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Die Mykorrhizasymbiose der Waldbidume

Von

Erias MELIN, UpPSALA

Wihrend 30 Jahren waren ich und meine Schiiler mit experi-
mentellen Untersuchungen iiber die Mykorrhiza der Waldbdume
beschiiftigt. Einiges von unseren Ergebnissen der letzten Jahre
mochte ich hier kurz mitteilen.

In der dlteren Literatur findet man die verschiedensten An-
sichten iiber die Natur der Baummykorrhiza. Einige Forscher ver-
fochten Franks Auffassung, dass Wurzel und Pilze in mutualisti-
scher Symbiose leben, das heisst, dass sie einander gegenseitig
fordern. Andere meinten, dass die Pilze ungeféhrliche, andere
wieder, dass sie schiidliche Parasiten sind. In den letzten Jahr-
zehnten sind indes zahlreiche Tatsachen gesammelt worden, welche
definitiv zeigen, dass die Mykorrhizen niitzlich oder sogar not-
wendig fiir die Biume sind. Im Jahre 1917 habe ich nachgewiesen,
dass sich in gewissen Kkiirzlich trockengelegten Mooren Nord-
schwedens Kiefern- und Fichtenpflanzen nur entwickeln konnten,
wenn sie Mykorrhiza hatten. Ich fand nebeneinander Pflanzen mit
und ohne Mykorrhiza. Die ersteren waren griin und {iippig, die
letzteren gelbgriin und verkiimmert. Gleichartige Beobachtungen
hat man spiter in verschiedenen baumlosen Gebieten der Erde
gemacht. Es erwies sich, dass hier Baumpflanzen nur gedeihen und
zu normaler Entwicklung gebracht werden konnen, wenn sich
Mykorrhizapilze im Boden befinden, so dass sich Mykorrhiza bilden
kann. Dies gilt z. B. fiir gewisse Gegenden Siidafrikas, Australiens,
Neuseelands, der Philippinen und Nordamerikas.

Um die Frage nach der Bedeutung der Mykorrhiza mit gros-
serer Sicherheit beantworten zu konnen, muss man zunichst die
Pilze kennen lernen, welche dieselbe aufbauen. Gelingt es, diese
in Reinkultur zu erhalten, so kann man dann Kulturversuche mit
Pflanzen unter verschiedenen Bedingungen mit und ohne bestimmte
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Mykorrhizapilze ausfiihren. Ausserdem wird es dann moglich, die
Physiologie der Mykorrhizapilze zu studieren.

Die ersten biologischen Analysen von Baummykorrhizen habe
ich vor 25 Jahren ausgefiihrt. Ich isolierte damals von Mykorrhizen
der Kiefer und Fichte eine Anzahl Pilze, die sich bei Synthese-
versuchen als Symbionten erwiesen. Schon aus diesen Versuchen
ging hervor, dass sowohl die Mykorrhizen der Kiefer als die der
Fichte von mehreren verschiedenen Pilzarten gebildet werden
konnen. Dies hat sich spéter bestitigt. Es konnte weiter festgestellt
werden, dass die meisten der isolierten Pilzsymbionten zu héheren
Pilzen, den Basidiomyzeten, gehoren. Sie bildeten indes keine
Fruchtkorper in Reinkultur und konnten deshalb nur in Ausnahme-
fillen bestimmt werden. .

Nachdem die Isolierungsversuche gezeigt hatten, dass die
Mykorrhizapilze der Bidume vor allem unter den hoheren Pilzen zu
suchen sind, lag die Annahme nahe, dass manche der in den Wil-
dern wachsenden Hutpilze Mykorrhizabildner sind. Um zu erfor-
schen, wie es sich damit verhilt, ziichteten ich und meine Mit-
arbeiter (vor allem A. B. Hatcr und O. MopEss) eine Anzahl hiufig
vorkommender Waldpilze in Reinkultur, um mit ihnen Versuche zu
machen, synthetisch Mykorrhiza zu erzeugen. Dabei ergab sich,
dass Gattungen wie Rohrlinge (Boletus), Milchlinge (Lactarius),
Téublinge (Russula), Ritterlinge (Tricholoma), Haarschleierlinge
(Cortinarius), Wulstlinge (Amanita), Leistlinge (Cantharellus),
Wurzeltriiffeln (Rhizopogon) und Boviste (Scleroderma) Mykor-
rhizapilze enthalten.

Bisher sind etwa 50 hobere Pilze als Mykorrhizabildner bei
Waldbdumen experimentell festgestellt worden. Zweifellos wird
diese Anzahl durch kiinftige Untersuchungen vervielfacht werden.
Wahrscheinlich wird sich herausstellen, dass eine Anzahl Gattun-
gen der hoheren Bodenpilze — z.B. Amanita, Boletus, Lactarius,
Russula und Cortinarius — ausschliesslich oder iiberwiegend
Mykorrhizapilze enthalten. Apdere Gattungen der hoheren Boden-
pilze, z. B. Marasmius, Mycena, Clitocybe und Collybia, scheinen
ganz und gar saprophytische Arten zu umfassen, die in Streu leben
und Zellulose sowie Lignin abbauen. |

Ob auch Ascomyzeten Mykorrhizen bei Biumen bilden konnen,
ist noch nicht mit Sicherheit festgestellt. Wahrscheinlich ist dies
aber der Fall. Einer meiner Mitarbeiter, D. LigNeLL, hat nach-
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gewiesen, dass Cenococcum graniforme Mykorrhiza sowohl bei
Nadel- als bei Laubbdumen bildet. Dieser Pilz kommt sehr zahl-
reich in verschiedenen Waldbdden als Sklerotium vor, sein Frucht-
korper ist aber noch nicht bekannt. Seine systematische Stellung
konnte deshalb nicht festgestellt werden. Wahrscheinlich gehort er
zu den Ascomyzeten. Er entwickelt ein schwarzes Myzel, und die
von ihm gebildeten Mykorrhizen sind kohlschwarz mit reich aus-
strahlenden Hyphen. Dieser Mykorrhiza-Typus ist in der Natur
sehr gewdhnlich.

Ohne hier auf weitere Einzelheiten einzugehen, will ich nur
betonen, dass einige Mykorrhizapilze sehr spezialisiert sind, so dass
sie Mykorrhiza nur innerhalb einer bestimmten Baumgattung bilden;
andere-sind weniger spezialisiert und kénnen Mykorrhiza bei ver-
schiedenen Gattungen hervorrufen. Zu den am stirksten speziali-
sierten gehiort Boletus elegans, der nur bei der Lirche vorkommt;
zu den etwas weniger spezialisierten gehort z. B. Lactarius deli-
ciosus, der Mykorrhiza bei Kiefer und Fichte bildet. Zu den am
wenigsten spezialisierten gehoren z.B. der Fliegenpilz (Amanita
muscaria), der Mykorrhiza bei Kiefer, Fichte und Lérche sowie bei
Birke bildet, und das eben genannte Cenococcum graniforme,
welche Art Mykorrhizabildner bei Kiefer, Fichte, Birke, Espe und
Linde, wahrscheinlich auch bei anderen Biumen ist. Die Speziali-
sierung gewisser Mykorrhizapilze lidsst sich noch nicht erkliren.
Moglicherweise beruht sie darauf, dass von den Wurzeln Substanzen
abgesondert werden, welche eine antibiotische Wirkung auf ge-
wisse Pilze ausiiben.

Es ist bemerkenswert, dass so viele, teilweise wenig verwandte
Pilzarten mit ein und derselben Baumart in Verbindung treten
und Mykorrhiza bilden. Dies bedeutet, dass bei diesen Pilzen ge-
wisse physiologische Ubereinstimmungen bestehen. Ein eingehendes
Studium der Physiologie der Mykorrhizapilze ist deshalb von
grossem Interesse.

Die Mykorrhizapilze der Béu werden von gewissen Vit-
aminen begiinstigt, wenn sie auf synthetischem Substrat in Rein-
kultur geziichtet werden. In vielen Fillen haben sie die Fihigkeit
verloren, selbst eine oder mehrere dieser lebenswiehtigen Substan-
zen zu synthetisieren. Von Interesse ist indes, dass sich verschiedene
Arten von Mykorrhizapilzen in dieser Beziehung sehr ungleich ver-
halten. Einen einfachen Typus reprisentiert Boletus wvariegatus.



Dieser braucht nur Vitamin B,, um sich auf synthetischem Medium
gut zu entwickeln. Ohne dieses Vitamin findet kein Wachstum
statt.

Bei zahlreichen Mykorrhizapilzen ist der Bedarf an Vitaminen
oder anderen Wuchsstoffen bedeutend komplizierter. Als Beispiel
will ich nur Lactarius deliciosus anfithren. Auf synthetischem Me-
dium mit B-Vitaminen ist das Wachstum dieses Pilzes schwach,
aber nach Zusatz von verschiedenen Extrakten, z.B. Extrakten
aus Streu oder Pilzfruchtkorpern, erfolgt eine bedeutende Wachs-
tumssteigerung. Die fiir gutes Wachstum dieses und vieler anderer
Mykorrhizapilze erforderlichen Wuchsstoffe sind ihrer Natur nach
noch unbekannt.

Fiir die Keimung der Basidiosporen von Mykorrhizapilzen sind
nach N. Fries besondere Stoffe notwendig, die ihrer Natur nach
auch unbekannt sind.

Nach den Untersuchungen von O. Mopess finden sich unter
den Mykorrhizapilzen Schwedens Arten mit verschiedenen Forde-
rungen an den Siuregrad des Bodens. Zu den am stirksten azido-
philen gehoren z. B. gewisse Amanita-Arten (A. muscaria und A.
porphyria), wahrend Boletus granulatus schwach saure Reaktion
vorzieht.

In der Natur kommen die Hyphen der Mykorrhizapilze nicht
nur in den Mykorrhizen vor, sondern sie strahlen von diesen in
den Waldboden hinein. Kulturversuche mit Mykorrhizapilzen auf
Walderde sind deshalb von grosstem Interesse. Solche Versuche
wurden dadurch erschwert, dass sich bei Sterilisierung der Wald-
erde durch Erhitzen Substanzen bilden, die das Wachstum vieler
Mykorrhizapilze verhindern. Durch meine Untersuchungen ist aber
nun festgestellt worden, dass sich diese toxischen Stoffe nicht bilden,
wenn die wasserloslichen Substanzen der Walderde vor dem Erhitzen
sorgfiltig ausgewaschen werden. Auf ausgewaschener sterilisierter
Walderde wuchsen eingeimpfte Mykorrhizapilze kriftig, wenn
Zucker zugefiihrt wurde.

Die angefiihrten Versuche zeigen, dass organische Stickstoff-
verbindungen im Boden von den Mykorrhizapilzen ausgenutzt wer-
den koénnen, wenn sie Zucker als Energiequelle erhalten. Anderseits
konnen die Mykorrhizapilze auch anorganische Stickstoffverbin-
dungen assimilieren. Dagegen sind sie nicht imstande, den mole-
kularen Stickstoff der Atmosphire auszunutzen.
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Die Mykorrhizapilze der Biume entwickeln sich kriftig und
in charakteristischer Weise zwischen den Rindenzellen der Wurzeln,
was darauf hindeutet, dass Pektine von den Pilzen leicht ausge-
nutzt werden konnen. In Reinkulturen sind gewisse Zuckerarten
gute Energiequellen. Dagegen scheinen Zellulosen und Lignine
nicht ausgenutzt zu werden.

Meine Untersuchungen haben ferner gezeigt, dass die Mykor-
rhizapilze der Bidume in der Streudecke der Wilder nicht wachsen
konnen, weil die Nadel- und Laubstreuarten Stoffe enthalten, die
eine antibiotische Wirkung auf die Mykorrhizapilze ausiiben. Sie
scheinen deshalb typische Humuspilze zu sein, die mit den Wurzeln
in Verbindung treten.

Die Bedingungen der Mykorrhizabildung bei Bdumen sind in
den letzten Jahren eingehend von zwel meiner Mitarbeiter studiert
worden, ndmlich von Dr. A. B. HaAtcH und von Dr. E. BJORKMAN.
Nach BuyorkMaN sind es hauptsichlich drei Faktoren, welche die
Konstitution der Mykorrhiza in hohem Grade beeinflussen, nimlich
das Licht sowie der Vorrat von loslichem Stickstoff und Phosphor
im Boden. Kiefern- und Fichtenpflanzen wurden bei verschiedenen
Lichtstirken in verschiedenen Humustypen aufgezogen. Im Dun-
keln oder in schwachem Licht, bis etwa zehn Prozent von vollem
Tageslicht, entwickelten sich im allgemeinen keine Mykorrhizen.
Wenn die Lichtstirke von zehn Prozent auf fiinfundzwanzig Pro-
zent erhoht wurde, erfolgte indes eine rasche Steigerung der
Mykorrhizabildung; bei weiterer Erh6hung der Lichtstiirke war die
Steigerung unbedeutend.

Bei starkem Mangel an assimilierbarem Stickstoff oder Phos-
phor im Substrat entwickeln sich keine Mykorrhizen. Diese bilden
sich am besten aus, wenn einer dieser Stoffe oder beide in miissigen,
aber suboptimalen Mengen vorhanden sind. Wenn beide in opti-
malen Mengen vorkommen, findet keine Mykorrhizabildung statt.
In Kolben mit Reinkulturen und in Topfversuchen mit natiirlichen
Erdarten wurden dieselben Resultate erzielt. In den Topfversuchen
wurden einerseits Humustypen verwendet, welche arm an assimi-
lierbarem Stickstoff, aber reich an Phosphorsiure waren, ander-
seits solche, welche reich an l6slichem Stickstoff, aber arm an
Phosphorsiure waren. Diesen Humustypen wurden Stickstoff und
Phosphor in wechselnden Mengen zugefiihrt.
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Zusammenfassend lisst sich sagen, dass sich Mykorrhizen gut
bei hohen Lichtstirken sowie bei missigem Mangel von leicht zu-
ginglichem Stickstoff oder Phosphor oder beiden ausbilden. Kommt
sowohl 16slicher Stickstoff als Phosphorsdure in fiir das Wachstum
der Pflanzen optimalen Mengen vor, so entwickeln sich keine
Mykorrhizen. '

Worin liegt nun die Bedeutung der genannten Faktoren fiir
die Mykorrhizabildung ? Der Umstand, dass so verschiedene Fak-
toren wie die genannten dieselbe Wirkung ausiiben, deutet darauf
hin, dass diese Wirkung indirekt ist. Ausgefiihrte Versuche sprechen
dafiir, dass die Bedeutung darin liegt, dass die erwidhnten Faktoren
den Zuckergehalt der Wurzeln beeinflussen. Dieser Faktor scheint
es zu sein, welcher direkt oder indirekt die Mykorrhizabildung
regelt, wenn die Voraussetzungen im iibrigen giinstig sind. Bei den
hochsten Lichtstirken findet die lebhafteste Produktion von Kohle-
hydraten statt, welche unter anderem fiir den Aufbau von Proteinen
und Nukleinsiuren verwendet werden. Wenn Mangel an Stickstoff
oder Phosphor herrscht, werden die genannten Synthesen gehemmt,
und es entsteht deshalb ein Uberschuss Ioslicher Kohlehydrate in
der Pflanze und auch in den Wurzeln. Wenn dagegen sowohl Stick-
stoff als Phosphor in reichlichen Mengen zuginglich sind, werden
die Eiweiss- und Nukleinsiduresynthesen begiinstigt, und ein Uber-
schuss loslicher Kohlehydrate entsteht nicht. Die Mykorrhizabildung
soll nach BJsorkmaN unterbleiben, weil die Pilze keinen Zucker
erhalten. Eine Stiitze fiir die Richtigkeit dieser Auffassung fand
Bsorkman bei Kiefernpflanzen, welche stranguliert worden waren.
Vierjihrige Kiefern wurden im Frithjahr stranguliert, und im
nichsten Herbst wurde die Entwicklung der Mykorrhiza bei diesen
Pflanzen mit der bei normalen Pflanzen verglichen. Bei den ersteren
waren die Mykorrhizen gut entwickelt, bei den letzteren fehlten sie
so gut wie vollstindig.

Die Versuche scheinen zu erkliren, dass optimale Mykorrhiza-
bildung in der Natur hauptsichlich auf relativ nahrungsarmen
Boden vorkommt, in Schweden vor allem bei missigem Gehalt des
Bodens an loslichem Stickstoff, wie in den mittelschwedischen
Nadelmischwildern. Wenn dagegen ausser dem Stickstoffgehalt
auch die Phosphormenge gross ist, wie es oft in Nadel- und Laub-
wildern mit typischem Mull der Fall ist, ist die Mykorrhizabildung
in der Regel gering.
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Die Frage nach der Bedeutung der Mykorrhiza fiir die Bdume
wurde kiirzlich von A. B. HatcuH untersucht. Hatcn verwendete als
Substrat Pririeerde aus einer baumlosen Gegend in Wyoming,
USA. Keimlinge von Pinus Strobus wurden im August 1934 in Ver-
suchsgefisse mit dem genannten Humus gepflanzt. Die Hilfte
derselben wurde mit Reinkulturen bekannter Mykorrhizapilze ge-
impft. Die nicht geimpften Pflanzen entwickelten sich schwach und
nahmen einen gelblichen Farbton an, wihrend sich die geimpften
kriftig entwickelten und dunkelgriine Nadeln bekamen. Der Ver-
such wurde im Mai 1935 abgebrochen. Die geimpften Pflanzen
wiesen damals gut entwickelte Mykorrhizen auf, den schwachen
aber fehlten dagegen diese vollstindig. Chemische Analysen er-
gaben, dass die Mykorrhizapflanzen einen viel hoheren Stickstoff-
gehalt hatten als die Kontrollpflanzen. Die ersteren hatten ausser-
dem einen doppelt so grossen Gehalt an Phosphat und Kalium wie
die Kontrollpflanzen. Spitere Versuche mit verschiedenen Baum-
arten haben diese Resultate bestéitigt.

Damit ist endgiiltig bewiesen, dass die Mykorrhizen der Biume
als nahrungaufnehmende Organe effektiver sind als die Wurzeln
allein. In Waldboden, wo Mangel an Stickstoff, Phosphor oder
beiden Stoffen herrscht, also unter Verhiltnissen, wo Mykorrhizen
optimal ausgebildet werden, konnen die Mykorrhizapilze leichter
als die Wurzeln mit den Mikroorganismen des Bodens um die
Nahrung konkurrieren. Die Bedeutung des Zusammenlebens fiir
die beiden Symbionten scheint also im grossen und ganzen ziemlich
geklirt zu sein, die Pilze erhalten Kohlehydrate von den Wurzeln
und ausserdem die ndtigen Wuchsstoffe, wihrend den Wurzeln
Stickstoff und andere lebenswichtige N#hrstoffe durch die Pilze
zugefiihrt werden. Manches deutet indes darauf hin, dass ver-
schiedene Arten von Mykorrhizapilzen ungleich effektiv fiir die
Nahrungsversorgung der Biume sind. Verschiedene Mykorrhiza-
Kombinationen sind deshalb wahrscheinlich nicht physiologisch
gleichwertig, und Generalisierungen sind zu vermeiden. Es ist eine
wichtige Aufgabe fiir die Zukunft, verschiedene Mykorrhiza-
Kombinationen bei ein und demselben Baum vom nahrungsphysio-
logischen Gesichtspunkte zu vergleichen.

Leider gestattet die Zeit nicht, dass ich hier niher auf die
praktischen Konsequenzen der Ergebnisse der Mykorrhizaforschung
eingehe. Der Zweck meines Vortrages war nur, eine Orientierung



iiber eine der theoretisch und praktisch wichtigsten Symbioseformen
zu geben, ndmlich die Verbindung zwischen den Waldbdumen und
den Hutpilzen des Bodens. Nur eine fiir die Forstwirtschaft wichtige
Aufgabe mochte ich hervorheben, nimlich die, die Mykorrhizapilze
und die Mykorrhizabildung in den Pflanzschulen zu kontrollieren.
Sind die Baumpflanzen fiir Waldtypen bestimmt, bei denen die
Mykorrhiza notwendig ist, muss man in den Pflanzschulen Voraus-
setzungen fiir eine gute Mykorrhizabildung schaffen und geeignete
Pilze zufiihren. Wenn die Pflanzen dagegen fiir Waldtypen be-
stimmt sind, bei denen Mykorrhiza nicht notwendig ist, sind mykor-
rhizafreie Pflanzen vorzuziehen.
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