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Vorkommen und okologische Relevanz der Mykorrhizen in den Biozonosen

ALEXANDER SCHMIDT

Der nachfolgende Uberblick enthdlt geringfigig verdnderte Passagen aus einem Exposé, das fir ein
Forschungsprojekt an der Ernst-Moritz-Arndt-Universitdt zu Greifswald entwickelt wurde. Die verwen-
deten Abkirzungen entsprechen jenen im Text , Charakterisierung und Differenzierung der Mykorrhi-

n

zen .

Die unterschiedlichen Mykorrhizaformen sind in den terrestrischen Lebensgemeinschaf-
ten weit verbreitet und werden als die haufigsten symbiotischen Assoziationen zwischen
eukaryotischen Organismen diskutiert. In den tropischen Regionen dominieren im Allge-
meinen die arbuskularen Mykorrhizen; in den hoheren Breiten treten — in Abhangigkeit
von den jeweiligen Umweltbedingungen - vor allem Ekto- und ericoide Mykorrhizen hin-
zu. In vielen Fallen kommen unterschiedliche Mykorrhizaformen gemeinsam vor, wobei
sie sich dann zumeist unterschiedliche Nischen bzw. Teillebensraume erschlief3en. Durch
die groRe Abundanz und das Potential zur Bildung komplexer und weit reichender Netz-
werke sind diesen spezifischen Symbiosen wesentliche 6kologische Funktionen zuzuspre-
chen: Beispielsweise unterstitzen sie die Nahrstoffmobilisierung bzw. -weiterleitung und
bestimmen maf3geblich die Struktur und Entwicklung von Phytozonosen.

Prasenz der Mykorrhizen in rezenten Biozonosen

Die Mykorrhizasymbiose gilt als die haufigste und relevanteste Vergesellschaftungsform zwischen
eukaryotischen Vielzellern in terrestrischen Lebensrdumen (STRACK et al. 2001: 286). Nur in wenigen

Phytozonosen und Pflanzenfamilien trifft man eine geringfigige Mykorrhizierung an®.

Bei mindestens 80% aller weltweit bekannten Pflanzenarten (also bei mehr als 200.000 Spezies,
insb. Angiospermen, vgl. WERNER 1987: 189; WANG & QIU 2006: 299 f.) kommen arbuskuldre
Mykorrhizen (AM) vor, die vor allem in nahrstoffarmen, gut mineralisierten Boden (mit relativ gerin-
gen Anteilen an organischer Substanz und effizienter Nitrifikation) von der borealen bis zur tropi-
schen Klimazone verbreitet sind (READ 1993: 17; KAPPEN et al. 1998; KRATOCHWIL & SCHWABE 2001).

In der geméfigten Klimazone sind die AMF (AM-Pilze) vor allem mit krautigen Pflanzen (insb. der

*Keine oder nur geringe Mykorrhizierung findet sich nach WANG & QiU (2006: 361) vor allem bei Pflanzenarten, die (a) in
aquatischen oder feuchten Lebensrdumen angestammt sind, (b) bevorzugt nahrstoffreiche Biotope besiedeln oder
(c) reich verzweigte Wurzelsysteme aufweisen. Die Verbreitung der Mykorrhizen wird v. a. durch tiefe Temperaturen und
Wasseriberschuss bzw. Wassermangel begrenzt (WERNER 1987: 214).
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Steppen- und Wiesenbiotope) assoziiert und nahezu allgegenwartig. Ein zentraler 6kologischer
Stellenwert kommt ihnen schlieBlich in den artenreichsten terrestrischen Okosystemen, den tropi-
schen Regenwaldern, zu, wo sie mit ausgesprochen hohen Individuendichten (bevorzugt auf kalk-
haltigen Substraten) aufwarten (KAPPEN et al. 1998; READ 1993; WERNER 1987; KAPPEN et al. 1998: 18;

RUOTSALAINEN et al. 2002).

Die Ektomykorrhizen (ECM) bestimmter Holzgewéchse (sowohl Gymno- als auch Angiospermen)
sind an Bdden mit geringeren Mineralisierungsraten, also an hohere Streuauflagen aus relativ
schwer abbaubarem Material, angepasst. Obgleich nur etwa 3% aller Samenpflanzenspezies diese
Mykorrhizaform aufweisen (nach WERNER 1987: 207 gehdren dazu Vertreter aus mindestens 140
Gattungen der Samenpflanzen), zeigen sie vor allem in den gemaf3igten und borealen Breiten eine
hohe Abundanz und sind in den sommergrinen Laub- und Nadelwaldern — insb. der nérdlichen
Hemisphare — bestandsbildend (KAPPEN et al. 1998; READ 1993; WANG & QIU 2006: 354). In den tropi-
schen Regionen kommen ECM lediglich auf solchen Béden vor, die durch die Akkumulation von
Streuauflagen charakterisiert sind (KAPPEN et al. 1998: 18; Fallbeispiele dazu bei READ 1993: 8).
DarUber hinaus nehmen Ektomykorrhizen auch in Hartlaub- und manchen Bergwaldern eine zentra-
le Rolle ein (nach BICK 1999; WERNER 1987: 219).

In besonders sauren Gebieten werden die ECM-Phytobionten von ABM- und ERM-Pflanzen® und auf
Bdden mit hohen Mineralisierungsraten von AM-Pflanzen ersetzt (Ubergangsarten kénnen sowohl

AM als auch ECM ausbilden; KAPPEN et al. 1998: 18; vgl. auch READ 1993: 9).

Neben arbuskularen und Ektomykorrhizen ist auch den ericoiden Mykorrhizen (ERM) eine nennens-
werte Abundanz und 6kologische Bedeutung in zahlreichen terrestrischen Lebensgemeinschaften
zuzusprechen (RABOTNOV 1995). Sie kommen auf sauren, extrem mineral- bzw. nahrstoffarmen
Bdden vor, insb. in Heidegebieten, Hochmooren und als Unterwuchs in Nadelwdldern und Tundren,
aber auch auf sandigen, warmen Boden der Mittelmeerregion und der sidlichen Hemisphare (vgl.
KAPPEN et al. 1998; READ 1993; SCHWANTES 1996; RABOTNOV 1995). Einige Gattungen der Ericaceae
dominieren in Okosystemen der hoheren Breiten bzw. Gebirgslagen, wo niedrige Temperaturen die
Mineralisierung und die Kreisldufe insgesamt drastisch verlangsamen (READ et al. 2000: 819; vgl.

auch VRALSTAD 2004: 9).

* ABM = arbutoide Mykorrhiza; ERM = ericoide Mykorrhiza.
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Die orchideoiden Mykorrhizen (ORM) treten erwartungsgemal’ bei Vertretern der Orchideen auf, die
als Epiphyten eine ausgesprochen grof3e Mannigfaltigkeit und Abundanz in den Tropen und Subtro-
pen aufweisen. In Mitteleuropa ist diese Pflanzenfamilie mit etwa 8o Arten der sog. Erdorchideen
vertreten (WERNER 1987: 227). Der immense Erfolg der Orchidaceae ist deutlich an die Mykotrophie
geknupft: Die geringe Samengrofde wirkt sich zwar sehr beginstigend auf das Ausbreitungs-
potential aus; allerdings sind die N&dhrstoffreserven im Samen dadurch stark limitiert, wodurch den
Pilzsymbionten eine wichtige Funktion fir die Erndhrung ihrer Pflanzenpartner zukommt (WANG

& QIU 2006: 360).

Die unterschiedlichen Mykorrhizatypen kénnen zeitgleich (nebeneinander) in denselben Biozonosen
vorkommen, wobei die Bodenhorizonte nicht homogen besiedelt werden, sondern sich verschie-
denartige Praferenzen einstellen®. Die Nutzung differenter Substratbereiche ermdglicht die optima-
le bzw. effizientere Ausschopfung der Nahrstoffdepots und vermindert oder vermeidet eventuelle
Konkurrenzbeziehungen zwischen den Lebensformen. Ebenso ldsst sich anhand empirischer
Studien belegen, dass sich im Zuge sukzessiver Prozesse in einem Habitat verschiedene Phyto- und

Mykobionten mit- oder nacheinander etablieren und einander bedingen kénnen*.

Okologische Bedeutung der Mykorrhizasymbiosen

Die besonderen Fahigkeiten der Mykorrhizapilze, knappe Ressourcen effizienter auszuschopfen,

Ndbhrstoffe zuriickzugewinnen® und fur sich und ihre Symbiosepartner zu mobilisieren, wirken sich

3 KAPPEN et al. (1998: 19) weisen auf die Tatsache hin, dass ,Haupt- und Begleitvegetation ihre Nahrstoffe aus unterschied-
lichen Bodenkompartimenten gewinnen" kénnen und belegen dies am Beispiel eines Kiefernwaldes (ECM) mit Ericaceen
(ERM) und Poaceen (AM). Ahnliche ,Einnischungen" sind auch aus anderen Pflanzengesellschaften der héheren Breiten
(z.B. laubabwerfenden Waldern) bekannt: Die Wurzeln der sich im Unterwuchs entwickelnden Krautarten werden von AMF
besiedelt und befinden sich in erster Linie im Mineralboden; die Arten der Baum- und Strauchschicht sind zumeist
ektomykorrhiziert, wobei deren Mykobionten vor allem den oberen organischen Horizont ausnutzen. Kommen Vertreter
der Heidekrautgewachse vor, so bleiben die Hyphen ihrer Pilzpartner (ERMF) zumeist auf die obersten Streuauflagen
beschrankt (READ 1993: 25).

* Grundsatzlich ist festzuhalten, dass die Sukzessionsprozesse in Phytozénosen an die Verdnderungen im
Mykorrhizabesatz geknipft sind. Jedes Sukzessionsstadium kann durch die Prasenz jeweils charakteristischer
Mykorrhizatypen mit unterschiedlichen Fahigkeiten in der Nahrstoffmobilisierung gekennzeichnet sein, die grofRen Ein-
fluss auf die Entwicklung der Phytozénosen nehmen; solche Prozesse wurden z.B. in borealen und gemaRigten Wéldern
beobachtet (vgl. dazu READ 1993: 23; SCHULZE et al. 2002: 495; WERNER 1987: 202 ff.). Wahrend der Sukzession kommt es
dabei immer wieder zur Koexistenz unterschiedlicher Mykorrhizatypen (READ 1993: 25).

®Die Mykorrhizapilze der tropischen Regenwélder (im Wesentlichen AMF) sind erheblich an der Reduktion eventueller
Nahrstoffverluste (infolge der starken Niederschlage) beteiligt: Ihre engen Verknipfungen mit den (bestandsbildenden)
Phytobionten ermdglichen die fast unmittelbare Ruckfihrung von Nahrstoffen, die beim raschen Abbau der pflanzlichen
Streu frei werden. AuRerdem binden die symbiotischen Pilze einen nicht unerheblichen Nahrstoffanteil in ihrer Biomasse.
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nachhaltig auf die Ubergeordneten Stoffkreisidufe (C, P, N) aus und unterstitzen das Selbst-
regulationsvermégen der biozonotischen Gemeinschaften (vgl. dazu ausfihrliche Darlegungen in
VAN DER HEIJDEN 2002; VAN DER HEIJDEN 2004; HART & KLIRONOMOS 2002; WANG & QIU 2006: 361).
Nachweislich erhéhen Mykorrhizierungen das Besiedlungspotential und sind nicht selten die Voraus-
setzung dafir, dass sich auf ndhrstoffarmen Boden (in denen Stickstoff und / oder Phosphor als limi-
tierende Faktoren auftreten) artenreiche Phytozdnosen etablieren konnen. Bei der Besiedlung von
Rohbdden sowie neu entstandenen oder stark geschadigten Standorten kommt ihnen eine wesent-
liche Funktion zu (u. a. FESTER et al. 2003; PENNISI 2004). Dadurch nehmen die symbiotischen
Wurzelpilze unmittelbaren Einfluss auf die Verbreitung der Landpflanzen. Das bedeutet, dass die
Strukturierung terrestrischer Lebensrdume nicht zuletzt von der Vergesellschaftung zwischen den
bestandsbildenden Gefal3pflanzen und ihren Pilzpartnern abhdngt (VAN DER HEIJDEN 2002: 243).
Mykorrhizapilze wirken sich beginstigend auf die Substratentwicklung aus, da sie wesentlich an der
Bildung stabiler Bodenaggregate beteiligt sind. lhre Hyphennetze fixieren kleinste Bodenpartikel
und sorgen fir deren Zusammenhalt. Dariber hinaus scheiden sie bestimmte Polysaccharide als
JKittsubstanzen" aus, die den ,Zementationsprozess" auf erosionsgefahrdeten Flachen maf3geblich
unterstitzen. Die stabilisierten Bodenformen beginstigen langfristig wiederum die allgemeine
Wasser- und Nahrstoffversorgung (GRAF 2004; vgl. auch PENNISI 2004). Die Prdsenz einer grof3en
Diversitat an Mykorrhizasymbionten fordert des Weiteren die Entstehung wichtiger Teillebens-
rdume, Kleinstrukturen und Refugien fir andere Arten. Nicht nur die oberirdisch wachsenden
Pflanzenteile sind dabei wichtige Strukturgeber fir artenreiche Biozonosen, — auch das mehr oder
weniger deutlich ausgepragte Geflecht der Pflanzenwurzeln und Pilzhyphen, das die Substrate
durchzieht, schafft spezifische Mikrobiospharen (vgl. RABOTNOV 1995; VAN DER HELIDEN et al. 1998°).
AufRerdem ist zu bericksichtigen, dass der Grof3teil der terrestrischen Primarproduktion von den
Landpflanzen erbracht wird. Da diese — heutigen Erkenntnissen zufolge — haufig oder zumeist in

Vergesellschaftungen mit Mykorrhizapilzen anzutreffen sind, kann davon ausgegangen werden,

Solche Mechanismen sind vor allem in oligotrophen Lebenssystemen unverzichtbar, um einen ausgewogenen Stofftrans-
fer innerhalb dieser Artengemeinschaften (sowohl mittel- als auch langfristig) aufrechterhalten zu kénnen. Die Nahrstoffe
zirkulieren in nahezu geschlossenen (biotischen) Systemen, die eine gewisse Unabhéngigkeit von den (urspringlich) gege-
benen Ressourcen und Substraten erlangt haben (Obum 1991; ObuM 1999; vgl. auch SCHMIDT 2005).

® Diese grundsitzlichen Annahmen konnten durch empirische Erhebungen tatsachlich mehrfach bestitigt werden. VAN DER
HEUDEN et al. (1998) kamen bei ihren Untersuchungen in européischen Kalkmagerrasen beispielsweise zu der Erkenntnis,
dass die Vielfalt der AMF eine erhebliche Voraussetzung fir die Entwicklung und Erhaltung der Pflanzendiversitét und der
Okosystemfunktionen (wie Produktivitat und Variabilitat) darstellen. Im Allgemeinen lasst sich bei zunehmender Arten-
mannigfaltigkeit der Mykorrhizapilze auch eine gesteigerte Biodiversitat der sich etablierenden Pflanzen feststellen. Diese
6kologische Bedeutung ergibt sich nicht zuletzt aus der Fahigkeit der symbiotischen Pilze, durch ihre Versorgungsleistun-
gen die Entwicklung von Samlingen (die h&dufig bereits in einem frihen Stadium an die Hyphennetzwerke angeschlossen
werden) deutlich zu fordern (vgl. dazu vaN DER HEDEN 2004; vgl. auch READ 1993: 21).
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dass diese Symbiosen eine herausragende SchliUsselstellung fur die Entwicklung der Landlebens-

gemeinschaften innehaben und auf die Hohe der Primarproduktion erheblichen Einfluss nehmen.

Sowohl arbuskulare (AM)’ als auch ektotrophe Mykorrhizen (ECM)®sind in der Lage, mehrere Pflan-
zenindividuen derselben und unterschiedlicher Arten (mittels ihrer Pilzhyphen) zu ,verknipfen®, so
dass physiologische Einheiten hoherer Komplexitdt (sog. Mykorrhizanetzwerke) entstehen und ein
Stofftransfer zwischen ihnen ermdglicht wird (u. a. BICK 1999; PENNISI 2004; VAN DER HEIUDEN 2004;
WERNER 1987). Dadurch sind Energie-, Stoff- und Informationstransfers nicht nur zwischen den Myko-
und Phytobionten, sondern gleichermal3en zwischen den indirekt miteinander verknUpften Pflan-
zenpartnern moglich (KAPPEN et al. 1998; NENTWIG et al. 2004; BICK 1999). Die Mykorrhizapilze
werden also sowohl fur die angeschlossenen Pflanzenindividuen als auch fir das Bodenleben in
seiner Gesamtheit zu zentralen Strukturen fir Kommunikation, Speicherung und Nahrstofftransport
(KAPPEN et al. 1998: 18 f.).

In Waldékosystemen, in denen das Licht moglicherweise zu einem limitierenden Faktor fur den
Unterwuchs wird, kann die Ausbildung von Mykorrhizanetzwerken, z.B. zwischen ECM- und ERM-
Pflanzen, von nennenswerter Bedeutung fir die Strauchschicht sein (VRALSTAD 2004: 9)°. Die Hypo-
these, dass ERM- und ECM-Pflanzen bestimmte gemeinsame Mykobionten besitzen, konnte
schlieflich in jingster Zeit durch die Beobachtungen identischer Pilz-Genotypen in den Wurzeln
koexistierender ERM- und ECM-Pflanzen untermauert werden (vgl. VRALSTAD 2004: 7).
Von VILLARREAL-RUIZ et al. (2004: 183, 189) wurde zum ersten Mal nachgewiesen, dass ein einzelner
Pilz (d.h. ein Mycelium) zumindest unter Laborbedingungen sowohl eine ECM als auch eine ERM

auszubilden vermochte. Inwiefern ein einzelnes Isolat in der Lage sein kann, gleichzeitig eine ERM

’ Da die arbuskuldren Mykorrhizen der Tropen eine vergleichsweise geringe Wirtsspezifitat aufweisen, sind sie noch weit
reichender als ECM-Pilze in der Lage, den Boden mit dichten Mycelnetzen zu durchziehen, an die ein Grofteil der
bestandsbildenden Individuen einer Phytozonose angeschlossen sein kénnen (KAPPEN et al. 1998; vgl. auch WERNER 1987:
198). Die Phyto- und Mykozonosen sind eng miteinander verwoben und beeinflussen sich wechselseitig, insb. in ihren
Artenzusammensetzungen (vgl. FESTER et al. 2003). Punktuelle Uberschisse an Nahrstoffen und Wasservorraten kénnen
Uber die Hyphen der Mykorrhizapilze zugunsten der gesamten Lebensgemeinschaft ausgeglichen werden, so dass ein
relativ homogener Boden entwickelt und / oder erhalten werden kann. Die relativ gleichmaRige Verteilung der essentiellen
Ressourcen reduziert die interspezifische Konkurrenz zwischen den Phytobionten und fihrt dazu, dass sich eine besonders
grof3e Biodiversitat zu entfalten vermag (KAPPEN et al. 1998; PoLOMSKI & KUHN 1998; RABOTNOV 1995).

® Durch die unterirdischen Netzwerke der ektomykorrhizierten Waldbiume in den geméRigten und borealen Breiten ist
beispielsweise der Transport von Assimilaten hin zu jenen Phytobionten méglich, die gewisse Versorgungsengpésse auf-
weisen. Untersuchungen an juvenilen Stadien (Sdmlingen) ergaben, dass sie von den Vorteilen der Mykorrhiza bereits in
jener Entwicklungsphase zu profitieren vermégen, in der sie selbst noch nicht in der Lage sind, Kohlenhydrate in das
Netzwerk einzuspeisen (FESTER et al. 2003; vgl. dazu auch POTT 2005: 429; WERNER 1987).

% Jingste Studien belegen, dass unter bestimmten Voraussetzungen sogar so unterschiedliche Pflanzengruppen wie
Lebermoose und Angiospermen durch die gleichen Mykobionten besiedelt werden kénnen, wobei es zur Ausbildung &hnli-
cher Strukturen kommt (vgl. READ et al. 2000: 815; WANG & QiU 2006: 352).
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und ECM auszubilden, wird von VILLARREAL-RUIZ et al. (2004: 190) noch nicht eindeutig beantwortet;
VRALSTAD (2004: 8f.) halt dies aber fir moglich, vielleicht sogar fir sehr wahrscheinlich™. Wenn dem
so ist, ware eine nennenswerte 6kologische, evolutiondre und funktionale Relevanz dieser ,Pilz-
bricken" (fungal bridges) zwischen ECM- und ERM-Wirten tatsachlich anzunehmen, denn immerhin
lagen dann unmittelbare Verknipfungen zwischen Baum- und Strauchschicht (z.B. in den borealen

Waldern oder Waldtundren) nahe (vgl. auch VILLARREAL-RUIZ et al. 2004: 190).

Die Vernetztheit innerhalb der mykorrhizierten Phytozénosen erscheint noch komplexer, wenn
weitere Organismengruppen (insb. Prokaryoten) als Symbionten in Erscheinung treten. Dies ist
beispielsweise bei Assoziationen mit stickstofffixierenden Bakterien der Fall: Bei vielen Actinorrhiza-
geholzen sind die jeweiligen Partner der Phytobionten, die Actinomyceten (also spezielle Knoll-
chenbakterien) einerseits und die Mykorrhizapilze andererseits, zumindest indirekt miteinander
verbunden und stehen in wechselseitigem Stofftransfer. Ahnliche Relationen konnten bei den
Wurzelknollchensymbiosen der Leguminosen nachgewiesen werden™. Nach RABOTNOV (1995)
haben Mykorrhizapilze zumeist einen positiven Einfluss auf die Stickstoffbindung der Bodenorga-
nismen, wobei diese verbesserten Lebensbedingungen nicht nur den erwdhnten symbiotischen,

sondern auch den frei im Boden lebenden stickstofffixierenden Bakterien zugute kommen.

® Weitere Verweise auf solche sog. dualen Infektionen finden sich z.B. bei WANG & QiU (2006: 354), ERIKSEN et al. (2002:
120) sowie READ & HASELWANDTER (1981: 350).

" Die Pilze liefern mehr P an die Bakterien, wodurch eine héhere N,-Fixierung méglich ist, was sich wiederum ginstig auf
die Myko- und Phytobionten auswirkt. Im ginstigsten Falle erhalten die Pflanzenpartner sowohl mehr P als auch mehr N
(nach RABOTNOV 1995). Vergleichbare wechselseitige ,Stimulierungen" (durch verbesserte P- und N-Versorgung) wurden
auch bei koexistierenden AM-Pilzen und frei im Boden lebenden Bakteriengruppen verifiziert (WERNER 1987: 188).

** Bei Gehélz-Leguminosen wurde nachgewiesen, dass sie sowohl mit Rhizobien als auch mit AMF in Wechselbeziehungen
treten. Es konnte bereits beobachtet werden, dass die Phytobionten von beiden Symbiosepartnern — selbst unter
unginstigen Bodenverhéltnissen — gut mit mineralischen Nahrstoffen versorgt wurden, wobei sich eine allméhliche Ver-
besserung der Bodeneigenschaften einstellte (STRACK et al. 2001: 292; KAPPEN et al. 1998; WERNER 1987: 203).
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