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Zur Verbreitung von Saprophytismus und Symbiose bei Blitter-
pilzen und Rohrlingen (Agaricales sensu lato)

GEoRrG RITTER

Blatterpilze und Rohrlinge erndhren sich entweder saprophytisch als Humus-,
Streu- bzw. Holzbewohner oder symbiontisch als Mykorrhizapilze. Die groRe
Gruppe der Saprophyten ist infolge ihrer Enzymausstattung zur Verwertung
auch von groRmolekularen organischen Stoffen (Zellulose, Hemizellulosen,
z. T. Lignine) befdhigt, wihrend die symbiontischen Arten weitgehend auf
die Versorgung mit 1oslichen organischen Verbindungen (Zucker, Aminosduren
u. a.) angewiesen sind. Diese Néhrstoffe entziehen sie den Gehdlzwurzeln,
die sie als ,,0kologische Nische” besiedeln, und die sich unter dem Einfluf
der Pilzsymbionten zu Ektomykorrhizen umwandeln.

Innerhalb der Familien der Agaricales sind beide Erndhrungsweisen unter-
schiedlich verireten. So finden sich bei den Cortinariaceae, Gomphidiaceae,
Boletaceae und Russulaceae vorwiegend Mykorrhizabildner mit Laub- und
Nadelgeholzen, wahrend z. B. bei den Agaricaceae, Strophariaceae oder
Coprinaceae nur Saprophyten anzutreffen sind. In anderen Familien treten
Saprophyten und Symbionten mit unterschiedlichen Anteilen auf (z. B. Ama-
nitaceae, Paxillaceae, Tricholomataceae). Obwohl Ubergangsformen gelegent-
lich vorkommen (fakultative Mykorrhizapilze), sind beide Erndhrungsweisen
in der Regel gattungsspezifisch. Allgemeinere phylogenetische Zusammen-
hénge lassen sich aber aus dem Auftreten von Mykorrhizasymbionten bzw.
Saprophyten kaum ableiten, zumal auch in anderen Pilzgruppen, wenn auch
weniger hdufig, Mykorrhizabildung vorkommt (Gasteromycetidae, Cantharel-
lales, Poriales, Ascomycetes, Zygomycetes). Somit haben sich Wurzelsymbio-
sen mit Pilzen als Endo- oder Ektomykorrhiza offenbar mehrfach und unab-
héngig voneinander entwickelt, ebenso wie die Okologisch verwandten
Erndhrungsformen der Flechtensymbiose und des obligaten Parasitismus, die
bei den Agaricales allerdings kaum eine Rolle spielen.

Fortschreitende Kenntnis der geographischen Verbreitung und der Okologie
der Agaricales gerade in den letzten Jahrzehnten hat aber gezeigt, daR my-
korrhizabildende Gattungen bzw. Familien die kiihleren Klimazonen bevor-
zugt besiedeln und im subtropisch-tropischen Bereich deutlich zuriickireten.
Dagegen sind saprophytische Taxa in allen Klimabereichen ziemlich gleich-
méRig und oft auch kosmopolitisch verbreitet.
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Auf der Grundlage des umfassenden Werkes von Singer, ,, The Agaricales in
Modern Taxonomy’ (3. Aufl. 1975) soll versucht werden, diesen Tendenzen
vor allem auf dem Familienniveau quantitativ nachzugehen. Hierfiir wurde
die zonale Verbreitung der Gattungen anhand der verbalen Angaben bei
SiNger durch einen Klimaindex (IK) charakterisiert. Gewogene Mittelwert-
bildung ergab dann durchschnittliche Indizes fiir die Familien bzw. die 6ko-
logischen Gruppen der Mykorrhizabildner und Saprophyten.

Tab. 1 gibt die verwendeten Indizes wieder. Danach zeigen niedrigere Werte
kiihlere, hohe Werte aber warme Verbreitungsgebiete an. Mittlere Klima-
indizes (4 — 6) bedeuten weite Verbreitung bzw. kosmopolitisches Vor-
kommen. Als Beispiele werden in Tab. 1 einige Gattungen aus den Familien
der Boletaceae und der Agaricaceae ihren Indizes zugeordnet. Schon hier
wird deutlich, daR die vorwiegend aus Mykorrhizapilzen bestehenden Bole-
taceae eine gemiRigte Verbreitungstendenz zeigen (Gesamtmittel der Familie
IK = 4,1; 244 Arten), wihrend die ausschlieRlich saprophytischen Agarica-
ceae ihren Schwerpunkt im geméRigt-subtropischen Bereich haben (KI =
5,7; 173 Arten).

In der Nomenklatur wurde Singer gefolgt, so daR unter Agaricales (im wei-
teren Sinn) die jetzt héufig getrennten Ordnungen der Polyporales, Agari-
cales, Boletales und Russulales verstanden werden. Der Vergleich zwischen
den Familien wird hierdurch erleichtert. Ferner ist zu bemerken, daR die
Artenaufzdhlung bei Singer sich auf die von ihm als sicher anerkannten
Spezies beschrinkt und damit keineswegs vollstindig ist. Vollstindigkeit
kann aber beim heute noch begrenzten Stand der taxonomischen Kenntnis
anch nicht erreicht oder erwartet werden. Trotzdem wurden die Angaben
fiir die Berechnung der mittleren Indizes verwendet, da es hier vor allem
auf die Relationen zwischen den Artenzahlen ankommt, die aber annghernd
realistisch sein diirften, selbst wenn im Einzelfall kleinere Taxa besser repra-
sentiert sein sollten als umfangreichere.

Ergebnisse

In Tabelle 2 sind die Familien der Agaricales nach steigenden Klimaindizes
geordnet. Dabei bestatigt sich die bereits erwédhnte Tendenz, daR die Mykor-
rhizasymbionten mit einem mittleren IK von 3,13 vorwiegend im borealen
und gemaiRigten Klimabereich konzentriert sind. Dagegen besiedeln die
Saprophyten samtliche Klimazonen ziemlich gleichmiRig (IK = 5,52). Die
Differenz zwischen den Klimaindizes beider 6kologischer Gruppen ist hoch-
signifikant. Bezogen auf die Gesamtzahl der beriicksichtigten Arten betrdgt
der Anteil der Symbionten 31,4 %, wihrend ihr Anteil innerhalb der be-
treffenden Familien mit 77,5 % auf z. T. hohe Familienspezifitdt hinweist.
Entsprechendes gilt fiir die Saprophyten, die mehr als zwei Drittel der Aga-
ricales-Arten umfassen (68,6 *). Zusétzlich wurde aufgrund der vorliegenden
Hinweise versucht, eine Untergliederung der Saprophyten in Streuzersetzer
und Holzbewohner durchzufithren. Die mittleren Klimaindizes fiir diese bei-
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den Saprophytengruppen betragen 5,44 bzw. 5,67, so daR eine Bevorzugung
bestimmter Klimagebiete hier praktisch auszuschlieRen ist.

Im Folgenden sollen die Familien, welche Mykorrhizabildner enthalten, kurz
behandelt werden, da sie beziiglich ihrer Verbreitung von besonderem In-
teresse sind.

Hygrophoraceae (7 Gattungen): Lediglich die Gattung Hygrophorus ist aus-
schlieRlich und wohl obligat symbiontisch und besiedelt den boreal-gemaRig-
ten Klimabereich. Die iibrigen 6 Gattungen sind saprophytisch und vorwie-
gend kosmopolitisch verbreitet, vor allem Hygrocybe, Camarophyllus und
Hygrotrama ( = Aeruginospora).

Tricholomataceae (90 Gattungen): Diese umfangreichste Familie der Agari-
cales enthallt mit nur etwa 5% der Arten den relativ geringsten Anteil an
Mykorrhizabildnern. Diese verteilen sich auf die boreal-gemé&Rigten Gattun-
gen Tricholoma, Catathelasma und (evil. z. T.) Porpoloma sowie auf Lacca-
ria und (evtl. z. T.) Lyophyllum mit kosmopolitischer Verbreitung. Alle diese
auf verschiedene Verwandtschaftsgruppen verteilten Gattungen enthalten
auch betrichtliche Anteile an Saprophyten, und die symbiontischen Arten
sind nur z. T. obligate Mykorrhizapilze (Norkrans 1950). Die iibrigen 85
Gattungen der Tricholomataceae sind Streuzersetzer und Holzbewohner, von
denen 38 (44,8 %) vorwiegend subtropisch-tropisch verbreitet sind (z. B.
Gerronema, Lactocollybia, Termitomyces, Neoclitocybe, Marasmiellus u. a.).
Weitere 24 Gattungen (28,2 %) sind Kosmopoliten und der Rest (23 Gattun-
gen, 27,0 %) besiedelt boreal-gemiRigte Areale.

Cortinariaceae (13 Gattungen): Sie stellen fast die Hilfte der symbiontischen
Agaricales-Arten. Insbesondere die Gattungen Cortinarius, Dermocybe und
Rozites sowie Inocybe, Hebeloma und Alnicola ( = Naucoria) bestehen fast
ausschlieflich aus obligaten Mykorrhizabildnern und zeigen vorwiegend bo-
real-gemiRigte Verbreitungstendenz. Von den saprophytischen Gattungen ist
die Mehrzahl (Gymnopilus, Galerina, Phaeocollybia) kosmopolitisch verbrei-
tet und nur Pyrrhoglossum ist subtropisch-tropisch.

Amanitaceae (2 Gattungen): Von den bei SINGER genannten 84 Amuanita-
Arten sind etwa 75° meist obligate Mykorrhizabildner. Saprophytische
Amanita-Arten scheinen auf die Sektion Lepidella beschrdnkt zu sein. Dage-
gen ist die Gattung Limacella weitgehend saprophytisch und ebenso wie
Amanita kosmopolitisch verbreitet.

Paxillaceae (4 Gattungen): Insgesamt zeigt die Familie geméiRigte bis tro-
pische Verbreitung, was besonders fiir die saprophytischen Gattungen Hygro-
phoropsis, Neopaxillus und Ripartites zutrifft. Lediglich Paxillus selbst ent-
halt neben Saprophyten auch Mykorrhizabildner in den geméRigten Berei-
chen der Nord- bzw. der Siidhemisphére (z. B. P. involutus, P. filamentosus,
P. boletinoides, P. defibulatus).

Gomphidiaceae (3 Gattungen): Dies ist die einzige Agaricales-Familie, die
nach derzeitigem Wissen ausschlieRlich obligate Mykorrhizabildner enthélt.
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Auch die strenge Spezialisierung der einzelnen Arten auf Nadelgeholze
(Pinus, Larix, Picea) ist aufféllig und erklart die Verbreitung dieser kleinen
Familie im nordlich geméRigten Klimabereich.

Boletaceae (16 Gattungen): Auch diese mit den Gomphidiaceae verwandte
groRere Familie besteht zu etwa 93 % aus meist obligaten Symbionten und
hat ihre Verbreitungszentren in den geméRigten Zonen. Nur in den Gattun-
gen Gyroporus, Gyrodon, Pulveroboletus, Tylopilus, Meiorganum und evtl.
Xerocomus finden sich neben einer Mehrzahl von Symbionten einige sapro-
phytische Arten. Auffalligerweise sind dies auch die Gattungen, deren Areale
bis ins subtropisch-tropische Gebiet reichen, wahrend nur wenige symbion-
tische Gattungen bzw. Arten bis in den subtropischen Bereich vordringen.

Strobilomycetaceae (4 Gattungen): Im Gegensatz zu den nahe verwandten
Boletaceae und auch im Vergleich zu den iibrigen Agaricales-Familien zeigen
die Strobilomycetaceae die am stdrksten auf die Subtropen und Tropen
gerichtete Verbreitungstendenz. Obwohl die saprophytische Lebensweise
insgesamt vorherrscht, enthalten doch fast alle Gattungen (Strobilomyces,
Porphyrellus, Boletellus) jeweils einige Symbionten, die z. T. auch den ge-
méRigten Klimabereich besiedeln. Jedoch sind diese Mykorrhizabildner wenig
spezialisiert und z. T. wohl auch fakultativ.

Russulaceae (2 Gattungen): Beide Gattungen der Familie (Russula und Lac-
tarins) bestehen fast ausschlieRlich aus obligaten Mykorrhizabildnern mit
meist ausgeprigter Wirtsspezifitdt. Die Verbreitung ist nahezu kosmopoli-
tisch, wenn auch das Schwergewicht im geméRigten Klimabereich liegen
diirfte. Allerdings sind auch hier die wenigen saprophytischen streu- und
holzbewohnenden Arten auf die Subtropen und Tropen beschrénkt.

Die nach gegenwirtiger Kenntnis ausschlieflich von Saprophyten gebildeten
Familien (siche Tab. 2) umfassen insgesamt 71 Gattungen. Von diesen sind
etwa 42 °o kosmopolitisch und ca. 35 % vorwiegend subtropisch-tropisch ver-
breitet, wahrend die restlichen 23 %o schwerpunktméRig die geméRigten bis
borealen Zonen besiedeln. Falt man sémitliche saprophytischen bzw. Sym-
bionten enthaltenden Gattungen beziiglich ihrer Verbreitungstendenzen zu-
sammen, so ergibt sich das folgende Bild (Tab. 3):

Tab. 3 Verbreitungstendenz vorwiegend saprophytischer bzw. symbion-
tischer Gattungen der Agaricales.

Verbreitung Saprophyten Symbionten

vorwiegend Gattungen 0 Gattungen /%
boreal-geméRigt 50 28,7 26 70,3
kosmopolitisch 59 33,7 4 10,8
subtropisch-tropisch 66 37,6 7 18,9
Summen 175 100,0 37 100,0




Gegeniiber den relativ gleichméRig in allen Klimabereichen verbreiteten Sa-
prophyten konzentrieren sich die Mykorrhizabildner somit in auffilliger
Weise auf die kiithleren Zonen, in denen auch das Waldbild von den myko-
trophen Geholzpartnern, den Nadelbdumen und den kitzchenbliitigen Laub-
bdumen (Abietales, Fagales, Salicales), vorrangig gepriagt wird. Pilz und
Baum bilden hier eine meist obligate symbiontische Einheit, fiir die SINGER
(1960, 1963) den Begriff des Ektotroph eingefiihrt hat. Ahnlich wie bei der
Flechtensymbiose ist der Ektotroph eine Lebensgemeinschaft zwischen auto-
trophem und heterotrophem Partner, die wie ein einheitlicher Organismus
reagiert, und die den Umweltbedingungen besser angepalRt ist als es jeder
Partner fiir sich allein ware.

Die Gesamtheit der Kenntnisse iiber die Ektomykorrhiza fithrt zu der Fol-
gerung, daR die starke Konkurrenzkraft der Ektotrophgehdlze groRenteils
auf dieser symbiontischen Lebensweise beruht, die es ihnen ermdglicht, auch
solche Lebensrdaume zu besiedeln, die ihnen ohne Pilzpartner nur schwer
oder iiberhaupt nicht zugénglich wiren. Das gleiche gilt fiir die Symbiose-
pilze, die im Gegensatz zu den Saprophyten nur iiber sehr geringe Féhig-
keiten zum Streu- und Humusabbau verfiigen (Rrrrer 1964), und deren ohne-
hin geringe hydrolytische Enzymaktivitdten in ihren kithlen Verbreitungs-
gebieten temperaturbedingt nur begrenzt wirksam werden konnen. So sind
die Mykorrhizapilze im Verlauf ihrer phylogenetischen Entwicklung nahezu
vollig von ihren Baumpartnern abhéngig geworden, von deren Assimilation
sie ihren Bau- und Energiestoffwechsel bestreiten.

Das durch die Mykorrhizen und ihr Bodenmyzel gesteigerte Aufnahmever-
mogen fiir Mineralstoffe und Wasser erlaubt den Ektotrophgehdlzen das
Vordringen auf nihrstoffarme und trockene Standorte, und damit auch ihre
dominierende Rolle in den kiihlen Klimazonen, deren Boden sich durch ge-
ringe mikrobielle Aktivitdt, mé&Riges Néahrstoffangebot und insbesondere
durch geringe Stickstoffmobilisierung auszeichnen. Ektotrophwalder bilden
hier groRraumig die klimatisch bedingten Dauergesellschaften der Vegetation
bis zur borealen bzw. alpinen Waldgrenze.

Dabei ist bemerkenswert, daR nur etwa 12 Gehdlzgattungen das Gesamt-
bild dieser ausgedehnten Waldareale wesentlich bestimmen (Pinus, Picea,
Larix, Abies, Pseudotsuga, Tsuga, Fagus, Quercus, Carpinus, Betula, Alnus,
Populus). In groRen Teilen des borealen Nadelwaldgiirtels ist auch die Arten-
zahl der bestandsbildenden Ektotrophgehdlze auffallend gering, und natiir-
liche Reinbestockungen aus Kiefern-, Fichten-, Larchen- oder Birkenarten sind
nicht selten. Im Bereich der sommergriinen Laubwilder nimmt die Artenzahl
siidwarts zwar kontinuierlich zu, erreicht aber nie die Artenfiille, wie sie fiir
viele tropische Waldgebiete typisch ist. Gerade die relative Artenarmut der
Ektotrophwiélder diirfte sich aber als wesentliche Voraussetzung fiir das kon-
stante Auftreten der Wurzelsymbiose erweisen. Die Wurzelsysteme der
gleichen Baumart sind hier eng benachbart und durchdringen sich teilweise.
Dasselbe gilt fiir die Myzelien der Symbiosepilze, die infolge zahlreicher
Hyphenverwachsungen den Waldboden als kontinuierliche Myzelnetze der
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einzelnen Arten grofflichig durchziehen. Uber die Mykorrhizen stehen beide
Teilsysteme — die Gesamtheit der Pilzmyzelien und der Baumbestand — in
standigem Néhrstoffaustausch und bilden als Ektotroph die komplexe physio-
logische Einheit, durch die die 6kologischen Vorteile der Symbiose fiir beide
Partner erst voll nutzbar werden.

Differenzierter als das Geholzspektrum ist allerdings der Gattungs- und
Artenbestand der Mykorrhizapilze in vielen Ektotrophwildern. Dies geht
schon daraus hervor, daR die gleiche Baumart und selbst der Einzelbaum mit
mehreren Pilzarten die Symbiose gleichzeitig eingehen kann. Dabei gibt es
bekanntlich neben sehr spezifischen Bindungen (Kiefern-, Léirchen-, Birken-,
Eichenbegleiter usw.) auch weniger spezialisierte Arten (z. B. Boletus
edulis, Xerocomus subtomentosus, Paxillus involutus), bei denen jedoch die
Frage evtl. geholztypischer Arten- bzw. Unterartendifferenzierung erst teil-
weise geklart ist. Als Ergebnis solcher Bemithungen muR an die Auftrennung
der Gattung Leccinum in eine groRere Zahl meist partnerspezifischer aber
auch morphologisch unterscheidbarer guter Arten erinnert werden. Ein wei-
teres Beispiel ist die Gruppe der Reizker mit roter Milch (Lactarius deli-
ciosus, L. sanguifluus, L. semisanguifluus, L. deterrimus, L. salmonicolor
u. a). Interessant wére auch zu untersuchen, ob vage Partnerverbindungen
bei phylogenetisch ilteren, strengere Partnerbeziehungen aber bei jiingeren
Taxa vorherrschen. In diesem Zusammenhang ist bemerkenswert, daf die
als urspriinglich betrachteten Russula- und Lactarius-Arten (Sect. Pelliculariae
bzw. Lactariopsidei, Venolactarius u. a.) tropische Saprophyten sind, und die
ihnen nahestehenden Symbioten tatsichlich relativ breite Wirtsspektren auf-
weisen (z. B. Russula delica, R. densifolia, R. nigricans; Lactarius volemus,
L. piperatus, L. vellereus u. a.).

Ganz anders als im Ektotrophwald sind die Bestockungsverhélinisse in vielen
subtropischen und tropischen Wildern, die sich durch ihren bekannten Arten-
reichtum an Gehodlzen auszeichnen. Das Extrem bilden die dquatorialen Re-
genwilder, in denen oft weit iiber hundert Baumarten in bunter Mischung
auftreten. Hier haben die Wurzelsysteme der gleichen Art kaum Kontakt
miteinander, und fiir spezialisierte Symbiosepilze bedeutet dies sowohl eine
starke Einschrinkung ihrer Ausbreitungsmoglichkeiten als Bodenmyzel als
auch verringerte Chancen fiir die Sporeninfektion. Ferner ist es wahrschein-
lich, daR die klimatisch bedingte starke mikrobielle Aktivitdt in vielen Tro-
penbdden einen so intensiven Nahrstoffumsatz bewirkt, daR viele Geholze
hier auf die 6kologischen Vorteile der Ektomykorrhiza nicht angewiesen
sind.

Auch die Pilzflora unterlag bei diesen klimatischen Bedingungen wohl kaum
einem wesentlichen Selektionsdruck, von der saprophytischen zur symbion-
tischen Lebensweise iiberzugehen, denn die hohen Temperaturen erlauben
eine volle Ausschopfung ihrer enzymatischen Potenzen zum raschen Abbau
und damit zur Nutzung der organischen Substanz am und im Boden.

So hat vermutlich eine ganze Reihe von Ursachen dazu gefiihrt, daR in den
waérmeren Klimaten nur relativ wenige Geholze (z. B. Eucalypptus-, Gilbertio-
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dendron-, Afzelia- und Julbernardia-Arten) und ebenso nur wenige Basidio-
myceten zu Ektotrophbildnern geworden sind. Summarisch kann man daher
die vorwiegend durch Saprophyten gekennzeichneten anektotrophen Wald-
gesellschaften (Moser 1967) der wirmeren Klimazonen dem &kologischen
Komplex der Ektotrophwilder in den kiihleren Bereichen gegeniiberstellen,
und es ist offensichtlich, daf beide Erndhrungstypen der Agaricales, vor allem
aber die Mykorrhizabildner, an der Entwicklung des gegenwirtigen Wald-
bildes der Erde wesentlich mitgewirkt haben.
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