Phylogenie der Pilze
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Abstract: Phylogeny of fungi. Progress in molecular biological research and consistent phylogenetic analyses increased the

knowledge about fungal phylogeny enormously. In a short overview the up-to-date phylogeny and the current phylogenetic clas-

sification as a result of the international AFTOL (assembling the fungal tree of life) project is presented.

Key words: Phylogeny, mycota, fungi, mycological systematics.

Einleitung

Pilze sind unverzichtbar fiir das einwandfreie Funk-
tionieren von Okosystemen. Thre Lebensweise als Sa-
protrophe hilft organische Substanzen abzubauen und
zu mineralisieren. Als symbiontische Pilze sind sie ver-
antwortlich fiir bessere Wachstumsraten ihrer Wirtsor-
ganismen (etwa Mykorrhizapilze) oder fiir bessere Ver-
dauung bei Tieren. Neben diesen positiven Rollen sind
sie als Parasiten wichtige negative Faktoren in Land-
und Forstwirtschaft, sowie der Medizin. Sie sind in wei-
terer vielfiltiger Weise bedeutend fiir den Menschen:
bei der Herstellung von Lebensmitteln, Milchproduk-
ten und alkoholischen Getrinken, Antibiotika, bei der
biotechnologischen Gewinnung von Zitronensiure,
Vitamin C, sowie als Speisepilze, Giftpilze, Heilpilze
und psychotrope Pilze.

Traditionellerweise basierte die Erforschung der
Evolution der Pilzgruppen im Zeitablauf bisher auf ver-
gleichender Morphologie, Zytologie, Zellwandchemie,
Ultrastruktur und wegen der schlechten Verfiigbarkeit
nur zu einem geringen Grad auf Fossilien (KIRK et al.
2001). Die Zahl der weltweit existierenden Pilze kann
aufgrund des immer noch mangelhaften Erforschungs-
grades nur schwer extrapoliert werden. Eine konservati-
ve Schitzung geht von einem absoluten Minimum von
712.000 weltweit existierenden Pilzarten aus (SCHMIT
& MUELLER 2007). Die tatsichliche Anzahl der Pilze
diirfte jedoch weit hoher liegen. Eine progressive Schét-
zung liefert HAWKSWORTH (2001) mit bis zu 1,5 Millio-
nen! Von dieser Fiille an Arten sind bisher nur ca.
80.000 Arten beschrieben (SCHMIT & MUELLER 2007).

In der zweiten Hilfte des 20. Jahrhunderts brachten
kladistische und molekulare Studien groBe Fortschritte
in der Erforschung der Pilztaxa und im Verstehen der
Verwandtschaft pilzlicher Stimme.

Das Prinzip der
phylogenetische Systematik

Innerhalb der Evolutionsbiologie ist die phylogene-
tische Systematik (Kladistik) die Methode der Wahl zur
Feststellung der stammesgeschichtlichen Verwandt-
schaft. In der modernen phylogenetischen Systematik
strebt man bekanntlich danach, monophyletische
Gruppen zu bilden und nichtmonophyletische Grup-
pen zu beseitigen, sobald die Datenlage das erlaubt. Da-
bei sind folgende Begriffe und Prinzipien wichtig (siehe
z. B. WiLEY 1981):

Monophyla sind Gruppen von Arten, die die
Stammart und alle Abkémmlinge umfassen. Das Merk-
malskriterium dafiir ist das spezielle abgeleitete Merk-
mal (Synapomorphie), das bei der Stammart erstmals
auftrat und im Originalzustand oder in abgewandelter

Form nur bei dieser Gruppe vorkommt.

Paraphyla sind Gruppen von Arten, die zwar eine
Stammart und einige, aber nicht alle Abkémmlinge
umfassen. Solche Gruppen wurden von den Systemati-
kern auf Grund von urspriinglichen Merkmalen (Ple-
siomorphien) gebildet. Ihnen fehlt sozusagen ein abge-
leiteter Teil, der im System an anderer Stelle eingesetzt
wird. Die meisten Taxonomen erachten solche para-
phyletische Gruppen nicht mehr fir wiinschenswert,
weil die Merkmalsverteilung im System nicht korrekt
wiedergegeben wird.

Polyphyla sind Gruppen von Arten, deren Stamm-
art einer anderen Gruppe zugeordnet wird. Solche
Gruppen wurden auf Grund von Merkmalskonvergen-
zen (Ahnlichkeiten, die keinen gemeinsamen Ur-
sprung haben) gebildet. Sie werden generell von allen
Systematikern als Taxa abgelehnt, sobald man die Poly-
phylie erkennt.
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Abb. 1: Bei der Lungenflechte, Lobaria pulmonaria, ist der Pilz der
formgebende Teil, der sich mit Apothezien sexuell fortpflanzen kann, die Alge
ist untergeordnet. Foto: F. Reinwald.

352

Ob etwas ein abgeleitetes oder ein urspriingliches
Merkmal ist, wird mit dem AuBengruppenvergleich
festgestellt: Hat man in der Innengruppe bei einem
Merkmalstyp zwei Zustinde, so ist derjenige der ur-
spriingliche, der auch auBerhalb bei den nichsten Ver-
wandten vorkommt. Man muss also schon ein gewisses
Vorwissen besitzen, was die Innengruppe und die Au-
Bengruppe betrifft. Die Polarisierung der Merkmale (Be-
stimmung, was ist urspriinglich oder abgeleitet) wird au-
tomatisch von der verwendeten Software durchgefiihrt,
sobald die Innen- und AuBengruppe festgelegt sind.

Mit den Methoden der DNA-Systematik wurde es
moglich, stammesgeschichtliche Zusammenhiinge we-
sentlich klarer zu erkennen als frither, da ungleich mehr
Merkmale zur Verfiigung stehen.

Was sind Pilze?

Pilze kénnen nicht mehr einfach als chlorophyll-
freie, heterotrophe, thallische Eukaryoten mit Zellwand
zumindest in einem Lebensstadium (MULLER & LOFFLER
1992) definiert werden. Das wire keine monophyleti-
sche Gruppierung. Die Echten Pilze, Fungi, konnen
heute so abgegrenzt werden: absorbtive heterotrophe
Eukaryoten mit Sporen mit Chitin, ohne Plastiden, oh-
ne Phagotrophie und tubulire Cilien, mit Lysinsynthese
tiber den AAA-Pfad und mit Mitochondrien mit fla-
chen Cristae (CAVALIER-SMITH 2001).

Fossilbefunde
und evolutiondre Radiation

Die Substitutionsrate in DNA-Sequenzen ist ein
Mal fiir den Zeitraum der evolutiondren Ausbreitung
(KIrK et al. 2001). BERBEE & TAYLOR (1993) berechne-

ten die Entstehung der Chytridiomycota ungefihr vor
550 Millionen Jahren, der Abtrennung der Ascomyco-
ta-Basidiomycota-Linie vor ca. 400 Millionen Jahren,
viele Schlauchpilzhefen und Schimmelpilze entstanden
nach dem Erscheinen der Angiospermen in den letzten
200 Millionen Jahren.

Neue Fossilfunde und verbesserte analytische Me-
thoden unterstiitzen die Entstehung aller existierenden
Stamme im Devon. Paleopyrenomycites devonicus ist ein
fossiler Schlauchpilz aus dem Unteren Devon (TAYLOR
& BERBEE 2007). Prototaxites wird neuerdings aufgrund
bestimmter Kohlenstoffisotope als fossiler heterotropher
Organismus und angesichts der tubuliiren anatomischen
Struktur als Pilz aus dem Unteren Devon interpretiert
(BOYCE et al. 2007).

Die Phylogenie der Pilze in Standard-
werken und wichtiger Literatur

Die im Standardwerk KIRK et al. (2001) prisentier-
te Klassifikation der Stammesgeschichte listet pilzliche
Organismen in drei Reichen (Fungi, Chromista, Proto-
zoa) auf. Dabei sind Animalia und Fungi Schwester-
gruppen die von choanozoen-dhnlichen Vorfahren in-
nerhalb der Protozoen abstammen. Fiir die frither disku-
tierte Hypothese der Abstammung der Asco- und Basi-
diomycota von den Rotalgen wurde keine molekulare
Bestitigung gefunden. Pilzihnliche Organismen in den
beiden anderen Reichen (Chromista, Protozoa) sind po-
lyphyletisch entstanden. Innerhalb der Protozoa sind
die pilzihnlichen Oganismen alle Schleimpilzgruppen,
die jedoch untereinander nicht niher verwandt sind.
Die Acrasidae gehoren zu den amoboiden flagellaten
Protozoen. Die echten Schleimpilze, Protosteliden und
Dictyosteliden fallen in ein Kluster mit den Rhizopoda,
Plasmodiophoride stehen bei den amd&boiden, photo-
synthetischen Chlorarachniden und Cercomonaden.
Innerhalb des Reiches Fungi (Echte Pilze) unterstiitzen
molekulare Daten die Monophylie von Asco- und Basi-
diomycota. Innerhalb der Ascomycota nimmt Neolecta
eine basale Position ein, gemeinsam mit Pneumocystis,
Schizosaccharomyces und den Taphrinales, angefiihrt als
Archiascomycetes. Chytridiomycetes und Zygomycetes
sind polyphyletisch. Die Glomales erscheinen basal zu
den Asco- und Basidiomycetenlinien. Das steht augen-
scheinlich im Zusammenhang mit ihrer Rolle als My-
korrhizapilze assoziiert mit den ersten Landpflanzen, be-
legt durch Funde von fossilen Glomales im Ordovicium.
Andere Zygomycetengruppen bilden separate Linien
und implizieren dadurch, dass GeiBeln unabhiingig von-
einander mehrmals verloren wurden und auch Zygospo-
ren mehrmals entstanden sind (KIRK et al. 2001).

Die iiberwiegend autotrophen Chromista (auch
Stramenopila, Heterokonta) enthalten zwei separate he-
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Abb. 2: Aeroaquatische Hyphomyceten. (a) Helicodendron tubulosum, (b) Helicodendron luteoalbum (c) Helicodendron sessile
(d) Clathrosphaerina zalewskii. Diese mitosporen Pilze, die Konidien ausbilden, waren friher bei der kiinstlichen Gruppe der Fungi
imperfecti, aufgrund molekularer Daten kénnen sie heute den Schlauchpilzen zugeordnet werden (Voglmayr, pers. Mitt.).

Foto: H. Voglmayr.

terotrophe Linien mit pilzlichen Organismen, die beide
von einem ancestralen heterokonten Flagellaten mit
Chloroplasten abstammen. Die eine Linie umfasst die
Oomyceten und Hyphochytridien gemeinsam mit dem
marinen Flagellaten Developayella, die andere Linie die
Labyrinthulomycota (Schleimnetze) und Thraustochyt-
ridien. Innerhalb der Oomyceten werden zwei Unter-
klassen gut unterstiitzt: Peronosporomycetidae und Sa-
prolegniomycetidae. Die Eipilze (Oomyceten) gehdren
also nicht mehr zu den Pilzen, sondern zu den Pflanzen.
Sie sind heute eine Abteilung innerhalb der Stra-
menopilen (auch Chromista oder Heterokonta) und ni-
her mit Braunalgen, Goldalgen und Kieselalgen ver-
wandt als mit den Echten Pilzen. Sie haben die Fihigkeit
zur Photosynthese wieder verloren (WIKIPEDIA 2007).

Hinlinglich bekannt ist mittlerweile auch die Tatsa-
che, dass Flechten keine Pflanzen sind, sondern bei den

Pilzen stehen. Sie sind symbiontische Organismen zwi-

schen einem Pilz und einer oder mehreren Griinalgen
bzw. Cyanobakterien. Da sich nur der Pilz sexuell fort-
pflanzen kann und auch meist formgebend ist, werden
sie zu den Pilzen gestellt, sie sind groBteils Schlauchpil-

ze (Abb. 1).

Im Reich Fungi erkennen KIRK et al. (2001) vier
Stimme an: Ascomycota, Basidiomycota, Chytridiomy-
cota und Zygomycota. Die Deuteromycotina (Fungi im-
perfecti) konnen nicht mehr als formales Taxon akzep-
tiert werden, da sie polyphyletisch sind; es sind Pilze, die
entweder das sexuelle Stadium verloren haben oder
Anamorphe anderer Stimme, besonders von Ascomy-
ceten aber auch von Basidiomyceten. Mit Hilfe moleku-
larer Methoden ist es heute moglich, diese den jeweili-
gen Stimmen zuzuordnen (Abb. 2).

Ein weiteres modernes Standardwerk ist “The My-
cota VII” (MCLAUGHLIN et al. 2001a, b), das Kapitel
tiber alle Pilzgruppen enthilt. Doch in den letzten fiinf
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Abb. 3:
Phylogenetischer
Baum des Reiches
Pilze aus BLACKWELL et
al. (2007).
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Jahren hat sich die molekularbiologische Erforschung
der Pilze sehr beschleunigt und neue Ergebnisse revolu-
tionierten das System weiter, so dass beide Standardwer-
ke (KIRK et al. 2001; MCLAUGHLIN et al. 2001a, b) be-
reits wieder einer neuen Auflage bediirften. Weitere
wichtige Meilensteine in der Beschaffung eines Uber-
blicks iiber die Phylogenie der Pilze sind ADL et al.
(2005), LutzONt et al. (2004), TEHLER et al. (2003) und
TAYLOR et al. (2004). LUTZONI et al. (2004) stellen die
erste kollektive Analyse des AFTOL Projektes vor (sie-
he unten).

Die phylogenetische Analyse von vier kombinierten

nucleiren protein-codierenden Gensequenzen, die opi-
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stokonte Protisten und basale Metazoa und Pilze mitein-
schloss, wies nach, dass Nuclearia, ein Protist, das
Schwestertaxon der Fungi ist (STEENKAMP et al. 2006).
Die Feststellung, dass die monophyletischen Choanofla-
gellata niher mit den Animalia als mit den Fungi ver-
wandt sind, schwicht die Hypothese von CAVALIER-
SMITH (2001), dass ein choanoflagellatenihnlicher Or-
ganismus der direkte Ancestor von Pilzen und Tieren
gewesen sein konnte. Die molekularen Daten weisen
auch andere Hypothesen, z. B. die Gruppierung von
Pflanzen mit Pilzen oder von Tieren und Pflanzen zu-

riick (BLACKWELL et al. 2007).



Die derzeit
modernste Phylogenie der Pilze

In den letzten Jahren hat sich durch die rasante Ver-
mehrung des Wissens aufgrund molekularbiologischer
Forschung, vor allem der DNA-Sequenzierung unter-
schiedlicher Gene, auch die Kenntnis der Phylogenie
der Pilze verbessert. MaBgeblich dazu beigetragen haben
die revolutioniren Projekte ,,deep hypha” und ,AFTOL
— Assembling the Fungal Tree of Life” (BLACKWELL et al.
2007). Viele Zweige des Pilzstammbaumes sind mittler-
weile gut unterstiitzt. Fiir einen guten Uberblick iiber
den gegenwiirtigen Stand der wissenschaftlichen Erfor-
schung der pilzlichen Phylogenie ist es am schnellsten,
die jiingst erschienene ,,deep hypha“ Ausgabe der Myco-
logia zu studieren (SPATAFORA et al. 2007a). Die darin
vorgestellte Phylogenie des Pilzreiches ist das Ergebnis
der AFTOL-Initiative und vieler weiterer unabhiingiger
Forschungsgruppen. Die Teilnehmer am Projekt fokus-
sierten ihre Untersuchungen auf nukledre rRNA Gene
und die Protein-codierenden Loci tefl und rpbl und
rpb2 als molekulare phylogenetische Marker. Multigen-
Datensiitze verstreut {iber das ganze Pilzreich entstanden
und wurden mit aktuellen phylogenetischen Algorith-
men analysiert. Daraus resultierte die derzeit modernste
phylogenetische Rekonstruktion der Pilze (Abb. 3).

Die Mikrosporidia, die friiher zu den Protozoen ge-
zdhlt wurden, sind extrem reduzierte Pilze und stehen
basal, aber incertae sedis, im Pilzstammbaum (BLACK-
WELL et al. 2007). Sie haben keine Flagellen und keine
Mitochondrien, die Sporen jedoch eine Zellwand mit
Chitin. Sie parasitieren in Tieren, auch im Menschen,
und haben gemeinsam mit den Hefen die kleinste be-
kannte GenomgroBe aller eukaryotischen Organismen
(STREETT 1994 in CAVALIER-SMITH 2001).

Wichtige Teilergebnisse von AFTOL sind etwa die
gewonnenen Synapomorphien fiir tiefe Verzweigungen
in Zusammenhang mit der Septenultrastruktur, z.B.
Monophylie der Agaricomycotina mit Ustilaginomyco-
tina, Monophylie der Dimargaritales mit Trichomycetes
s.str. (CELIO et al. 2007).

JAMES et al. (2007) erhirten die Tatsache, dass
Chytridiomycota paraphyletisch sind. Sie unterschei-
den 14 Stimme, die eine paraphyletische Verwandt-
schaft zu anderen begeilelten Pilzen, etwa den Blasto-
cladiales oder auch zu Olpidium haben.

Auch die Zygomycota, so wie bisher umschrieben,
sind nicht monophyletisch (WHITE et al. 2007). Zwei
Trichomycetengruppen, nimlich die Amoebidiales und
Eccrinales, kénnen nicht mehr als Pilze gefithrt werden,
sondern sind Protisten, und die anderen Reprisentan-
ten sind paraphyletisch. Basidiobolaceae erscheinen als
Schwestergruppe der Entomophthorales. Glomeromy-

cota gelten als Schwestergruppe zu Basidiomycota mit
Ascomycota (=Dicaryomycota, Dicarya) (SCHUBLER et
al. 2001). Neue molekulare Befunde anhand proteinco-
dierender Gene bestiitigen die Monophylie, aber zwei-
feln die Verwandtschaft mit den Dicaroymycota an (RE-
DECKER & Raap 2007).

Die Agaricomycota lassen eine Gliederung in drei
Unterabteilungen erkennen: Pucciniomycotina, Ustila-
ginomycotina und Agaricomycotina. Die Unterabtei-
lung Pucciniomycotina (Rostpilzartige) enthilt die ei-
gentlichen Rostpilze (Pucciniales = Urediniales) und
verwandte Teliosporen-produzierende Taxa (z. B. Septo-
basidiales, Sporidiales). Sie enthélt insgesamt acht gro-
Be Stimme, eingestuft als Klassen mit 18 Ordnungen

(AIME et al. 2007).

Die Unterabteilung Ustilaginomycotina (Brandpilz-
artige) umfasst jetzt drei Klassen mit 11 Ordnungen (BE-
GEROW et al. 2007).

Die Unterabteilung Agaricomycotina (Hymenomy-
ceten) umfasst die Klassen Tremellomycetes, Dacrymy-
cetes und Agaricomycetes. Phragmobasidien gibt es in
allen drei Klassen, Holobasidien nur in den Agaricomy-
cetes. Letztere enthalten acht Unterstimme, klassifiziert
als Unterklassen und Ordnungen. Auffillig sind dabei
viele Homoplasien (Konvergenzen) beziiglich der
Fruchtkérpermorphologie (HIBBETT 2007).

Die Ordnung Hymenochaetales wird beherrscht von
holzabbauenden, zumeist WeiBfaule hervorrufenden Ar-
ten, die frither in den kiinstlichen Familien Corticiaceae,
Polyporaceae und Stereaceae zusammengefasst wurden.
Fiir diesen Stamm gibt es keine eindeutige morphologi-
sche Synapomorphie, jedoch haben fast alle bisher ultra-
strukturell untersuchten Arten dolipore Septen mit
durchgehendem Parenthesom (LARSSON et al. 2007).

Die Ordnung Cantharellales beinhaltet die Gattun-
gen Cantharellus, Craterellus, Hydnum, Clavulina, Mem-
branomyces, Multiclavula, Sistotrema, Botryobasidium, die

Familien Ceratobasidiaceae und wahrscheinlich Tulas-
nella (MONCALVO et al. 2007).

Die Unterklasse Phallomycetidae wird vorgeschla-
gen fiir den gomphoid-phalloiden Stamm mit den vier
gut unterstiitzten Ordnungen Geastrales, Hysterangia-
les, Phallales und Gomphales. Die ersten drei Ordnun-
gen sind rein gastroid. In den Gomphales lisst sich die
gastroide Morphologie von epigiischen, nicht gastroi-
den Taxa (z. B. Ramaria) ableiten. Hingegen sind triif-
felihnliche Formen die Ausgangsform fiir stinkmorchel-
artige Fruchtkorper (HOSAKA et al. 2007).

Die Russulales (T#ublingsartige) enthalten nicht
nur Hutpilze, sondern eine bemerkenswerte Mannigfal-
tigkeit an Fruchtkorperformen: resupinate, scheibenfér-
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Abb. 4: Fruchtkorpertypen der Russulales. (a) stereoid: Stereum subtomentosum, (b) clavarioid: Artomyces pyxidatus, (c) ondontioid:
Hericium alpestre, (d) hydnoid pileat: Auriscalpium vulgare, (e) polyporoid: Bondarzewia mesenterica, Foto: F. Reinwald, (f) pileat poroid:
Albatrellus coeruleoporus, (g) pileat lamellar: Lactarius indigo.
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Abb. 5: Fruchtkorpertypen der Boletales. (a) merulioid: Serpula himantioides, (b)
boletoid: Boletus fechtneri, (c) sessil pileat lamellér: Tapinella panuoides, Foto: W.

Klofac, (d) pileat lamellar: Gomphidius maculatus, (e) gastroid: Pisolithus tinctorius,
(f) gastroid: Calostoma ravenelii.
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Abb. 6: Fruchtkdrpertypen der Agaricales. (a) resupinat glatt: Cylindrobasidium
evolvens, Foto: W. Zéhrer, (b) clavarioid: Clavaria zollingeri, (c) cyphelloid:
Schizophyllum commune, (d) sessil pileat lamellar: Anthracophyllum archeri, (e) pileat
lamellar: Amanita caesarea, (f) gastroid: Cyathus olla.
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Abb. 7: Hypocreomycetidae. Teleomorph (a) und Anamorph (b) eines zu den Schlauchpilzen gehérenden Kissenpustelpilzes, also
Hauptfruchtform mit sexuell gebildeten Sporen und Nebenfruchtform mit asexuell gebildeten Konidien. (a) Hypocrea minutispora (b)

Trichoderma minutisporum. Foto: W. Jaklitsch.

mige, effus-reflexe, clavarioide, pileate und gasteroide.
Hierher gehoren 12 Familien mit etwa 80 Gattungen.
Sekrethyphen, deren Inhalt sich mit Aldehyd-Schwe-
felsiure blauschwarz firbt, sind eine gute Synapomor-
phie fiir die Russulales (MILLER et al. 2007). In die Rus-
sulales gehoren jetzt neben den Russulaceae auch Fami-
lien und Gattungen, die frither noch bei den Nichtblit-
terpilzen (,,Aphyllophorales”) untergebracht waren: et-
wa Stereaceae (Aleurodiscus, Megalocystidium, Stereum,
Xylobolus), Peniophoraceae, Amylostereaceae, Auriscal-
piaceae, Gloeocystidiellaceae, Albatrellaceae, Hericia-
ceae, und Bondarzewiaceae (Abb. 4).

Die Boletales (Rohrlingsartige) bestehen aus sechs
Hauptstimmen im Rang von Unterordnungen: Boleti-
neae, Paxillineae, Sclerodermatineae, Suillineae, Tapi-
nellineae und Coniophorineae. Sie sind eine Schwester-
gruppe der Agaricales und der Atheliales. Die urspriing-
lichste Form war wahrscheinlich ein Braunfiule hervor-
rufender, resupinater oder polyporoider Basidiomyzet.

(BINDER & HIBBETT 2007) (Abb. 5).

In multiplen Genanalysen kénnen die Agaricales in
sechs Hauptstimme aufgelost werden: agaricoid, tricho-
lomatoid, marasmioid, hygrophorid, pluteoid und plica-
turopsidoid. Ektomykorrhizen bildeten sich mindestens
elfmal voneinander unabhingig aus. Derzeit werden 30
Familien, vier autonome Triben und zwei informell be-
nannte Stimme unterschieden (MATHENY et al. 2007)
(Abb. 6).

Die Abteilung Ascomycota enthilt die Taphrinomy-
cotina, Saccharomycotina, und Pezizomycotina (BLACK-

WELL et al. 2007).

Die am friihesten abzweigenden Linien der Abtei-
lung Ascomycota enthalten Neolectales, Pneumocysti-
dales, Schizosaccharomycetales und Taphrinales. Deren
Zusammenfassung in die Unterabteilung Taphrinomy-
cotina (= Archiascomycetes) ist jedoch nicht eindeutig
unterstiitzt (SUGIYAMA et al. 2007).

Die Unterabteilung Saccharomycotina mit der ein-
zigen Ordnung Saccharomycetales besteht zumindest
aus 12 Stimmen hefeartiger Pilze (SUH et al. 2007).

Die Unterabteilung Pezizomycotina enthilt den
GroBteil der fidigen, fruchtkorperbildenden und mito-
sporenbildenden Schlauchpilze. Die Pezizomycetes und
Orbiliomycetes mit Apothecien als Fruchtkérper sind da-
bei basal. Alle anderen Taxa inklusive der flechtenbil-
denden Schlauchpilze abgeleitet (SPATAFORA et al.
2007b). Die Pezizomycetes enthalten alle Schlauchpilze
mit operculaten Asci und meist mit Apothecien. Sie las-
sen drei Untergruppen erkennen, die derzeit alle in der
Ordnung Pezizales eingeordnet werden (HANSEN & PrI-
STER 2007). Dothideomycetes umfassen die Mehrheit der
bitunicaten, stromatdsen Schlauchpilze. Aufgrund der
molekularen Daten konnen zwei neue Unterklassen,
Pleosporomycetidae und Dothideomycetidae, erfasst wer-
den (ScHOCH et al. 2007). Die Klasse Eurotiomycetes
fasst prototunicate, bitunicate und lichenisierte Arten zu-
sammen in den zwei Unterklassen Eurotiomycetidae und
Chaetothyriomycetidae. Die Monophylie konnte mole-
kular erhirtet werden (GEISER et al. 2007). Der GroBteil
der inoperculaten Schlauchpilze mit Apothecien oder
Kleistothecien ist in der Klasse Leotiomycetes (WANG et
al. 2007) mit den Ordnungen Helotiales, Rhytismatales,
Erysiphales, Cyttariales und Myxotrichaceae; mit Aus-
nahme der Geoglossaceae. Die Morphologie der Erdzun-
ge ist parallel entstanden. Die Fruchtkérpermorphologie
ist innerhalb der Klasse sehr divers.

Alle nicht-lichenisierten perithecienbildenden Atr-
ten, verwandte cleistothecienbildende und anamorphe
Taxa sind in der Klasse Sordariomycetes mit den drei mo-
lekular gut unterstiitzen Unterklassen Hypocreomyceti-
dae, Sordariomycetidae und Xylariomycetidae sowie wei-
teren Linien incerte sedis (ZHANG et al. 2007) (Abb. 7).

Die meisten Flechten gehoren in die Lecanoromyce-
tes mit drei Unterklassen Acarosporomycetidae, Ostro-
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Abb. 8: Phylogenie und Klassifikation der basalen Fungi und Dikarya.
Aus HigeTT et al. (2007).

pomycetidae und Lecanoromycetidae. Hier gibt es je-
doch noch Unstimmigkeiten in der Abstimmung mit der
traditionellen Verwendung der Ascusmorphologie als sy-
stematisches Merkmal (MIADILKOWSKA et al. 2007).

Die aktuelle phylogenetische
Klassifikation der Pilze

Mit den aktuellen Ergebnissen der neueren moleku-
larbiologischen Untersuchungen schlagen HIBBETT et
al. (2007) jetzt eine umfassende phylogenetische Klassi-
fikation vor (Abb. 8, 9, 10, Tab. 1), die in Lehrbiicher
und Vorlesungen iiber Pilze Einzug halten konnte: Sie
enthilt 195 Taxa von der Domine bis zum Rang der
Ordnung. Davon sind nur 19 neu (teilweise werden
auch schon bisher verwendete, aber ungiiltig beschrie-
bene Namen, validiert): Dikarya (als Unterreich);
Chytridiomycota, Neocallimastigomycota (Stimme);
Agaricomycetes, Dacrymycetes, Monoblepharidomyce-
tes, Neocallimastigomycetes, Tremellomycetes (Klas-
sen), Eurotiomycetidae, Lecanoromycetidae, Mycocali-
ciomycetidae (Unterklassen), Acarosporales, Corticia-
les, Baeomycetales, Candelariales, Gloeophyllales, Me-
lanosporales, Trechisporales, Umbilicariales (Ordnun-
gen). Die groften Anderungen gegeniiber bisherigen
Systemen gibt es dabei in den Chytridiomycota und Zy-

gomycota im klassischen Sinn. Die Chytridiomycota
sind sehr eng aufzufassen, Blastocladiomycota und Neo-
callimastigomycota gehéren nicht mehr dazu und sind
separate Stimme begeifielter Pilze. Arten, die traditio-
nell bei den Zygomycota waren sind aufgeteilt auf Glo-
meromycota und einige Unterstimme incertae sedis,
wie Mucoromycotina, Entomophthoromycotina, Kick-
xellomycotina und Zoopagomycotina. Die Microspori-
dia sind ebenfalls bei den Fungi, aber noch nicht weiter
unterteilt. Einige Gattungen basaler Pilze haben noch
eine unsichere Position im Phylogramm und wurden
konsequenterweise keinem hoheren Taxon zugeordnet,
etwa Basidiobolus, Caulochytrium, Olpidium und Rozella.

Im Zeitalter des Internets spielt dieses auch bei der
Vorstellung der Pilzphylogenie eine wichtige Rolle. On-
line Pilztaxonomieseiten spriefen und sind eine wichti-

GenBank
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/), tree of life

ge aktuelle Informationsquelle, etwa
project (tolweb.org/tree), Myconet fiir die Schlauchpil-
ze (alle zitiert in HIBBETT et al. 2007) und natiirlich AF-
TOL (http://www.clarku.edu/faculty/dhibbett/ AF-

TOL/AFTOL.htm).

Die hier vorgestellte Phylogenie der Pilze wird wei-
terhin durch neue Erkenntnisse zu verbessern sein, um
dem Endziel, die Stammesgeschichte der Pilze zu ent-
schliisseln und eine stabile Klassifikation zu erreichen,
noch niher zu kommen.

Zusammenfassung

Fortschritte in der molekularbiologischen For-
schung und tibereinstimmende phylogenetische Analy-
sen haben unser Wissen um die Phylogenie der Pilze
entscheidend bereichert. In einem kurzen Uberblick
wird der heutige Wissensstand und die daraus resultie-
rende Klassifikation als Ergebnis des AFTOL-Projektes
(assembling the fungal tree of life) dargestellt.

Danksagung
Ich danke Walter Jaklitsch, Wolfgang Klofac, Fried-

rich Reinwald und Hermann Voglmayr und fiir Uberlas-
sung von Fotos.
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Tab. 1: Phylogenetische Klassifikation nach HiBgeTT et al. (2007) bis zum Rang der Ordnung.

Domane Eukaryota

Reich

Fungi

Stamm Chytridiomycota (= Archemycota p.p)

Klasse Chytridiomycetes

Ordnung Chytridiales
Ordnung Rhizophydiales
Ordnung Spizellomycetales
Klasse Monoplepharidomycetes

Ordnung Monoblepharidales
Stamm Neocallimastigomycota

Klasse Neocallimastigomycetes

Ordnung Neocallimastigales
Stamm Blastocladiomycota (= Allomycota)

Klasse Blastocladiomycetes

Ordnung Blastocladiales
Stamm Microsporidia

Stamm Glomeromycota

Klasse Glomeromycetes

Ordnung Archaeosporales (= Geosiphonales)
Ordnung Diversisporales
Ordnung Glomerales
Ordnung Paraglomerales

Unterstdmme inc. sedis (keinem Stamm zugeordnet):

Unterstamm inc. sedis

Mucoromycotina

Ordnung Mucorales
Ordnung Endogonales
Ordnung Mortierellales

Unterstamm inc. sedis

Entomophthoromycotina

Ordnung Entomophthorales
Unterstamm inc. sedis Zoopagomycotina

Ordnung Zoopagales
Unterstamm inc. sedis Kickxellomycotina

Ordnung Kickxellales
Ordnung Dimargaritales
Ordnung Harpellales
Ordnung Asellariales
Unterreich Dikarya (= Neomycota)

Stamm Ascomycota

Unterstamm Taphrinomycotina

Klasse Taphrinomycetes

Ordnung Taphrinales
Klasse Neolectomycetes

Ordnung Neolectales
Klasse Pneumocystidomycetes

Ordnung Pneumocystidales
Klasse Schizosaccharomycetes

Ordnung Schizosaccharomycetales
Unterstamm Saccharomycotina

Klasse Saccharomycetes

Ordnung Saccharomycetales
Unterstamm Pezizomycotina

Klasse Arthoniomycetes

Ordnung Arthoniales
Klasse Dothideomycetes

Unterklasse Dothideomycetidae
Ordnung Capnodiales
Ordnung Dothideales
Ordnung Myriangiales
Unterklasse Pleosporomycetidae
Ordnung Pleosporales

Dothideomycetes inc. sedis (keiner Unterklasse zugeordnet):

Ordnung inc. sedis

Botryosphaeriales

Ordnung inc. sedis Hysteriales
Ordnung inc. sedis Patellariales
Ordnung inc. sedis Jahnulales

Klasse

Eurotiomycetes

Unterklasse

Chaetothyriomycetidae

Ordnung

Chaetothyriales
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Ordnung

Pyrenulales

Ordnung Verrucariales
Unterklasse Eurotiomycetidae
Ordnung Coryneliales
Ordnung Eurotiales
Ordnung Onygenales
Unterklasse Mycocaliciomycetidae
Ordnung Mycocaliciales
Klasse Laboulbeniomycetes

Ordnung Laboulbeniales
Ordnung Pyxidiophorales
Klasse Lecanoromycetes

Unterklasse Acarosporomycetidae
Ordnung Acarosporales
Unterklasse Lecanoromycetidae
Ordnung Lecanorales
Ordnung Peltigerales
Ordnung Teloschistales
Unterklasse Ostropomycetidae
Ordnung Agyriales
Ordnung Baeomycetales
Ordnung Ostropales
Ordnung Pertusariales

Lecanoromycetes inc. sedis (keiner Unterklasse zugeordnet):

Ordnung inc. sedis

Candelariales

Ordnung inc. sedis

Umbilicariales

Klasse Leotiomycetes

Ordnung Cyttariales
Ordnung Erysiphales
Ordnung Helotiales
Ordnung Rhytismatales
Ordnung Thelebolales
Klasse Lichinomycetes

Ordnung Lichinales
Klasse Orbiliomycetes

Ordnung Orbiliales
Klasse Pezizomycetes

Ordnung Pezizales

Klasse Sordariomycetes

Unterklasse Hypocreomycetidae
Ordnung Coronophorales
Ordnung Hypocreales
Ordnung Melanosporales
Ordnung Microascales
Unterklasse Sordariomycetidae
Ordnung Boliniales
Ordnung Calosphaeriales (zu den Diaporthales?)
Ordnung Coniochaetales
Ordnung Diaporthales
Ordnung Ophiostomatales
Ordnung Sordariales
Unterklasse Xylariomycetidae
Ordnung Xylariales

Sordariomycetes inc. sedis (keiner Unterklasse zugeordnet):

Ordnung inc. sedis

Lulworthiales

Ordnung inc. sedis

Meliolales

Ordnung inc. sedis

Phyllachorales

Ordnung inc. sedis

Trichosphaeriales

Pezizomycotinae inc. sedis (keiner Klasse zugeordnet):

Ordnung inc. sedis Lahmiales
Ordnung inc. sedis Medeolariales
Ordnung inc. sedis Triblidiales

Stamm

Basidiomycota

Unterstamm

Pucciniomycotina (Urediniomycetes)

Klasse

Pucciniomycetes

Ordnung

Septobasidiales

Ordnung

Pachnocybales

Ordnung

Helicobasidiales
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Ordnung

Platygloeales

Ordnung Pucciniales (Uredinales)
Klasse Cystobasidiomycetes

Ordnung Cystobasidiales
Ordnung Erythrobasidiales
Ordnung Naohideales
Klasse Agaricostilbomycetes

Ordnung Agaricostilbales
Ordnung Spiculogloeales
Klasse Microbotryomycetes

Ordnung Heterogastridiales
Ordnung Microbotryales
Ordnung Leucosporidiales
Ordnung Sporidiobolales
Klasse Atractiellomycetes

Ordnung Atractiellales
Klasse Classiculomycetes

Ordnung Classiculales
Klasse Mixiomycetes

Ordnung Mixiales

Klasse Cryptomycocolacomycetes
Ordnung Cryptomycocolacales
Unterstamm Ustilaginomycotina

Klasse Ustilaginomycetes

Ordnung Urocystales
Ordnung Ustilaginales
Klasse Exobasidiomycetes

Ordnung Doassansiales
Ordnung Entylomatales
Ordnung Exobasidiales
Ordnung Georgefischeriales
Ordnung Microstromatales
Ordnung Tilletiales

Ustilaginomycotina inc. sedis (keiner Klasse zugeordnet)

Ordnung inc. sedis

Malasseziales

Unterstamm Agaricomycotina (Hymenomycetes, Basidiomycetes)
Klasse Tremellomycetes

Ordnung Cystofilobasidiales
Ordnung Filobasidiales
Ordnung Tremellales

Klasse Dacrymycetes

Ordnung Dacrymycetales
Klasse Agaricomycetes

Unterklasse Agaricomycetidae
Ordnung Agaricales
Ordnung Atheliales
Ordnung Boletales
Unterklasse Phallomycetidae

Ordnung Geastrales
Ordnung Gomphales
Ordnung Hysterangiales
Ordnung Phallales

Agaricomycetes inc. sedis (keiner Unterklasse zugeordnet)

Ordnung inc. sedis

Auriculariales

Ordnung inc. sedis

Cantharellales

Ordnung inc. sedis

Corticiales

Ordnung inc. sedis

Gloeophyllales

Ordnung inc. sedis

Hymenochaetales

Ordnung inc. sedis Polyporales
Ordnung inc. sedis Russulales
Ordnung inc. sedis Sebacinales

Ordnung inc. sedis

Thelephorales

Ordnung inc. sedis

Trechisporales

Basidiomycota inc. sedis (keinem Unterstamm zugeordnet)

Klasse inc. sedis Wallemiomycetes
Ordnung inc. sedis Wallemiales
Klasse inc. sedis Entorrhizomycetes

Ordnung inc. sedis

Enthorrhizales
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