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Laura Salazar (Is) und Stella M. Solis (ss)

Forschung
Farne und ihre
unterirdischen
Pilzpartner

Im letzten FernFolio berichtete uns Jakob Schneller von
seinen Beobachtungen zu Pilzen, die er auf Farnen gefunden
hat. In diesem Artikel mochte ich das Thema erweitern, in-
dem ich die Symbiose zwischen Farnen und unterirdischen
Pilzpartnern, den Mykorrhiza-Pilzen, beleuchte.

Alle Pflanzen bendtigen Nihrstoffe, die sie meist iiber ihre
Wurzeln aus dem Boden aufnehmen. Wurzeln sind jedoch re-
lativ dicke, vielzellige Gebilde, die viele Bodenbereiche nicht
erreichen konnen. Daher ist die Aufnahme von im Bodenwas-
ser gelosten Néhrstoffen beschrinkt. Insbesondere Phosphor
ist aber oft in gebundener Form vorhanden und somit schwer
zugidnglich. Aus diesem Grund gehen viele Pflanzen Symbio-
sen mit Pilzen ein.

Abb. 1: Querschnitt durch eine Wurzel der argenti-
nischen Natternzungen-Art Ophioglossum reticula-
tum. Durch eine pilzspezifische Firbung lassen sich
die violetten Knduel der Pilzhyphen in den Zellen
gut erkennen. Man sieht auch Stirkekugeln (hel-
le Kiigelchen) und das zentrale Leitbiindel mit den
dicken, rosa gefirbten Wasserleitgefissen (Xvlem).
Die dussere Schutzschicht der Wurzel (Kutikula)
ist braun gefdrbt. Dieses Bild sowie Abbildungen 3
und 8 stammen aus einer noch nicht verdffentlichten
Studie zu Natternzungen in Argentinien, die wir in
Zusammenarbeit mit Esteban Meza und Stella Solis
durchfiihren. (ss)







Die fadenformigen Zellreihen der Pilze, die Hyphen, sind
mehrere hundertmal diinner als Wurzeln und kénnen daher
Nihrstoffe viel besser erreichen und aufnehmen. Diese Néhr-
stoffe, vor allem Phosphor und Stickstoff, geben die Pilze
dann an die Pflanzen ab und erhalten im Gegenzug Zucker
und Stérke, die die Pflanzen tiber die Photosynthese produ-
ziert haben. Zudem konnen Mykorrhiza-Pilze die Pflanzen
mit Wasser versorgen und sie gegen schidliche Pilze schiit-
zen. Zahlreiche Studien, die vor allem bei Nutzpflanzen
durchgefiithrt wurden, haben gezeigt, dass Pflanzen mit My-
korrhizen besser wachsen als solche ohne. Es ist daher nicht
verwunderlich, dass alle Nadelgeholze und rund 87% aller
Bliitenpflanzen Mykorrhizen aufweisen (Wang & Qiu 2006).

Wie sieht es aber bei Farnen aus? Diese sind in der bo-
tanischen Forschung oft vernachléssigt worden. Bis vor kur-
zem gab es nur wenige Studien, die vor allem mikroskopisch
untersuchten, ob sich in den Farnwurzeln Mykorrhizen nach-
weisen lassen. Hierfiir werden die Wurzeln zuerst gebleicht
und dann die Pilze eingeférbt, sodass man sie unter dem Mi-
kroskop erkennen kann (Abb. 2). Beim hdufigsten Mykorrhi-
za-Typ, der sogenannten vesikuldr-arbuskuldren Mykorrhiza
(VAM), bilden die Pilze in den Pflanzenzellen knéduelige Ge-
bilde, in welchen der Stoffaustausch stattfindet (Abb. 1 und 3).
Solche Analysen zeigten bereits vor rund 15 Jahren, dass Far-
ne seltener mykorrhiziert sind als Bliitenpflanzen: nur etwa
66% aller untersuchten Farnarten wiesen Mykorrhizen auf
(Lehnert ef al. 2017). Aber warum ist das so? Farne bendtigen
doch auch Néhrstoffe.

Ich habe mich seitdem intensiv mit dieser Frage beschif-
tigt. Diese Forschung begann in Zusammenarbeit mit Laura
Salazar, die von 2009 bis 2011 fiir ihre Doktorarbeit in ihrem
Heimatland Ecuador alle bodenbewohnenden Farne in 22
Untersuchungsflichen vom Amazonasregenwald auf 500 m ii.
M. bis zur oberen Waldgrenze auf 4’000 m ii. M. erfasst hat.
Alle 6’175 Farnindividuen von 86 Arten wurden markiert und
das Wachstum von 137945 Blittern tiber zwei Jahre gemes-
sen (Abb. 4). Diese hervorragenden Bedingungen inspirierten
mich dazu, Ramona Giidel, eine Masterstudentin an der Uni-
versitit Ziirich, nach Ecuador zu schicken, um Wurzeln der
verschiedenen Farnarten zu sammeln und mikroskopisch zu
untersuchen. Bei ihren Untersuchungen kam etwas Unerwar-
tetes heraus: Farne ohne Mykorrhiza-Pilze waren zwar ins-
gesamt seltener als solche mit Mykorrhizen, aber sie wiesen
hohere Phosphorkonzentrationen in ihren Blittern auf (Kess-
ler et al. 2014). Wie konnte das sein, da Mykorrhizen doch
dazu da sind, um Nahrstoffe aufzunehmen?

Diese Frage trieb mich umbher, bis ich 2019 ein Forschungs-
projekt bewilligt erhielt, in dem Thais Guillen-Otero als Dok-
torandin eine Reihe von Untersuchungen durchgefiihrt hat,
die uns ganz neue Einblicke in die Welt der Farne und ihrer
Pilzpartner geben. Zunéchst hat Thais eine Methode weiter-
entwickelt, mit der man alle Pilze in Farnwurzeln genetisch
erfassen kann (Guillen-Otero et al. 2023). Dies ermdoglicht
uns im Gegensatz zu den bisherigen visuellen Untersuchun-
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gen nicht nur zu wissen, ob es in den Wurzeln Mykorrhizen
gibt, sondern auch welche Arten vorkommen und wie héufig
diese sind.

Als Hauptuntersuchungsobjekt haben wir den Rippenfarn
(Struthiopteris spicant = Blechnum spicant) ausgewihlt, da
dies eine weit verbreitete Art ist, die in unterschiedlichsten
Habitaten, von Mooren bis auf Sandbdden, und vom Tief-
land bis an die Waldgrenze vorkommt. Das erste Experiment
fand im Gewichshaus statt (Guillen-Otero et al. 2024¢). Von
Maria und Michael Scheider (Farnwerk) erhielten wir 80
gleich alte Jungpflanzen, die wir unter verschiedenen Bedin-
gungen heranwachsen liessen: Die Hélfte der Pflanzen erhielt
viel Licht, die andere Hilfte wuchs im Schatten heran (Abb.
5). Von diesen bekam jeweils eine Hélfte viel Stickstoff und
Phosphor als Diingung, die andere Halfte nicht. Nach einigen
Monaten konnten wir die Pflanzen ernten und die Wurzeln
genetisch untersuchen. Zu unserer Uberraschung fanden wir
heraus, dass Licht den ausschlaggebenden Einfluss auf die
Mykorrhizierung der Farne hatte: Alle Pflanzen mit viel Licht
hatten viele Mykorrhizen, jene im Schatten praktisch kei-
ne, unabhédngig von der Diingung. In einer parallelen Studie
untersuchten wir die Wurzeln von 105 Rippenfarnen von 27
Lokalitdten in ganz Europa (von Georgien bis Madeira und
Norwegen) und Kalifornien (Guillen-Otero et al. 2024b). Er-
neut fanden wir, dass Licht den stérksten Einfluss auf die In-
tensitdt der Mykorrhizierung hatte.

Es scheint also so zu sein, dass Farne nur dann die Sym-
biose eingehen, wenn sie genug Licht haben, um viel Photo-
synthese zu machen. Von Baumen weiss man, dass sie bis zu
20% ihrer Photosyntheseleistung an ihre Mykorrhiza-Pilze
abtreten. Wenn also das Wachstum der Farne durch die Ver-
fiigbarkeit von Zucker und Stérke, die durch Photosynthese
gebildet werden, beschrinkt ist, dann lohnt es sich fur den
Farn nicht, diese an den Pilz abzugeben, um Nihrstoffe zu
erhalten, die er ohnehin nicht fur verstiarktes Wachstum ver-
wenden kann. Dies erklidrt auch, warum wir damals in Ecu-
ador bei den nicht-mykorrhizierten Farnen mehr Néhrstoffe

Abb. 2: Unter dem Mikroskop lassen sich die blau
eingefdrbten Pilzhyphen in den Wurzelzellen der Far-
ne gut erkennen. Bei dieser Art Untersuchung kann
man feststellen, ob es Mykorrhizen gibt, eine genaue
Bestimmung der Pilzart ist jedoch nicht moglich.
Dies ist im Gegensatz zu Abb. 1 eine Ldngsansicht
der Wurzel. (rg)

Abb. 3: Detail der Wurzel der argentinischen Nat-
ternzungen-Art  Ophioglossum  crotalophoroides.
Man sieht gut die dichten, blau eingefirbten Kndu-
el von Pilzhyphen, iiber die der Ndhrstoffaustausch
stattfindet. (ss)

Abb. 4: Einer von iiber 6’000 markierten Farnen,
an denen wir in Ecuador den Zusammenhang von
Wachstum und Mykorrhizierung untersucht haben.

(ls)







Abb. 5: Eine der Anzuchtkammern bei unserem Experi-
ment mit dem Rippenfarn (Struthiopteris spicant = Blech-
num spicant). Das griine Schattiernetz erlaubt es iiber
verschiedene Schichtdicken die Lichtmenge zu kontrollie-
ren. Auf den Schildchen jeder Pflanze steht, ob sie viel (H
= high) oder wenig (L = low) Phosphor (P) oder Stickstoff’
(N) bekommt. Wir haben also jede Pflanze vorsichtig und
individuell gegossen. (mk)

Abb. 6: In diesem Nebelwald in Ecuador finden die Diin-
ge-Experimente statt. Die schlanken Baumfarne sind Cy-
athea peladensis, eine unserer vier untersuchten Arten.
(mk)

Abb. 7: Thais Guillen-Otero beim Beproben der Farn-
wurzeln. In dem Gewirr von Pflanzen ist es bei Regen und
im steilen Geldinde oft nicht einfach, die richtigen Wurzeln

zu erwischen. (mk)

gefunden haben: dies sind Arten, deren Wachstum durch an-
dere Faktoren als Néhrstoffverfugbarkeit beschrinkt ist, und
in denen sich deshalb Néhrstoffe, die gelost mit dem Wasser
aufgenommen werden, anreichern.

Aber warum sollte das Wachstum bei Farnen stérker als
bei Bliitenpflanzen durch Photosynthese als durch Néhrstof-
fe begrenzt sein? Nun, zum einen scheinen Farne insgesamt
eine schwichere Photosyntheseleistung zu haben. Zum ande-
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ren verbrauchen Farne viel mehr Wasser, da sie ihre Spalt-
offnungen schlechter regulieren konnen. Somit nehmen Farne
iber das Wasser, das sie verdunsten, mehr geldste Nahrstoffe
auf. Aber nicht nur deshalb haben Farne weniger Mykorrhi-
zen. Farne weisen mit 25% mehr epiphytische Arten auf als
Bliitenpflanzen (9%). Auf Baumen gibt es jedoch keine My-
korrhiza-Pilze, da diese nur in Boden leben. Letztlich fehlen
Mykorrhizen auch bei Farnen, die im Wasser oder in sumpfi-
gen Boden leben, da Mykorrhiza-Pilze zum Uberleben Luft



brauchen. Als Ausgleich haben viele Sumpffarne griine Spo-
ren mit Chlorophyll, die ohne Pilzpartner keimen und wach-
sen konnen (Mellado-Mansilla et al. 2022).

Die geringe Beeinflussung der Mykorrhizen von Farnen
durch Nahrstoffe wurde auch in einem Feldexperiment in
Ecuador deutlich. Dort werden seit 2008 von Jiirgen Homeier
von der Universitdt Gottingen in einem artenreichen Nebel-
wald Versuchsflichen gediingt, um zu erforschen, welche
Auswirkungen dies auf die Vegetation hat. Bei Baumen stell-
ten er und seine Kollegen deutliche Verdnderungen in den
Mykorrhiza-Gemeinschaften fest. Um dhnliche Effekte bei
Farnen zu untersuchen, reisten wir Anfang 2023 nach Ecu-
ador und entnahmen Wurzelproben von vier Farnarten aus
gediingten und ungediingten Bereichen (Guillen-Otero et al.
2024a) (Abb. 6 und 7). Uberraschenderweise zeigte sich, dass
die Diingung keinen Einfluss auf die Mykorrhizen der Farne
hatte. Stattdessen entdeckten wir eine erstaunliche Vielfalt an
Pilzarten in den Wurzeln der untersuchten Farne: Insgesamt
konnten wir genetisch 1’389 verschiedene Pilzarten identifi-
zieren, darunter 75 typische Mykorrhiza-Pilze aus der Grup-
pe der Glomeromycota. Interessanterweise hat jedes Farn-
individuum eine einzigartige Pilzflora; 1°223 der Pilzarten
traten nur in einem einzigen Individuum auf, und selbst die
héufigste Pilzart fanden wir lediglich in 35 Farnen. Es scheint
also kaum eine Spezialisierung der Farne auf bestimmte Pilze
zu geben. Die Farne nehmen vielmehr die Pilze auf, die in
ihrer unmittelbaren Umgebung vorhanden sind. Bei der Un-
tersuchung des Rippenfarns stellten wir fest, dass in den 105
analysierten Exemplaren aus Europa 902 Pilzarten vorhanden
waren, von denen 464 zu den Glomeromykoten gehorten. Was
aber ist mit den zahlreichen nicht-Mykorrhiza-Pilzen? Hier-
bei handelt es sich vor allem um Asco- und Basidiomyceten,
die zu den haufigsten Pilzgruppen gehoren. Thre Funktionen
in den Farnwurzeln sind noch unklar; viele sind jedoch zer-
setzende Pilze, die darauf warten, dass die Wurzeln abster-

ben. Andere konnten Pathogene oder Parasiten sein, wihrend
wieder andere einfach an der Aussenseite der Wurzeln haften
bleiben.

Unsere Untersuchungen konnten natiirlich nicht alle As-
pekte der Farn-Mykorrhiza-Pilz-Interaktionen abdecken;
insbesondere haben wir keine Farngametophyten untersucht.
Es ist allerdings bekannt, dass diese oft von Pilzen besiedelt
sind, die essenziell fiir ihr frithes Wachstum sind. Dies trifft
besonders auf unterirdische Gametophyten zu, wie sie bei
Bérlappen, Schachtelhalmen und Mondrauten vorkommen.
Diese erhalten alle Néhrstoffe und Zucker von den Pilzen.
Erst wenn sich die Sporophyten entwickeln, kénnen diese die
Pilze ernidhren. Dabei werden die Mykorrhizen aber nicht di-
rekt von den Gametophyten auf den Sporophyten tibergeben,
sondern es muss zu einer Neubesiedlung kommen.

Obwohl unsere Forschungsergebnisse zeigen, dass Farne
generell weniger von Mykorrhizen abhingig sind als Bliiten-
pflanzen, gibt es Ausnahmen. Der weltweit in den Tropen
und Subtropen verbreitete Gabelfarn (Psilotum nudum), der
keine Wurzeln besitzt, hdngt vollstindig von Pilzen ab, um
Wasser und Nihrstoffe aufzunehmen. Es scheint, dass evo-
lutionér alte Farnfamilien, die vor mehr als 300 Millionen
Jahren entstanden sind, stdrker auf Mykorrhizen angewiesen
sind, weil es damals noch keine gut entwickelten humosen
Boden gab (Lehnert et al. 2017). Nachdem die Bliitenpflan-
zen vor etwa 50 bis 100 Millionen Jahren die 6kologische
Dominanz erlangten und sich die Néhrstoffkreisldufe sowie
die Verfiigbarkeit von Néhrstoffen verbesserten, waren die
spéter entstandenen Farnfamilien, wie die Wurmfarn- (Dry-
opteridaceae) und Streifenfarngewichses (Aspleniaceae),
mit einem relativen Néhrstoffiiberfluss konfrontiert, in dem
Mykorrhizen weniger bedeutend waren. Deshalb kénnen sich
viele moderne Farne sozusagen «aussucheny, wann sie die
Symbiose eingehen und wann nicht (Abb. 8).




Abb. 8: Dieser Lingsschnitt durch die Wurzel der argentinischen Natternzungen-Art Ophioglossum crotalophoroides

zeigt, wie dicht eine Wurzel mit Mykorrhiza-Pilzen (blaue Knduel) gefiillt sein kann. Das schlauchartige Gebilde in der

Mitte der Wurzel ist ein Wasserleitgefciss, das zur Verstirkung ringartig verdickte Zellwcinde hat. (ss)
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Ferns and their subterranean fungal partners

Many plant species live in symbiosis with sub-
terranean mycorrhizal fungi, where the fungus provides the
plant with nutrients, and the plant in turn feeds the fungus
with carbohydrates. This crucial relationship is well studied
in flowering plants, but remains poorly explored in ferns. I
here summarize the results of several studies on mycorrhi-
zae in ferns that I have conducted over the last two decades.
My interest started when I realized that ferns have a lower
incidence of mycorrhization (66% of all studied species) com-
pared to flowering plants (87%) and conifers (100%). Why
would ferns have less mycorrhization, since they also need
nutrients? In a series of studies, we found that in Ecuador,
ferns without mycorrhizae are less common than mycorrhizal
species, but have higher nutrient concentrations in their lea-
ves. Also, by genetically analyzing the fungi in the roots of
several fern species, we found that unlike trees, they do not
respond to fertilization. In contrast, studies of the Hard Fern



(Struthiopteris spicant = Blechnum spicant) in the greenhouse
and in the field showed that whether it has mycorrhizae or not
depends on light availability: when the plants have plenty of
light and can make a lot of photosynthesis, they have surplus
carbohydrates to feed the fungi; when they are in the dark,
their growth is limited by carbohydrates and they cannot
profit from any extra nutrients. All this shows that for many
ferns, the symbiosis is only beneficial when they can make a
lot of photosynthesis and that the ferns can choose when to
engage in the relationship. Our studies further found that we
can identify thousands of fungal species in fern roots and that
the ferns show very little specificity as to the fungi involved
in the symbiosis. It appears that ferns have less mycorrhiza-
tion than flowering plants because they evolved under a nu-
trient-poor environment early the Earth history, have lower
photosynthetic ability, and have higher transpiration rates,
taking up more nutrients through the roots. This hypothesis is
untested, however, and many other fascinating aspects of the
ecology of ferns and their mycorrhizal partners also remain to
be explored, for instance the relevance of mycorrhizae to fern
gametophytes.

Le felci e i loro compagni fungini sotterranei

Svariate specie vegetali vivono in simbiosi con funghi mi-
corrizici sotterranei, che forniscono sostanze nutritive alle
piante in cambio di carboidrati. Questa relazione fondamen-
tale ¢ stata ampiamente studiata nelle piante da fiore, mentre
nelle felci rimane ancora largamente inesplorata. Negli ultimi
due decenni ho condotto diversi studi su questo soggetto e di
seguito ne voglio riassumere i risultati. Ho iniziato ad inte-
ressarmi a questo tema rendendomi conto che le felci hanno
una minore incidenza di micorrizazione (66% di tutte le spe-
cie studiate) rispetto alle piante da fiore (87%) e alle conifere
(100%). Perché questa differenza se anche loro necessitano di
sostanze nutritive? Attraverso una serie di studi abbiamo sco-
perto che, in Ecuador, le felci prive di micorrize sono meno
comuni delle specie micorizzate, ma le loro foglie presentano
concentrazioni di nutrienti piu elevate. Inoltre, dall’analisi
genetica dei funghi presenti nelle radici di diverse specie di
felci, abbiamo scoperto che, a differenza degli alberi, non ri-
spondono alla fertilizzazione. Per contro, da studi svolti sia in
serra sia in campo su Struthiopteris spicant (=Blechnum spi-
cant), abbiamo dimostrato che la presenza di micorrize dipen-
de dalla disponibilita di luce: maggiore ¢ la luce disponibile
maggiore ¢ 'attivita fotosintetica, che permette un surplus di
carboidrati utilizzabile per nutrire i funghi; cio non si verifica
quando la luminosita ¢ bassa e la crescita limitata. Quanto
detto dimostra che, per molte felci, la simbiosi ¢ vantaggiosa
solo quando Iattivita fotosintetica non ¢ limitata e che le felci
possono scegliere quando impegnarsi in questa relazione. |
nostri studi hanno inoltre evidenziato che le radici delle fel-
ci ospitano migliaia di specie fungine, ma vi ¢ scarsissima
specificita in merito alle specie coinvolte nelle relazioni sim-
biotiche. E probabile che le felci abbiano una micorrizazione
minore rispetto alle piante da fiore in quanto si sono evolute

in un ambiente povero di nutrienti all'inizio della storia della
Terra, presentano una minore capacita fotosintetica e un tasso
di traspirazione piu elevato, con un maggior assorbimento di
sostanze nutritive attraverso le radici. Tale ipotesi, tuttavia,
non ¢ ancora stata verificata e restano da esplorare molti altri
aspetti affascinanti dell'ecologia delle felci e dei loro partner
micorrizici, ad esempio l'importanza delle micorrize per i ga-
metofiti delle felci.

FR Les fougéres et leurs compagnons fongiques sou-
terrains

De nombreuses espéces de plantes vivent en symbiose
avec des champignons mycorhiziens souterrains, qui leur
fournissent des nutriments en échange d'hydrates de carbone.
Cette relation fondamentale a été largement étudiée chez les
plantes a fleurs, alors qu'elle reste peu explorée chez les fou-
geres. Au cours des deux dernieres décennies, j'ai mené plus-
ieurs études sur ce sujet et j'aimerais en résumer les résultats
ci-dessous. J'ai commencé a m'intéresser a ce théme lorsque
j'ai réalisé que les fougeres ont une incidence de mycorhi-
zation plus faible (66 % de toutes les especes étudiées) que
les plantes a fleurs (87 %) et les coniferes (100 %). Pourquoi
cette différence si elles ont également besoin de nutriments
? Grace a une série d'études, nous avons découvert qu'en
Ecuador, les fougéres sans mycorhizes sont moins fréquentes
que les especes mycorhizées, mais que leurs feuilles ont des
concentrations en nutriments plus élevées. En outre, I'analy-
se génétique des champignons présents dans les racines de
plusieurs especes de fougeres nous a permis de constater que,
contrairement aux arbres, elles ne réagissent pas a la fertili-
sation. D'autre part, des études menées en serre et en plein
champ sur Struthiopteris spicant (=Blechnum spicant) ont
montré que la présence de mycorhizes dépend de la disponi-
bilité en lumiere : plus la lumiere est disponible, plus l'activi-
té photosynthétique est importante, ce qui permet un surplus
d'hydrates de carbone pouvant &tre utilisés pour nourrir les
champignons ; ce n'est pas le cas lorsque la lumicre est faib-
le et que la croissance est limitée. Cela montre que, pour de
nombreuses fougeres, la symbiose n'est bénéfique que lorsque
l'activité photosynthétique n'est pas limitée et que les fouge-
res peuvent choisir le moment ou elles s'engagent dans cette
relation. Nos études ont également montré que les racines des
fougeres hébergent des milliers d'espéces fongiques, mais il
y a tres peu de spécificité concernant les especes impliquées
dans les relations symbiotiques. I1 est probable que les fouge-
res soient moins mycorhizées que les plantes a fleurs parce
qu'elles ont évolué dans un environnement pauvre en nutri-
ments au début de I'histoire de la Terre, qu'elles ont une capa-
cité de photosynthese plus faible et un taux de transpiration
plus élevé, avec une plus grande absorption de nutriments par
les racines. Cette hypothése n'a toutefois pas encore été vér-
ifiée et de nombreux autres aspects fascinants de I'écologie
des fougeres et de leurs partenaires mycorhiziens restent a
explorer, par exemple l'importance des mycorhizes pour les
gamétophytes des fougeres.
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