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1. EKTOTROPHER UND ANEKTOTROPHER BAUMTYPUS

Die Bedeutung der Pilze fiir das Leben des Waldes wird mit der
Vertiefung unserer Kenntnisse iiber die Aktivitdt der Pilze als
Streuabbauer einerseits, als Symbiosepartner fiir die Waldb&dume
andererseits, immer mehr offenbar. Und auch die forstliche Pra-
xis beginnt sich in zunehmendem Mafle flir die Mdglichkeiten der
Nutzbarmachung dieser Erkenntnisse fiir die Forstwirtschaft zu
interessieren. Speziell ist es die Mykorrhizafrage, die hier immer
mehr Beachtung findet. Besonders gewinnt diese in L&ndern, in
denen der Anbau ausldndischer Holzarten in groflem Umfang be-
trieben wird, aber auch bei der Wiederaufforstung von entwaldeten
Gebieten und Odflichen sehr stark an Bedeutung.

Wenn wir in Europa im Zusammenhang mit Forstfragen von My-
korrhiza sprechen, so meinen wir in der Regel die ektotrophe My-
korrhiza mit ihren zahlreichen Typen (siehe z.B. DOMINIK 1959,
GOBL 1965 a, 1965 b, 1965 c). Bei ihr wird die mehr oder weniger
unter Einwirkung des Pilzes umgeformte Kurzwurzel von einem
Pilzmantel umsponnen. Der Pilz dringt jedoch nicht oder nur in
Ausnahmeféllen in die Zellen der Wurzel ein. Sie wird zum liber-
wiegenden Teil von hoheren Pilzen, vor allem Basidiomyceten ge-
bildet, besonders von Vertretern aus der Familie der Rohrlinge
(Boletaceae), aus den Gattungen Russula, Lactarius, Amanita, Cor-
tinarius, Inocybe, z.T. Tricholoma und einigen anderen, ferner
verschiedenen Gastromyceten.

Dem gegeniiber kennen wir die sogenannte endotrophe Mykor-
rhiza. Bei dieser lebt der Pilz meist zum groéfleren Teil in den
Zellen des Wirtes und nur relativ spirliche Verbindungshyphen
stehen fiir die Aufnahme von Wasser und Nihrstoffen aus der Um-
gebung der Wurzel zur Verfligung., Wohl mégen auch diese Mykor-
rhizatypen eine gewisse Bedeutung fiir die Ernidhrung eines Baumes
haben. Allem Anscheine nach sind sie jedoch ernihrungsphysiolo-
gisch weniger wirksam als die ektotrophen Typen und in manchen
Entwicklungsphasen kénnen sie selbst in ausgesprochenen Parasi-
tismus umschlagen. Die Pilze, von denen die endotrophen Mykor-
rhizen gebildet werden, gehéren z.T. niederen Gruppen an. Viel-
fach sind Phycomyceten daran beteiligt, von Basidiomyceten u.a.
Vertreter der Gattungen Marasmius, Armillariella u.a. Im einzel-
nen wissen wir heute {iber diesen Typus noch sehr wenig, soweit
es Waldbdume betrifft.
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SchlieBlich gibt es auch noch Bdume, die {iberhaupt pilzfrei le-
ben, doch ist die Grenze gegeniiber mykotrophen Arten oft unscharf
und solange wir iiber die Wirkungsweise der verschiedenen endo-
trophen Typen noch so wenig wissen, wollen wir bei Waldbdumen
die endotrophen und die pilzfreien als anektotroph oder "nicht
ektotroph' zusammenfassen.

Im Hinblick auf die Erforschung der mykotrophen Beziehungen
zwischen Pilz und Baum koénnen wir drei Stufen unterscheiden:

1. die phytosoziologische, die Kenntnisse iiber die Ver-
gesellschaftung von bestimmten Pilzarten (bzw. Gattungen) und be-
stimmten Phanerogamen zu erarbeiten hat.

2. die experimentelle, die einerseits den laborméRigen
Nachweis der Symbiose mittels Reinkulturen erbringt und Kennt-
nisse liber Physiologie und Biochemie der Mykorrhiza schafft, also
die Beobachtung aus der ersten Stufe auf eine gesicherte Basis
stellt. Sie baut aber ihrerseits auf die Ergebnisse der phytosozio-
logischen Beobachtungen auf.

3. die phytogeographisch-arealkundliche, die letzt-
lich aus der Kenntnis der Gesamtareale von Phanerogamengattungen
(bzw. -arten) einerseits und von Pilzgattungen (bzw. -arten) ander-
erseits Schliisse iilber symbiontische Zusammenhénge in weltwei-
tem MafBstab zu ziehen versucht.

Um aus phytosoziologischen Untersuchungen Schlisse ‘iber den
Mykotrophismus =ziehen zu koénnen, geht man in der Weise vor,
dafl in wohl definierten Waldgesellschaften die Pilze nach Art, Hiu-
figkeit und Verteilung erfalt werden. Da wir dazu auf die von Jahr
zu Jahr in Abhingigkeit vom Klima und anderen Umweltfaktoren
stark schwankende Fruktifikation angewiesen sind, werden nach
unseren Erfahrungen dafiir Zeitriume von mindestens drei Jahren
(bei Aufnahmen in Absténden von 2 - 3 Wochen) bendtigt. Aus dem
abstrahierenden Vergleich solcher Aufnahmen aus verschiedenen
Bestinden mit vergleichbaren Umweltbedingungen kdnnen Schliisse
auf die Vergesellschaftung der Arten gezogen werden. Also sehr
stark vereinfacht ausgedriickt, wenn wir vom Artenbestand eines
Zirben-Léirchen-Fichten-Mischwaldes den Artenbestand von reinen
Fichten- oder beziehungsweise und Lérchenbestinden mit vergleich-
baren Umweltbedingungen subtrahieren, bleiben uns die als Be-
gleitpilze der Zirbe in Frage kommenden Arten {ibrig, Davon sind
dann noch die auszuscheiden, die als reine Nadel- oder Streuab-
bauer die Zirbe begleiten. Dies ergibt nun einerseits die Grund-
lagen fur die experimentellen Arbeiten und deren Anwendung fiir
die Praxis, andererseits die ndtigen Grunderfahrungen fiir die are-
alkundlichen Arbeiten. Selbstversténdlich kann man dann je nach
dem gesteckten Arbeitsziel noch weiter differenzieren (z.B. nach
Exposition, Boden, Hohenlage u.a.) und daraus wesentliche Ergeb-
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nisse fiir die Anwendung in der Praxis erzielen. Denn hier be-
kommen wir dann Hinweise, ob ein Pilz dem Baumpartner in alle
Gesellschaften zu folgen vermag oder ob er speziellere 6kologische
Standortsanspriiche stellt, d.h. also, ob er in der Praxis universell
oder nur beschrédnkt anwendbar ist.

Machen wir nun den Schritt zur phytogeographischen Stufe. Vor-
aussetzung fiir diese sind einerseits die durch soziologische Be-
obachtungen erarbeiteten Erfahrungen, andererseits Untersuchun-
gen ilber den morphologischen Verpilzungstypus der Wurzeln an
den B&umen, also Untersuchungen, wie sie von GOBL (1965 a, b,
c) durchgefiihrt wurden, wenn auch zunichst meist in viel einfa-
cherer Form.,

Der grofirdumige Arealvergleich von Baumarten bzw. -gattungen
und Pilzarten (bzw. -gattungen) erlaubt wiederum Schliisse iiber
den Grad und die Konstanz der Bindung der Symbiosepartner an-
einander, er 148t, wie SINGER (1963) bemerkt, eine Generalisie-
rung der mit anderen Methoden gewonnenen Ergebnisse zu. Sie
zeigt uns, ob eine Pilzart ihrem Baumpartner im gesamten na-
tiirlichen Areal und bei kiinstlicher Erweiterung iiber dieses hinaus
zu folgen vermag, d.h. ob er tiiber eine entsprechend weite dko-
logische Amplitude verfiligt. So weist SINGER (1963) darauf hin,
dagB z.B. Suillus luteus der Kiefer (Pinus silvestris) praktisch tiber-
all hin zu folgen vermag, S. granulatus und brevipes hingegen nur
unter bestimmten Umweltbedingungen. Ahnliche Beispiele liefien
sich zahlreich anfilhren, doch wiirde dies in diesem Rahmen zu
weit fihren, Fiir die Praxis sind daraus vor allem dann wichtige
Hinweise abzuleiten, wenn mit exotischen Pflanzen gearbeitet wird,
bzw. in einem Gebiet ektotropher Wald fehlt.

SINGER und MORELLO (SINGER und MORELLO 1960, SINGER
1963) haben den Begriff des ''Ektotroph' gepr#gt und sehen darin
einen den Flechten vergleichbaren Organismenkomplex zwischen
einem Pilz und einem Baum, der mit dem Namen der beiden Kom-
ponenten zu bezeichnen wire (z.B. Larix decidua/Suillus grevillei)
und wiesen auf die Moglichkeit einer vhorologischen Betrachtungs-
weise des Mykorrhizaproblems hin, Der Begriff des ''Ektotrophs"
ist bestimmt flir die Betrachtung des Einzelfalles sehr zweckmé-
Rig, doch darf man ihn meiner Meinung nach nicht zu scharf fas-
sen, und ich spreche lieber von einem 'ektotrophen Baumtypus''.
Denn im Gegensatz zur Flechte ist die Bindung der beiden Part-
ner viel weniger streng, ein einziges Baumindividuum kann gleich-
zeitig eine ganze Reihe verschiedener Pilzpartner haben (u.U.
ist auch der umgekehrte Fall mdglich), und die formative Wirkung
ist im Vergleich zur Flechte fast null, d.h. sie bezieht sich nur
auf einen Bruchteil von jedem der beiden Partner.

Die Tabelle I bringt einen Uberblick {iber die Baumgattungen,
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Tab, I: Ubersicht tiber die ektotrophen Baumgattungen

PINACEAE
Abies
Keteleeria
Pseudotsuga
Tsuga
Picea
Pseudolarix
Larix
Cedrus
Cathaya

Pinus

CUPRESSACEAE

Juniperus
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FAGALES
FAGACEAE
Fagus

Trigonobalanus

Nothofagus
Castanea
Castanopsis
Lithocarpus
Pasanja

Quercus

BETULACEAE
Alnus
Betula
Corylus
Carpinus
Ostrya
Ostryopsis

SALICALES

SALICACEAE

Salix

Populus

ROSACEAE

(Dryas)
Pyrus
Malus

(Crataegus)

CESALPINIACEAE

Gilbertiodendron
Brachystegia
Afzelia
Monopetalanthus
Anthonotha
Paramacrolobium

Julbernardia

MYRTACEAE

Eucalyptus

TILIACEAE

Tilia

ERICACEAE

(Vaccinium)

(Arctostaphylos)
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die als ektotroph ndchgewiesen sind oder aus verschiedenen Grin-
den mit gréBter Wahrscheinlichkeit als ektotroph betrachtet werden
diirfen.

2. VERTEILUNG DER BEIDEN TYPEN AUF DER ERDE

Untersucht man die Verteilung dieser Gattungen auf die Wilder
der Erde, so ergibt sich, daB in bestimmten Gebieten der ekto-
trophe Baumtypus den Wald beherrscht, wihrend in anderen der
endotrophe dominiert. Es lassen sich also zwei 06kologisch ver-
schiedene Waldtypen unterscheiden, die dominant ektotrophe
und die dominant anektotrophe Waldtype. Diese sind hin-
sichtlich des Artenbestandes ihrer Bidume sowohl wie hinsichtlich
ihrer Pilzflora grundverschieden, Auf Abb. 1 wurde versucht, die
ungefdhre Verteilung dieser beiden Typen auf der Erde darzustel-
len. Es fdllt auf, daB der ektotrophe Waldtypus vor allem die ge-
méfigten Zonen beherrscht. Auf der ndrdlichen Hemisphire tritt
dies sehr deutlich zu Tage, auf der siidlichen hingegen infolge des
geringen Anteiles der Landmasse nicht so auffdllig. In tropischen
und subtropischen Gebieten dominiert dem gegeniiber der anekto-
trophe Wald und der ektotrophe spielt nur eine sehr untergeord-
nete Rolle. Wenn wir in diesen Regionen dominant ektotrophe Wil-
der finden, dann ist dies vor allem in den Bergregionen der Fall.

3. WALDGRENZE UND EKTOTROPHER BAUMTYPUS

In der Tabelle I sind durch Sperrdruck alle jene Gattungen her-
vorgehoben, von denen wir Vertireter als wesentliche Komponente
in Wéldern der Waldgrenze in den verschiedenen Gebirgen der Er-
de finden kénnen. In die Tabelle wurden auch einige Gattungen auf-
genommen (z.B. Dryas, Vaccinium, Arctostaphylus), die zwar ek-
totroph sein kénnen, selbst aber keine baumfdrmigen Vertreter auf-
weisen. Sie gehdren aber zu Familien, die in afrikanischen und
ostasiatischen Gebirgen an der Waldgrenze baumférmige Vertreter
besitzen, bezliglich deren Mykorrhizaverhéltnisse wir jedoch noch
lUiber keine Untersuchungen verfiigen.

Tabelle II bringt eine Zusammenstellung der vorherrschenden
Komponenten der Wéilder an der Waldgrenze der wichtigsten Ge-
birge. In dieser Zusammenstellung fdllt schon auf, daf die wich-
tigsten Waldgrenzenbildner zu den Pinaceen gehdren (und hier tritt
besonders die Gattung Pinus hervor!), an zweiter Stelle die Ord-
nung der Fagales, besonders die Gattungen Fagus, Nothofagus und
Quercus.
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Pirchkogel & 2828
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Nur Bidumen mit ectotropher
Mykorrhiza Wachstum méglich

Yo0qbuIzup

Abb. 2

Wachstum fir Baume ohne ectotrophe
Mykorrhiza méglich

LEGENDE ZU DEN ABBILDUNGEN

Abb. 1: Verteilung des dominant ektotrophen und des dominant an-
ektotrophen Waldtypus auf der Erde.

Abb. 2: Heutige Waldfldche (gesamte punktierte Fliche) und glin-
stigsten Falles mogliche anektotrophe Waldfliche (grob
punktiert) im Gebiet siidlich des Inn zwischen Stams und

Telfs (Tirol).

Abb. 3: Gesamte Waldfldche (gesamte punktierte Fliche) und giin-
stigsten Falles moégliche anektotrophe Waldfliche (grob
punktiert) in O’ Connor-Grat am Nordostufer des Nahuel-

Huapi-Sees, Patagonien.
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Tab, II: Ubersicht der Baumgattungen an der oberen Waldgrenze der wichtigeren

Gebirge

obligat ektotrophe Gattungen

Cedrus
Fagus
Nothofagus
Carpinus
Betula
Salix

Alnus

Larix

Pseudotsuga

Abies
Teuga
Picea
Pinus
Quercus

Nordeurop. Gebirge

Ural

Franz. Jura

Pyrenden

Alpen +) +
Karpaten

Dinarische Alpen

Rila, Pirin, Rhodo-
pe-Geb.

Jaila-Geb, *)
Kaukasus

Apennin

Griech, Gebirge

Anatolien

Taurus +) +

Armenisches Hochld.
Atlas
Rif

West-, Nord-,
Zentralasiat. Geb.
u. Himalaya

Trop. Asien {+)
Trop. Afrika

Nordamerika
Cordilleren

Mittelamerika

Stdamerika nérdl.
d. 36. Breitengrades

+ (+) + +

Patagonien, Siidchile
Neuseeland

Tasmanien,
Australien

x) einige Vertreter ektotroph oder zumindest fakultativ ektotroph
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(+)
()

Eucalyptus x)

Juniperus x)

Austrocedrus

Taxus

Podocarpus

Acer

+)

) #)

Fraxinus

Ulmus

+

Ericaceae x)}

Rosaceae x)

Juglane

Sambucus

andere anekto-
trophe Arten



Im einzelnen sind es in den europidischen Gebirgen die Gattun-
gen Pinus, Picea, Abies und Larix, die die Waldgrenze bilden,
bzw. in Gebieten, wo der Wald bereits mit einer tieferen Stufe
abschliefit (wie z.B. in den westlichen Pyrenden oder in den Di-
narischen Alpen Buchen oder Buchen-Tannenwéilder, selten Eichen
oder Heinbuchen). Auch die Birke kann stellenweise erheblich an
der Bildung der Waldgrenze beteiligt sein, jedoch selten in reinen
Bestdnden. Auch in den Gebirgen der geméBigten Zone Asiens so-
wie im &8stlichen Hindukusch und Himalaya finden wir &hnliche Ver-
héltnisse. Ausnahmen bilden nur manche Stellen an denen endotro-
phe Gattungen, wie Taxus, die Waldgrenze erreichenoder etwa im
westlichen und warmkontinentalen Kaukasus stellenweise auch Acer
trautvetteri. Auch in Nordamerika bis in das silidliche Mexiko und
nach Guatemala finden wir Pinaceen (bes. Pinus, Tsuga, Larix,
Abies) und stellenweise Fagales an der Waldgrenze vorherrschen,

Sind es auf der Nordhemisphaere die ektotrophen Nadelhélzer,
die das Bild der Waldgrenze bestimmen, so kehrt sich das Ver-
héltnis auf der Sidhemisphaere um, Dort wird die Waldgrenze vor-
wiegend von ektotrophen Laubbiumen gebildet. In Sidamerika ist
dies fast ausschliefilich die patagonische Bergbuche, Nothofagus
pumilio. wobei hochstdmmiger Wald bis ca. 20 - 30 m unterhalb
der Waldgrenze ansteigt, der nur von einer schmalen Buschwald-
zone gesdumt wird (Farbtafel Abb. 8). Trockenheitsbedingt finden wir
an der Ostflanke der patagonischen Anden stellenweise die Wald-
grenze durch die endotrophe Nadelholzgattung Austrocedrus gebil-
det, doch ist damit ein starkes héhenmiBiges Absinken der Wald-
grenze verbunden. Auch in Neuseeland bilden wiederum Nothofagus-
Besténde die oberste Waldstufe und zwar die neuseelindische Berg-
buche und die Silberbuche (N. cunninghamii und menziesii). Ahnlich
liegen die Verhiltnisse auch in Tasmanien und Slidaustralien. Fir
ungestorte Bergwilder wird eine Zusammensetzung aus Nothofagus
cunninghamii und Atherosperma mit Dominanz von Nothofagus an-
gegeben, ininldngeren Zwischenriumendurch Waldbrinde gestérten
Bestinden aus Eucalyptus obliqua, Nothofagus und Atherosperma
mit einer Dominanz von Eucalyptus (WALTER 1960). In Eucalyptus
haben wir eine Baumgattung, die anscheinend sowohl ektotrophe
als endotrophe Symbiose eingehen kann und bisweilen, zumindest
bei einigen Vertretern, auch pilzfrei leben kann. Im natiirlichen
Areal scheinen mit ihr an ektotrophen Pilzen besonders Vertreter
der Gastromyceten, Boletaceen, Arten der Gattungen Cortinarius,
Amanita, Russula, Lactarius u.a. vergesellschaftet zu sein (PRYOR
1956, LEVISOHN 1958, SMITH u. POPE 1934, CLELAND 1935 u. a.).

Etwas anders werden die Verhiltnisse in subtropischen und tro-
pischen Gebieten. Auch anektotrophe Gattungen tauchen an der Wald-
grenze auf. Ein Beispiel bietet uns hierfiir die Gattung Podocarpus,
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eine endotrophe Nadelholzgattung die in afrikanischen Gebirgen
(z.B. Ruwenzori, Kilimandscharo u.a.) und stellenweise (meist
allerdings unter nicht ganz natiirlichen Verhiltnissen) in Slidamerika
eine Rolle spielt. Dazu kommen noch verschiedene Arten, iiber
deren Mykotrophismus wir so gut wie gar nichts wissen, die aber
z.T. moglicherweise zumindest fakultativ ektotroph sein kénnten
wie z.B. verschiedene arborescente Ericaceen in afrikanischen
Gebirgen und den Bergen Indonesiens und Malaysias oder der Phi-
lippinen oder etwa die Rosaceae Hagenia in Afrika. Diese Mog-
lichkeit ist deshalb gegeben, da diese Familien zwergstrauchférmige
Vertreter an Waldgrenzen besitzen, die z.T. obligat, z.T. fakul-
tativ ektotrophe Mpykorrhiza bilden (z.B. Dryas als Vertreter der
Rosaceen, Vaccinium und Arctostaphylus als Vertreter der Eri-
caceen).

In Mittelamerika von Mexiko an die ganzen Anden entlang bis
nach Nordwest-Argentinien bildet die baumfdrmige, sehr rasch-
wiichsige Andenerle (Alnus jorullensis) stellenweise an der Wald-
grenze griflere Besténde, einen eigenen Waldglirtel, der von HUECK
(1961) mit dem Lé&rchen-Zirbengilirtel der Alpen verglichen wurde.
Wir haben in der Andenerle eine Baumart, die einerseits mit Acti-
nomyceten, andererseits mit ektotrophen Pilzen (verschiedenen Cor-
tinarius-Arten, Lactarius, Alnicola u.a.) in Symbiose lebt, teil-
weise also mit denselben oder sehr nahestehenden Pilzarten wie
nordamerikanische und europdische Erlenarten.

Das Hochland in den Anden Boliviens und Perus wird heute von
Hochsteppen, den Paramos eingenommen. Wie Pflanzversuche zei-
gen, ist Baumwuchs in diesen durchaus méglich, und es ist dem-
entsprechend die Frage umstritten, ob sie frither Waldland waren.
ELLENBERG (1958) nimmt an, daB sie einmal in Peru bis ca.
4.500 m hinauf bewaldet waren. Demgegeniiber gibt TROLL (1959)
zwar zu, dafl der Waldanteil frither gréfler war, vertritt aber die
Ansicht, da die Paramos selbst niemals Waldland waren. Pflan-
zungen mit Eucalyptus globosus haben in diesen Gebieten jedenfalls
die Moglichkeit eines Baumwuchses erwiesen. Ich erwihne dies
hier deshalb, weil diese Versuche mit einer Eucalyptus-Art, einer
wie oben schon erwéhnt fakultativ ektotrophen Baumgattung durch-
gefiihrt wurden.

Im ganzen gesehen 146t sich zusammenfassend sagen, daf in den
geméfigten Zonen die Waldgrenze fast ausschliefllich von B&umen
mit ektotropher Mykorrhiza gebildet wird, dafB in den iibrigen Ge-
bieten dieser Baumtypus zumindest stellenweise auch einen starken,
bisweilen sogar dominierenden Anteil bei der Bildung der Wald-
grenze stellt.

Die Bedeutung dieser Erscheinung wird einem erst dann richtig
klar, wenn man sich iliberlegt, wie die Waldgrenze heute verlaufen
wiirde, wenn es den ektotrophen Waldbaumtypus nicht gébe. Abb. 2
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bringt eine Karte mit einem Ausschnitt aus dem Oberinntal zwischen
Telfs und Stams siidlich des Inn und mit dem Kiihtai als siidliche
Begrenzung. In dieser Karte wurde einerseits versucht, die unge-
fadhre gegenwirtige Waldfliche (unter AufBerachtlassung der von
Wald eingeschlossenen Landwirtschaftsflichen) zu ermitteln, wobei
nur die tatsdchliche, nicht die mdégliche obere Waldgrenze beriick-
sichtigt wurde (gesamte grob und fein punktierte Flédche). Die grob
punktierte Fldche entspricht jenem Areal, das unter glinstigsten
Bedingungen von heimischen anektotrophen Holzarten (das sind bei
und vor allem Bergahorn, Bergulme, Esche) besiedelt werden kénnte.
Die fein punktierte Fliche wiirde bei Fehlen des ektotrophen My-
korrhizatypus waldfrei bleiben. Es ist also die Zone, die sich nur
die Kombination von Baum mit ektotrophem Pilz zu erobern ver-
mag.

In der Abb. 3 ist ein #hnliches Beispiel fiir die Siidhemisphaere
ausgearbeitet und zwar fiir den O’ Connor-Grat am NO-Ufer des
Nahuel Huapi-Sees in Patagonien (in Anbetracht des Fehlens geeig-
neter Kartenunterlagen nur sehr grob auf Grund von Panorama-
aufnahmen). Bei Fehlen der ektotrophen Nothofaguswélder wiirde
in diesem Gebiet der Wald zu einem anektotrophen Nadel-Laub-
Mischwald, der die Obergrenze des heutigen immergriinen Notho-
faguswaldes (Farbtafel Abb. 9) nur wenig ilbersteigen wiirde (grob
punktierte Fldche in Abb. 3). Der grofite Teil des heute vom laub-
abwerfenden Nothofagus pumilio (patagonische Bergbuche) einge-
nommenen Areals wlirde waldfrei bleiben. Die obere Grenze wilrde
dann wahrscheinlich fast ausschliefllich von Nadelhtlzern (Austro-
cedrus, Araucaria) gebildet werden (die auf der Siidhemisphaere
sédmtlich endotrophe Mykorrhiza vom ''Perlschnurtypus'' aufweisen).

So wie in diesen Beispielen wiirden die Verhéltnisse in den ge-
méBigten Zonen fast iiberall liegen, und bei Fehlen des ektotrophen
Waldtypus miiite sich die Waldfléiche um mindestens 20 -30% ver-
ringern, bei Beriicksichtigung mancher nicht die Waldgrenze be-
treffenden Fille noch erheblich mehr,

4. URSACHEN DER UBERLEGENHEIT DES EKTOTROPHEN
BAUMTYPUS

Diese Feststellungen werfen natiirlich die Frage auf: wodurch
sind ektotrophe Baumarten bef#higt, in Gebirgslagen héher hinauf-
zusteigen, warum sind sie dem endotrophen oder dem pilzfreien
Baumtypus liberlegen?

Einige Hinweise lassen sich allenfalls aus Beobachtungen bei der
Wiederbewaldung von entwaldeten Flichen wie etwa Brandfléchen,
Murbriichen, Schutthalden, Blaiken etc. gewinnen. Es ist interes-
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sant, dafl als erste fiir die ektotrophe Mykorrhizabildung iliberhaupt
in Frage kommende Pilzgattung auf solchen Flidchen hdufig die Gat-
tung Laccaria aufscheint (MOSER 1949, SINGER 1964). Laccaria-
Arten sind sogenannte fakultative Mykorrhizabildner, die ohne Sym-
biose leben kénnen aber auch in der Lage sind, ektotrophe My-
korrhiza zu bilden (MEYER 1963). Spezifische obligate Mykorrhi-
zapilze scheinen erst zugleich mit oder nach dem ersten Auftreten
der entsprechenden Baumpartner auf. Der ektotrophe Baumsé&mling
kann also auf solchen Fldchen immerhin relativ leicht auf fakulta-
tive Partner stolen. Diese sind nicht auf die Symbiose angewiesen
und geben dem Baum weniger als ein obligater Partner, kénnen
ihm aber unter solchen Bedingungen die erste Lebensphase, bis
sich hochwertigere,obligate Mykorrhizapilze einstellen, erleichtern.
Man kann solche Beobachtungen fast {iberall anstellen. Anders wird
es, wenn wir die Konkurrenzfihigkeit ekto- und endotropher Pflan-
zen vergleichen wollen. Hierfiir miissen wir Gebiete suchen, in
denen ekto- und anektotrophe Baumarten gleiche Startbedingungen
haben. Dies ist in Europa wohl fast nirgends gegeben. Wir kdnnen
solche Beispiele aber etwa auf Waldbrandflichen in Patagonien fin-
den (SINGER 1964). Und hier zeigen sich die ektotrophen den an-
ektotrophen Biumen klar iiberlegen und von den ektotrophen Notho-
faguspflanzen zeigten nur die gut verpilzten gesunde Farbe und
gutes Wachstum. In diesem Zusammenhang sind auch Untersuchun-
gen von SCHRAMM (1966) duBerst aufschlufreich, die im Zusam-
menhang mit der Wiederbewaldung der groflen Tagbauschutthalden
der Anthrazitgebiete Pennsylvaniens gemacht wurden. Nur zwei
6kologische Pflanzengruppen waren in der Lage, diese fast oder
ganz humusfreien Béden zu besiedeln, nidmlich einerseits mit N-
fixierenden Knollchenbakterien oder Aktinomyceten in Symbiose
lebende Planzen (Leguminosen, Comptonia peregrina und Alnus
glutinosa) und andererseits ektotrophe Baumarten (Pinus, Picea,
Larix, Betula, Populus, Quercus, Salix). Alle Versuche mit en-
dotrophen Béumen schlugen fehl. SCHRAMM nimmtan, dal im Falle
der ektotrophen Biume die starke Vergréfierung der absorbieren-
den Oberfldche durch den Pilzpartner ihnen die Existenz auf diesen
Bdéden ermdéglicht. Auf jeden Fall erwiesen auch diese Beobach-
tungen die Uberlegenheit der ektotrophen iiber die endotrophen
B&ume und deuten darauf hin, dafl die Ursache auf edaphischem
Gebiet zu suchen ist. Dabei ist nicht uninteressant, daf einer der
hdufigen Mykorrhizabildner Pisolithus war, ein Pilz, der auch an
der Waldgrenze in Patagonien vor allem an der &uflersten Randzone
auf oft nackten Béden als Mykorrhizapilz von Nothofagus pumilio
auftrat.

ELLENBERG (1966) weist darauf hin, daB die Waldgrenze im
Gebirge und im polnahen Flachlang durch das Zusammenwirken
sommerlicher und winterlicher Verhiltnisse bedingt ist. Die neuen
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Triebe der Biume sind dann in der Lage voll auszureifen und der
winterlichen Frosttrocknis (LARCHER 1957) zu wiederstehen, wenn
die Vegetationsperiode warm und lang genug ist. Da die Ungunst
des Sommers im Hochgebirge der entscheidende Faktor ist, ist
die Grenze doch als Kiltegrenze zu bezeichnen.

Und hier ist meines Erachtens auch die Ursache fiir die Uber-
legenheit der ektotrophen Bidume zu suchen, hier kann die Erkla-
rung dafiir gefunden werden, warum diese im Gebirge hoher steigen
als anektotrophe Biume und die Waldgrenze einige hundert Hohen-
meter nach oben verschieben. Die Kombination von Baum mit ekto-
trophem Pilz ist auch in einer verkiirzten Vegetationsperiode, wie
wir sie im Gebirge finden, im Stande, noch in gréferen Hoéhen-
lagen die nétige Ndhrstoffmenge zu beschaffen, um ein Ausreifen
der neuen Triebe und ihre Resistenz gegen Frosttrocknis mehr
oder weniger regelmé&aBig zu gewihrleisten. Uber dieser Zone
kann dies wohl fallweise in besonders glinstigen Vegetationsperioden
eintreten, wéhrend in der Mehrzahl der Jahre Frostschidden die
Zuwichse vernichten, da auch das Zusammenwirken mit dem Pilz
nicht mehr zur Reifung der Triebe ausreicht. Dies ist dann im
Bereich zwischen Wald- und Baumgrenze, also in der Kampfzone
der Fall. Der pilzfreie Baum und der Baum mit endotropher My-
korrhiza mit einem nur zum kleinen Teil im Boden lebenden Pilz
ist dazu nur bis in eine geringere Hothenlage im Stande, bei uns’
im Durchschnitt etwa bis gegen 1500 m.

Man kann also vom mikrobiologischen Standpunkt aus die Wald -
grenze als jene Grenze bezeichnen, oberhalb der
auch die Kombination von ektotrophem Pilz und
Baum nicht mehr in der Lage ist, die fiir ein re-
gelméBiges, alljdhrliches, volles Ausreifen der
jungen Triebe und damit die Erreichung der Wie-
derstandsfidhigkeit gegen Frosttrocknis nétige
Menge an N&hr-, Mineralstoffen und Spurenele-
menten zu sichern.

372



ZUSAMMENFASSUNG

Eine Untersuchung der Anteile der Baumarten mit ektotropher
Mykorrhiza einerseits und solchen mit endotropher Mykorrhiza oder
stets pilzfreien Wurzeln andererseits an der Zusammensetzung der
Wilder zeigt, dafl fast stets einer der beiden Typen dominiert und
das Waldbild bestimmt. Wir koénnen also von zwei &kologischen
Waldtypen hinsichtlich ihres Mykotrophismus sprechen : einem do-
minant ektotrophen und einem dominant anektotrophen. Dabei be-
herrscht der erste die gemiBigten Zonen und wird in subtropischen
oder tropischen Regionen auf die Waldgrenze zuriickgedréngt, der
anektotrophe hingegen behauptet sich in tropischen und subtropi-
schen Gebieten. Die obere Waldgrenze ist zum allergréfiten Teil
durch ektotrophe Baumarten gebildet. Dies deutet auf eine Uber-
legenheit dieses Baumtypus unter den in diesen Lagen herrschenden
Umweltbedingungen. Da sich der ektotrophe Typus auch bei der
Wiederbewaldung extremer Odlandformen als entscheidende Kompo-
nente erweist, kann die Ursache darin gesehen werden, dafl dieser
Erndhrungstypus auch unter den Bedingungen der stark verkiirzten
Vegetationsperiode die nétige Stoffaufnahme gewédhrleistet, um die
notige Frostresistenz der jungen Triebe zu erreichen.
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SUMMARY

An investigation into the proportion of trees species with ecto-
trophic mycorrhiza on the one hand, and those with endotrophic
or no mycorrhiza on the other in the composition of forests, shows
that almost always one of the two types predominates and deter-
mines the overall picture of the forest. It is possible then to speak
of two ecological forest types with regard to mycotrophism : one
dominated by ectotrophic and one by anectotrophic types. The first
type is dominant in temperate zones and suppressed at timberline
in tropical and subtropical regions, while the second form predo-
minates in tropical and subtropical regions. The upper timberline
is formed in most cases by trees with ectotrophic mycorrhiza. This
indicates the superiority of this tree type under the prevailing con-
ditions. That the ectotrophic type proves to be the most satisfac-
tory for afforestation of exposed open sites could be due to the
fact that this type of nutrition guarantees sufficient nutrient uptake
under conditions of much shortened growing season, to allow young
shoots to become sufficiently frosthardy.
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RESUME

L’ examen du contingent des sortes de bois & mycorrhizes ecto-
trophes d’une part et & mycorrhizes endotrophes d’autre part ou
a racines toujours dépourvues de mycorrhizes dans la composition
des bois montre, que c’est presque toujours un des deux types qui
prédomine et détermine 1’ aspect du bois. Nous pouvons donc parler
de deux types écologiques de foréts par rapport a leur mycotro-
phisme: 1’un ectotrophe prédominant et 1’autre anectotrophe pré-
dominant, L.e premier type domine dans les zones tempérées et est
repoussé vers la limite sylvestre dans les régions tropiques et sub-
tropiques, tandis que le type anectotrophe se maintient dans les
régions tropiques et subtropiques. La limite sylvestre supérieure
se compose en majeure partie de sortes ectotrophes. Cela signi-
fieraitune supériorité de ce type d’arbre dans les conditions régnant
dans ces régions. Le type ectotrophe s’est également avéré comme
facteur décisif pour le reboisement de terrains incultes extrémes.
La raison en est que ce type de nutrition garantit 1’absorption né-
cessaire pour obtenir la résistanceau gel des jeunes pousses, méme
4 condition d’une période de végétation trés raccourcie.

375



Peabvwue

Yiccaenoparve noam, KOTODY® B COCTABE JECOB 34HMMAKWT
ILpeBecHHe MOpOAH ¢ 3xkToTpodHo# Mmropmaoil ¢ omHo#t cTOpOHH,
m ¢ sugorpodpHo#i MMkropm3O# maM KODHAMM, HEHKOTrZE He ofpac-—
TapomuMy rpuaumm, ¢ apyro#, noxaswpaeTr, UTO HOUTHM  BCerjaae
OIZMH M3 3THX O6OMX TUINOB NpeolbiaraeT M onpelerdeT Xapak—
Tep seca., MOxHO, CIeXOBATEABHO, TOBODHTH O IBYX SKOJNOrH-
YeCKHAX THIAX Jeca B OTHONEHHAM X NX MAKOTpODHamy: o
npeoGaanapme 3KTOTpodHOM M mpeobiajavme SHIOTPOPHOM THIAX
lleppuit 3 HWX mpeobralaeT B YMEPEHHHX 30HAX ¥ OTTECHAGTCH
K rpasune jeca B cy6Tponmuecko#t m Tponmueckoi#t 3oHax, a
aHskToTpodHH# THD, HEoGopoT, mpeobrazaeTr B CyYOTpDONMKe W
TpONMKe. BepXHAs rpaHmma Jece COCTOHT TJABHHM o6pasoM N3
9KTOTPODHHX JpeBeCHHX NOpOoJ. JITO YKa3HBaeT HA MpeBoC—
XOICTBO 3TOr0 [OPEBECHOI'0 THN& NpHM yYCAOBEAX Okpyxawmel
cpeit, pelicTBHTENBHHX HA& 3THX BHcoTaX. Tarx kar akrorpod-
HHE TED oxasmBaeTcA pemabme#t rommounenrToif Toxe m mpm sneco-
HacaxJeHMN HE OyCcTONAX, TO MOXHO CJIeJaTh BHBOJ, 4YTO 9TOT
TAOD ofecneqyrmBaeT HEOOXOAVMYD ACCHMHANAOMD BEmMEeCTB TOXe H
PR YCAOBWMAX CHJIBHO YKOPOUEHHOI'O0 BereTanMOHHOrO Mepmoia M

OpuIaer MOJOIHM no6eraM HeoSXOIMMYD MOPO30ycTORUMBOCTE.
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DISKUSSION

Professor SINGER hat den Begriff des ''Ektotrophen'' aufgestellt, the-
oretisch formuliert und méchte ihn gewissermafen der Flechte an die
Seite stellen. Allerdings haben wir bei der Flechte eine neue mor-
phologische Einheit, bei Ektotrophen nicht. Trotzdem ist der Begriff
auBerordentlich bedeutungsvoll, auch fiir die Praxis, da ja die Ver-
breitung des ektotrophenund anektotrophen Waldtypus fiir Aufforstungs-
fragen sehr wichtig ist. Grofle Fehlschlige traten ein, wenn z.B. im
tropischen Tiefland, also anektotrophem Gebiet, mit Coniferen auf-
geforstet wurde. Ich erinnere an die Aufforstungen in Java mit Pinus
merkusii. Diese ektotrophen Biume wurden bleichgriin und gingen
schlieBlich zum Teil ein. Durch Hinzusetzen gesunder Pflanzen wurde
der geeignete Pilz in diese Flichen gebracht und die gelblichen Pflan-
zen gesundeten allméhlich. Die Bedeutung dieser Frage fiir die Wald-
grenze wurde eben sehr schoén vorgefiihrt.

Eine Frage, die die Phylogenie der Mykorrhizapilze betrifft, Sie haben
von Basidiomyceten und besonders Agaricales gesprochen. Wie steht
es mit den stammesgeschichtlich viel #lteren Ascomyceten und Phyco-
myceten, unter denen es meines Wissens endotrophe Mykorrhizapilze
gibt. Kennt man obligatorische oder fakultative Mykorrhizabildner
unter den Discomyceten?

Meines Wissens sind alle Discomyceten entweder Parasiten oder Sa-
prophyten. Darauf deuten auch die weiten Verbreitungsareale vieler
Arten. Tuberales werden bisweilen als Mykorrhizapilze angegeben,
doch ist mir kein experimenteller Nachweis bekannt. Fiir Phycomy-
ceten wurde neuerdings durch FASSI (Allionia, 11, 7 - 15, 1965) die
Bildung ektotropher Mykorrhizen durch Endogone an Pinus strobus
nachgewiesen.

Die Tatsache, dafl Waldgrenzenbiume fast durchwegs ektotrophe My-
korrhizapflanzen sind, ist ja besonders eindrucksvoll an dem Gedan-
kenexperiment demonstriert worden. Es bleibt aber die Frage offen,
warum dies so ist? Das einzige Argument ist die Beobachtung, daf
gewisse fakultative Mykorrhizabildner bereits als Saprophyten im Bo-
den von Brandflichen leben und so die Besiedlung durch ektotrophe
Phanerogamen ermdglichen. Warum ist dies nichtauch bei endotrophen
Mykorrhizapilzen der Fall? Und noch wichtiger erscheint mir die
zweite Frage: Warum sind gerade die ektotrophen Bédume offenbar
klimatisch resistenter, warum koénnen diese in einem rauheren sub-
alpinen Klima aufkommen? Verstehe ich recht, daf hier noch inter-
essante 6kologische und praktisch wichtige Probleme stecken.
Richtig! Wir tappen zwar in vielem noch im Dunkeln, doch scheint
es jedenfalls so, dafl die Kombination zwischen Baum und ektotrophem
Pilz den Baum durch verbesserte Erndhrung in der verkilrzten Vege-
tationsperiode vitaler macht.

Ferner besteht die Méglichkeit, dafl der ektotrophe Mykorrhizapilz
nicht nur die 16slichen Nihrstoffe aufnimmt, sondern dariiber hinaus
durch S#ureaufschluB von Mineralien etc. die Versorgung mit mine-
ralischen Nihrstoffen verbessert, was fiir flachgriindige Gebirgsbéden
u.U. von Bedeutung sein kénnte.

Wir haben Versuche lber die Frostresistenz angefangen und verschie-
dene Typen haben sich als wesentlich resistenter erwiesen als andere.
Uber endotrophe wurde noch nicht gearbeitet und wir kénnen daher
auch noch nichts sagen.

Also, wenn ich richtig verstehe, haben die ektotrophen Biume mit
dem "richtigen' Mykorrhizatyp tatsichlich eine stirkere Vitalitit z.B.
hinsichtlich Frostresistenz.
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Ja. Doch wir stehen mit unseren Untersuchungen erst am Anfang.
Gibt es Beweise dafiir, daf die Mykorrhiza den Baum vor pathogenen
Pilzen, z.B. Rotfdule etwas schiitzen kann?

Es wird oft gesagt, daB die ektotrophe Mykorrhiza den Baum vor
pathogenen Bodenpilzen schiitzt. Direkte Beweise dafiir stehen zwar
noch aus, doch gibt es viele indirekte Hinweise dafiir. Der Mykor-
rhizapilz umkleidet ja die jlingeren, sonst wenig geschiitzten Wurzel-
teile und der pathogene Pilz muBl sich erst mit dem Mykorrhizapilz
auseinandersetzen. Die &dlteren Wurzelteile sind verkorkt und ein Ein-
dringen der Parasiten wére hier in erster Linie durch Verletzungen
moglich,

Darf ich noch eine kleine Frage von mehr allgemein biologisch-prak-
tischem Interesse stellen. Bei der endotrophen Mykorrhiza wei man
ja, daB das Verhiltnis zwischen den beiden Partnern ein sehr 'pre-
kires' ist und der hoheren Pflanze, z.B. bei Orchideen, bisweilen
sehr schlecht bekommt. Gibt es solche Félle auch bei der ektotro-
phen Mykorrhiza?

Wir kennen solche Fille eigentlich nur unter Kulturbedingungen, also
wenn unnatiirliche Bedingungen vorliegen,

Man hat im Bereich der ektendotrophen Mykorrhiza neuerdings auch
festgestellt (MIKOLA), daBl unter natiirlichen Bedingungen eine ganz
bestimmte Pilzart regelmifig die Zellen infiziert, ohne daf dadurch
der Baum geschidigt wird. Es mufl also ein Pilz sein, der keines-
wegs virulent ist, sondern in harmonischer Symbiose mit dem Baum
lebt.

Eine Frage bezliglich der gezeigten Verbreitungskarte der ektotrophen
und anektotrophen Mykorrhiza: In tropischen Regenwéldern haben wir
es ja im Gegensatz zu unseren sehr holzartenarmen Wildern mit
mehreren 1000 Holzarten zu tun. Von diesen sind sicher einige Dut-
zend oder mehr systematisch noch gar nicht bearbeitet, Wieviel Pro-
zent dieser tropischen Regenwaldbidume sind liberhaupt auf ihre My-
korrhizaverhiltnisse untersucht worden? Kann man aus dem Fehlen
von ""Schwammerln' bereits den Schluff ziehen, daB die meisten dieser
Holzarten anektotroph sind?

Wir konnen heute sehr weitgehende Schliisse ziehen: 1. aus der Ver-
breitung der bisher bekannten ektotrophen Baumgattungen und 2. aus
der Kenntnis der Verbreitungsareale der ektotrophen Mykorrhizapilz-
gattungen, die in vielen Gebieten vé&llig fehlen. Z.B. bestitigen alle
bisherigen Untersuchungen aus dem tropischen und subtropischen Re-
genwald Siidamerikas diese Schlisse.

Es besteht fiir die Forstwirtschaft oft die Notwendigkeit, Waldbesténde
durch fremdléndische Baumarten aufzuwerten, z.B. Douglasien, Kon-
nen unsere heimischen Mykorrhizapilzarten sich mit jenen fremdlédn-
dischen Baumarten vertragen, sind sie zur Symbiose befihigt?
Teilweise, Es gibt unter den Mykorrhizapilzen solche, die ein sehr
grofles Wirtsspektrum besitzen, d.h. mit vielen Bdumen in Symbiose
leben kénnen, andererseits solche, die nur an eine Baumart gebun-
den sind. Erstere koénnen auf exotische Baumarten Ubergehen. Z.B.
lebt die japanische Lirche in Nordwestdeutschland mit dem Lirchen-
rdhrling (Suillus grevillei) in Symbiose.

Men hat auBlerdem die Beobachtung gemacht, dafl hdufig mit exotischen
Holzarten auch fremde Pilze eingefiihrt werden, z.B. mit der Dougla-
sie wurde Suillus amabilis nach Europa eingeschleppt und taucht nun
da und dort auf.
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