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Terzett einer a Nest-

wurz (Neottia nidus-avis)
mit einem Pilz, der

4 Erd-Wachskruste
(Sebacina incrustans) als
Zwischenwirt und einer
nahrenden Gefilpflanze
(Hasel, Corylus avellana)

Symbiotische  Beziehun-
gen sind wichtig fir die
Phylogenese (stammesge-
schichtliche Entwicklung)
und die Ontogenese (Ent-
wicklung des Individu-
ums) wahrscheinlich aller
Organismen. Viele Pflan-
zen in natirlichen Oko-
systemen stehen in sym-
biotischer Beziehung mit
endophytischen  Mykor-
Waussten Sie schon, dass es Pflanzen gibt, die-  rhiza-Pilzen. Die Mykorrhiza hat sich vermut
nur deshalb leben konnen, weil ein unschein- lich parallel zu den Landpflanzen entwickelt.
barer Wachskrustenpilz eine Mykorrhiza mit  So wurden den Pflanzen Landnahme und Aus-
einem Strauch bildet? Aber der Reihe nach: breitung erst erméglicht. Die meisten Pflanzen

Der Tintling 3 (2014) Seite 210

—®


http://tintling.com

+

Orchideen-Endomykorrhiza & Ektomykorrhiza
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Pilzverdauung (Phagozyiose, Tolypophagic)
PMlatanthera chlorantha | Listera ovata |
- Halbschattenpflanze Schattenpflanze

reagieren darauf wohlwollend und erlauben
dem Pilz den durch Photosynthese gespeicher-
ten Kohlenstoff mit ihm zu teilen. Die Ektomy-
korrhiza der Baume beteiligt sich an einem Pakt
auf  Gegenseitigkeit (Mutualismus) zwischen
Pflanze und Pilz. Dieser erhilt in der Regel Zu-
cker von den Pflanzen; der Pflanze hingegen
liefert der terricole Pilz Mineralien und Wasser.
Viele von ihnen sind Imperfekte Pilze der Form-
Gattung Rhizoctonia. Mitglieder der neu defi-
nierten Basidiomyzeten-Ordnung Sebacinales
bilden ein weites Spektrum an Mykorrhiza-Part-
nerschaften mit den Wurzeln verschiedener
Pflanzen.

In der US-amerikanischen Literatur wird das
Wort ,mutualism” (Mutualismus) synonym zur
deutschen Bezeichnung Symbiose im engeren
Sinne gebraucht, wéahrend das Wort ,symbio-
sis” — im Gegensatz zur deutschen Bezeich-
nung Symbiose - fiir jegliches Zusammenleben
von Lebewesen verschiedener Arten verwendet
wird, ohne ein Werturteil Uber die Beziehung
der Partner abzugeben.

Die verschiedenen Formen dieser Symbiosen
sind: Neutralismus, Mutualismus, Kommensa-

Neottia nidus-avis
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Ein Terzett: Eine Chloro-
phyllfreie Orchidee wie die
Nestwurz Neottia nidus-avis
ist augenscheinlich ein Rdu-
ber, der seine Kohlenhydrate

indirekt von einer autotro-
phen Pflanze eines beteilig-
ten Mykorrhiza-Pilzes er-
halt. Analysen ribosomaler
DNA-Sequenzen des Zell-
kerns entlarven den Pilz als

g @ Opfer der Nestwurz. Der
R c Pilz gehort ausschlieBlich
=3 & der Gattung Sebacina
gon o (Wachskrusten) an, ein
.E‘-j 8 % Taxon der Heterobasidiomy-
hg,"‘gh i} zeten innerhalb der poly-
Ll phyletischen Formgruppe

Rhizoctonia.
Neottia nidus-avis (L.) Ri-
chard assoziiert sich mit
Vertretern der Sebacina-
ceae, die eine Ektomykor-
rhiza (ECM) mit Corylus
» avellana L. (Hasel) eingehen.

Corylus avella L. (Hasel)

Terzell

lismus (Tischgenosse) und Parasitismus.
Mutualismus bezeichnet in der Okologie eine
Wechselbeziehung  zwischen  Lebewesen
zweier Arten, aus der - im Gegensatz zur Kon-
kurrenz oder Rauber-Beute-Beziehung - beide
Partner Nutzen ziehen.

Bodenpilze beschreiten - vereinfacht - 3 Wege,
um an verwertbare Nahrung zu kommen:
1. Saprobionten/Destruenten (Abfall-Recycling)
2. Parasiten (Diebstahl, Killer) und
3. Mykorrhiza = Naturalien-Handel: Zucker-
tberschuss oder Wasser. ,Gibst du mir, geb
ich dir.”
Sofern es sich um Hyphen saprotropher Pilze
handelt, wird von diesen organisch gebundener
Kohlenstoff enzymatisch erschlossen. Rotfaule-
Pilze verwerten nur Zellulose, Weilsfaule-Pilze
wie z.B. der Hallimasch ,zerreien” dagegen
auch die ,Verpackung”, ndmlich das resistente
phenolische Biopolymer Lignin.
Die Mykorrhizen werden heute in mehrere
Klassen eingeteilt, die zundchst nach ihrer Inter-
aktion mit den Pflanzenwurzeln in die Erndh-
rungstypen ,endotroph” ,ektendotroph” und
,ektotroph” unterschieden werden (AGERER
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Der mikroskopische Langsschnitt durch eine
Wurzelspitze der Kiefer Aufnahme von Dr.
JENS WOLLECKE (2000) zeigt: H = Hartig-Netz,
ein Hyphennetz welches sich zwischen die
Waurzelzellen der Baumwurzel gequetscht
hat; M = Mantel aus Pilzhyphen die die Wur-
zelspitze umhiillen; P = Parenchymzelle der
Baumwurzel.

2012). PrOF. R. AGERER bringt auf seiner Website
eine detaillierte Auflistung von Mykorrhizen. ®

Die , ektotrophe Mykorrhiza“ (Ektomykorrhiza)
Die Ektomykorrhiza ist die typische Mykorrhiza
unserer Waldbdume. Baum und verschiedene
Pilze ziehen gegenseitig groen Nutzen aus der
Ektomykorrhiza  und
sind als Organismen-
Komplex den Um-
weltbedingungen bes-
ser angepasst als jeder
Partner fiir sich allein.
Hyphen von Boden-
pilzen vermdgen in
Interzellular-Rdume

der pflanzlichen Wur-
zeln (ektrophe Mykor-
rhiza) oder auch in
das Waurzelinnere

Der Hallimasch (hier
der Ringlose H. Ar-
millaria tabescens)
bildet eine Endomy-
korrhiza in diversen
Orchideen, z.B. von
Galeola and Gastro-
dia. Nutznielerin ist

die Orchidee.

Foto: D. WINTERSTEIN
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selbst einzudringen (endotrophe Mykorrhiza),
um den Nihrstoffaustausch zu intensivieren.
Die Pilzhyphen sind in den oberen Boden-
schichten konzentriert. Der Pilz kann durch
sein weit verzweigtes, feines Myzel den Boden
als Nahrstoffquelle fiir Wasser und gel6ste
Substanzen erschliefen und die Pflanze ,d{in-

o gen”. Der heterotrophe Pilz erhdlt von seinem

Partner dagegen die lebensnotwendigen Koh-
lenhydrate fiir seinen Energie- und Stoffhaus-

| halt. Vitalitit, Widerstandskraft und Holzzu-
= wachs

eines  mykorrhizierten ~ Baumes
gegenlber einem solchen ohne Pilz-Symbiose
sind wesentlich gesteigert.

Orchidoide Mykorrhiza

(Orchideen-Endo-Mykorrhiza)
Die ,endotrophen” Mykorrhizen sind dadurch
gekennzeichnet, dass die Pilzhyphen in die
Waurzelrinde eindringen und das Zellinnere der
Wirtszellen besiedeln. Der Phytobiont, die Part-
ner-Pflanze, hat dadurch einen Vorteil gegen-
Uber dem Pilz-Partner. Die orchidoide Mykor-
rhiza ist typisch fir Orchideen, wobei in den
jlingsten Entwicklungsstadien (Keimung) die Or-
chideen auf den Pilzen parasitieren, was Chlo-
rophyll-lose Orchideen sich darauf zum Prinzip
gemacht haben.




Wurzelhaar

Monotropoide Mykorrhiza

(Monotropoide Ektendo-Mykorrhiza)
Bei ,ektendotrophen” Mykorrhizen dringen
zwar Hyphen in unterschiedlichem Male in die
Zellen ein, doch bleibt ein erheblicher Anteil
aullerhalb der Zellen, in den Zellwanden und
umhillen auch die Wurzeln mit einem Hy-
phenmantel.
Die monotropoide Mykorrhiza kommt in der
Chlorophyll-losen Gattung Monotropa vor. Hier
parasitiert die Pflanze auf dem Pilz, der seiner-
seits eine Ektomykorrhiza mit Baumen bildet.
Auf diese Weise werden Uber den Mykorrhiza-
pilz Kohlenhydrate des Baumes in die Wurzeln
von Monotropa uniflora transferiert. Die Partner
sind Taublinge (Russula).
Die Uberginge zwischen den drei Klassen der
Mykorrhizen sind flieRend.

Pleomorphie (Mannigfaltigkeit)

Fungi Imperfecti, Mycelia sterilia, Deutero-
myctes sind Synonyme fiir eines der mannigfa-
chen Wege der Reproduktion mancher Pilze.
Von deren Entwicklungszyklus ist die Phase der
sexuellen Befruchtung (Teleomorphe) oft unbe-
kannt. Die Vermehrung erfolgt asexuell (Ana-
morphe) durch vegetative Sporen (Konidien)
oder rein vegetativ (BRANDENBURGER 1985,
DomscH & Gams 1993).

Mit molekularbiologischen und genetischen
Methoden lassen sich inzwischen die zu Ana-
morphen gehorenden Teleomorphen oft bestim-
men oder klassifizieren (Weiss 2007). Die ana-
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morphen ,Imperfekten Pilze”, konnten sich auf
einem eigenen Evolutionsweg befinden, unab-
hangig von der erkannten Zugehérigkeit zu
einer Teleomorphe (ARNOLD 1993).

,Wir orientieren unsere Begriffe und unser Ver-
standnis vorwiegend an hoéheren Organismen
und missen uns nun auf die Betrachtung von
,Quasi-Einzellern” umstellen, um uns selbst die
sonst kaum fassbare phylogenetische Differen-
zierung der Pilze glaubhaft machen zu kon-
nen”. Wollen wir Pilze verstehen, mussen wir
sie als "Quasi-Einzeller" sehen” (LOEFFLER 1974).

Formgattung Rhizoctonia De Candolle 1805
Der Franzose NOEL BERNARD und der Deutsche
HANs BURGEFF sind die Pioniere der Orchideen-
Mykorrhiza-Forschung.  BERNARD  entdeckte
1899 als erster die wirkliche Bedeutung der
Pilzsymbionten fiir die Samenkeimung der Or-
chideen. Er fand ndamlich anhand von Neottia-
Keimlingen heraus, dass Orchideensamen ge-
nerell nur keimen, wenn sie von geeigneten
Pilzen infiziert werden. Da Versuche, die
Samen ohne den Pilz zur Keimung zu bringen,
vorher stets misslungen waren, erhob BERNARD
die Pilzinfektion der Orchideensamen als eine
Art ,conditio sine qua non”* fiir die Samenkei-
mung. Etwa gleichzeitig, aber unabhdngig von
BERNARD, beschéftigte sich auch BURGEFF mit
derselben Thematik, um die Bedeutung der Pilz-
symbiose der hoheren Pflanzen noch weiter zu
ergriinden. Sein besonderes Interesse galt dem
zytologischen Bau und der Funktion der Orchi-

pragoayicrends 2ol

Endotrophe
Mykorrhiza:
Tolyphagie
in einer
Haarwurzel
der Platanthera
chlorantha
(Grtine Wald-
hyazinthe)
Zeichnung nach
BURGEFF 1943,
zitiert aus: Les
Orchidées de
France, Belgique
et Luxembourg
1998 - elektro-
nisch kopiert
und leicht ver-
andert

Endoderm
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deenmykorrhiza. Er entwickelte das
Konzept der Pilzverdauung (Tolypo- L
phagie), das heute noch gilt. 7

P
BERNARD isolierte 1903 Wurzelpilze

X,
=

Keimungsversuch die Identitdt des
isolierten Pilzes mit einem Orchi-
deen-Symbionten zu beweisen.
Aufgrund der Ahnlichkeit mit Rhi- ¥
zoctonia solani und der Unkenntnis
der Pilzfruchtkorper stellte BERNARD
1909 die Orchideen-Mykorrhizapilze
in die imperfekte Form-Gattung Rhi-
zoctonia. Zahlreiche ,Fungi
imperfecti“, die eine effi-
ziente Mykorrhiza ausbilden,
konnen jedoch aufgrund feh-
lender sexueller Fruchtkor-
perbildung nicht identifiziert
werden. Die meisten mit Erd-
Orchideen vergesellschafte-
ten Pilze werden der Form-
gattung Rhizoctonia
zugeordnet. Diese sehr hete-
rogene Gattung ist poly-phy-
logenetisch.

Systematische Probleme ergaben sich, da erste
Forscher wie BERNARD und BURGEFF zu Beginn
des 20. Jahrhunderts die isolierten Orchi-
deen-Pilze, von denen noch kein per-
fektes (sexuelles) Stadium bekannt
war, nur aufgrund vegetativer
bzw. morphologischer Merk-
male taxonomisch in diese
Formgattung einordnen konn-
ten.

Pilzin-
fektion

des

Orchi-

deen-
Samens einer Laelia-
Cattleya-Hybride durch
Suspensorzellen mit Hy-
phenkndueln (Pelotone)
und verdauten Hyphen

quenzen

Teleomorphen der
Formgattung Rhizoctonia
Zu den haufigsten Mykorrhi-
zapilzen von  Orchideen
zahlt vor allem die Formgat-

tung Rhizoctonia.
Nachdem auch das
schlechtlich-reproduktive
Stadium in Kulturen einge-
hend untersucht worden war,
stellte sich heraus, dass die
Pilze, die vegetativ alle der
Formgattung Rhizoctonia zuge-
ordnet waren, tatsachlich in sehr
verschiedene taxonomische Grup-

8e-

perfekten  Rhizoctonia-Pilze (Basidiomyce-
ten) zu verschiedenen Familien gerechnet
und neu benannt, so dass viele Synonyme
daraus resultierten. Auf nackter Erde, ver-

moderndem Holz, abgefalle-
nem Laub, faulenden Pflan-

zenresten  oder  auch
% lebenden Pflanzen haben
| sich diese unscheinbaren,
scheinbar banalen Krus-
ten-Pilze ihren Lebens-
raum gefunden.

Sebacina E. Tulasne
& C. Tulasne
Die Sebacinaceae (Wachs-
krusten) sind eine Familie der
Basidiomyceten, in der bisher
nur wenige Arten beschrieben
wurden.  Die  unscheinbaren
Arten der Gattung Sebacina Uber-
ziehen meist den Erdboden, lie-
gendes Holz oder Laub mit krus-
tig-gelatinésen Fruchtkorpern.
Durch Analysen ribosomaler DNA-Se-
aus Fruchtkorpern von Sebacinaceen

konnte gezeigt werden, dass diese Boden-

Pilze keineswegs wie vermutet zur
Ordnung der Auriculariales ge-
horen, sondern eine eigen-
stindige,  polyphyletische
GroBgruppe  sind.  So
wurde die Ordnung der
Sebacinales eingerich-
tet. Aus Pflanzenwur-
zeln gewonnene pilzli-
che DNA-Sequenzen
sind eindeutig den Se-
bacinales  zuzuord-
nen..
Das Elektronenmikro-
skop ermoglicht eine
genaue Analyse der
Septen-Querwinde
mit dem Doliporus,

Orchideensamen sind
ohne Pilzpartner nicht
keimfahig. Purpur-Kna-
benkraut Orchis purpurea
Foto: MARKUS WILHELM
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Form-Gattung Rhizoctonia De Candolle 1805
Basidien von identifizierten Hauptfrucht-Formen
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4« Zu den polyphyletischen
Linien der Formgruppe

wieder aufgebaut werden.

) Rhizoctonia gehoren diese
) sexuellen Stadien: Athelia,
Ceratobasidium, Exidia,
= E Sebacina, Thanatephorus
g g O r\ o3 |’ und Tulasnella
2 5 P v Doliporus der Septen-
3F EE 3 T Querwand: Die iiber dem
ir =4 E iE . .
i B s -E.,-E g Doliporus eingeschobenen
TE ZE Eg R = (parenthetisch) gegentiber
liegenden unperforierten Po-
{ 8 p
renkappen sind taxonomisch
Fridia  Schavioy  Thanatephorus Ceratobasidivm Tulasnclla  Athelia typisch fiir Sebacina. Das Pa-
% - u renthesom bedeckt den Doli-
- 2 % § 1’; © porus; er stammt aus dem
.- 2 S5 S5 2 i Endoplasmatischen Retiku-
k= o L @A @ 2= 8= lum. Das ER ist ein labiles
=] = = o o = o o=l ) Zm
22 EE B8 =iy =2 =2E Netzwerk. Porus und Kappe
T g3 == = = A2 TT konnen, z.B. bei Kernwande-
- o LR T o == 433 ..
5o 2 ] U D a rungen, aufgelost und schnell
|

einem gallertartigen, dicken Ringwulst mit zen-
tralem durchldssigen Kanal, und dem unperfo-
rierten Parenthesom. Durch den Doliporus ist

ein Transport von Stoffwechselprodukten mog-
lich.

Phylogenese terrestrischer Orchideen

Der Ausgangspunkt fiir die Entwicklung des
komplexen Wechselspiels in der Rhizosphdre
war vermutlich ein  einfaches Mitessertum
(Kommensalismus).  Pflanzenwurzeln  gaben
verschiedene Nahrstoffe in den Boden ab. So
lockten sie Organismen an, die von diesen
Nahrstoffen lebten. Bald entwickelten sich spe-
ziellere Beziehungen: Einigen Organismen ge-
lang es, die Abwehrmechanismen der Wurzeln
zu Uberwinden. lhnen erschloss sich eine we-
sentlich grollere Menge an Nahrstoffen; sie wur-
den zu Parasiten. Andere Organismen forderten
das Wachstum der Pflanzen, zum Beispiel
durch Anlieferung von Mineralien aus dem
Boden. Besser erndhrte Pflanzen gaben im Ge-
genzug auch mehr Nahrstoffe an den Boden ab.
Von diesem Ausgangspunkt fiihrte der gemein-
same Weg direkt in eine mutualistische Sym-
biose.

Die Ausbildung einer Mykorrhiza steigert dem-
nach die Toleranzgrenze der Orchideen gegen-
liber Feuchtigkeit, Nahrstoff- und Lichtmangel
und kann daher als eine wesentliche Ursache

Zejchnerscihe Rekonwrukiion des Dolgonis

fur die weltweite Verbreitung und Vielfalt der
Orchideen mit 25000 Arten! angesehen wer-
den.

Endotrophe Orchideen-Mykorrhiza

Der Mykorrhiza-Pilz als ndhrende Amme: Die
winzigen Samen der Orchidaceae enthalten in
der Regel kein Ndhrgewebe und nur begrenzte
Reservestoffe. Deshalb ist jede Orchidee wéh-
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rend der kritischen Phase der Samenkeimung
obligat mykotroph und am natiirlichen Standort
wenigstens flr eine kurze Zeit auf eine externe
Erndhrungshilfe durch Pilze angewiesen. Allge-
mein glaubt man, dass der Mykorrhiza-Pilz Ma-
kromolekiile hydrolysiert und dem keimenden
Samling l6slichen Zucker als Nahrung zufihrt.
Bei der endotrophen Orchideenmykorrhiza
wird der Pilz, der die héhere Pflanze wenigs-
tens in der friihen Entwicklungsphase mit Ener-
gie in Form von Kohlenhydraten versorgt, letzt-
endlich aufgelost oder verdaut.

Aus diesem Grund wird die Pilzverdauung auch
als primare Methode des Nahrstofftransfers vom
Pilz zur Orchidee angesehen. Generell unter-
scheidet man zwischen der Pilzinfektion bei
Keimlingen und adulten Orchideen. Wahrend
bei Keimlingen das Protokormgewebe infiziert
wird, findet sich die Mykorrhiza édlterer Orchi-
deen in der Wurzelrinde oder in den Rhizomen
heterotropher Orchideen. Die infolge der Infek-
tion gebildeten Strukturen im Orchideen-Ge-
webe sind jedoch in Wurzeln und Protokormen
sehr dhnlich.

Tolypophagie (Pilzverdauung)
Alle unsere Erd-Orchideen sind, vor allem wah-
rend ihrer heterotrophen, sensiblen Keimlings-

Erd-Wachskruste Sebacina incrustans
Foto: DIRK WIESCHOILLEK

entwicklung, mit bodenbewohnenden Pilzen
vergesellschaftet. Die Pilze besiedeln (,infizie-
ren”) je nach Entwicklungsstadium der Orchi-
dee entweder das Keimlingsgewebe oder aber
auch die Wurzelrindenzellen adulter Orchi-
deen. Deren Erndhrungsweise — , Tolypophagie”
- ist ein nekrotropher Parasitismus. Eindrin-
gende Pilzhyphen werden teilweise aufgelost
und von der Orchidee resorbiert bzw. verdaut.

Der Pilz wird angelockt, dringt durch Rhizoide
ins Cortex-Gewebe (von Protokormen, Wurzeln
oder Rhizomen) der Orchidee ein und bildet
ein zweiteiliges Innenmyzel, bestehend aus
Pilzwirt- und Verdauungszellen. In der subepi-
dermalen Wirtsschicht bleiben die Pilzhyphen
lebendig, verzweigen sich zu einem dichtma-
schigen Netzwerk und bilden intrazelluldre Hy-
phenknduel aus, die sogenannten ,Pelotone”.

In den inneren Rindenschichten - eine Falle -
werden diese Pelotone meist auf dem Weg der
Tolypophagie abgetotet und verdaut und auf
diese Weise erndhrungsphysiologisch vorteil-
haft genutzt. Nicht verwertbare Reste bleiben
als Exkretklumpen in der ehemaligen Wirtszelle
zurlick. Andere Hyphen konnen die Orchideen-
zelle wieder reinfizieren. Von der infizierten
Zelle aus wachsen aber auch Pilzhyphen durch
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Halbschematischer
Langsschnitt durch
die Wurzelrinde
der Grinlichen Ku-
ckucksblume oder
Waldhyazinthe Pla-
tanthera
chlorantha, deren
Gewebe von Pilz-
hyphen (H) durch-
wachsen wird. E =
Epidermis, P =
Pilzwirtsschicht, V
= verdauungs-
schicht, S = Spei-
cherschicht.
Bildquelle: Lehr-
buch der Botanik
1945

die absorbierenden Wurzelhaare wieder nach
aufen (,Ausstrahlung des Pilzes”) und bilden
ein externes Hyphen-Myzel, das mit dem Sub-
strat in Verbindung steht und zur Néhrstoffauf-
nahme befahigt ist.

Die Pilzverdauungm ist gepréagt durch kurzle-
bige Peloton-Bildung, Auflésung (Lyse), Phago-
zytose und Reinfektion. Hierbei ist Rinde oder
das Cortexgewebe, in dem die Phagozytose er-
folgt, in eine weiter aufSen liegende Pilzwirt-
schicht und in eine tiefer in der Wurzelrinde be-
findliche Verdauungsschicht gegliedert.

BURGEFF 1936: ,Hier wird der Pilz in seiner Aus-
breitung durch die Phagozytose eingeschrankt,
gleichzeitig - und das ist wichtiger — gewinnt
die Pflanze bei der Phagozytose Kohlenhydrate,
Stickstoff und Salze, die dem verdauten Pilzma-
terial entstammen”

Ausgeglichenes Krafteverhaltnis
zwischen den Fronten

Das Funktionieren der Orchideen-Mykorrhiza
setzt zwischen Pilz und Orchidee ein physiolo-
gisches Gleichgewicht voraus, welches entwe-
der durch Tolypophagie (Phagozytose) oder
aber die Bildung von pilzhemmenden Phytoale-
xinen wie Orchinol reguliert werden kann.

Sowohl zu hohe Phytoalexin-Konzentrationen
im Orchideen-Gewebe als auch aggressive Pilz-
stamme wie Rhizoctonia solani, die eine hohe
Toleranz-Breite gegeniiber Orchinol besitzen,
konnen das ausbalancierte Gleichgewicht zwi-

schen Pilz und Orchidee stéren und dadurch
die symbiotischen Beziehungen stark gefahr-
den.

Nach dem Ubergang in den photosynthetisch
aktiven Zustand werden die meisten griinen Or-
chideen autotroph und daher vom Pilzsymbion-
ten unabhdngig, viele mixotrophe Individuen
behalten dennoch ihre Mykorrhiza im adulten
Stadium bei und erganzen ihren Bedarf an Koh-
lenhydraten durch den Pilz.

Das Helm-Knabenkraut Orchis militaris L. ist
mit Rhizoctonia repens liiert (POWELL & ARDITTI
1975), reagiert aber auch bei einer Infektion auf
die Knollen durch Ausschiittung von Phytoalexi-
nen. Diese werden de novo bei Pilzbefall als
fungistatische Substanzen wie das Orchinol
oder Hircinol spontan gebildet und halten den
Pilz in Schranken. Orchinol wird aber auch
von anderen heimischen Erd-Orchideen als
Schutzschild gegen Rhizoctonia repens einge-
setzt, ndmlich vom Ohnhorn Aceras anthropo-
phorum (L.) Aiton, der Pyramiden-Hundswurz
Anacamptis pyramidalis (L.) Richard, dem Klei-
nen Knabenkraut Orchis morio L. und anderen.
Rhizoctonia repens ist die Anamorphe der
Wachskruste Tulasnella deliquescens.

Obligat myko-heterotrophe Orchideen-
Ektendo-Mykorrhiza
Griine Orchideen erndhren sich nach ihrer he-
terotrophen Keimlingsentwicklung selbstandig.
Chlorophyll-lose Erd-Orchideen wie die Nest-
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wurz Neottia nidus-avis blei-
ben aber zeitlebens von der
Kohlenhydrat-Versorgung

durch ihren Symbiosepilz ab-
hangig (obligat mykotroph),
da sie selbst zu keiner eigenen
Photosynthese befdhigt sind.
Durch die Koexistenz mit My-
korrhiza-Pilzen ~ wird  den
falschlicherweise auch als Sa-
prophyten bezeichneten Or-
chideen jedoch ein Uberleben
selbst an stark schattigen
Standorten ermoglicht. Die
Laubblitter sind meist zu

schuppenférmigen
Gebilden  verkiim-
mert. Heterotrophe
Arten weisen  flei-
schige Rhizome und
stark vermehrtes pilz-
fihrendes Gewebe
auf:  Neottia nidus-
avis baut ein ,Vogel-
nest” und die Koral-
lenwurz Corallorhiza
trifida Chatelain hat
,Korallen”, Rhizoide,
vergleichbar ~ dem
Ingwer.
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Kalkwiese in
Sudfrankreich
mit Kleinem
Knabenkraut
Orchis morio
Foto:
MARKUS WILHELM

» Helm-Knaben-
kraut Orchis militaris
Foto:
MARKUS WILHELM
v Vogel-Nestwurz
Neottia nidus-avis
Der Name riihrt von
der vogelnestartigen
Form des Wurzel-
stocks.
< Pyramiden-Hunds-
wurz (Anacamptis
pyramidalis)

2 Fotos:
DIETMAR WINTERSTEIN

Vogel-Nestwurz Neottia
nidus-avis - die Andersartige
Insbesondere  griinen  Pflanzen
dient Licht als Energiequelle fir
die autotrophe Erndhrungsweise.
Den Betrachter faszinieren dage-
gen auch heute noch Pflanzen,
denen Blattgriin fehlt; sie sind an-
ders, unheimlich, suspekt, bose
oder gar des Teufels: Cuscuta epi-
thymium L. (Teufelszwirn, Klee-
seide) oder Orobanche teucrii Ho-

landre (Gamender-Wiirger).

Zwei Moglichkeiten stehen ihnen
offen, den  Chlorophyll-losen
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- Die Erd-Wachskruste

Sebacina incrustans hilft

der Vogel-Nestwurz beim

Keimen und bleibt der Or-

chidee auch fiir den Rest
des Lebens verbunden.
Foto: MARKUS WILHELM

» Basidien und Sporen.

Zeichnung:
DIETMAR WINTERSTEIN

Gefalk-Pflanzen, die sich
heterotoph erndhren: Ent-
weder parasitieren sie mit-
tels Haustorien direkt auf autotrophen Pflanzen
wie Cuscuta oder Orobanche; oder sie suchen
sich als Lebenspartner Pilze, die Kohlenhydrate
spenden, z.B. Neottia nidus-avis oder Mono-
tropa uniflora (Folge 2).

Orchideen wie Neottia nidus-avis besitzen nur
wenig oder gar kein Chlorophyll und sind daher
zeitlebens auf die Unterstlitzung durch ihren
Pilzpartner angewiesen. Die Nestwurz benétigt
ganz spezielle Pilze an ihren Wurzeln, um
tiberleben zu kénnen. Es sind einige Arten der
unscheinbaren und bisher so achtlos tibersehe-
nen Sebacinaceen. Die Orchidee erndhrt sich
praktisch vom Hasel-Strauch, tber den Pilz, der
eine Ekto-Mykorrhiza mit der Hasel eingeht! Sie
ist als Parasit (,fakultativer Epi-Parasitismus”)
,VvOllig myko-heterotroph”.

Fassen wir zusammen: Die Nestwurz Neottia
nidus-avis erndhrt sich obligat myko-heterotro-
phisch. Sie assoziiert sich spezifisch mit nahe
stehenden Sebacinaceen. Derselbe Pilz ist in
die Samen-Keimung involviert. Der Pilz ist auch
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¥ prasent in der Ektomykorrhiza, die
um  die  Orchideen-Wurzeln
wachst. Die Chlorophyll-lose Or-
chidee holt ihre Kohlenhydrate aus
den sie umgebenden Haselbi-
schen. Die Nestwurz bildet ein Ter-
zett mit Wachskrusten (Sebacina)
und Hasel (Corylus avellana). Die
Ektomykorrhiza verfuigt Gber einen
Hyphenmantel und das Hartigsche
Netz.

Eine weitere Dreiecksverbindung
unterhdlt ein mit dem Fichten-
spargel verwandtes, in Florida
beheimatetes Heidekrautge-
wadchs namens Monotropa uni-
flora L., dort als ,Indian Pipe” be-
zeichnet. Diese ebenfalls
chlorophyllfreie Pflanze ist mit
einem Tdubling (Russula silvicola
Shaffer) verbandelt, der seiner-
seits mit der Sumpfkiefer (Pinus
palustris Miller) eine monotro-
poide, ektotrophe Mykorrhiza
bildet.

Von diesem ,Bleichgesicht” be-
schreibt schon Kamienski 1882
detailliert die Pilzschicht um die
Waurzeln  und vermutet, dass

Néhrstoffe tibers Myzel des Pilzes zum Gast

transportiert werden, und dass der Mykorrhiza-

Pilz Gber Hyphen-Briicken mit dem Baum ver-

bunden ist.

Die monotropoide Mykorrhiza dhnelt der Ekto-

mykorrhiza der Angiospermen (Bedecktsamer)

mit ihrem mehrschichtigen, dicken Hyphen-

Mantel des Taublings an der Wurzelspitze und

dem Hartig’schen Netz, das auf die Epidermis

beschrankt ist. Aber: Bei der monotropoiden Ek-
tomykorrhiza dringen zusétzlich Haustorien,

Hyphen-Pflocke (,pegs”), der Hypyhenschicht

in die epidermalen Zellen der Monotropa ein.

Der Taubling ist somit die Transportbahn fir

energiereiche Kohlenhydrate zwischen autotro-

pher Kiefer und voll-mykotropher ,Indian-

Pipe”. Die Haustorien der Russula platzen, ent-

leeren ihren Inhalt in das Wirtszytoplasma und

sichern damit die Lebensgrundlage des Parasi-
ten. Fraglich ist, welchen Nutzen Russula davon
hat!

In der duferen mehrlagigen Hyphenschicht

sind zwei morphologisch verschiedene Zysti-
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 Amerikanischer Sumpfkiefern-Taubling
Russula silvicola, verbunden mit der epipara-
sitischen » Monotropa uniflora (,Indian
Pipe”) und in Ektomykorrhiza mit der
v Sumpf-Kiefer (,Long-Leaf Pine”)
Pinus palustris Fotos: DIETMAR WINTERSTEIN

Lebensraum -t ik 5 4 Pinus

Sagepalme 3 .
des Terzetts ageps palustris
Serenoa

repens v Brack-
wasser

den zu erkennen: Lange mit Kris-
tallen inkrustierte Schlangenfor-
mige Zystiden und kurze Spindel-
formige, kopfige Flacon-Zystiden
und Calcium-Oxalat-Kristalle.

Die myko-heterotrophe  Mono-
tropa uniflora ist sehr wahlerisch
und sucht ihren einzigen Mykor-
rhiza-Partner nur bei den Taublin-
gen. Trotz der Verfuigharkeit ande-
rer Mykorrhiza-Pilze werden alle
Waurzeln von Montropa  uniflora
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nur von einer einzigen und sogar nur von einem
Phylotyp einer Russula kolonisiert.

Ein geographisches Mosaik: An der Pazifik-
Kiste im Nord-Westen der USA, in British Co-
lumbia, Oregon oder Kalifornien wahlt Mono-
tropa uniflora als Partner Russula brevipes Peck
(Short-stemmed Russula), an der Ostkiste der
USA ist es ein Mosaik verschiedener, oft nicht
naher beschriebener Tdublinge. Russula silvi-
cola ist im Stidosten der USA verbreitet.

Sie ist nah verwandt mit dem in Mitteleuropa
heimischen Spei-Taubling Russula emetica.
Anatomisch unterscheiden sich Kollektionen
von Russula silvicola von der Ostkiiste der USA
von Russula emetica durch nicht oder nur spar-
lich septierte Pileozystiden. Die Sporen sind
hyalin, 6,7 - 10,5 x 5,7 - 8,6 pm, ellipsoid, mit
amyloider Ornamentation von Warzen und
Graten, die ein nahezu komplettes Retikulum
(Fischernetz) formen.
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Epiparasitismus: Monotropoide
Ektendo-Mykorrhiza von Monotropa
uniflora, Russula silvicola
und Pinus palustris.
Symbiose-Terzett aus einer parasita-
ren, Chlorophyll-freien, mykohetero-
trophen Pflanze, einer vermittelnden
Tdublings-Mykorrhiza und einer
Sumpf-Kiefer (Long Leaf Pine)
als Baumpartner.

Der Taubling gehort zur Sektion Pipe-
rinae. Das sind scharf schmeckende,
ziemlich dunnfleischige Arten mit
weillem oder blass cremefarbenen
Sporenpulver. Nah verwandt ist auch
der Wechselfarbige Speitaubling Rus-
sula fragilis.

Sehr adhnlich, zumal ebenfalls bei
Kiefern wachsend, kann auch der Blut-Taub-
ling, (,Bloody Brittlegill) Russula sanguinaria
aussehen. Der hat aber einen rosafarbenen
oder rot Gberhauchten Stiel und blass-ockerfar-
benes Sporenpulver.

Die Gattung Monotropa wird neuerdings als
Unterfamilie Monotropoideae zu den Heide-
krautgewdchsen (Ericaceae) gestellt. Sie enthdlt
zwei extrem wirtsspezifische myko-heterotro-
phe Fichtenspargel, die an Pilzhyphen parasitie-
ren. Die Spezialisierung ermoglicht es den Bei-
den, effektiver Kohlenhydrate zu ergattern
(Bidartondo 2005, Leake 2004).

Cedar Key Scrub State Reserve - Dennis Creek
,Creek” ist eine Flachwasser-Zone, wo das
Meer Flachland tiberflutet.

Der Nationalpark von 20 km? liegt an der Golf-
Kiiste Floridas und ist ein Flickenteppich aus
nassem Queller-Rasen (Salicornia bigelovii Tor-
rey), der bei Tide-Hochwasser tiberflutet wird,
mit Prielen, Seegras-Marschen, Seen, Erhebun-
gen abgetragener Sanddiinen, angespiiltem
Sand, Mollusken und zerriebenem Kalk mit gut
erhaltenen pliozanen Versteinerungen und

Monotropoide Ektendo-Mykorrhiza von Mono-
tropa uniflora L. mit Russula silvicola Shaffer.
1. Ca-Oxalat-Kristalle, 2. fadige, inkrustierte Zy-
stiden, 3. Flacon-Zystiden, 4. Myzelschicht, 5.
Epidermis, 6.Hartigsches Netz, 7. Hyphen-
Pflocke - ,pegs” in der Epidermis
Zeichnung nach FRANKE 1935
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Monotropa uniflora,
,Bleichgesicht im
dunklen Keller-
geschoss” (amerika-
nisch: understorey)

einem “Shell Mound”.
(Ahnlich wie die Inkas
errichteten die frihen
Indianer Floridas Tem-
pelbauten auf kiinstlich
aufgeschiitteten  Aus-
tern-Hiigeln, durchaus
vergleichbar den Pyra-
miden Agyptens).
»Long Leaf Pine” und
,,Palmetto”
Heutzutage kommen
,scrubs” (Gebisch) als

isolierte Relikte einer

einst weiten Landschaft vor, wo Waldbrande
herrschen. Der Erhalt der ,scrubs” erfordert
kontrolliertes Feuer. Sumpfkiefer Pinus palustris

Miller (Long Leaf Pine),

und Sdgepalme Sere-

noa repens (W. Bertram) Smal (Saw Palmetto)
sind extrem Feuer-resistent.

Die Schosslinge der Sumpfkiefer sehen wie
dicke Grasbuschel aus. Die ersten Jahre bildet

die Kiefer im trockenen, durchldssigen
Sand ein dichtmaschiges Wurzelsystem
aus. Wéhrend dieser Zeit sind die jungen
Kiefern 5 Fuls hoch, also ca. 150 cm. Mit
15 Jahren beginnt die Kiefer schnell in die
Hohe zu wachsen, und nach 20 Jahren er-
scheinen die ersten Kiefernzapfen.
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a Kirschroter Spei-Taubling Russula
emetica Foto: FELIX HAMPE
4 Wechselfarbiger Speitdubling
Russula fragilis Foto: FREDI KASPAREK
v Blut-Taubling Russula sanguinaria
Foto: WILHEM ScHULZ




Die Sdgepalme ist ein Busch, der sich am
Boden mit seinem niederliegendem Stamm
ausbreitet Die Palme wadchst dann senkrecht
bis 20 Ful}, also 6 Meter hoch. Einige ,Palmet-
tos” erreichen ein Alter bis zu 700 Jahren. Saw
Palmetto ist Lebensraum fiir viele Vogel, Insek-
ten, Waschbaren, den Florida-Panther und den
,Black Bear”, den kleinsten amerikanischen
Bér. Im Frihling erscheinen Bliitenstinde mit
weilsen Bliten. Im Herbst reifen die kugeligen
Steinfriichte. Man erntet sie flr pharmazeuti-
sche Produkte gegen hdufigen Harndrang.

Hammocks

Der Begriff “Hammock” - bekannt als Hange-
matte - wird im Stidosten der USA gebraucht fir
ein 6kologisches Eiland, das von Feuchtgebie-
ten umgeben ist.

Hydric Hammock: Sandiges Flachland mit
einem hohen Anteil an Austernschalen und an-
deren Mollusken-Schalen (shells); mesisch-hy-
drisch; gelegentlich Feuer. Die grolwiichsige
Sabal palmetto (Walter) Loddiges (Cabbage
Palm, Swamp Palm, Palmetto, Kohl-Palme) und
verschiedenes Hartholz, v.a. Eichen, bilden
einen Baldachin (,Canopy”).

Mesic Hammock: Immergriiner Laub- und Pal-
men-Wald, sparlich tberflutet. Der Baldachin
ist geschlossen; es dominieren Quercus virgi-
niana Miller (Live Oak) mit Sabal palmetto, da-
runter die Immergriine Magnolie Magnolia
grandiflora L. und die Ferkelnuss oder Hickory
Carya glabra Miller.

Xeric Hammock: Der Boden ist sandig mit
einem hohen Anteil an zerbrochenen Austern-
schalen, gut drainiert und sehr trocken. Der im-
mergriine Baldachin ist geschlossen. Es domi-
nieren: Quercus laevis Walter (Turkey oak) und
die alles tberragende Sumpf-Kiefer oder Lon-
gleaf Pine Pinus palustris Miller. Das Gebiisch
ist typisch fir ,Sandhill- oder Scrub Communi-
ties”. ,Understory” ist der Begriff fiir Unterholz
und Bodendecker.

Nachtrag:

Die unheimliche, honigsiie Armillaria mellea
Erlauben Sie mir, dass ich zum Schluss etwas
abschweife: Der von jedem Forster gefiirchtete
Hallimasch geht, obwohl Perthophyt, zahlrei-
che Symbiosen sowohl mit Pflanzen als auch
mit Pilzen ein. Hallimasch-Arten besiedeln und
infizieren viele Holzer. Armillaria kann aber
auch japanische Orchideen wie Galeola und
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Rhizomorphen des Hallimasch Armillaria
mellea agg. Foto: DIETMAR WINTERSTEIN

Gastrodia besiedeln, ist aber in diesem Fall der
Wirt und die Orchidee der Parasit.
Im Gegensatz zu den meisten anderen Pilzen
bilden Hallimasche schnellwachsende braun-
schwarze Rhizomorphen. Mit Hilfe dieser Hy-
phenbiindel befallen sie geschwdchte und
selbst gesunde Baume in ihrer Reichweite.
Lebendes wie totes Holz wird durch Weilfaule
aufgeschlossen. Hallimasche zdhlen zu den ge-
fahrlichsten Forstschadlingen. Zunichst entzie-
hen die parasitisch ins Kambium vordringenden
Pilze den Wirtsbaumen Nahrstoffe, saugen sie
wie eine Wanze aus, so dass sie schnell abster-
ben. Danach kénnen sich die Pilze noch viele
Jahre lang saprotroph vom Totholz erndhren.
Die Rhizomorphen des Hallimaschs haben be-
merkenswerte bandartige Strukturen und bilden
einen Organismus mit einem apicalen Meris-
tem, fast einer Wurzelspitze dhnelnd und ganz
anders als eine individuelle Hyphe. Diese
schnell wachsenden ,Schuhriemen” transpor-
tieren Nahrung tber groRere Entfernungen zu
den Spitzen der Hyphenstrange. Dieses autarke
Hyphensystem breitet sich vegetativ aus, kann
aber auch sexuelle Myzel-Basidien bilden.
Fruchtkorperbildung ist wohl Luxus.
Galeola septentrionalis G.G. Reichenbach, eine
Blattgriinfreie asiatische Orchidee, gilt als Epi-
parasit an Hallimaschen, das heifdt, sie lasst
sich von ihnen Nahrstoffe zufiihren, die diese
wiederum ihren Wirtspflanzen entzogen haben.
Partnerwechsel: Der Samling keimt mit Hilfe
von Rhizoctonia repens. Dann bezirzt die Gei-
sha Galeola z.B. Armillaria mellea s.l. ,Anlo-
cken, absahnen”: Der Pilz dringt in die Orchi-
dee ein und wird von der ,Spinne” vertilgt.
Einen Nutzen hat Armillaria davon wohl kaum.
Umfangreiche Vollversion mit Literatur und allen

Quellen online auf der Tintling-Homepage ®
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