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Summary. A new monotypic genus, Megatricholoma, is descri-
bed with Tricholoma colossum (Fr.) designated as the type species. Morpho-
logical, anatomical, and ultrastructural characters of the basidiocarps of
M. colossum are described. Detailed descriptions of the different tramata are
accompanied with line drawings, scanning and transmission electron micro-
graphs, and photomicrographs. The studies have revealed distinct differen-
ces in the basidiocarp of Tricholoma s. str. and those of Megatricholoma.
The following features differentiate Megatricholoma from Tricholoma:
a) type of basidiocarps development (i. e. hemiangiocarpous); b) presence of
an undifferentiated primordium (at the base of the stipe; ¢) morphology of
the annulus; d) derivation of the surface layer of the cap from the primary
outer veil; e) ontogeny of the lamellae and secondary lamellae; f) diver-
gent gill trama; g) lack of distinct branching of subhymenial hyphae, as found
in Tricholoma; h) morphology of the basidia; i) occurrence of caulo-, cheilo-,
and pleurocystidia; j) two morphological types of cystidia; k) morphology
of the trama hyphae; and 1) parenthesomes with a special outer cap.

During the ontogeny of the basidia four nuclei arise by meiosis with
chiastic spindles. Then the nuclei divide mitotically. Four of the resulting
nuclei migrate into the developing spores, which remain uninucleate until
discharge.

All of these feature support the erection of a new genus to accommodate
Tricholomo colossum. The characteristic of Megatricholoma colossum sug-
gest, that it may not be closely related to Tricholoma s. str. Rather it may
represent a different line of evolution from a corticioid ancestral type and by
more closely related to taxa with other types of basidiocarps. These possible
related groups are discussed in detail.

1. Einleitung

Verglichen mit dem Interesse, das Hoheren Pilzen seit Jahrhunder-
ten entgegengebracht wird, ist die Kenntnis iiber die Organismen-
gruppe noch verschwindend gering. Deshalb mull der Versuch einer sy-
stematischen Einteilung dieser Organismen zwangslédufig an vielen Stel-
len mit Fehlern behaftet sein. Durch das Defizit an vergleichend bearbei-
teten Merkmalen miissen fiir die Einordnung von Taxa in hohere syste-
matische Einheiten Eigenschaften herangezogen werden, deren systema-
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tischer oder taxonomischer Wert vom Bearbeiter nicht immer hinreichend
abgeschiitzt werden kann. Dies fiihrte und fiihrt in vielen Taxa zu erheb-
licher Konfusion. Die Gattung Tricholoma (Fr.) Staupk ist hierfiir ein
besonders markantes Beispiel: Seit Fries (1821) und Staupe (1857) ist
ihr Artbestand standigen Verdnderungen unterworfen worden. Bei dem
Bemiihen verwandte Arten in der Gattung Tricholoma (Fr.) STAUDE
zu einer natiirlichen Einheit zusammenzufassen, wurde es bei genauer
Analyse der Fruchtkdérper unabweisbar, Arten aus dieser Gattung
herauszunehmen. Inzwischen mufBiten ehemalige Tricholoma-Arten 16
verschiedenen Gattungen zugeordnet werden. Die jetzt von abweichen-
den Arten gereinigte Gattung Tricholoma (Fr.) STAuDE ist jedoch immer
noch nicht homogen.

In dieser Studie soll dargestellt werden, welche Griinde es not-
wendig machen, die Art Tricholoma colossum aus der Gattung zu
eliminieren und in die neue Gattung Megatricholoma nov. gen. zu
stellen.

Megatricholoma nov. gen.

Carpophoribus agaricoidibus, carnosis, evolutione carpophorum hemi-
angiocarpa; insertione lamellarum inaequali, lamellulis a basali parte vel
a facie lamellarum ramificantibus; hyphis parallelis in centro tramae lamel-
larum trahentibus, iis hyphis sub subhymenio in directione hymenii diver-
gentibus; holobasidiis suburniformibus; in hymeniis pleurocystidiis singulari-
bus, cheilocystidiis numerosis ad aciem lamellae, stipite caulocystidiis ob-
tecto, cystidiis in duabus formis, alteris crassis expansis alteris elatis cum
apice pusillo, saepe cum apicali, oleoso exsudato; stipite crasso cum basali,
parvo annulo.

Typus generis: Megatricholoma colossum (Fr.) Kost c. n.

Bas.: Agaricus colossus Fries 1836, Epicr., 38

Syn.: Gyrophila colossa (Fries) QuiLET 1886, Enchir. fung.

Armillaria colossa (Fries) Boupier 1900, BMSF 16 p. 18—20

Tricholoma guernisaci Crouan apud GiiLer 1878 Les Champignons ...

Abb. 26

Tricholoma gigantulum BritzeLmayr 1879—1894, Hymenomyceten aus

Stidbayern, Abb. 412

Tricholoma robustissimum Barra 1887, Aper. myc. p. 12 (fide Barra)

Den ersten Hinweis auf den abweichenden Fruchtkérperbauplan
dieser Spezies lieferte Boupier (1900), als er auf die Ringbildung in
frithen Stadien der Fruchtkdrperontogenie hinwies. Eine Uberfiihrung
in die Gattung Armillaria, wie sie Bounier vornahm, kann nicht auf-
rechterhalten bleiben, da das heutige Gattungskonzept von Armillaria
(Fr.) KumMmER (MiTcHEL & SmitH, 1976; Smith, 1979) dies nicht zulaBt.

Um gesicherte Daten von Megatricholoma colossum (Fr.) zu gewin-
nen, wurden Morphologie, Anatomie und Feinstruktur untersucht und
die Ergebnisse dargestellt. Des Weiteren wurden die Ontogenie der
Fruchtkoérper und die Karyologie der Tramahyphen in die Unter-
suchung einbezogen mit dem Ziel, systematisch relevante Merkmale
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aufzudecken. Schlieflich wurden die Merkmale von Megatricholoma
und Tricholoma s. str. verglichen, um die Abweichungen zwischen
beiden Gattungen aufzuzeigen. AuBlerdem wurden weitere Basidiomy-
zeten auf Eigenschafen iiberpriift, die fiir Megatricholoma typisch sind,
um damit Hinweise auf eine natiirliche Verwandtschaft zu erhalten.

2, Material und Methoden

Die Analyse mit dem Lichtmikroskop erfolgte, wie in den Arbeiten
von Kost (1979, 1981) beschrieben. Die lichtmikroskopischen Untersuchungen
und die Photographien wurden mit einem Zeiss Photomikroskop I, die Unter-
suchungen mit den Rasterelektronenmikroskop (Cambridge S 4—10) an
Frischmaterial nach Kritisch-Punkt-Trocknung gemé&f SauTTerR (1978) aus-
gefiihrt. Fiir die Transmissionselektronenmikrokopie an einem Zeiss EM 9
S2 wurden die Objekte mit GA/OsO4 oder GA/KMn04 fixiert und die mit
Uranylacetat blockkontrastieren Objekte danach in ERL nach Spurr (1969)
eingebettet.

3. Ergebnisse

3.1. Ontogenie der Fruchtkorper von Megatricholoma colossum (Fgr.)

Kost

Aus unterirdischen Myzelverdichtungen entwickelt sich zuerst
ein undifferenziertes knolliges Primordium. Nachdem es zu einer un-
regelmifig geformten Knolle von etwa 4 cm Durchmesser herange-
wachsen ist, streckt sich sein apikales Ende und durchbricht die Ober-
flache des Bodens. Der junge Fruchtkorper ist zu diesem Zeitpunkt
von einer geschlossenen AufBienschicht umgeben; auch im Lingsschnitt
sind in diesem Zustand weder Lamellen sichtbar noch ist der Hut vom
Stiel abgesetzt. Mit apikalem Anschwellen des Fruchtkdrperprimor-
dium setzt die Lamellendifferenzierung ein. Die AufBenschichten im
oberen Fruchtkorperteil beginnen stidrker zu wachsen. Der dadurch
entstehende Hutrand biegt sich ein und bedeckt die Lamellen, die gleich-
zeitig in der sich ausformenden Hoéhlung heranwachsen (Abb. 1 a, b).
Die ehemalige AuBenschicht des knolligen Fruchtkorperfrithstadium
bleibt zu dieser Zeit noch intakt und schlieBt die sich entwickelnden
Strukturen nach AuBlen ab. Beim Aufschirmen des Hutes zerreifit
dieses Velum und verbleibt als diinner unscheinbarer Ring nach der
Streckung des Stiels in der Nihe der Stielbasis (Abb. 9 f). Auf der Ober-
flache des aufgeschirmten Hutes verwichst die Abriistelle des Velums
und ist spéter nicht mehr nachweisbar.

3.2. Makroskopische Merkmale der Fruchtkérper
3.2.1. Hut

Bei jungen Fruchtkérpern unregelmifiig rund, halbkugelig mit
stark eingerolltem Rand (Abb. 1a); im Alter bald flach gewdlbt bis
eben, auch mit hochgeschlagenem Hutrand; Huthaut abziehbar, im
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Abb. 1a: Habitus der Fruchtkorper in verschiedenen Entwicklungsstadien;
junge Fruchtkérper mit Ring; !/ der natiirlichen GroBe. — b: Lingsschnitt
am Ubergang zwischen Stiel und Hut eines jungen Fruchtkérpers; Hutrand
eingerollt (Schutz der Lamellen); Kaulozystiden oberhalb des Rings schema-
tisch angedeutet; Strichelung gibt Hyphenverlauf wieder; MefBstrich ~ 5 mm.
— c¢: Lamellenquerschnitt; unregelmifBige Inserierung der Lamellen in der
Huttrama; hygrophane Schicht am Lamellengrund; 2 X der natiirlichen
Grofle; (a—c = GK 2503).
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feuchten Zustand schleimig bis klebrig, bei Trockenheit glinzend glatt;
Hutoberflédche homogen, selten besonders bei Trockenheit angedriickt
schuppig; Hautfarbe jung creme-weiBlich, spéter cremeocker bis rot-
ocker, schlieBlich unregelmiBig rotockerbridunlich fleckig einfidrbend;
stirkere Féarbung der Huthaut an Stellen, auf die wéhrend des Wachs-
tums vom umgebenden Substrat Druck ausgeiibt wurde; Hutrand heller
gefirbt; Huthaut alter Fruchtkdrper im Zentrum schwarzbraun; Hut-
trama unter der Huthaut leicht eingefdrbt.

Abb. 2: Aufsicht auf die Huthaut; nach oben Richtung Hutrand, nach unten
Hutmitte; Endhyphen und einige interkalare Hyphen mit stérker geféarbtem
Zellinhalt; viele Anastomosen; MeBstrich 2 20 um; (GK 2477).

3.2.2. Stiel

Dick, fest bauchig, 8—12 X 3—4 (5) cm; tief im Boden eingesenkt;
bei jungen Fruchtkérpern rundknollig mit diinnhdutigem Ring knapp
tiber der Erdoberfliche; wihrend der Fruchtkérperentwicklung starkes
Wachstum des Stiels oberhalb des Rings; Ring dann nur als diinne,
hiutige, anliegende Fetzen erkennbar (Abb. 9f); Stieloberfldche bei
jungen Fruchtkérpern oberhalb des Rings bis zur Stielspitze dicht
feinsamtig, bei ausgewachsenen Exemplaren Stieloberfliche schuppig
bis schollig auseinandergezogen, zur Stielspitze hin immer feinsamtiger
werdend; jung creme-weiBlich, dann roétlich ockerbraun, zuerst nur
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Abb. 3: Huttrama; unterschiedlich aufgeblasene Hypenzellen an den Septen
spindelig verdiinnt; MeBstrich 2 20 um; (GK 2477).

fleckig (besonders nach Beriihrung) schliefilich der gesamte Stiel ge-
farbt; Farbton der Stieloberfliche entsprechend der Hutoberfléche,
jedoch etwas heller.

3.2.3. Lamellen

Untermischt, miBig dichtstehend, breit; einzelne Lamellen gega-
belt, Sekundirlamellen vom Lamellengrund oder der Lamellenfliche
abzweigend (Abb. 1¢, 9 b); am Lamellengrund viele Anastomosen und
Adern besonders in der Nihe des Hutrandes; Lamellenfliche wellig;
Lamellen jung bereits ziemlich dick und am Stiel gerade angewachsen,
kaum herablaufend; ausgewachsene Lamellen in der Ndhe des Stiels
schméler und am Stiel etwas herablaufend; Lamellen in der Huttrama
unterschiedlich hoch inseriert; Lamellenschneide gewellt; Fiarbung
jung fast rein wei3, etwas durchwissert erscheinend, spiter brdunlich
creme farben, im Alter und bei Verletzung rotbridunlich, von der Lamel-
lenschneide her fleckend.

3.2.4. Fruchtkdrpertrama

Fest, faserig, weder schwammig noch lockerfaserig; weiflich, an
Schnitt- und Verletzungsstellen an der Luft langsam rotend, schlieBlich
briunend (Madenginge!); gerdtete Stellen in der Fruchtkérpertrama mit
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KOH-Losung gelb umférbend; Stiel und Huttrama durch hygrophane
Bereiche ,geflammt“ oder ,marmoriert“ erscheinend; Geruch unauf-
fallig; Geschmack bitterlich.

Abb. 4. a: Huttrama; Safthyphe mit verfestigtem Hypheninhalt. — b: Unterer

Bereich der Huthaut; Huthauthyphen nach oben aufsteigend. — c: Ausschnitt

aus d); Subhymenium mit welligen Hyphen und Anastomosen. Mefstrich 2

20 um. — d: halbschematischer Léngsschnitt einer Lamelle am Lamellen-

grund; Aufwoélbungen und Anastomosen zwischen den Lamellen, querge-
schnitten; (a—d = GK 2477).
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Abb. 5a: Lamellentramahyphe mit zerbrochener Safthyphe; (GK 2503). —
b: Subhymenium und Hymenium; (GK 2477). — c: Pleurozystiden; MefB3-
strich 2 20 um; (GK 401403).

Abb. 6.a: Zwei- und viersporige Basidien; Basidiosporen. — b: Lamellen-
trama, Subhymenium, Hymenium mit Pleurozystide; MefBstrich = 20 um;
(a—b = GK 2477).



3.3. Mikroskopische Merkmale
3.3.1. Huthaut

Huthauthyphen apikal () = 3—5—6 um), subparallel, teilweise
kurzgliedrig, aber auch ldnger als 100 um, verschleimt schwach briun-
lich-rot geférbt, in KOH-Losung gelbbraun; Pigmentierung der Hut-
hauthyphen zur ungefiarbten Huttrama hin zunehmend; Huthaut von
der Huttrama deutlich abgesetzt; Huthauthyphen ohne Wandverstar-
kungen, ohne in oder auf der Zellwand lokalisiertes Pigment; Zellin-
halt der Endhyphen oft stirker gefdrbt als bei den anschlieBenden
Hyphen; Hyphenspitzen stumpf und etwas vergrodBert, auch unregel-
miBig aufgeblasen; im unteren Teil der Huthaut-Schicht mehr oder
weniger parallel zur Hutoberfliche ziehender, dicht liegender Hyphen,
die mit zahlreichen Verzweigungen nach oben emporstreben (Ixotricho-
dermis) (Abb. 2, 4 b); Huthauthyphen in KOH-Losung sehr labil, oft
kollabierend und kaum wieder aufquellbar.

3.3.2. Huttrama

Huttramahyphen verwoben, unterschiedlich stark aufgeblasen
(Abb. 3); weitlumige Hyphen zu den Septen hin langsam diinner wer-
dend; dazwischen einzelne Hyphen mit verfestigtem Hypheninhalt
(Abb. 4 a) bei Druck zerbrechend; ihr Hypheninhalt gelbbraun gefirbt,
Pigment bei Zugabe von KOH-Losung sich fast vollstindig auflésend.

3.3.3. Stiel
Hyphen des Basisfilzes () = 2 um) farblos, hyalin, Hyphen direkt
an der Aufenseite der Stielbasis () = 3—4 um); Stielbasistrama aus

nicht vergréBerten, diinnwandigen, sich stark verzweigenden und ver-
wobenen Hyphen; einzelne Bereiche der Stielbasis mit parallel ange-
ordneten und zu Stridngen zusammengelagerten Hyphen; bis 3—4 cm
uber dem Stielgrund eine etwa 1 mm dicke Schicht aus liegenden, dicht
verwobenen Hyphen () = 4—8um) die Stielbasis einhiillend und
schlieBlich im Ring endend (Rest der primordialen AuBlenschicht)
(Abb. 9 f); duBere Stieltramahyphen () = 2—3 um) parallel, diinnwan-
dig, brédunlich pigmentiert; innere Stieltrama aus parallelen Hypen
(¢ = 5—10 um) (Abb. 8 b); einzelne groBe Hyphen (100 pm und lidnger)
mit verdickter, lichtbrechender Wand (Abb. 8 a); Safthyphen gelblich-
braungriin; StielauBenschicht oberhalb des Rings mit Kaulozystiden
bedeckt (Abb. 7, 9f); diese Zystidenschicht bei jungen Fruchtkorpern
geschlossen, bei alten vor allem im unteren Stielbereich auseinander-
gezogen; Kaulozystiden schwach dickwandig, duBere Wandschicht ab-
16send, meist farblos, einzelne auch braun pigmentiert, aus Endhyphen
der duBleren Stieltrama entstanden, deutlich verlidngerte Hyphenend-
zellen mit unregelmiBigen Anschwellungen, sehr dhnlich den Pleuro-
und Cheilozystiden (Abb. 7).
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Abb. 7: Liangsschnitt an der StielauBenseite mit Kaulozystiden; MeBstrich -2
20 um; (GK 2477).
Abb. 8a: Teil einer dickwandigen Stieltramahyphe. — b: Ausschnitt der
Stieltrama; MeBstrich = 20 um; (GK 2477).
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Abb. 9.a: Sprodbruch einer Lamelle, Hymenium mit Pleurozystide; Mef3-
strich 2 20 um. — b: Aufsicht auf Lamelle am Lamellengrund, Abzweigung
einer Sekundédrlamelle; auf der Lamellenschneide der Sekundirlamelle
Cheilozystiden; MeBstrich = 200 um. — c: Subhymenium und Hymenium
junger Lamellen; MeBstrich = 50 yum. — d: Sprodbruch einer Lamelle,
divergierende Lamellentrama; Mefstrich = 50 um. — e: Spidte Phase der
Sporenentwicklung; Einwanderung des Zellkern in die Spore; MefBstrich =
2um. —f: Aufsicht auf die Stieloberfldche eines jungen Fruchtkoérpers in
Hohe des Rings, uber den anliegenden Ringresten geschlossene Kaulozysti-
denschicht. MeBstrich = 30 um; (a—f = GK 2503).
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Abb. 10.a: Doliporus mit Parenthesom und AuBenkappen; MeBstrich -~
1um. — b, c: vierkernige Tramahyphen. — d: zwei Hyphen mit einfachem
Dikaryon; MeBstrich 2 5 qum; (GK 3355).
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Abb. 11. a: Cheilozystiden. — b: Basidie, Meiose I. — c: reife Basidie mit
vier Sporen, Basidieninhalt hyalin. — d—f: drei verschiedene optische Ebenen
derselben Basidie, Meiose II, vier Meiosekerne. — g: Vakuolisierung der
Basidie wiahrend der Sporenentwicklung. MeBstrich =~ 5um; (a—b =
GK 3355).
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3.3.4. Lamellen

Am Lamellengrund hygrophane Schicht aus parallel zur Hut-
oberfldche ziehenden Hyphen, diese Schicht deutlich von der Huttrama
abgegrenzt und aus der Stieltrama hervorgehend; von dieser Schicht
Lamellentramahyphen nach unten abzweigend; Lamellen im Zentrum
aus mehr oder weniger parallel ausgerichteten, aufgeblasenen Hyphen;
unter dem Subhymenium Lamellentramahyphen nach AufBien diver-
gierend (Abb. 6 b, 7d); einzelne Hyphen zur Lamellenbasis zurtick-
biegend und mit stark vergroBerten Hyphenzellen endend; Safthyphen
vorhanden, manchmal mit verfestigtem Inhalt, dann oft zerbrochen
(Abb. 5 a); Subhymenialhyphen nach wenigen Verzweigungen Basidien-
bildung (Abb. 4c, 5b, 6b, 9a,c), kein verdickendes Hymenium,
kaum Ubergipfeln durch nachwachsende Basidien; geringes Aufblasen
der Subhymenialhyphen, einige wellig verbogen, wenige Mehrfachver-
zweigungen (keine Verteilerhyphen!); Pleurozystiden aus den Subhy-
menialhyphen hervorgehend (Abb. 5 ¢, 6 b, 9 a); Lamellenschneide steril
und mit Cheilozystiden bedeckt (Abb. 9b, 11a), Form der Pleuro-,
Cheilo- und Kaulozystiden iibereinstimmend, zwei Typen vorkommend:
diinne, schlanke Zystiden und dickere, in einer kleinen Hyphenspitze
endende; Zystiden ganz schwach dickwandig, oft mit gelblichen licht-
brechenden und in KOH schnell, vollstindig sich auflésenden, &ligen
Auflagerungen bedeckt; Cheilozystiden an der Lamellenschneide jun-
ger Fruchtkérper mit diesen ,Oltropfen® dicht besetzt; Adern am La-
mellengrund und Lamellenschneide von Sekundédrlamellen vom Ab-
zweigungspunkten mit Cheilozystiden (Abb. 9 b); Lamellengrund fertil;
Basidien oft unterschiedlich lang, die frither entstandenen und tiefer
im Subhymenium inserierten lidnger als die spidter nach Verzweigun-
gen der Subhymenialhyphen gebildeten Basidien (Abb. 4 c); Basidien
35—50 X 6—9 (10) um diinnwandig, schlank, schwach keulig (Abb. 4c,
5b,c, 6a,b, 11 b—g); Sterigmen nicht so apikal-lateral am Basi-
dienkopf stehend wie bei Tricholoma (Fr.) STAUDE, sondern zentraler,
sich nicht direkt am Beginn der Rundung des Basidienkopfes ent-
wickelnd (Abb. 6a, 11c), ziemlich dicht beieinanderstehend angelegt
und auseinanderstrebend ausgerichtet; Sporen 8,5—10 (11) X 5—6,5 um
(Abb. 6 a, 9 e, 11 ¢), farblos, hyalin, oval, glatt, dinnwandig, ohne Keim-
porus, mit lateralem Apikulus, ohne supraapikulére Depression, weder
amyloid noch dextrinoid, mit einem lichtbrechenden ,,Oltropfen®, ein-
kernig.

3.4. Verbreitung

Nach den in der Literatur verfiigharen Daten zeichnet sich fiir
Megatricholoma colossum (Fr.) ein eurasiatisches Verbreitungsareal ab.
In Europa scheint der Schwerpunkt der Verbreitung mehr im siidlichen
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bis kontinentalen Gebieten zu liegen. Standortangaben aus der Li-
teratur:

Deutschland: BritzeLMaYr (1879—1892); Jann (1958); Hennic (1940);
RickeN (1915, 1918); ScHAEFFER (1942). — Frankreich: Barra (1886, 1887);
BEAUSEIGNEUR (1926); BiGEArD & GuiLLemiN (1909, 1913); Bon (1976);
Boupier (1900, 1905—1910); Cuevassut & MousaiN (1973); CosTANTIN &
Durour (1926); GiLBerT (1928); HeEmv (1969); KoNraD & MAUBLANC (1949);
Kinner (1958, 1980); KinnNer & RomacnEst (1974); Lacarpe (1902); Loc-
QUIN (1956); MaIre (1910, 1916); Parror (1958); QuELeT (1872, 1875, 1886,
1888). — Griechenland: Maimre & Porrtis (1940). — GroBbritannien:
Cooke (1871, 1881—1891); Smita W. C. (1891). — Italien: BREsADOLA
(1906); CascaviLLa (1975); Certo (1978). — Japan: Imazekr & Honco
(1975). — Jugoslavien: Kost (1981). — Norwegen: Bryrt (1904); GULDEN
(1969). — Osterreich: Kost (1981); Bresinsky (Herbarmaterial). —
Schweiz: Nuescu (1923). — Tschechoslowakei: Herink (1965); PiLAT (1951,
1953); PiAt & Usak (1952); VeLENovsky (1920); VeseLy (1930, 1938,
1951). — UdSSR: KALAMEES (1962); WassER & SorLpaTova (1977).

3.5. Karyologie
3.5.1. Fruchtkorpertrama

Die Zellkerne der Hyphen lassen sich ohne Vorbehandlung im
Phasenkontrast gut darstellen (Abb. 10 b—d). Der deutlich sichtbare
Nukleolus erlaubt die Kerne eindeutig von anderen globulidren Zell-
partikeln zu unterscheiden. In den weitlumigen, stark vakuolisierten
Tramahyphen liegen die Zellkerne in einem plasmareichen Teil ge-
dringt beisammen. Die Zahl der Zellkerne pro Hyphenzelle ist in der
Fruchtkdrpertrama nicht konstant; zumeist mit zwei Kernen (Dikaryon)
sind die Hyphen des Subhymenium und diinne Tramahyphen ausge-
stattet (Abb. 10 d), aufgeblasene und vergroferte Hyphenzellen zeigen
jedoch eine erhdhte Zahl von Zellkernen (Abb. 10 b, ¢). Hier konnten
Kernzahlen von 4 bis 12 (Vielfache des Dikaryon) nachgewiesen werden.
Ein konstantes Verhiltnis von Hyphenvolumen und Anzahl der Kerne
scheint realisiert zu sein. Sicher ist, daB die Erhéhung der Zahl von
Zellkernen mit der VergroBerung des Zellvolumens in Zusammenhang
steht, und somit der Prozell des Aufblasens von Hyphen mit einer zéno-
zytischen Organisation der Hyphen gekoppelt ist. Dieser Vorgang 146t
sich bei vielen Arten der Blitterpilze nachweisen. Als Beispiele seien
hier die Arten der Gattungen Mycena S. F. Gray, Volvariella Seegc.,
Pluteus Fr., Agaricus Fr., Coprinus S. F. Gray, Melanoleuca Part., Lac-
tarius S. F. Gray, Russula S. F. Gray, u. v. a. genannt (Brunswick, 1924;
Kuuner 1938, 1958, 1980), die in der Trama des Fruchtkorperstiels viel-
kernige Hyphen besitzen. Besonders eindrucksvoll kann die Paralleli-
tdt von HyphenvergroBerung und Kernzahl bei Sphaerozysten der Rus-
sulaceae Roze aufgezeigt werden (KiunEer, 1958). Da sich aufblasende,
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conozytische Hyphen innerhalb verschiedener natiirlicher Verwandt-
schaftsgruppen mehrfach entwickelt haben, und sogar innerhalb der
Gattung Tricholoma (Fr.) STAUDE unterschiedliche Kernverhéltnisse vor-
liegen (KUHNER, 1958), muB3 dieses Merkmal als konvergent angesehen
werden. Diese sekundire siphonale Organisation der Tramahyphen muf§
klar von der primiren siphonalen in den Primérmyzelien einiger Basi-
diomyzeten abgegrenzt werden.

3.5.2. Basidien

In den Basidien teilt sich nach der Karyogamie der diploide Kern
wihrend der Meiose I mit chiastischer Ausrichtung der Kernspindeln
(Abb. 11 b). Die Spindelebene der Meiose II wird danach mehr oder
weniger senkrecht zur Teilungsebene der Meiose I angelegt (Abb.
11 d—f). Nach einer sich anschlieBenden Mitose wandern nur vier der
jetzt acht Basidienkerne in die sich ausdifferenzierenden vier Sporen,
die bis zu ihrem Abschleudern einkernig bleiben (Abb. 9e). Mit dem
Einsetzen der Sporenbildung erscheint der anfangs homogene Basi-
dieninhalt durch Vakuolenbildung unregelmifig strukturiert. Die Va-
kuolisierung und die damit einsetzende VolumenvergréBerung des
Plasmas in den Basidien steht in Zusammenhang mit dem Transport
des Plasmas in die Sporen. Zum Ende der Sporenbildung erscheint die
Basidie im lichtoptischen Bild nur noch von Vakuolen erfiillt und das
Plasma in den Sporen konzentriert (Abb. 11 c).

3.6. Doliporus, Septenfeinstruktur und Hyphenwand

Megatricholoma colossum (Fr.) weicht im Aufbau der Septen von
den bisher untersuchten Arten der Gattung Tricholoma (Fr.) STAUDE
durch den Besitz einer AuBlenkappe itiber dem Parenthesom ab (Abb.
10 a) (Kost, 1981). Die Struktur des Doliporus und des Parenthesoms,
das sich iiber die gesamte Breite der Septenwand ausdehnt und ober-
halb des Doliporus dreischichtig erscheint, entspricht dem fiir die mei-
sten Homobasidiomyzeten bekannten Bautyp (Kuan & KimsroucH, 1982).
Zusétzliche AuBenkappen iiber dem Parenthesom sind bislang nur bei
Agaricales s. str. beschrieben worden (Craic et al, 1977; Gury, 1976;
Knan & KiveroucH, 1979; MARCHANT, 1978; McLAUGHLIN, 1974; THIELKE,
1972; WELLs 1977, 1978). Zumeist wurden sie an den Septen der Sub-
hymenialhyphen beobachtet. Bei Coprinus cinereus (ScHAEFF.: Fr.) S. F.
Gray {liberdecken sie jedoch das Parenthesom auch an den Tramahy-
phensepten vollentwickelter Fruchtkérper, wihrend die Septen der
Primordialhyphen ohne AuBenkappe aufgebaut sind (van pEr FarLx &
MarcuaNT, 1978). THIELKE (1972) wies bereits auf die unterschiedlichen
Ribosomenkonzentrationen im Zwischenraum von Parenthesom und
AuBlenkappe im Vergleich zum Restplasma hin. Dieses Merkmal und der
strukturelle Anschluf der AuBenkappe sowohl an das Endoplasma-
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tischen Retikulum als auch an das Parenthesom kénnten einen Hin-
weis auf die funktionelle Bedeutung an diesen Zellort geben. Ihr ort-
spezifisches Vorkommen an Subhymenialhyphensepten, die einseitige
Ausbildung von AuBlenkappen an Basidiensepten von Agrocybe praecox
(PErs.: Fr.) Fay. (GuLr, 1976), und der unterschiedliche Membranaufbau
an Septen der Primordial- und vollentwickelten Tramahyphen von
Coprinus cinereus (ScHAEFF.: Fr.) S. F. Gray belegen dies weiterhin.
Van der FarLk & MarcHANT (1978) erwiigen als Funktion dieser Mem-
bran einen Schutz der Septenwand vor lytischen Enzymen, die in Vesi-
keln zu den Wirkorten transportiert werden (BArTNICKI-GARCIA, 1973).

Um das Volumen von Hyphen vergroBern zu kénnen, mufl eine
bereits mehr oder weniger ausdifferenzierte Zellwand so umgebaut
werden, daf} eine Streckung der Wand mdoglich wird und sich so die
Hyphenzelle aufblasen kann. Nicht alle Bereiche einer Hyphenzelle
vergroBern sich in gleicher Weise. Septen und septennahe Wandteile be-
halten deshalb oft ihre Ausgangsdimensionen. Dies fiihrt, wie bei
Megatricholoma colossum (Fr.) deutlich sichtbar (Abb. 3), zu einem
spindeligen Aussehen der aufgeblasenen Hyphen. Leider sind noch zu
wenige Arten beziiglich dieses Merkmalskomplexes vergleichend unter-
sucht, um seine Relevanz filir die Systematik einschitzen und dieses
Merkmal fiir die Kldarung offener systematischer Fragen beriicksichtigen
zu konnen.

4. Diskussion

Die Analyse makroskopischer Merkmale der Fruchtkérper von Me-
gatricholoma colossum (Fr.), die Form und Konsistenz der Fruchtkor-
per, Ringbildung, Insertion und Anastomosen der Lamellen deckten
Unterschiede gegeniiber der Gattung Tricholoma s. str. auf. Da diese
Merkmale die Summe vieler anatomischer und morphologischer Eigen-
schaften sind, ist es nicht verwunderlich, daB die oben genannten nicht
leicht faBbaren Merkmale Indizien fiir einen abweichenden Fruchtkor-
perbauplan sind. Durch ein intensives Studium der Morphologie, Ana-
tomie und Feinbau dieser Strukturen lie sich diese Annahme erhirten.

Die Entwicklung vom undifferenzierten Hyphenknduel bis zum
vollentwickelten Fruchtkorper wurde bei Arten der Gattung Tricholoma
(Fr.) StaupE als gymnokarp beschrieben (RErNpers, 1963), wobei ein-
zelne Arten geringfiigig vom Grundtyp abweichen. Dort kommt es in
einem frithen Ontogeniestadium zu sekundédrem Kontakt der Hutober-
fliche mit der StielauBentrama (Reynpers, 1963; Kost, 1981). Mega-
tricholoma colossum (FRr). hingegen legt seine Lamellen unter einem ge-
schlossenen Velum an, so daBl das Hymenium erst nach Zerreifien die-
ser AuBenschicht frei liegt (Abb. 1b) und somit die Fruchtkoérperent-
wicklung als hemiangiokarp zu beschreiben wire. Diese Differenzen
in der Fruchtkorperontogenie wiren fiir sich genommen nicht so be-
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deutungsvoll einzuschétzen, wenn nicht gleichzeitig ein Biindel anderer
Eigenschaften damit korreliert wére.

a) Ringbildung: Beim Offnen des Hutes zerreiBt die primire
AuBenschicht zwischen Hutrand und Stieloberfliche. Die AbriBstelle
markiert ein diinner Ring (Abb. 9 f), der nach unten in die Stielbasis-
auBenschicht iibergeht. Kaulozystiden, die nur oberhalb des Rings
entstehen (Abb. 1 b, 7, 9 ), miissen deshalb von einer sekundiren Ober-
flachenschicht abstammen, die an der Stielbasis unter der primiren
liegt. Diese Hyphen sind auBerdem abweichend morphologisch struktu-
riert (siehe 3.3.3.). Sowohl primére Aufienschicht als auch noch im adul-
ten Fruchtkdrper an der Stielbasis nachweisbare irregulidre Trama-
bereiche sind Reste des undifferenzierten Primordiums. Alle diese Dif-
ferenzierungen fehlen in der Gattung Tricholoma, wobei Arten mit
Ringbildung keine Ausnahme machen.

b) Huthaut: Wiahrend die Huthaut der Tricholoma-Arten als
ein oft artspezifisches Abschlufiplektenchym angesehen wird, das mit
Hymenien homologisiert werden kann (Kost, 1981), muf3 der Ursprung
der Hutoberfldchenhyphen von Megatricholoma in der priméren Aullen-
schicht gesucht werden (Abb. 1 b, 2). Dies kann durch den iibereinstim-
menden Bau der Huthauthyphen und der basalen StielauBentrama-
hyphen nachgewiesen werden. Des Weiteren ist die Huthaut bei Mega-
tricholoma deutlich von der Huttrama abgesetzt (Abb. 4 b), wogegen
die Huthauthyphen sich bei Tricholoma-Arten kontinuierlich von Hut-
tramahyphen abzweigend ausdifferenzieren.

Die unterschiedliche Fruchtkdrperontogenie spiegelt die stark ab-
weichende Fruchtkorperorganisation von Megatricholoma gegeniiber
Tricholoma wider.

Seitdem versucht wird, Basidiomyzeten systematisch zu ordnen,
werden Merkmale des Hymeniums fiir die Einteilung dieser Organis-
mengruppe herangezogen. Nach einer frithen Phase der Typologie
wird jetzt in der modernen Basidiomyzetensystematik versucht, Merk-
male aufzudecken, die einerseits geeigneter sind, natiirliche Verwand-
schaftsgruppen darzustellen und andererseits es ermdoglichen, konver-
gente Merkmalsprogressionen zu erkennen. Seit langem ist bekannt,
daBl die Form des Hymeniums ein ungeeignetes Merkmal fiir die Ein-
teilung der Basidiomyzeten in GroBgruppen ist. Unabhéngig voneinan-
der verlaufende Evolution lamelloider Hymenien innerhalb verschiede-
ner natiirlicher Verwandtschaftsgruppen der Basidiomyzeten konnte
mehrfach nachgewiesen werden (MaLengoN, 1937; CorNer 1966, 1967;
OBERWINKLER 1976, 1977, 1979). Die durch eine exakte Analyse gewon-
nenen Daten der Morphologie und Anatomie hymenialer Strukturen be-
legen vielleicht deutlicher als das bisher Dargestellte die tiefgehenden
Unterschiede zwischen den beiden Gattungen Tricholoma (FRr.) STAUDE
und Megatricholoma.
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Abweichungen in der Art der Lamelleninserierung (Abb. 1¢c, 9b)
weisen auf differierende Hyphenanordnungen zwischen beiden Gat-
tungen an der Lamellenbasis. Megatricholoma besitzt an der Grenze
von Huttrama und Lamellentrama eine gegeniiber der Huttrama ab-
gegrenzte Hyphenschicht Abb. 1c¢), die sich von der Stieltrama ab-
leitet. Bei Tricholoma hingegen entwickeln sich Lamellen aus nach
unten abzweigenden Huttramahyphen; eine separate Schicht an der
Lamellenbasis kann nicht festgestellt werden.

Seit Favop (1889) wird die Anordnung der Hyphen in der Lamel-
lentrama als systematisch relevantes Merkmal berticksichtigt. Die in
dieser Arbeit gewonnenen Ergebnisse belegen erneut, daB die Ein-
teilung der Lamellentramatypen gemifl Favop (1889) zu schematisch ist
und die natilrlichen Tramaverhiltnisse nur unzureichend wiedergibt
(OrTON & WaATLING, 1969; KosT, 1978). Durch eingehende Untersuchungen
der Lamellentrama von Tricholoma-Arten konnte ein fir diese Ver-
wandtschaft spezifischer Typ regulédrer Lamellentrama dargestellt wer-
den (Kost, 1978). Nun weicht Megatricholoma gegeniiber Tricholoma in
diesem Merkmal deutlich ab. Hier zweigen Lamellentramahyphen von
einer mehr oder weniger reguldren Zentralschicht ab und ziehen diver-
gierend nach auBlen zum Subhymenium (Abb. 6 b, 9 ¢, d). Da die Struk-
tur der Lamellentrama innerhalb der Gattung Tricholoma und ver-
wandter Gattungen sehr konstant ist, kann ihr eine grofe systema-
tische Bedeutung zugestanden werden, so dal Abweichungen von die-
sem Bautyp entsprechend stark gewertet werden miissen. Das Subhy-
menium von Megatricholoma erscheint sehr einfach strukturiert (Abb.
5b, 6 b, 9c). Nach wenigen Verzweigungen werden Basidien in zymo-
ser Anordnung ausdifferenziert. Im Gegensatz zu den Hymenien von
Tricholoma-Arten werden hier Mehrfachverzweigungen kaum und sub-
hymeniale Verteilerhyphen nie angelegt. Diesen subhymenialen Struk-
turen wurde bislang zu wenig Aufmerksamkeit geschenkt. Wie die eige-
nen Ergebnisse und die knappen Angaben in der Literatur es auch
schon andeuten, wird diesem Merkmalskomplex eine griéfiere Bedeu-
tung fiir die Beurteilung natiirlicher Verwandtschaftsgruppen beizu-
messen sein.

Morphologische Merkmale der Holobasidien wurden vereinzelt fiir
die Systematik der Hoheren Pilze herangezogen, allerdings noch nicht
in der ihnen angemessenen Weise beriicksichtigt. Gerade mit Hilfe der
Basidienmerkmale lassen sich besonders klare Hinweise auf natiir-
liche Verwandtschaftsgruppen gewinnen (OBEawINkLER, 1965). Die Ba-
sidie von Megatricholoma colossum (FRr.) mit ihrer apikalen Anschwel-
lung am Basidienkopf und einem zweiten etwas angeschwollenen Be-
reich in der Basidienmitte (Abb. 6 a, 11 d—g) gleicht suburniformen
Basidien corticoider Basidiomyzeten (OBerwinkrLeEr 1965, 1982), z. B.
Arten der Gattung Hyphodontia ERrikss.
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Eine davon abweichende Basidienform ist in der Gattung Tricho-
loma realisiert. Hier schwellen die Basidien zum Zeitpunkt der Sporen-
reife lediglich apikal an, und die basalen Teile vergroBern sich nicht
so stark. Basidien solcher Morphologie finden sich bei anderen corti-
coiden Gattungen, z. B. Athelic Pers. em Donk. Zu diesen genannten
Unterschieden der Basidienform muB auf die Verschiedenheit der Inse-
rierung der Sterigmen hingewiesen werden (Abb. 6 a). Die Basidie vom
Typ Tricholoma-Athelia differenziert ihre Sterigmen am apikalen Teil
des Basidienkopfes etwas seitlich aus. Die Sterigmen der suburniformen
Basidien vom Typ Megatricholoma-Hyphodontia sind jedoch beziiglich
ihres Ansatzpunktes mehr zum Zentrum des Basidienkopfes orientiert.
Deshalb liegen die Inserierungsstellen der Sterigmen hier dichter bei-
einander. Verdickte Basidienwinde, wie sie fiir einzelne Arten der
Gattung Hyphodontia typisch sind, wurden bei Megatricholoma nicht
beobachtet.

Als ein weiteres wichtiges Differentialmerkmal gegeniiber der
Gattung Tricholoma mufl das Vorkommen von Zystiden im Frucht-
korper von Megatricholoma colossum (Fr.) gewertet werden. Sie be-
decken als geschlossene Schicht die Stieloberfldche, ragen von Subhy-
menialhyphen abzweigend iiber das Hymenium (Abb. 6 b) und sdumen
als Pleurozystiden die Lamellenschneide (Abb. 9b, 11 a). Die Form
der Zystiden ist zwar sehr variabel. Allerdings konnen zwei Zystiden-
typen unterschieden werden, einmal schlanke mit welligen Anschwel-
lungen und einmal gedrungenere mit einer kleinen apikalen Hyphen-
spitze (Abb. 5¢, 6 b, 11 a). Die Zellwand mancher Zystiden ist schwach
verdickt und in einigen Fillen sogar etwas verschleimt; andere Zystiden
sind an der Spitze mit einem 06lig erscheinenden Exsudat tiberzogen.
Zwei vergleichbare Zystidenformen sind in der Gattung Hypodontia zu
finden. Die Gattung Tricholoma hingegen zeichnet sich wie auch Athelia
durch ein Fehlen von Zystiden aus. Bei Tricholoma kénnen aberrante
oder als Hyphen auswachsende Basidien vor allem an der Lamellen-
schneide oder im oberen Stieldrittel Zystiden vortduschen. Die ver-
gleichende Synopsis der dargestellten Merkmale zeigt sehr deutlich,
daB die Abweichungen zwischen Megatricholoma colossum (Fr.) und
typischen Arten der Gattung Tricholoma so tiefgreifend sind, daB sie
eine Trennung auf Gattungsebene rechtfertigen. Diese Trennung ist
umsomehr gerechtfertigt, als Hinweise existieren, daBl diese beiden
Gattungen verschiedenen Verwandtschaftsgruppen zuzurechnen sind.
Wihrend Tricholoma in die Verwandtschaft mit weiBsporigen Basidio-
myzeten zu stellen ist (OBERWINKLER 1977, 1982), sollen Beziehungen von
Megatricholoma zu nahestehenden Gattungen, soweit dies aus den be-
kannten Daten untersuchter Arten moglich ist, hier dargestellt werden.
Auf die Ubereinstimmung in Basidien und Zystidenmerkmalen mit der
Gattung Hyphodontia wurde bereits hingewiesen. Weitere Parallelen
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zu dieser corticoiden Verwandtschaft spiegeln sich im Hymeniumauf-
bau und besonders in den zahnartigen Aufwoélbungen des Hymeniums
wieder, die bei Hypodontia spathulata (Fr.) Parm. auch lamellig ver-
breitert sein kénnen. Die Spitzen dieser aus den corticoiden Fruchtkor-
pern ragenden Emergenzen sind steril und mit Zystiden bedeckt (Eriks-
SON & RyvArDEN, 1976). Unter Beriicksichtigung der Hymeniummerk-
male und der aus sehr regelmiBig und divergierend verlaufenden
Hyphen aufgebauten ,Zdhnchentrama“ ist es moglich, diese Zdhnchen
mit Lamellen und die Zahnspitze mit der Lamellenschneide von Mega-
tricholoma zu homologisieren. Welche weiteren Arten und Gattungen
corticoide Verwandtschaft annehmen lassen, kann erst durch neue Un-
tersuchungen und den Vergleich mdoglichst vieler Merkmale sicher fest-
gelegt werden. Auf Grund der in der Literatur vorhandenen Daten las-
sen sich jedoch jetzt schon einige verwandtschaftliche Beziehungen zu
dieser Gruppe herausschilen. Auf der corticoiden Fruchtkérperent-
wicklungsstufe zeigen Hypodontia nahestehende Arten aus den Gat-
tungen Hyphoderma WarL. em. Donk, Resinicium Parm., Coronicium
Erikss. & Ryv. und Mycaciella Erikss. & Ryv. dhnliche Hymeniummerk-
male. Auch die Gattung Schizopora VEL. em. Donk konnte mit dieser
Merkmalskombination in dieselbe Gruppe gestellt werden (OBERWINKLER,
1983). Arten der Familie der Physalacriaceae (Corner, 1970) mit den
Gattungen Physalacria Pk., Hormomitaria Corn., Pseudotyphula Corn.
und Deigloria AcerEr sind beziiglich der Fruchtkérpermorphologie zwar
viel stdrker differenziert als die vorher genannten corticoiden und
poroiden Gattungen. Sie zeigen jedoch sehr dhnliche Hymeniummerk-
male mitsamt den gleichen zwei Zystidentypen. Als ein systematisch
wichtiges Merkmal wird bei den Physalacriaceae Corner die Ausbildung
steriler Fruchtkorperteile angesehen, deren Oberflichen mit Zystiden
besetzt sind (Corner, 1967). Es ist anzunehmen, daB diese Bildungen
mit sterilen Teilen agaricoider Fruchtkérper vergleichbar oder homolog
sind. Die sterilen Oberfldachen der Physalacriaceae stimmen mit der
StielauBenstruktur von Megatricholoma auBerordentlich gut tberein.

Das Abheben des Hymenium vom Substrat wurde bei diesem
agaricoiden Fruchtkérper erst durch die Ausformung eines sterilen
Tramabereich des Stiels ermoglicht. Auf diesen sterilen Tragerstruk-
turen vergroBerte das Hymenium seine reproduktive Fliache und faltete
sich auf verschiedene Weise zu Wiilsten, Stacheln, Réhren und Lamel-
len. Hymeniumstrukturen, die sich fiir die Sporenverbreitung in Ab-
hingigkeit zum Materialaufwand und Stabilitdt glinstig erwiesen, ent-
wickelten sich mehrfach unabhingig voneinander bei héheren Basi-
diomyzeten. Innerhalb der dargestellten Verwandtschaftsgruppe wur-
den Lamellen bei Megatricholoma realisiert, wobei die ersten Anfinge
lamelliger Hymenien bereits bei Hyphodontia auftreten. Ob und welche
anderen lamellentragenden Basidiomyzeten in die Nidhe dieser Gruppe
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gestellt werden kénnen, werden erst weiterfithrende Untersuchungen
zu zeigen haben. Auch bediirfen die intergenerischen und interfami-
lidren Beziehungen der dargestellten Verwandtschaftsgruppe noch ein-
gehender Studien.

Liste der untersuchten Aufsammlungen von Megatricholoma colos-
sum (Fr.)

DeurscuLAND: Baden-Wiirttemberg: Tiibingen, Spitzberg, Datum?, leg. Kaurr,
Herb. GK 401903; Bayern: Mittelfranken, Hipoltstein, 1961, leg.
ErTLER, det. EINHELLINGER, BSM; Standort?, Kiefernwald, 10. 1957, leg.
Gawms, BSM; Bayern; Franken, Féhrenwald bei Georgensgmiind, 29. 8.
1963, leg. NEUNER/STUBLER, BSM. — ITALIEN: Provinz Trento: Tre Giovo,
2. 10. 1972, leg. Bresinsky, BSM; Apianum: 8. 1924, leg. SCHMORANTZER,
det. BresapoLa, BSM. — OsterreicH: Tirol: Nassreith, Tschirgant, Sei-
tenmorine, Fichten-Kiefernwald, 1. 10. 1979, leg. Kost, Herb. GK 2477,
Tirol: Nassreith, Tschirgant, Seitenmoridne, Fichten—Kiefernwald,
28. 9. 1982, leg. Kost, Herb. GK 3355. — JucosLAVIEN: Slovenien: Lju-
biana, Potpoliane, Fichten—Kiefern—Buchenwald, 8. 10. 1979, leg.
Kost, Herb. GK 2503.

Ein besonderer Dank sei an dieser Stelle Dr. H. Haas (Weinstadt/Schnait),
Prof. Dr. F. OBerwINkLER und Prof. Dr. K. WeLLs gesagt fiir kritische Hin-
weise, anregende Diskussionen und die Durchsicht dieser Arbeit. Bei Frau
TuaumM mochte ich mich fiir photographische Arbeiten bedanken.

Die Abb. 1—11 beziehen sich auf Megatricholoma colossum (Fr.) Kost
c. .
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