
povezkih debelejSe, imajo lahko celo reducirana septa, tako da je
translokacija snovi v njih neovirana (slika 5d). Pomembni taksonomski znaki
so prisotnost zaponk in oblika anastomoz.

D) Anatomske znadilnosti na preénem in vzdolZznem rezu (slike 5f, g, h): pri teh
se opazuje plastovitost plas€a. Merijo se hife, celice primarne skorje in
taninske celice ter razmerja med dolzino in Sirino teh celic. Ugotavija se
Stevilo plasti celic skorje v Hartigovi mrezi itd. Koreninski vrSicek se
obravnava lo¢eno.
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E) Imenovanje mikorize: opisana mikoriza, pri kateri je bilo mogoCe ugotoviti
glivnega partnerja, se imenuje po obeh partnerjih v simbiozi (npr. Hydnum
rufescens x Picea abies, sliki 5b in c). Tip ektomikorize, ki se po svojih
znagilnostih nedvoumno lo&i od preostalih tipov ektomikorize, vendar vrsta
glive ni znana, dobi umetno ime, sestavljeno iz imena rodu rastline z
dodatkom -rhiza, ter neke znadilnosti tipa (npr. Piceirhiza inflata, sliki 4c in d).

F) Referenéne zbirke: vzorec ektomikorize, po katerem je bila izpeljana
karakterizacija, dobi zaporedno Stevilko referenéne zbirke tipov ektomikorize
v Taksonomski zbirki GIS (del Herbarija Ljubljana) z oznako SLO (Stevilka),
kopija izbranih primerkov se poslje v mednarodno zbirko tipov ektomikorize v
Herbarij Indtituta za sistematsko botaniko Univerze v Miinchnu (ICEM).

5.2 Molekularne metode dolo¢anja tipov ektomikorize

Anatomske metode dolo&anja tipov ektomikorize so zelo zamudne. Pri
posameznih drevesnih vrstah je bilo doslej opisano omejeno Stevilo tipov, pri
smreki npr. okoli 85, potencialno pa je lahko ektomikoriznih ve¢ sto vrst gliv
(AGERER 1993), tako da je v vsakem vzorcu gozdnih tal lahko prisotno nekaj
doslej 3e neopisanih tipov ektomikorize. Poleg tega je pri nekaterih tipih
ektomikorize po anatomskih znagilnostih nemogoge ugotoviti vrsto glive,
mogoéa je le dologitev rodu ali $irSe skupine gliv s podobnimi anatomskimi
znadilnostmi - ektomikoriza je vegetativni organ, taksonomija visjih gliv pa sloni
predvsem na anatomiji generativnih organov, predvsem trosnjakov, trosisS¢ in
trosov (spor). Zato se v zadnjih letih vse bolj razvijajo molekularne metode
dologevanja tipov ektomikorize. Razvoj je el prek izoencimske elektroforeze
(SEN 1992) in imunologkih metod (CLEYET-MAREL / BOUSQUET / MOUSAIN
1988) v razvoj genskih markerjev za analizo DNK (RYGIEWICZ / ARMSTRONG
1991). Molekularne metode identifikacije ektomikorize so zasnovane na uporabi
encima DNK Tag polimeraze, s katerim se v primerni me3anici denaturirane
DNK, nukleotidov, zagetnih oligonukleotidov (‘primerjev’) in pufrske raztopine po
posebnem termiénem postopku lahko moéno pomnoZijo (amplificirajo) kratki
segmenti glivne DNA (RYGIEWICZ / ARMSTRONG 1991). Reakcija se imenuje
polimerazna verizna reakcija (PCR). Uporablia se lahko za nakljuéno
pomnozitev segmentov DNK (RAPD) ali za pomnozZitev vrstno znadilnih
segmentov DNK, kar je odvisno od izbire vrstno specificnin  zadetnih
oligonukleotidov (BRUNS et al. 1991, CULLINGS 1992). Posamezne
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pomnoZene produkte te reakcije je mogocée analizirati z uporabo restrikcijskih
encimov (analiza polimorfizma dolZine restrikcijskih fragmentov - RFLP) ali s
hibridizacijo fragmentov DNK (BRUNS / GARDES 1993).

Pri najbolj razsirjeni molekularni metodi, ki jo uporabljamo za Studij pestrosti

mikorize v biokomponenti gozdnih tal tudi v Sloveniji (KRAIGHER et al 1995 ¢),

poteka postopek po naslednji metodologiji (KRAIGHER et al 1995 a, prirejeno po

GARDES / BRUNS 1993):

~ Ekstrakcija DNK iz posameznih mikoriznih vrSi¢kov ali iz himenija glive.

-~ Pomnozitev DNK z metodo polimerazne verizne reakcije (PCR). Uporabili
smo metodo prednostno pomnozene ITS-regije ribosomalnih genov (ITS =
notranji transkripcijski presledek). Pri tem se DNK v velikem Stevilu
ponovitev (35 ciklov) denaturira, na razcepljene verige se prilepijo izbrani
zadetni oligonukleotidi, potem pa se ti kompletni fragmenti DNK z encimom
DNK polimerazo pomnozijo oziroma podalj$ajo do primerne velikosti.

— Encimsko ceplienje produkta amplifikacije na fragmente (kombinirana
metoda se imenuje PCR-RFLP). Z izbranimi encimi je mogocCe dobiti za
posamezno vrsto glive tipiéne dolZine fragmentov produkta ampilifikacije.

— Elektroforeza produktov amplifikacije in njihovih fragmentov.

— Analiza fotografij elektroforetogramov z racunainikom.

Molekularne metode identifikacije tipov ektomikorize v resnici niso tako
komplicirane, kot bi lahko sklepali iz gornjih navedb in postopka. Metode so
hitre, saj se lahko hkrati analizira vetje Stevilo vzorcev. Z njimi je mogoce
nedvoumno identificirati glivnega partnerja na posamezni raziskovalni ploskvi in
mozna je interpretacija rezultatov za filogenetske Studije. V kombinaciji s
klasiéno anatomsko metodo (AGERER 1991) predstavljajo molekularne metode
hiter in zanesljiv pripomo&ek pri $tudiju taksonomskih in ekoloskih znaCilnosti
mikorize.

V Sloveniji smo ugotovili, da so doslej testirane metode uporabne za vecje
$tevilo vrst mikoriznih gliv, za nekatere pa je potrebno metode Se dopolnjevati
(KRAIGHER 1994a in b, KRAIGHER et al. 1995a, AGERER / KRAIGHER /
JAVORNIK 1996). Pri tipih ektomikorize, pri katerih glivni partner ne kaze
populacijske variabilnosti, je metoda uporabna za vecji areal razSirjenosti teh
vrst (npr. Tyllospora spp., ERLAND et al. 1994), pri drugih tipih, npr. Hydnum
rufescens Fr. x Picea abies (L.) Karst., pa je mogo¢e PCR-RFLP metodo vezati
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le na posamezno raziskovalno ploskev, ker je pri tem in pri sorodnem tipu H.
repandum L. x Picea abies (L.) Karst.,, prisotna intra- in interspecificna
variabilnost, zato sama molekularna metoda ne zado$ta za nedvoumno
identifikacijo tipa (AGERER / KRAIGHER / JAVORNIK 1996).

6  APLIKACIJE V GOZDARSTVU
6.1 Raziskave gozdnih ekosistemov in mikobioindikacija
obremenjenosti rastis¢

Mikoriza predstavlja osnovni povezovalni element v gozdnih ekosistemih, je
pomemben dejavnik stabilnosti gozda in hkrati predstavlja enega vedcjih
soustvarjalcev bioloSke pestrosti v biokomponenti gozdnih tal. Saprofitske
sposobnosti ektomikoriznih gliv in kompleksne raziskave sestave in delovanja
mikroorganizmov v mikorizosferi so trenutno v vrhu zanimanja znanstvenikov s
podrocja mikorize in ekologije gozdnih tal in rizosfere ICOM 1996).

Razumevanje ekologije zdruzb ektomikoriznih gliv je bilo doslej omejeno z
zahtevnostjo in dolgoro&nostjo tovrstnih raziskav ter z raziskavami pojavljanja
trosnjakov ektomikoriznih gliv. O'DELL in AMMIRATI (1996) npr. ugotavljata na
podlagi ekstrapolacij skupne raznolikosti iz raznolikosti posameznih vzorcev (z
uporabo Shannonovega indeksa bioloske raznolikosti in Chaove ocene skupne
raznovrstnosti, ki temelji na delezu redkih taksonov), da sta v svoji desetletni
Studiji doslej verjetno ugotovila komaj polovico vseh vrst gliv, ki nastopajo na
njunih raziskovalnih ploskvah v me3anem gozdu duglazije in ¢uge. Veéje Stevilo
raziskovalcev ugotavlja, da pojavijanja trosnjakov ni mogoce enaditi s
pojavljanjem tipov ektomikorize v tleh, saj se lahko npr. posamezni tip pojavlja v
relativno velikem deleZzu v vzorcih tal, pa hkrati ne tvori ali pa le redkokdaj
zraste iz njega reproduktivni organ, trosnjak ali goba (GARDES / BRUNS 1996,
MEHMANN et al. 1995, DURALL et al. 1996, EBERHART et al. 1996). Podobne
rezultate smo dobili tudi v Sloveniji (KRAIGHER 1994a, KRAIGHER et al 1995a,
cin 1996).

Prav zaradi vedje zanesljivosti pri raziskavah bioloSke pestrosti v gozdnih tleh
ter zaradi boljSega razumevanja ekologije mikoriznih gliv se vse veé
raziskovalcev preusmerja v raziskave tipov ektomikorize (v primerjavi s
kartiranjem makromicet na podlagi pojavijanja trosnjakov) ter v uporabo
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molekularnih metod dolo¢anja tipov ektomikorize. V Sloveniji smo te metode ze
uporabili pri Studiju pestrosti biokomponente gozdnih tal in rizosfere na dveh
razlicno onesnazenih raziskovalnih ploskvah Gozdarskega instituta Slovenije, v
Zavodnjah in v Mislinji (KRAIGHER 1994 a in b, KRAIGHER ef al. 1995 a in c,
1996; AGERER / KRAIGHER / JAVORNIK 1996). Iz primerjave med popisi tipov
ektomikorize in popisi trosnjakov gliv smo ugotovili, da ni mogo€e neposredno
primerjati Stevilcnosti posameznih vrst gliv v obeh razvojnih oblikah. Trosnjaki
gliv so se pojavljali predvsem v jesenskem obdobju, mediem ko so tipi
ektomikorize prisotni na gozdnih rastid¢in skozi vse leto. Trosnjaki posameznih
vrst gliv, npr. Hydnum rufescens, so bili prisotni na ploskvi v Mislinji le posamic,
medtem ko je med tipi ektomikorize ta tip previadoval. Pri nekaterih tipih
ektomikorize, ki so se pojavljali znaéilno le na onesnazeni ali le na neonesnazeni
ploskvi, pa glivni partner 3e ni bil identificiran.

Glede na rezultate nasih raziskav smo sklepali in predlagali naslednje:

1) OnesnaZevanje lahko vpliva na distribucijo mikoriznih gliv, med katerimi
fahko nekatere izginejo, medtem ko druge lahko izkoristijo novo nastali manj
kompetitivni stadij v zaradi onesnaZenja osiroma3enem gozdnem
ekosistemu.

2) Mikobioindikacijo z analizo mikocenoz je mogo&e uporabiti pri ugotavljanju
onesnazenosti gozdnih rastiS¢ (kot sta predlagala FELLNER 1989 in
ARNOLDS 1988 in 1991).

3) V Sloveniji smo predlagali metodo mikobioindikacije z analizo prisotnosti
obéutljivih v primerjavi z na onesnazenje neobcutljivimi vrstami gliv, to je z
raziskavo prisotnosti in abundance predstavnikov vsake od teh skupin;, v
nasih raziskovalnih pogojih je bila nakazana kot obcutljiva vrsta Hydnum
rufescens Fr., kot neobcutljiva pa Paxillus involutus Fr..

4) Iz primerjave med pojavljanjem trosnjakov in tipi ektomikorize smo skiepali,
da je slednje primernej$e za ugotavljanje prisotnosti dologene vrste gliv na
gozdnem rasti§¢u iz naslednjih vzrokov: i) ektomikoriza je v gozdnih tleh
prisotna skozi vse leto in v razli¢nih vegetacijskih sezonah, medtem ko je
pojavljanje trosnjakov omejeno na doloéeno obdobje v letu, odvisno pa je od
klimatskih dejavnikov v celem letu; ii) veliko Stevilo ektomikoriznih gliv ne
tvori trosnjakov (Deuteromycotina), ali se uvré¢a med skorjaste glive, katerih
trosnjake je teZzko opaziti, ali sodi med podzemne glive, katerih trosnjaki so
skriti pod zemljo; iii) v nekaj primerih smo na na$ih ploskvah zabelezili
povezanost dolocenih tipov ektomikorize bodisi z onesnazeno ali le z
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neonesnazeno ploskvijo, vendar pri teh tipih glivni partner $e ni Dbil
identificiran; kljub temu bi te tipe lahko uvrstili med razlikovalno obgutljive
na onesnazenje. Pri tovrstnih raziskavah bi si lahko v veliki meri pomagali z
uporabo molekularnih metod analiz ITS regije ribosomalnih genov. Metoda
se je izkazala kot natanéna, objektivna in hitra. Predlagali smo, da se znadilni
vzorci pomnoZzene DNA uvrstijo v klju¢ za dolodanje tipov ektomikorize kot
eden od doloéevalnih znakov za identifikacijo glivnega partnerja do nivoja
vrste. Ta predlog je bil upoStevan tudi pri pripravi novega kljua za doloZanje
tipov ektomikorize na CD ratunalni$kem mediju DEEMY (AGERER /
RAMBOLD 1996).

6.2 Umetna obnova in pogozdovanje

Mikorizne sadike, kolonizirane z rasti3¢u prilagojenimi vrstami in sevi gliv, imajo
prednost pred nemikoriznimi v sposobnosti vzpostavitve hitrejSega in
uspesnejSega stika z vodo in hranili v tleh ter z drugimi organizmi v
biokomponenti tal. Micelij mikoriznih gliv, prilagojen na dolo¢eno rastisCe, je
sposoben hitre rasti in hitre vzpostavitve svoje absorbcijske funkcije. Zato lahko
preostali del koreninskega sistema mikoriznih sadik hitreje zastavi rast dolgih
korenin, ki so potrebne za sidranje sadik v tleh in za iskanje novih substratov in
predvsem novih virov vode (HETRICK 1991).

Veéina raziskav umetne kolonizacije sadik gozdnega drevja je bila doslej
usmerjena v pogozdovanja degradiranin rastiS¢ in rudniskih jalovin. Klasi¢ni
primeri so znani iz Severne Amerike, kjer je MARX Ze od konca Sestdesetih let
dalje (MARX 1969, MARX / BRYAN 1970 & 1975) raziskoval in kasneje
komercialno prodajal pripravke za umetno kolonizacijo sadik nekaterih borov in
duglazije z razliénimi sevi glive Pisolithus tinctorius (Pers.) Desv., preizkusenimi
na razlié¢nih rudniskih jalovinah. Bori, kolonizirani z jalovini primernim sevom te
glive, so Ze v kratkem &asu, vendar tudi Se po dvajsetih letih rasti kazali
neovirano rast, medtem ko so nemikorizni bori ve¢inoma propadli oziroma so
oditno zaostali v rasti. Podobno se je izkazalo za sadike, naravno kolonizirane z
glivo Thelephora terrestris Ehrenb. iz nekaterih drevesnic v ZDA, ki so na
rudniskih jalovinah tudi oéitno zaostale v rasti.
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Marx je zaradi omenjenih uspehov v Severni Ameriki zacel svoje pripravke z
razliénimi izolati glive P. tinctorius prodajati tudi na druge celine, v Evropo,
JuZzno Ameriko, Avstralijo in Novo Zelandijo. Pri vsakem prenosu genetskega
materiala prek meja kontinentov pa obstaja nevarnost genetske polucije,
posebno, ker je vedina sevov te glive izredno agresivnih in lahko povsem
izpodrinejo naravno prisotno mikofloro. V Evropi so bili prenosi te glive omejeni
predvsem na obmodje Francije, kjer sicer potekajo vecji eksperimenti in
komercialna pogozdovanja z razlicnimi sevi gliv Laccaria bicolor, Laccaria
laccata in Hebeloma crustuliniforme (LE TACON 1996). V onesnaZenih gozdovih
v Neméiji in na zahodu Poljske pa uporabljajo pri pogozdovanjih s smreko in z
bukvijo predvsem razline seve glive Paxillus involutus (npr. TURNAU et al.
1992).

Pred komercialno uporabo posameznih sevov mikoriznih gliv je potrebno le-te
najprej preizkusiti na razli¢nih substratih in vitro, v dvojnih kulturah s sadikami
gozdnega drevja v laboratorijskih pogojih, Sele nato navadno prenesejo poskuse
na izbrana rasti$éa. Pri tem se je pokazalo, da so razliéni sevi sicer primernih
mikoriznih gliv, v naravnih pogojih manj konkurenéni. Avtohtoni sevi lahko v
kratkem &asu prevladajo tudi na umetno koloniziranih sadikah, kar je ponovno
mogo&e zasledovati samo z uporabo sodobnih molekularnih tehnik (GARDES et
al. 1991). V vsakem primeru pa je rast koreninskega sistema sadik, ki so bile zZe
v drevesnici kolonizirane z mikoriznimi glivami, po presaditvi na teren sposobna
hitrejSega prilagajanja na nove pogoje - sistem kratkih mikoriznih korenin
omogota hitro kolonizacijo le-teh z avtohtonimi sevi, glavnina energije se porabi
za rast dolgih sidrnih in iskalnih korenin (FITTER 1991, HARTNETT 1996).
Program selekcije sevov ustreznih mikoriznih gliv zato poteka v dveh smereh, v
selekcijo hipervirulentnih sevov na izbranih naravnih rastis¢ih (npr. pri umetni
obnovi gozda) in v selekcijo sevov, ki so sposobni uspevati in pripomoci k rasti
sadik gozdnega drevja na ekstremno degradiranih ali onesnaZenih tleh, npr. na
rudnidkih jalovinah, deponijah in v okolici vecjih stalnih polutantov. Postopno je
opaziti tudi prehod k raziskavam kombinacij razliénih sevov mikoriznih gliv in
spremljevalnih bakterij ter fiksatorjev dusika (npr. GARBAYE 1994), kar je hkrati
pogojeno tudi z raziskavami ustreznih vrstnih kombinacij sadik lesnatih rastlin pri
pogozdovanju ali pri umetni obnovi gozda (‘community studies', Studije zdruzb
pri pogozdovanju; WERNER 1992). Pri sonaravnem gojenju gozdov ima lahko
sadnja razliénih, rasti$u in medsebojnim odnosom v mikorizosferi prilagojenih
kombinacij mikoriznih sadik, prednost predvsem zaradi sukcesijski fazi
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prilagojene kombinacije vrst mikoriznih gliv, prisotnosti ustreznih bakterij, od
katerih lahko nekatere pripomorejo k fiksaciji elementarnega duSika iz zraka,
sama arhitektura koreninskega sistema pa je prilagojena na aktivno absorbcijsko
funkcijo micelija mikrosimbionta ter iskalno funkcijo dolgih korenin
makrosimbionta.

6.3 Gojenje uzitnih mikoriznih gob

Posebno poglavje zajema gojenje uZitnih mikoriznih gliv za prehrano. Med
uzitnimi mikoriznimi glivami v svetu so najbolj znane gliva 'matsutaki'
(Tricholoma matsutake) (PILZ / MOLINA 1994), podzemne gomoljike, katere
gojijo predvsem v mediteranskih klimatih v Haliji in Franciji (CHEVALIER /
FROCHOT 1988), plantaze pa so znane tudi iz Nove Zelandije, Amerike,
zacenjajo jih uvajati v Avstraliji ICOM 1996) in nekatere nam bolj domace vrste
ektomikoriznih gliv, npr. jur€ki in lisicke.

V severozahodnem delu Severne Amerike od leta 1993 dalje te¢e strokovno-
raziskovalni Program usmerjanja gospodarjenja z gozdovi za ohranjevanje
pestrosti gliv in vzdrZevanje naravne proizvodnje gob (PILZ / MOLINA 1996). V
severozahodnih drzavah predstavlja nabiranje gob pomemben vir dohodka za
gozdne delavce in kmete. V letu 1992 se je s to dejavnostjo ukvarjalo priblizno
11.000 ljudi, ki so za bruto dohodek drzav Oregon, Washington in Idaho zasluzili
ca 41 milijonov dolarjev (ibid.). Najbolj zanimive gobe so ‘matsutaki’ (v Severni
Ameriki raste Tricholoma magnivelare), mavrahi (Morchella spp., mikorizni
znadaj le-teh 3e ni dokazan za vse vrste), lisicke (Cantharellus cibarius Fr.),
jurcki (predvsem Boletus edulis), gomoljike (Leucangium (Picoa) carthusiana,
Tuber gibbosum), v manjsi meri tudi jezki (Hydnum repandum, H. umbilicatum).
Program zajema kompleksne Studije gozdnih ekosistemov, socialne, ekonomske
in Studije antropogenih vplivov na rast teh gliv, programe kartiranja, vzorcenja,
varovanja, $tudij biologije in ekologije mikoriznega micelija, njihovega
razmnozevanja in genetike in predvsem programe usmerjenega gospodarjenja z
gozdovi, v katerih te glive uspevajo, zaradi njihovega varstva in vzpodbujanja
fruktifikacije (proizvodnje trosnjakov) (ibid.).

4
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7 POVZETEK

Miceliji mikoriznih gliv so osnovni povezovalni element v gozdnih ekosistemih,
prek njih poteka &asovni in prostorski prenos ali shranjevanje hranil v
biokomponenti gozdnih tal. Kot pomemben dejavnik bioloke in biotske pestrosti
predstavija enega kljucnih elementov stabilnosti v gozdnih ekosistemih.

Razli¢ne vrste mikoriznih gliv v simbiontskem organu, ektomikorizi, oblikujejo s
korenino makrosimbionta razlicne tipe ektomikorize. Le-te se med seboj
razlikujejo po strukturi in funkciji, razlike je mogogée opredeliti na morfoloskem,
fizioloSkem in ekoloskem nivoju. Uginkovitost sozZitja razlicnih wvrst
mikrosimbionta s koreninami rastlin je vrstno specifiéna, lahko je odvisna od
lastnosti posameznih sevov iste vrste gliv. Zato so raziskave v svetu usmerjene
v fiziologijo in ekologijo micelija razliénih vrst in sevov gliv v mikorizni simbiozi.
Ker se pojavljanje trosnjakov ne more enaciti s pojavljanjem tipov ektomikorize,
torej se iz pojavljanja trosnjakov tudi ne more sklepati o viogi micelija v gozdnih
tleh, je poudarek v svetu in pri nas na Studiju pojavljanja tipov ektomikorize na
razliénih rasti$¢ih, sestojnih tipih in sukcesijskih fazah gozda. Prena$anje tujih
izsledkov ali celo netestiranih izolatov gliv v nase ekosisteme ni mozno oziroma
dopustno.

SUMMARY

The mycelium of mycorrhizal fungi is the main linkage in forest ecosystems,
representing temporal and spatial transport or storage of nutrients in the
biological component of forest soils. As an important factor of biodiversity it
represents a key element of stability in forest ecosystems.

Different species of mycorrhizal fungi in the symbiotic organ, the
ectomycorrhiza, form different types of ectomycorrhizae with the root of a
macrosymbiont. These differ in structure and function. The differences can be
defined at a morphological, physiological and ecological level. The functional
compatibility of different species of the microsymbiont with plant roots is specific
to a species and can show differences among isolates of the same fungal
species. Therefore most studies in this field deal with physiology and ecology of
the mycelium of different species and isolates/strains of mycorrhizal fungi. As
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the occurrence of fruitbodies does not necessarily reflect the occurrence of
ectomycorrhizal types, which suggests that the mapping of fruitbodies does not
reflect the role of the fungal mycelium in forest soils, the main emphasis both
internationally and in Slovenia is on the investigation of the occurrence of .
ectomycorrhizal types in different forest sites, forest stands and successional
stages of the forest. Any direct transfer of foreign findings or even untested
isolates of fungi into our ecosystems is neither possible or admissible.
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PRILOGE

Priloga 1

Habitus ektomikorize in skice
znadilnosti plasc¢a. - Slika 4a:
Tip ektomikorize, za katerega
Jje znacilno moéno opnjemanje
talnih delcev (oznaceni z O),
doslej Se nepopolno opisan
tip, vrsta glivnega simbionta ni
poznana, predlaganc ime je
Piceirhiza terraphila (po SLO
163) - Slika 4b: Doslej se
nepopoino opisan tip
ektomikonze na miadici smre-
ke Cortinarius campho-ratus
Fr. x Picea abies (L.) Karst.
Po svojih znacilnostih je tipicni
predstavnik  skupine  tipov
ektormnikorize pri smreki s
koprenkami, zato bo verjetno
za natancno identifikacijo po-
trebna dodatna molekulama
karakterizacija (po SLO 438;
risano prosto z binokularjem
Olympus SZH, értica pri obeh
skicah habitusa oznacuje 1
mm). - Slika 4c: Skica raz-
ras¢anja  rizomorfov  ftipa
ektomikorize, ki doslej $e ni bil
popoino opisan, prediagano
ime je Piceirhiza inflata.
Opazna so septa s centraino
odebelitvijo brez zaponk. -
Slika 4d: Piceirhiza inflata,
skica znacilno napihnjene hife
(obe risbi po SLO 148; risano
Z nastavkom za mikroskop,
értica oznacuje 10 umy.

Annex 1:

Types of ectomycorrhizae on Norway spruce and mantle drawings. - Figure 4a: Type of
ectomycorrhizae with strongly adhering soil particles (marked with O), not yet comprehensively
described, the fungal symbiont unknown, the suggested name is Piceirrhiza terraphila (after SLO 163). -
Figure 4b: Cortinarius camphoratus Fr. x Picea abies (L.) Karst., not yet comprehensively described, a
typical representative of types of ectomycorrhizae on Norway spruce with mycorrhizal fungi from the
genus Cortinarius; therefore a molecular characterisation will probably be necessary to identify it in the
future to the species level (after SLO 438; both figures drawn free with the aid of a binocular Olympus
SZH, bar = 1 mm). - Figure 4c: Drawing of the ramification of a rhizomorph of an ectomycorrhizal type,
which has not yet been comprehensively described; the suggested name is Piceirhiza inflata. Note the
central globular thickening at the septa, mycelium without clamps. - Figure 4d: Piceirhiza inflata, drawing
of an inflated hypha (both drawings after SLO 148; drawn with the aid of a drawing attachment on
Olympus BDH, bar = 10 um).
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Priloga 2

Znacilnosti razlicnih tipov ektomikorize pri smreki, - Slika 5a: Primetjava velikosti koreninskega laska pri
sad/k/ smreke, vzgolene na umetnem substratu in hif ektom/konzne gllve Laccana bicolor (Maire) Orton
7 (svez preparat, Crtica
oznacuje 20 um). - Slka
5b:  Znacilnosti  hif v
rizomorfu tipa ektornikorize
Hydnum rufescens Fr. x
Picea abies (L.) Karst.
Zaponéni micelfj sestav-
ljajo granulirane hife, ki so
v podrocju sept napihnje-
ne, se kompicirano raz-
radcajo, septa s centralno
odebelitvijo, rizomorf ni di-
ferenciran (Hydnum rufe-
scens X Picea abies). -
Slika 5c: Znacilno napih-
njen konec hife (inflacija)
(Hydnum  rufescens x
Picea abies). - Slika 5d:
Visoko diferenciran rizo-
morf z odebeljeno hifo, pri
kateri je delno reducirana
septa (Xerocomus badius
(Fr.) Kihn & Gilb. x Picea
abies (L.) Karst). - Slika
5e: Laticifere (mlecni vodi)
z mleckom v pladcu
plektenhimatskega tipa
(Lactarius lingyotus Fr. x
Picea abies (L) Karst). -
Slika 5f: Preéni prerez
skozi ektomikorizo (Hyd-
num rufescens x Picea
abies). Posamezne plasti
predstavijajo  izhajajoce
hife (zgoraj) s talnimi delci,
mikorizni plasé, v katerem
so vidne centralne odebel-
itve v septih, inflacije in
zaponke, plast taninskih
celic in plast celic primarne
skorje s Hartigovo mreZo.
- Slika 5g: Vzdolzni prerez
Y skozi ektomikonizo (Lacta-
rius Ilngyotus x Picea abies). Opazne so temnej$e taninske celice, prerez in povrsina Hartigove mreze v
predelu celic primarne skorje. - Slika 5h: VzdolZni prerez skozi ektomikorizo (Cortinarius camphoratus x
Picea abies). Opazen je tanek naguban mikorizni plas¢ z izhajajosimi hifami, plast taninskih celic ter
Hartigova mreZa, ki sega do endoderma, kateremu sledj centralni cilinder s prevajalnimi elementi. (Slike
5b, ¢, f po SLO 404, slika 5d po SLO 432, sliki 5 e, g po SLO 428, slika 5h po SLO 438; slke 5b-e v
miecni kislini, NIC, Olympus BH2, Autophoto PM10-ADS; slike5f-h: Historesin, 6 um prerezi, PhC, értica
pri slikah 5b-h oznacuje 10 um).
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Annex 2

Characteristics of different ectomycorrhizal types on Norway spruce. Figure 5a: Comparison of a root
hair on a Norway spruce seedling, grown on an artificial substrate, and hyphae of the ectomycorrhizal
fungus Laccaria bicolor (Maire) Orton (fresh preparation, bar = 20 um). - Figure 5b: Characteristics of
hyphae in a rhizomorph of Hydnum rufescens Fr. x Picea abies (L.) Karst. The granulated hyphae with
clamps are inflated close to the septa with a central globular thickening; the hyphae form complicated
ramifications, the rhizomorphs are not differentiated (Hydnum rufescens x Picea abies). - Figure 5¢: A
characteristically inflated hyphal end (Hydnum rufescens x Picea abies).' - Figure 5d: A highly
differentiated rhizomorph with a thick central hypha, in which the septa are partially reduced (Xerocomus
badius (Fr.) Kihn & Gilb. x Picea abies (L.) Karst). - Figure 5e: Laticifers (special hyphae with milky
contents) in the plectenchymatous mantle (Lactarius lingyotus Fr. x Picea abies (L.) Karst). - Figure 5f:
Cross section of an ectomycorrhizal root (Hydnum rufescens x Picea abies). Different layers represent
emanating hyphae (upper part) with soil particles, the fungal mantle/sheath with central globular
thickenings in septa, inflations and clamps, followed by a layer of tannin cells and a layer of cortex cells
with Hartig net. - Figure 5g: Longitudinal section of an ectomycorrhizal root (Lactarius lingyotus x Picea
abies) with tannin cells, cortex cells and the Hartig net. - Figure 5h: Longitudinal section of an
. ectomycorrhizal root (Cortinarius camphoratus x Picea abies), with a narrow fungal sheath with
emanating hyphae, tannin cells and the Hartig net, which reaches the endoderm, followed by the stele
with vascular tissue. (Figures 5b, c, f after SLO 404, figure 5d after SLO 432, figures 5 e, g after SLO
428, figure 5h after SLO 438; figures 5b-e in lactic acid, NIC, Olympus BH2, Autophoto PM10-ADS;
figures 5f-h: Historesin, 6 yum sections, phase contrast, bar in figures 5b-h equals 10 um).



