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Abstract: The developement of the vesicular-arbuscular mycorrhizae in the roots of
Allium ursinum is described. Glomus hoi is one of the isolated and identified fungal symbionts.

Zusammenfassung: Eswird die Entwicklung der vesikulir-arbuskuliren Mykorrhiza
in der Wurzel des Birlauchs (Allium ursinum) beschrieben. Als einer von mehreren moglichen
pilzlichen Partnern wurde Glomus hoi isoliert und identifiziert.

Im Zusammenhang mit dem ,,Waldsterben‘ nimmt in den letzten Jahren das Interesse an
der engen Wechselbeziehung zwischen den Wurzeln der hoheren Pflanzen und den Pilzen,
der Mykorrhiza, wieder verstirkt zu. Innerhalb der beiden Hauptgruppen dieser Symbiose
(Ekto- und Endomykorrhiza) konzentrieren sich dabei die Forschungschwerpunkte in
erster Linie auf die bei den Bidumen iibliche Ektomykorrhiza. Es gibt jedoch kaum eine
Pflanzenfamilie, deren Wurzeln nicht mit endogen wachsenden symbiotischen Pilzen be-
siedelt ist (A sai 1934, Strullu 1985). Die Hyphen der an der Endomykorrhiza
beteiligten Pilze sind entweder septiert, so bei Ascomyceten, Basidiomyceten und Fungi
imperfecti als Pilzpartner der Ericaceen und Orchidaceen, oder es sind unseptierte Phy-
comyceten. Die phycomycetoide Mykorrhiza wird wegen der innerhalb der Wurzel auf-
tretenden zitronenformigen Hyphenanschwellungen (Vesikel) und der interzelluliren
biumchenartigen Hyphenverzweigungen (Arbuskel) allgemein vesikuldr-arbuskulire
Mykorrhiza (VA-Mykorrhiza) genannt. Sie ist im Pflanzenbereich die haufigste Form der
Pilzsymbiose ( Johnson 1977). Die diesbeziiglich bedeutendsten und auch am besten
untersuchten Pilzarten gehoren zu den Gattungen Entrophospora, Acaulospora, Glomus
und Sclerocystis. Alle genannten Gattungen gehoren zur Ordnung der Endogonales (Klas-
se der Zygomyceten) und damit zu den klassischen ,,Phycomyceten.

Zwar sind die fordernden Einfliisse dieser Pilze auf die Nihrstoffversorgung ihrer Wirte
(Gerdemann 1964, Daft & Nicolson 1972, Mosse 1973) oder die Resi-
stenzerhohung gegeniiber Wurzelparasiten ( D e h n e 1982) zum Teil bekannt, man ist
jedoch noch weit von einem vollen Verstindnis dieser Wechselbeziehung zwischen Pilz
und héherer Pflanze entfernt. Physiologische Untersuchungen an Allium cepa, der Kiichen-
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zwiebel, mit oben genannten Schwerpunkten werden von mehreren Autoren beschrieben.
Es wire jedoch von Interesse, die Wechselwirkung der VA-Mykorrhiza verschiedener
Pflanzen in einem Waldékosystem zu untersuchen, wozu sich wegen der iiber Allium cepa
bereits vorliegenden Daten und aufgrund des einfachen Wurzelaufbaues der Liliaceen der
Birlauch (Allium ursinum) als Ausgangspunkt anbietet.

Das Ziel der vorliegenden Arbeit war es, Kenntnisse iiber mogliche Symbiosepartner des
Birlauchs am natiirlichen Standort und deren Entwicklung innerhalb und auferhalb der
Wurzeln zu erlangen.

Material und Methoden

Drei- bis finfjahrige Zwiebeln von Allium ursinum wurden in der Zeit zwischen November und Februar
in einem Birlauch-Buchen-Mischwald (Melico-Fagetum-allietosum) bei Giefien ausgegraben, zum Teil
bei 6 ° C gelagert oder bis zur mikroskopischen Untersuchung in einem Alkohol-Formol-Eisessig Ge-
misch (90:5:5 Teile) aufbewahrt. Die Fiarbung der Handschnitte bzw. Quetschpriparate erfolgte, wenn
nicht anders vermerkt, in Anlehnung an die Methode von Phillip & Hay mann 1970 mit
Trypanblau und gegebenenfalls Sudan IV in Lactophenol. In den Abbildungen werden folgende Ab-
kiirzungen fiir die eingesetzten optischen verfahren verwendet: Hellfeld-Durchlicht Abk. DL, Inter-
ferenzkontrast nach Normarski Abk. IK. Vor den rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen (Abk.
REM) wurden die Proben in Glutaraldehyd fixiert, in einer aufsteigenden Alkoholreihe entwidssert und
nach der ,,Critical point* methode bei 4° C getrocknet (Reimer & Pfefferkorn 1973).
Die Isolierung der Pilzsporen aus der Standorterde erfolgte nach dem Nafisiebverfahren (Gerde-
mann & Nicolson 1963).

Infektionsverlauf

Offenbar werden alle Allium-Arten nach dem gleichen Modus von VA-Mykorrhizapilzen
infiziert (M osse 1973, Sievers 1953). Der Pilz wichst direkt oder unter Ausbil-
dung von Appressorien interzelluldr durch die Rhizodermis und dringt sofort in eine da-
runterliegende plasmareiche Kurzzelle der Exodermis ein (Abb. 10, 11). Dort bildet sich
eine charakteristische offene oder geschlossene Windung (Abb. 11, 12), aus der eine oder
mehrere Hyphen in die darunterliegende Rindenschicht wachsen (Abb. 11). Innerhalb des
Rindenparenchymes breitet sich der Pilz in axialer Richtung meist in den interzelluldren
Hohlriumen aus (Abb. 16). Das Wachstum in radialer Richtung kann inter- und auch
intrazellulir erfolgen (Abb. 14), wobei das Eindringen in eine Zelle nicht zwangslaufig
zur Arbuskelbildung fiihren muft (Abb. 23). Die Infektion kann soweit fortschreiten, dafs
ein Grofteil des Rindengewebes besiedelt ist (Abb. 2); der Zentralzylinder wird jedoch
nie befallen.

Da es sich bei Allium ursinum um eine mehrjihrige Pflanze handelt, kommen verschiede-
ne Moglichkeiten der Wurzelinfektion infrage. Eine Infektionsquelle bildet das Pilzmycel
selbst, das entweder im Boden vorliegt oder von alten Wurzelteilen auswichst. Eine an-
dere Moglichkeit ist der Befall durch ausgekeimte Chlamydosporen. Daneben scheinen die
in der Wurzel gebildeten zitronenformigen Vesikel ebenfalls zur Verbreitung des Pilzes
beizutragen. Diese Vesikel sind gegen die natiirliche Zersetzung im Boden widerstands-
fihiger als die Zellen der Wurzelrinde. Da Rhizo- und Exodermis gegeniiber den Parenchym-
zellen ebenfalls eine erhchte Abbauresistenz aufweisen, finden sich in diesen schlauch-
artigen Resten hiufig isoliert vorliegende Vesikel (Abb. 21). Neugebildete Wurzeln durch-
wachsen oft diese Wurzelreste und zeigen in solchen Fillen eine dufierst starke Infektion.
Neben der Funktion als Speicher- und Dauerorgan (Otto 1959, Meloh 1963) die-
nen die Vesikel sichtlich als weitere Infektionsquelle. Diese These wird gestiitzt durch
Versuche von Biermann & Lindermann (1983), denen die Infektion von
Trifolium repens (Weifiklee) mit isolierten Vesikeln zweier verschiedener Glomus-Arten
gelang.
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Auflenmycel

Die Auflenhyphen der VA-Mykorrhizapartner von Allium ursinum sind leicht hellbraun,
stark granuliert und haben einen Durchmesser von 3—15 um. Der Hauptanteil des peri-
pheren Mycels ist meist unseptiert. Seltenere unregelmifig septierte Bereiche treten be-
vorzugt in den diinneren Abschnitten auf (Abb. 8). Kennzeichnend fiir das Wachstum
aufierhalb des Wirtes sind ein meist mehrschichtiger Wandaufbau und die Bildung intra-
hyphaler Hyphen (Abb. 8, 9). Dieses Phdnomen wird bei VA-Mykorrhizapilzen bereits
von anderen Autoren erwihnt ( Dowding 1959, Cox & Sanders 1974,
Koske 1985, Tommerup & Abbott 1981),ist jedoch nicht ausschlieBlich auf
diese Pilzgattung beschrinkt (vgl. Bulle r 1958). Nach elektronen-mikroskopischen
Wurzeluntersuchungen soll es sich nach L i m et al. (1983) zumindest innerhalb der
Wirtspflanze um eine sporadisch auftretende Erscheinung handeln, bei der degenerierte
alte Hyphen von jungem, plasmareichem Mycel durchwachsen werden. Beim Aufen-
mycel ist diese Wachstumsform nach eigenen Beobachtungen und nach denen oben ge-
nannter Autoren hiufig festzustellen. Der doppelwandige Hyphenaufbau kann sich auch
im Bereich der Sporen fortsetzen (Abb. 5, 8). Da die Schichtung der Sporenwand ein
taxonomisches Merkmal der VA-Mykorrhizapilze darstellt ( W alker 1983), diirfte in
diesem Fall das intrahyphale Wachstum eine obligate Erscheinung einer bestimmten Art
sein.

Innenmycel

Der Durchmesser der Hyphen innerhalb der Wurzel schwankt ebenfalls erheblich, bedingt
durch die Grofe der Interzellularen, in denen sich der Pilz axial ausbreitet und durch die
stark lappig ausgeprigten interzelluliren Hyphenausstiilpungen (Abb. 14). Daneben hiingt
der Hyphendurchmesser in einigen Fillen von der Pilzart ab; Glomus tenue ist durch sehr
dinne Hyphen (ca. 2 um Durchmesser) und kleine Sporen zu erkennen. Die eindeutige
Bestimmung des pilzlichen Symbiosepartners anhand morphologischer Wachstumsmerk-
male innerhalb der Wurzel ist jedoch zur Zeit nicht moglich, obwohl Abbott &
R obson (1979) typische Wachstumscharakteristika einiger Glomus-Arten in unter-
schiedlichen Wirtspflanzen beschrieben. In den jungen, ebenfalls teilweise septierten
Hyphen mit granulirem Inhalt (Abb. 22) sammeln sich mit zunehmendem Alter lipid-
haltige Tropfchen an (Abb. 13). Die Pilzzellwand zeigt in der Wurzel kaum einen mehr-
schichtigen Aufbau; intrahyphale Hyphen konnten bedingt durch die zumeist angewen-
dete Methode der Quetschpriparation nur in einem Fall eindeutig nachgewiesen werden.

Vesikel

Bei der Vesikelbildung in der Wurzel schwillt die Pilzhyphe zitronenformig an (Abb. 17,
22). Die Grofe schwankt bei Allium ursinum zwischen 40 x 20 um und 130 x 80 um. In
diesen Bldschen sammeln sich bei zunehmender Volumenvergrofierung ein feingranulires
Plasma (Abb. 22). Aufler einer terminalen kann auch eine interkalare Anlage erfolgen
(Abb. 18, 21, 22). Die oft verschiedenartigen Formen entstehen durch behinderte Aus-
dehnung in den Hohlrdumen zwischen den Rindenzellen (Abb. 18).

Vesikel treten inter- und intrazellulir auf, wobei die interzelluliren Anlagen bei weitem
dominieren. Beim Wachstum innerhalb der Zelle finden sich manchmal runde Formen
mit teilweise groferer Wanddicke, wie sie bei den auferhalb der Wurzel gebildeten Sporen
iiblich ist (vgl. Abb. 20 mit 3 und Abb. 25 mit 26).

Vesikel, die ganze Zellen ausfiillen und dadurch eine rechteckige Form erhalten (Otto
1959), sind bei dem untersuchten Material nicht nachzuweisen. In einigen Fillen ist der



396 Z. MYKOL. 52(2), 1986

plasmatische Inhalt der Vesikel durch ein Septum von dem der Hyphen abgetrennt (Abb.
18, 19). Diese Speicher- und Dauerorgane des Pilzes konnen in der Wurzel ihrer Wirts-
pflanze weitrdaumig oder in ortlicher Anhdufung auftreten (Abb. 17). Grofiere vesikel-
freie Bezirke deuten entweder auf frisch infizierte Stellen oder auf eine Infektion durch
die Gattung Gigaspora hin. Diese Gattung bildet nur auRerhalb der Wurzel Vesikel, deren
Strukturen durch ihr eigenartig warziges Aussehen von der sonst iiblichen Form abwei-
chen.

Arbuskel

Dringt der Pilz in die Wurzelparenchymzelle ein, konnen sich die, neben den Vesikeln fiir
die VA-Mykorrhiza charakteristischen, biumchenartigen Arbuskel bilden (Abb. 22, 24).
Die starke Oberflichenvergrofferung durch diese Strukturen erlaubt einen intensiven
Stoffaustausch zwischen beiden Symbiosepartnern, wobei nach den bisherigen Erkennt-
nissen von Seiten des Pilzes in erster Linie Phosphor zur Verfugung gestellt wird, wiahrend
die hohere Pflanze ihrerseits den Partner mit Kohlehydraten versorgt (Harley &
Smith 1983, Tinker 1984). Nach einiger Zeit werden die Arbuskel abgebaut und
zuriick bleiben klumpige Restkorper.

Bestimmung der Pilzart

Eine Bestimmung der VA-Mykorrhizapilze ist z. Z. nur iiber bestimmte Sporenmerkmale
wie Form, Grofie, Farbe und Wandaufbau moglich ( Trappe & Schenck 1982).
Die Chlamydosporen werden in erster Linie terminal (Abb. 4, 5), in Ausnahmen interkalar
(Abb. 3), meist auBerhalb der Wurzel gebildet. Der feine granuldre Inhalt (Abb. 3,4) ver-
andert sich im Lauf der Sporenreife zu grofieren Lipidanhdufungen. Mit dem Nafisiebver-
fahren der Standorterde (Gerdemann & Nicolson 1963) konnten Sporen der
Gattungen Glomus Tul. & Tul., Gigaspora Gerd. & Trappe und Sclerocystis Berk. &
Broome isoliert werden (Abb. 26 bis 29). Eine eindeutige Artdiagnose ist nur durch lang-
wierige Einzelsporkulturen moglich (pers. Mitt. Hall und Schenk 1985), danur da-
durch eine geniigend grofle Anzahl Sporen unterschiedlichen Alters einer Art gewonnen
werden konnen. Ob es sich bei den gefundenen Arten um Symbiosepartner von Allium
ursinum handelt, kann ebenfalls nur durch zeitlich sehr aufwendige Neuinfektion in Topf-
kulturen nachgewiesen werden. Die eindeutige Identifikation einer Art gelang jedoch da-

Abkiirzungen: DL = Hellfeld-Durchlicht, IK = Interferenzkontrast, REM = Raster-Elektronen-Mikro-
skop, AFE = Alkohol-Formol-Eisessig-Gemisch

Abb. 1-5: Glomus hoi auf einer Wurzel von Allium ursinum.
Fig. 1-5: Glomus hoi on the root of Allium ursinum.

Abb. 1: Sporenentwicklung nach Kultur in Leitungswasser.
Fig. 1: Developement of spores after cultivation in tapwater.
Abb. 2: (DL) Querschnitt einer stark infizierten Wurzel.

Fig. 2: (DL) Cross-section through a heavy infected root.

Abb. 3: (IK) Interkalare Spore.
Fig. 3: (IK) Intercalary spore.

Abb. 4: (IK) Terminale Sporen.
Fig. 4: (IK) Terminal spores.

Abb. 5: (REM) Spore von Glomus hoi mit sich schilender Aufifenwand.
Fig. 5: (REM) Spore of Glomus hoi with sloughing outer wall.
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durch, da} die Pilze in stark infizierten Barlauchpflanzen durch eine dreiwochige Kultur
in Leitungswasser zur verstirkten Sporenbildung angeregt wurden (Abb. 1, 3, 4, 5). An-
hand des so gewonnenen Sporenmaterials konnte als ein moglicher pilzlicher Symbiose-
partner von Allium ursinum die Art Glomus hoi Berch & Trappe (1985) identifi-
ziert werden. Das teilweise sehr feuchte natiirliche Biotop des Birlauches und die Sporula-
tion des Pilzes in einer unbeliifteten Hydrokultur deuten auf einen sehr niedrigen Sauer-
stoffbedarf dieser Art hin.

Abb. 6—7: (IK) Junge (Abb. 6) und iltere Spore (Abb. 7) von Glomus hoi. Beachte Plasmapfropfen
bei der jungen Spore (Pfeil) und doppelten Wandaufbau bei der dlteren Spore; a = duflere, 1 = innerre
Zellwand.

Fig. 6—7: (IK) Young (fig. 6) and older spore (fig. 7) of Glomus hoi. See pflug in Younger spore
(arrow) and the double wall in the older one; a = outer, i = inner wall layer.

Abb. 8-9: (IK) Doppelwandiger und septierter Hyphenaufbau im Bereich der Spore (Abb. 8) und
intrahyphales Hyphenwachstum (Abb. 9); s = Septum, a = dufiere, i = innere Hyphe.

Fig. 8—9: (IK) Doublelayered and septated hypha near spore formation (fig. 8) and intrahyphal
hypha (fig. 9); s = septum, a = outer, i = inner hypha.

Abb. 10—12: Infektion einer Wurzel von Allium ursinum durch einen VA-Mykorrhizapilz.
Fig. 10—12: Infection of a root of Allium ursinum by a VAM-fungi.

Abb. 10: (REM) Interzellulires Eindringen der Hyphen durch die Rhizodermis.

Fig. 10: (REM) Interzellular penetration by hyphae through the rhizodermis.

Abb; 11: (IK) Infektionsverlauf: Appressorium auf der Wurzeloberfliche (Pfeil A) — interzellulares
Wachstum durch die Rhizodermis — intrazellulidre Schleifenbildung in einer Kurzzelle der Exodermis
(Pfeil B) — Infektion der Wurzelrinde.

Figg. 1: (IK) Way of infection: Appressorium (A) on the root surface — intercellular penetration of
the rhizodermis — intra-cellular loop of the hypha in a short cell of exodermis (B) — infection of the
cortex.

Abb. 12: (IK) Infizierte Kurzzellen in der Exodermis.
Fig. 12: (IK) Loops of hyphae in short cells of the exodermis.

Abb. 13—16: Hyphenwachstum von VA-Mykorrhizapilzen in Wurzeln von Allium ursinum.
Fig. 13:16: Intraradical growth of VAM-fungi in the roots of Allium ursinum.

Abb. 13: (IK) Lipidtropfen in den Hyphen.

Fig. 13: (IK) Lipiddroplets in hyphae.

Abb. 14: (DL) Breite Hyphenverwachsungen; A = Arbuskel, S = Septen.

Fig. 14: (DL) Broad junctions of hyphae; A = arbuscles, S = septae.

Abb. 15: (IK) (Ungefarbtes, nur in AFE fixiertes Priparat).
Eindringen der Hyphen in die Zelle. Beachte den Zellkern (N).

Fig. 15: (IK) Penetration of the cells by hyphae. See nucleus (N).
Abb. 16: (DL) Infektion des Zellinnenraumes; I = Interzellularraum.
Fig. 16: (DL) Infection of the cells; I = intercellular space.
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Abb. 17-22: Verschiedene Vesikel in der Wurzel von Allium ursinum.

Fig. 17-22: Different vesicles in the roots of Allium ursinum.

Abb. 17: (DL) Anhdufung verschieden grofier Vesikel.

Fig. 17: (DL) Accumulation of different vesicles.

Abb. 18 (IK) Vesikel unterschiedlicher Formen mit Lipidtropfen; S = Septum.
Fig. 18: (IK) Vesicles of different shapes and with droplets of lipids; S = septum.
Abb. 19: Das runde Vesikel ist durch ein Septum (S) von der Hyphe abgetrennt.
Fig. 19: A septum (S) separates the round vesicle from the hypha.

Abb. 20: (IK) (ungefirbtes, nur in AFE fixiertes Priparat): rundes intrazelluldres Vesikel; vgl. Spore
Abb. 3.

Fig. 20: (IK) Intracellular vesicle with a round shape; compare with Fig. 3.

Abb. 21: (DL) Aus einer zersetzten Wurzel isoliertes interkalares Vesikel; Ap = appressorienartige
Hyphenausstiilpungen, S = Septum zwischen Vesikel und Hyphe.

Fig. 21: (DL) Isolated vesicle of a decomposed root; A = appressoria like structures, S = septum
between vesicle and hyphe.

Abb. 22: (DL) das nur in AFE fixierte Priparat zeigt deutlich den granuldren Inhalt in jungen Hyphen
und interkalaren Vesikeln, sowie die intrazelluliren Arbuskel und die Zellkerne von Allium ursinum;
S = Septum, N = Zellkern, A = Arbuskel.

Fig. 22: (DL) This preparation (only fixed in AFE) shows the granulated content of young hyphae
and intercalary vesicles and as well intracellular arbuscles and the nucleus of Allium ursinum; S =
septem, N = nucleus, A = arbuscle.

Abb. 23-25: (DL) Intrazellulires Wachstum von VA-Mykorrhizapilzen in Wurzelzellen von Allium
ursinum.
Fig. 23—25: Intracellular growing of VAM-fungi in root cells of Allium ursinum.

Abb. 23: Wachstum septierter Hyphen innerhalb der Zelle ohne Arbuskelbildung.

Fig. 23: Septated hyphae in a cell without forming arbuscles.
Abb. 24: Arbuskel.
Fig. 24: Arbuscle.

Abb. 25: Dickwandiges intrazelluldres Vesikel; A = Arbuskel, L = Lipidtropfen in den Hyphen, S =
septierte Hyphe; vgl. mit Spore in Abb. 26.

Fig. 25: Thickwalled intracellular vesicle; A = arbuscle, L = lipiddroplets in the hyphae, S = septum;
compare with spore in fig. 26.

Abb. 26—29: (IK) Sporen verschiedener Gattungen von VA-MyKorrhizapilzen.
Fig. 26—29: (IK) Spores of different genera of VAM-fungi.

Abb. 26: Dunkelbraunes Glomus-Spore mit geschichteter dicker Aufienwand.
Fig. 26: Darkbrown spore of Glomus with laminated thick outer wall.

Abb. 27: Rotbraune zerquetschte Glomus-Spore mit dicker geschichteter Aufienwand, teilweise durch
Parasiten zerstort.

Fig. 27: Redbrown crashed spore of an unidentified Glomus species with a thick laminated outer wall,
parasitized by other microorganisms.

Abb. 28: Sporokarp von Sclerocystis; die feinen Locher (LO) in der Sporenwand deuten auf parasiti-
ren Befall durch andere Pilze hin; P = Peridie aus feinen Hyphen.

Fig. 28: Sporocarp of Sclercystis; L6 = holes made by parasites, P = peridium.
Abb. 29: Hellgriine Spore von Gigaspora; B = Bulbus.
Fig. 29: Lightgreen spore of Gigaspora; B = bulbus.
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