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Abstract: The type-species and related species of the genera Hygrophorus and Tricholoma
have been studied by both scanning electron- and lightmicroscopy to elucidate the morphology
and anatomy of fruitbodies. The examination concentrated on studying the peel, the stipe, the
gills, and the basidia.

The results indicate several levels of similarities and differences between the genera
Hygrophorus and Tricholoma. The arrangement and structure of the caulocystides on the
surface of the stipe were different in both genera. While the peel of Hygrophorus-species is
formed by an ixocutis or ixotrichodermium, the structure of the peel of Tricholoma-species is
an epicutis and a subcutis. The genera Hygrophorus and Tricholoma differ in hyphal
composition of the adult gill-trama. These structures, however, originate from very similarly
arranged hyphae as can be easily observed in young gills. Even though the basidia of both
genera have different lengths, there are morphological similarities in the form of the sterigmata
and the spores during the development.

In the area of the stipe both genera show very similar characteristics: the trama with parallel
hyphae, the lack of a special outer-layer, and the direct transition of the stipe-trama into the
cap-trama.

With these results it seems possible to recognize a relationship between Hygrophorus and
Tricholoma.

Zusammenfassung: Die Typusarten und weitere Vertreter der Gattungen Hygrophorus
(7 Arten) und Tricholoma (6 Arten) wurden rasterelektronen- und lichtmikroskopisch studiert,
um die Morphologie und Anatomie der Fruchtkdrper zu untersuchen. Dabei wurden folgende
Merkmalsbereiche erfafst: Huthaut, Stiel und Lamellen mit den Basidien.

Dabei konnten im Aufbau des Stiels, in den Stadien der Primordialentwicklung und in der
Struktur der Lamellentrama junger Lamellen Ubereinstimmungen zwischen Hygrophorus und
Tricholoma festgestellt werden. Wihrend in der Gattung Tricholoma die Trama vollentwickelter
Lamellen regulir aufgebaut ist, tritt bei Hygrophorus eine pseudobilaterale auf. Dabei konnten
blind endende, sackartig aufgeblasene Hyphen nur in der Lamellentrama der untcrsuchten
Hygrophorus-Arten beobachtet werden.

Biischelig angeordnete Caulocystiden waren nur bei den untersuchten Hygrophorus-Arten zu
finden.Im Gegensatz zu den Hygrophorus-Arten, die ein Ixotrichodermium oder eine Ixokutis
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besitzen, ist bei den untersuchten Tricholoma-Arten die Huthaut mehrschichtig aufgebaut,
deren Huthauthyphen ganz verschieden ausdifferenziert sein konnen.

Die Studien der Basidienmorphologie zeigten Ubereinstimmungen im Bau der Sterigmen und in
der Sporenentwicklung auf. .

Die Ahnlichkeiten in friilhen ontogenetischen Stadien des Lamellenaufbaus, im Stielaufbau, in
den Sporen und Sterigmen lassen auf verwandtschaftliche Beziehungen zwischen den Gattungen
Tricholoma und Hygrophorus schliefsen.

Einleitung und Problemstellung (siehe auch Fufinote S. 183)

Um die Blatterpilze in ihrer Vielfalt ordnen zu konnen, wurden und werden auch heute
noch Merkmale gesucht, die eine Klassifikation und dann ein Einordnen der Arten in
ein natiirliches System erlauben.

Haller (1768) benutzte die Lamellenfarbe als taxonomisches Kriterium. Alber -
tini und Schweinitz (1805) erkannten, daf die Sporenfarbe ein zuverlissiges
Merkmal ist. Aber erst durch Fries (1821) wurde die Sporenfarbe fiir die Klassifika-
tion der Agaricales eingefiihrt. R oze (1876) griff die von M. W.G. Smith (1871)
aufgestellte Einteilung nach Merkmalen des Lamellenansatzes und der Konsistenz des
Stieles auf und kombinierte sie mit dem System von F ries. Als weitere taxonomische
Merkmale benutzte er die Dicke (Crassilamellées — Tenuilamellées) und die Ausbildung
der Lamelle (Schizophyllées — Holophyllées). Danach unterschied er 19 Familien,
wobei die Sporenfarbe ihre Bedeutung als primidres Unterscheidungsmerkmal verlor.
‘Von diesen erstmals beschriebenen Familien sind heute noch einige giiltig.

Seither versuchten namhafte Mykologen das vorliegende kiinstliche System der Pilze in
ein natiirliches umzuwandeln. Durch das Zusammenfiihren vieler Einzelmerkmale durch
Singer und die eingehenden bibliographischen und taxonomischen Arbeiten von
Donk (1962) wurde die Ordnung der Agaricales in ihrem heutigen Umfang abge-
grenzt, wie sie Sin ger (1975) beschreibt.

Oberwinkler (1977) wies darauf hin, dafl die Einteilung der Pilze in Aphylio-
phorales, Aguricales und Gasteromycetes viele natiirliche Verwandtschaften nicht be-
riicksichtigt. Nach seinem Systemvorschlag miissen Sippen im Range von Ordnungen
aufgestellt werden, die Organisationsstufen iibergreifen konnen. Die Agaricales sollen
danach in ihrem jetzigen Umfang aufgelost und neuen Ordnungen zugeteilt werden.

Nach dem Konzept von Singer (1975) sind die weidsporigen Agaricales auf sieben
Familien verteilt: Polyporaceae, Hygrophoraceae, Amanitaceae, Teile der Agaricaceae,
Russulaceae, Bondarzewiaceae.

Fir eine Unterscheidung zwischen den beiden Familien Hygrophoraceae und Tricholo-
mataceae — von Roze 1876 erstmals beschrieben — besitzen Einzelmerkmale eine
grofle Bedeutung wie Lamellendicke, Lamellentramaaufbau, Basidiengrofie u. a.

Seit langem wurden zwischen beiden Familien mogliche Ableitungen und Uberginge
beschrieben, die eine klare Abgrenzung zwischen ihnen erschweren. Serologische Stu-
dien von Neuhoff und Ziegenspeck (1926) erbrachten Hinweise fiir eine
Verwandtschaft aufgrund der Eiweifieigenschaften. Kihner (1943) zog Querverbin-
dungen zwischen einigen Omphalina-Arten und der Gattung Camarophyllus. Arten
beider Gruppen besitzen dickliche Lamellen, untermischte Lamellentrama und die fiir
Hygrophorus typischen, langen, schlanken Basidien. Neuho ff (1952) weist in der
Gattung Clitocybe Arten aus, die durch ihre Lamellenausbildung und Basidien- und
Sporenmorphologie in Beziehung zu den Hygrophoraceae stehen konnten. Es lassen
sich noch weitere Parallelen zwischen den beiden Familien aufzeigen (Singer 1975,
Hesler & Smith 1963).



KOST: Hygrophorus — Tricholoma 169

Die Schwierigkeiten, die einer Aufhellung des Problems entgegenstehen, liegen jedoch
in der noch geringen Kenntnis des morphologisch-anatomischen und feinstrukturellen
Aufbaus vieler Arten. Dabei erweist es sich als vorteilhaft, nicht nur Sporen und
Basidiengrofe und die Ausbildung besonderer Cystiden festzustellen, sondern ganze
Hyphensysteme samt ihrer Entwicklung und Entstehung zu analysieren.

In dieser Arbeit sollten Arten der Typusgattungen der Hygrophoraceae und Tricholo-
mataceae untersucht werden, um die bisherigen Kenntnisse iiber beide Gattungen zu
iiberpriifen und neue, vielleicht taxonomisch wichtige Merkmale zu finden. Hiervon
wurden neue Aussagen iiber die Struktur der Fruchtkorper beider Gattungen erwartet,
die zur Klirung moglicher verwandtschaftlicher Beziehungen zwischen den Hygro-
phoraceae und Tricholomataceae beitragen konnten.

In den Typusstudien von H o rak (1968) wurde eine gute Grundlage fiir vergleichende
Gattungsuntersuchungen geschaffen.

Eine Analyse der Entstehung und Anordnung der Hyphensysteme im Fruchtkorper mit
dem Rasterelektronen- und dem Lichtmikroskop sollte bisher weniger beachtete Merk-
male aufzeigen. Neben der Untersuchung der komplexen Strukturen der Lamelle, der
Huthaut und des Stiels muBSte die Morphologie der Basidien, die ein wichtiges Merkmal
fir die Unterscheidung der Hygrophoraceae und Tricholomataceae ist, intensiver stu-
diert werden.

Material und Methoden

Die Bestimmung der Pilze erfolgte mit den Bestimmungsbiichern von Moser (1967, 1978) und
Kihner & Romagnesi (1953), wobei sich die Nomenklatur und der Umfang der Arten in
dieser Arbeit an Moser (1978) anlehnen. Eine Uberprifung der Bestimmung erfolgte durch
Vergleich mit den Abbildungen der Tafelwerke von Bresadola (1927), Konrad & Mau-
blanc (1924-1937) Lange (1935-1940) und Ricken (1915). Mit Hilfe der Arbeiten von
Bon (1967-1970, 1974—-1976), Bresinsky (1963, 1965), Gulden (1969), Hesler &
Smith (1963), Métrod (1939, 1942) und Niiesch (1922, 1923) wurden die Bestimmungen
abgesichert.

Folgende Arten wurden fiir die Untersuchung ausgewihlt: Hygrophorus agathosmus (Fr.) Fr.,
H. chrysodon (Batsch) Fr., H. cossus (Sow. ex Fr.) Fr., H. eburneus (Bull. ex Fr.) Fr., H. erubescens
Fr., H. olivaceoalbus (Fr.) Fr., Tricholoma flavovirens (Pers. ex Fr.) Lund. et Nannf., T. fucatum
(Fr.) Sacc. ss. Bres., T. portentosum (Fr.) Quél., T. terreum (Schff. ex Fr.) Kummer, T. vaccinum
(Pers. ex Fr.) Kummer. Bei diesen Arten wurden die Anatomie und Morphologie der Huthaut, der
Lamellen und des Stieles studiert.

Die Ontogenie der Fruchtkérper konnte bei Hygrophorus cossus, Tricholoma vaccinum, T. terreum
und T. flavovirens verfolgt werden.

Fiir das Studium einzelner Merkmale wurden auferdem einbezogen: Hygrophorus nemoreus (Lasch)
Fr., H. pustulatus (Pers. ex Fr.) Fr., Tricholoma batschii Gulden, T. orirubens Quél., T. sulphureum
(Bull. ex Fr.) Gill.

Lichtmikroskopie

Fiir die lichtmikroskopische Analyse wurde so weit wie mdglich Frischmaterial verwendet. Mit einer
Rasierklinge wurden unter einem Binokularmikroskop ca. 20 um dicke Handschnitte angefertigt.
Um den riumlichen Hyphenverlauf analysieren zu konnen, muften auch dickere Schnitte unter-
sucht werden. Die Schnitte wurden mit Phasenkontrast bei einer Vergroferung 2000 x untersucht.
Herbarmaterial und teilweise auch Frischmaterial mufiten vor dem Mikroskopieren durch Uber-
fiihren in 10 %ige wifrige KOH-Losung erst aufgequollen werden. Bei dem Herbarmaterial von
Hygrophorus erwies es sich als vorteilhaft, es in groeren Stiicken aufquellen zu lassen. Damit
konnte ein besserer Quellungseffekt erzielt werden.
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Rasterelektronenmikroskopie

Die rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen wurden an Frischmaterial nach Kiritisch-
Punkt-Trocknung der Objekte nach Sau t t e r (1978) durchgefiihrt.

Ergebnisse und Diskussion

Die Hygrophoraceae und Tricholomataceae wurden von Singer (1975) an den
Anfang des Systems der Agaricales gestellt. Darin driickt sich die Meinung vieler
Mykologen aus, die die meisten Eigenschaften dieser Familien als primitiv ansehen
(Weifisporigkeit; untermischte, dickliche Lamellen; das Fehlen von Cystiden; geringe
Ausbildung eines Velums).

Singer (1958) wies darauf hin, daf es schwierig ist und im Moment nicht entschie-
den werden kann, ob es sich bei diesen Merkmalen um urspriingliche handelt oder ob
sie durch Reduktion aus abgeleiteten, hochdifferenzierten Merkmalen entstanden sind.
Es konnte bislang nicht endgiiltig entschieden werden, ob die festgestellten Parallelen
zwischen beiden Familien auf Verwandtschaft oder Konvergenz beruhen. Die morpho-
logisch-anatomischen Untersuchungen der Fruchtkorper, die in dieser Arbeit dargelegt
werden, geben fiir diese Problematik deutliche Aufschliisse.

Lamellen

Die Entstehung der Lamelle vollzieht sich bei Hygrophorus und Tricholoma auf gleiche
Art und Weise. Die Lamellen werden auf der Auflenseite im oberen Drittel der
Fruchtkorperprimordien angelegt und entstehen aus gerichteten, sich abbiegenden
Hyphen der Stielauenschicht. Wihrend die Lamellen bei den Hygrophorus-Arten meist
tief herablaufen, sind sie bei den Tricholoma-Arten tief eingebuchtet und mit einem
,Zihnchen‘ am Fruchtkorperstiel angeheftet. Diese beiden unterschiedlichen Lamellen-
ansitze lassen sich auf gleichgestaltete, leicht herablaufende, junge Lamellen zurick-
fihren, die sich erst bei dem Lamellenwachstum zu ihrer spiteren Form verindern
(Abb. 1, 2, 3). Auch die Lamellentrama ganz junger Lamellen zeigt in beiden Gattun-
gen dhnliche Strukturen (Abb.4, 6, 26, 27, 41, 42). Die Lamellentramahyphen sind
hier divergierend angeordnet, wie Reijnders (1963) diesen Tramatyp nennt. Von
den meisten Mykologen wird dieser Tramatyp als bilateral bezeichnet; F ay o d (1889)
fihrte diese Bezeichnung ein. Der Aufbau der Lamellentrama aus divergierenden,
diinnen Hyphen verindert sich wihrend des Lamellenwachstums zu den fiir die Gattun-
gen typischen Tramatypen. Bei Tricholoma entsteht eine regulire Lamellentrama
(Abb. 7, 8, 9, 28, 29, 30), bei Hygrophorus eine pseudobilaterale (v. Arx 1968)
(Abb. 5). Die Tatsache, dafl wihrend der Ontogenie der Lamelle aus einer aus divergie-
renden Hyphen angeordneten Lamellentrama ganz unterschiedliche Tramatypen ent-
stehen konnen, lifit die taxonomische Bedeutung der verschiedenen Lamellentrama-
typen in einem neuen Licht erscheinen. Orton & Watling (1969) deuteten dies
beziglich der reguliren und irreguliren Lamellentrama an. Zwischen diesen beiden
Extremtypen stellten sie viele Uberginge fest. Wenn nun zwischen allen Typen —
bilateral, reguldr und irregulir — Verbindungen bestehen, heif3t das noch nicht, daft der
Lamellentrama keine taxonomische oder systematische Bedeutung mehr beigemessen
werden darf. Die Struktur der Lamellentrama kann dann einen groflen Wert als
systematisches Kriterium besitzen, wenn ihre Entstehung und ihre ontogenetischen
Verinderungen mitberiicksichtigt werden.

Fiir eine genauere Beschreibung und Abgrenzung des Lamellentramatyps bei Hygro-
phorus gegen dhnliche Lamellentramatypen in anderen Gattungen mufy die Hyphenmor-
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Abb. 1: Tricholoma vaccinum, Stadien der Fruchtkorperentwicklung. (1/2 natiirliche Groie). —
Abb. 2: Tricholoma vaccinum, links: Lingsschnitt von jungem Fruchtkorper, Mitte: vergroferter
Lingsschnitt des Fruchtkorpers rechts. — Abb. 3: Hygrophorus erubescens, junge Fruchtkdrper mit
sich gerade ausdifferenzierenden Lamellen.
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Abb. 4: Hygrophorus agathosmus, Querschnitt durch eine ganz junge Lamelle. — Abb. 5: Hygro-
phorus eburneus, Querschnitt des dufieren Bereiches einer vollentwickelten Lamelle.
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phologie dieses Plektenchyms herangezogen werden. Sackartig aufgeblasene und teil-
weise blind endende Hyphenseitenzweige, die unter dem Subhymenium zu finden sind,
wurden nur in den untersuchten Arten der Gattung Hygrophorus beobachtet.

Aus einer Hyphenzelle der Lamellentrama wichst im Apikalbereich eine Seitenhyphe
aus. Wichst der Seitenzweig weiter, wird in ihm das erste Septum in einem gewissen
Abstand von der Abzweigstelle eingezogen. Oft stellt jedoch der Seitenzweig sehr bald
sein Lingenwachstum ein, und es unterbleibt die Septenbildung. Beim Aufblasen der
Tramahyphen vergrofert sich die ausgewachsene Hyphenzelle mitsamt ihrer Aus-
sackung. Dabei wird der apikale Teil dieser Hyphenzelle wesentlich stirker aufgeblasen
als der basale, so daB die Hyphe eine keulenformige Gestalt annimmt (Abb. 5). Gleich-
zeitig werden durch das Aufblasen Hyphe und Aussackung gerade ausgerichtet, wo-
durch der ehemals apikal ansitzende Hyphenteil nun seitlich abzweigt (Abb. 5). Die
Schnalle der seitlich ansitzenden Hyphenzelle wird in der von Oberwinkler
(1977) beschriebenen Weise aufgespannt (Abb. 5).

Bas (1969) beschreibt in der Lamellentrama der Gattung Amanita zwei Typen aufge-
blasener Hyphen, die Nihrhyphen (feeding hyphae) und die Druckhyphen (pressure
hyphae). Diese beiden Hyphentypen konnten bei Hygrophorus nicht festgestellt wer-
den. Bei einigen niederen Basidiomyceten wie Trechispora farinacea und andere Arten
dieser Gattung lassen sich ampullenformig angeschwollene Hyphenzellen nachweisen
(Talbot 1956). Diese ,,Ampullenhyphen* sind mitsamt der Schnalle an einem
Septum aufgeblasen. Der Unterschied dieser ,,Ampullenhyphen‘ zu den aufgeblasenen
Hyphenzellen bei Hygrophorus scheint im Fehlen einer sich mitvergrofiernden Seiten-
verzweigung zu bestehen (Abb. 5).

Reife Lamellen in den Fruchtkorpern von Tricholoma besitzen eine reguldre Trama.
Der Ubergang von der bilateralen Lamellentrama frither Fruchtkorperstadien zur regula-
ren, vollentwickelten Lamellentrama laf}t sich wihrend der Fruchtkorperontogenie gut
verfolgen (Abb.7). Im Mittelbereich der Lamellentrama beginnen sich die Trama-
hyphen frith parallel auszurichten. Jedoch auf der Aufienseite der Lamellentrama ist
eine bilaterale Ausrichtung noch erkennbar (Abb. 7). Wihrend der weiteren Entwick-
lung strecken sich die Hyphen und blasen sich auf, wodurch sie dann in allen Teilen
der Lamellentrama parallel ausgerichtet werden. Vom Aufblasen werden nur die
Hyphen im Mittelbereich der Lamelle betroffen. Unter dem Subhymenium liegt eine
Schicht diinner Hyphen (Abb. 8, 9). Die Hyphen des Subhymeniums von Hygrophorus
verdicken sich beim Reifen des Hymeniums (Abb. 5). Leichte Hyphenverdickungen sind
bei Tricholoma nur in den Mehrfachverzweigungen zu finden (Abb. 8, 9).

Das Aufblasen von Hyphen ist von einigen Gattungen der Blitterpilze bekannt. Bei
Agaricus (Oberwinkler 1977) sind die Hyphen des Subhymeniums wesentlich
starker aufgeblasen als bei den hier untersuchten Arten. Die Hyphenzellen nehmen
dort eine fast isodiametrische Form an. Ob hier jedoch vergleichbare Bildungen vor-
liegen, kann im Moment nicht entschieden werden.

Wihrend die Hyphen des Subhymeniums bei Hygrophorus immer zur Lamellenober-
flache hin ausgerichtet sind, laufen sie bei Tricholoma zuerst ein Stiick parallel zu den
Tramahyphen und biegen dann nach auf3en ab. Dort verzweigen sie sich stark, und es
entstehen die typischen Basidienkandelaber (Abb. 8, 9, 28, 29). Die Subhymenial-
hyphen konnen sogar ein wenig in Richtung Lamellenbasis wachsen (Abb. 9).

Das Hymenium beider Gattungen verdickt sich wihrend der Entwicklung unwesentlich.
Altere, kollabierte Basidien werden von jiingeren, nachwachsenden um maximal 10 um
tibergipfelt. Hierbei sind deutliche Unterschiede gegeniiber anderen Hymenomyceten
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Abb. 8: Tricholoma batschii, Querschnitt einer vollentwickelten Lamelle. — Abb. 9: Tricholoma
flavovirens, Querschnitt einer vollentwickelten Lamelle.
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Basidienentwicklung:

Abb. 10-13: Abb. 10: Tricholoma terreum. — Abb; 11: Tricholoma flavovirens. — Abb. 12:
Hygrophorus olivaceoalbus. — Abb. 13: Hygrophorus eburneus. — Abb. 14: Tricholoma terreum,
Schnitt lings der Lamellenschneide. — Abb. 15: Trickoloma batschii, Basidiolen mit lichtbrechendem
Inhalt.
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mit dicklichen Lamellen vorhanden, die ein sich verdickendes Hymenium besitzen.
(Corner 1950, 1966; Oberwinkler 1977). Die dicklichen Lamellen, die man in
beiden Gattungen insbesondere bei Hygrophorus beobachten kann, werden nur durch
die oben beschriebenen, starken Hyphenaufblasungen der Lamellentrama verursacht.

Die Reifung des Hymeniums beginnt bei Tricholoma und Hygrophorus an der Lamel-
lenbasis und setzt sich zur Lamellenschneide hin fort. Deshalb erscheint die wachsende
Lamelle in jungen Fruchtkérpern an der Lamellenschneide steril, ausgewachsene Lamel-
len jedoch fertil (Abb. 26, 27). Bei Tricholoma terreum konnen auflerdem noch sterile
Bereiche in ausgewachsenen Lamellen und an ihrer Schneide beobachtet werden
(Abb. 14).

Weder die untersuchten Hygrophorus- noch die Tricholoma-Arten besitzen echte Cysti-
den. Jedoch konnen bei Tricholoma vereinzelt apikal stark vergrofierte Basidiolen (ss.
Boudier 1866, Romagnesi 1953, non Singer 1975) im Hymenium auftreten
(Abb. 15). Manchmal ragen bei Hygrophorus-Arten undifferenzierte Hyphen des Sub-
hymeniums in das Hymenium hinein und sogar einige Mikrometer dariiber hinaus.

Die unterschiedlichen Grofenverhiltnisse der Basidien werden als Merkmale fiir die
gegenseitige Abgrenzung der Hygrophoraceae und Tricholomataceae benutzt (Singer
1975). Die morphologische Untersuchung dieses Merkmalsbereiches deckte jedoch viele
Parallelen zwischen Hygrophorus und Tricholoma auf (Abb. 10—13, 31—-40). Wihrend
der Reife der Basidie vakuolisiert bei allen untersuchten Arten der anfangs hyaline und
plasmareiche Inhalt sehr stark. Dieser Prozefs konnte schon bei verschiedenen Arten der
Agaricales nachgewiesen werden (Clé mencon 1969). Es scheint sich dabei um
einen Grundprozefy der Basidienentwicklung zu handeln.

Die Sterigmen in beiden Gattungen besitzen eine zylindrische Basis. Der Durchmesser
des nach innen gebogenen Sterigmas verdinnt sich nach oben hin abrupt (Abb. 33,
36—38). Die Sterigmenmorphologie muf jedoch erst innerhalb eines grofieren Bereiches
der Basidiomyceten untersucht werden, um sie dann vielleicht als systematisches Kri-
terium mitbenutzen zu konnen.

Die hyalinen, dinnwandigen Sporen entwickeln sich bei den untersuchten Arten beider
Gattungen in gleicher Weise. Sie durchlaufen immer kugelige Jugendstalien und er-
reichen ihre endgiltige Form erst in einer sehr spdten Phase der Sporenentwicklung
(ADbb. 33, 34, 37, 39).

Welche systematische Bedeutung die Grofie der Basidien und ihr Groflenverhiltnis zur
Basidiospore besitzt, mufy noch intensiver untersucht werden. Es scheint sich aber,
unterstiitzt durch die Studien der Basidienmorphologie, abzuzeichnen, daf} dieses Merk-
mal in seiner Bedeutung bislang vielleicht etwas zu hoch eingeschitzt wurde.

Stiel

Im Stielbereich lassen sich weitere Ubereinstimmungen zwischen Hygrophorus und
Tricholoma feststellen. Die aus parallelen Hyphen gebildete Stieltrama, das Fehlen einer
ausdifferenzierten Rindenschicht und vor allem der direkte Ubergang ohne Zwischen-
schicht der Stieltrama in die Huttrama, sind hier die wesentlichen Merkmale
(Abb. 16—19).

Die Stielbasis zeigt beziiglich der sie aufbauenden Schichten — Basisfilz, eine aus
parallelen und pigmentierten Hyphen gebildete Schicht mit mdoglicher Abschluf-
funktion und ein Innenbereich aus verwobenen Hyphen — deutliche Ahnlichkeiten
zwischen beiden Gattungen (Abb. 20).
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Abb. 16: Tricholoma flavovirens, Stielaulenschicht, links Aufienseite. — Abb. 17: Tricholoma flavo-
virens, Ausschnitt aus der Stielinnenschicht, etwa 4 mm innerhalb des Stiels. — Abb. 18: Hygrophorus
eburneus, Ausschnitt aus der Stielinnenschicht, rechts zur Sticlaufienseite. — Abb. 19: Hygrophorus
eburneus, Caulocystiden. — Abb. 20: Tricholoma flavovirens, parallele Hyphenschicht in der Stielbasis.



KOST: Hygrophorus — Tricholoma 179

Durch Kontakt von Hutoberfliche und Stiel wihrend der Fruchtkorperontogenie kann
sich bei einzelnen Arten beider Gattungen ein Velum ausbilden (Abb. 1). Der einge-
rollte Hutrand kann im noch geschlossenen Fruchtkorper mit seinen Hyphen den Raum
zwischen den Lamellen teilweise oder ganz ausfiillen.

Die StielaufRenseite der untersuchten Hygrophorus-Arten ist mit biischelig stehenden
Caulocystiden bedeckt (Abb. 19, 43, 44), wihrend bei Tricholoma wenige und meist
einzeln stehende beobachtet wurden (Abb. 16). Nur direkt unter dem Lamellenansatz
sind bei Tricholoma biischelig angeordnete Caulocystiden zu finden.

Die Caulocystiden scheinen in der Gattung Hygrophorus als geschlossene Schicht
angelegt zu werden (Abb. 41, 43). Die Ahnlichkeit der Caulocystiden mit den Huthaut-
hyphen beziiglich ihrer Morphologie und Farbung ist sehr bemerkenswert (Abb. 41).

Huthaut

Die Huthaut der untersuchten Tricholoma-Arten baut sich aus radial angeordneten
Hyphen auf. Im jungen Fruchtkorper werden sie mehr oder weniger parallel angelegt.
Beim Wachsen des Fruchtkorpers werden sie in tangentialer Richtung auseinanderge-
zogen (Abb. 24). Durch Verkleben und das Auftreten von Anastomosen konnen die
Hyphen dennoch zu Stringen gebiindelt beisammen bleiben (Abb. 24). Die Huthaut-
hyphen kénnen durch vakuolires, membranires oder epimembranires Pigment gefirbt
sein (Abb. 21-24).

Die untersuchten Tricholoma-Arten zeigen eine Huthaut mit mehreren Schichten, deren
Pigmentanordnung und Hyphengrofien fiir diese Arten typisch sind. Die Oberfliche
dieser Huthiute kann durch verschleimende oder dickwandige Hyphen gebildet werden
(Abb. 21-23).

Die Huthiute der untersuchten Hygrophorus-Arten zeigten einen anderen Aufbau. Hier
konnten weder dickwandige, epimembranir gefirbte Hyphen noch eine Anordnung der
Huthauthyphen in mehreren Schichten beobachtet werden. Gefirbte Huthauthyphen
sind vakuolir pigmentiert. Wihrend in jungen Fruchtkorpern von Tricholoma die
Huthauthyphen bereits radial angeordnet sind (Abb. 2), stehen sie bei Hygrophorus in
diesen Stadien gebiischelt mehr oder weniger senkrecht nach aufen (Abb. 44). Eine
solche Ausrichtung der Huthauthyphen kann nur in der Hutmitte von Tricholoma
Arten mit verschleimender Huthaut beobachtet werden (B o n 1976). Nach der Eintei-
lung von Hesler und Smith (1963) konnen die Huthdute der untersuchten Hygro-
phorus-Arten einem Ixotrichodermium (Abb. 25) und einer Ixocutis zugeordnet werden
(Bresinsky & Huber 1967).

Schlufifolgerungen

Zwischen den Gattungen Hygrophorus und Tricholoma wurden deutliche Ubereinstim-
mungen neben signifikanten Unterschieden festgestellt.

Man kann Ahnlichkeiten zwischen den untersuchten Arten beider Gattungen in frilhen
Stadien der Fruchtkérperontogenie erkennen. Vor allem scheint die Lamellenent-
stehung in dhnlicher Weise abzulaufen (Abb. 2, 3, 41). Junge Lamellen besitzen eine
divergierend angeordnete Lamellentrama (Abb. 4, 6, 7, 42), wie sie Reijnders
(1963) fiir eine Reihe von Agaricales angibt. Aus diesem Lamellentramatyp entwickelt
sich bei Hygrophorus eine pseudobilaterale Lamellentrama (Abb. 5, 26), bei Tricholoma
eine regulire (Abb. 8, 9, 28). Fir die Gattungscharakterisierung dieser beiden Gattun-
gen sind die Merkmale der vollentwickelten Lamellentrama neben anderen Merkmalen
sehr geeignet.
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Abb. 21: Tricholoma terreum, Radialschnitt durch die Huthaut. — Abb. 22: Tricholoma fucatum,
Radialschnitt durch die Huthaut. — Abb. 23: Tricholoma portentosum, Radialschnitt durch die
Huthaut.
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Der homogene Hyphenaufbau des Stiels (Abb. 16—18), der direkte Ubergang der
Stieltrama in die Huttrama und die Struktur der Stielbasis (Abb. 20) weisen auf eine
dhnliche Organisation der Fruchtkorper hin. Bei allen untersuchten Hygrophorus-Arten
und bei einigen Tricholoma-Arten konnten Caulocystiden auf der Stieloberfliche beob-
achtet werden. Sie nehmen zur Stielspitze hin an Haufigkeit zu. Wahrend die Caulo-
cystiden bei Hygrophorus biischelig entstehen (Abb. 19, 43), sind sie bei Tricholoma
einzeln am Stiel verteilt und/oder zu Gruppen zusammengelagert (Abb. 16).

Die Grofe der Basidien und ihre Linge im Verhiltnis zur Sporengrofie werden heute als
Merkmale mitbenutzt, um die Hygrophoraceae von den Tricholomataeceae abzugrenzen
(Singer 1975). Der Merkmalskomplex der Basidie zeigt jedoch Ubereinstimmungen
zwischen den untersuchten Arten von Hygrophorus und Tricholoma. In der Form der
Sterigmen mit ihrer zylindrischen Basis und dem viel dinneren oberen Teil gleichen sich
die Basidien aller untersuchten Arten (Abb. 33, 34, 36—40).

Nach Pegler & Young (1969, 1971) besitzen die glatten und hyalinen Sporen
beider Gattungen ein noduloses Hilum, und sie sind einkernig (K ii h n e r 1945). Nach
den Ahnlichkeiten der Sporenstrukturen glauben Pegler und Young (1971) Gat-
tungen des Hygrophoraceae-Tricholomataceae-Rhodophyllaceae-Komplexes in verwandt-
schaftliche Beziehungen bringen zu konnen.

Wihrend die untersuchten Hygrophorus-Arten regelmifig Schnallen ausbildeten, fehlten
sie meist bei den untersuchten Tricholoma-Arten. Nur bei einigen Tricholoma-Arten
sind Schnallen in allen Fruchtkorperteilen zu finden (Bon 1972). Die Gattungen
Hygrophorus und Tricholoma zeigen recht unterschiedliche Huthiute, die bereits auf
Artebene deutlich verschieden aufgebaut sind (Bresinsky & Huber 1967)
(Abb. 21-25, 41).

Nach diesen Ergebnissen zeichnet es sich ab, daf} trotz unterschiedlicher Merkmale die
Ubereinstimmungen iiberwiegen. Sie legen verwandtschaftliche Beziehungen zwischen
den Gattungen Hygrophorus und Tricholoma nahe.
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Abgebildete Pilzarten

Abbildung 1, 6, 27-30, 39, 40 — Tricholoma vaccinum (Pers. ex Fr.) Kummer; Deutschland,
Baden-Wiirttemberg, Schwarzwald, Wald bei Neubulach, Fichtenwald, 16.10.1976, Kost, Herb. GK
930.* )

Abbildung 2 — Tricholoma vaccinum (Pers. ex Fr.) Kummer; Deutschland, Bayern, Allgiu, Oberjoch,
oberhalb des Berghauses Iseler, 1100 m, Buchen-, Tannen- und Fichtenwald, 20.9.1977, Kost, Herb.
GK 896.

Abbildung 3 — Hygrophorus erubescens Fr.; Deutschland, Bayern, Allgiu, Oberjoch, oberhalb des
Berghauses Iseler, Buchen-, Tannen- und Fichtenwald, 1100 m, 20.9.1977, Kost, Herb. GK 900.

Abbildung 4 — Hygrophorus agathosmus (Fr.) Fr.; Deutschland, Baden-Wiirttemberg, Schwarzwald,
Freudenstadt, Fichten-Kiefernwald bei Igelsberg, 22.10.1977, Haas & Kost, det. Haas, Herb. GK 941.

Abbildung 5, 13, 18 — Hygrophorus eburneus (Bull. ex Fr.) Fr.; Deutschland, Baden-Wiirttemberg,
Schonbuch, Tiibingen, Heuberger Tor, Mischwald, 12.11.1977, Kost, Herb. GK 957.

Abbildung 7 — Tricholoma terreum (Schff. ex Fr.) Kummer; Deutschland, Baden-Wiirttemberg,
Schénbuch, Tiibingen, Neuer Botanischer Garten, Kiefer, 15.9.1976, Kost, Herb. GK 740.

Abbildung 8, 15 — Tricholoma batschii Gulden; Deutschland, Baden-Wiirttemberg, Schwarzwald, Wald
bei Neubulach, 11.10.1977, leg. et det. Haas, Herb. GK 927.

Abbildung 9, 16 — Tricholoma flavovirens (Pers. ex Fr.) Lund. et Nannf.; Deutschland, Baden-Wiirt-
temberg, Schwarzwald, Wald bei Neubulach, 16.10.1976, Kost, Herb. GK 790.

Abbildung 10, 21 — Tricholoma terreum (Schff. ex Fr.) Kummer; Deutschland, Baden-Wiirttemberg,
Schonbuch, Tiibingen, Ner Botanischer Garten, Kiefer, 12.10.1977, Kost, GK 924.

Abbildung 11, 17, 20, 24 — Tricholoma flavovirens (Pers. ex Fr.) Lund. et Nannf.; Deutschland,
Baden-Wiirttemberg, Schwarzwald, Freudenstadt, Kiefer- und Fichtenwald bei Igelsberg, Haas & Kost,
det. Haas, GK 935.

Abbildung 12 — Hygrophorus olivaceoalbus (Fr.) Fr.; Deutschland, Baden-Wiirttemberg, Schonbuch,
Tiibingen, Spitzberg, 14.9.1976, Kautt, Herb. GK 737.

Abbildung 14 — Tricholoma terreum (Schff. ex Fr.) Kummer; Deutschland, Baden-Wiirttemberg,
Schoénbuch, Tiibingen, Morgenstelle, Kiefer, 12.10.1977, Kost, Herb. GK 924.

Abbildung 19 — Hygrophorus eburneus (Bull. ex Fr.) Fr.; Deutschland, Bayern, Allgdu, Oberjoch,
Wildbachtobel, Buche, 21.9.1977, Kost, Herb. GK 909.

Abbildung 22 — Tricholoma fucatum (Fr.) Sacc. ss. Bres.; Deutschland, Baden-W ritemberg, Ram-
mert, Wald bei Hirrlingen, Fichte, Tanne, Eiche, 14.8.1977, Kost, Herb. GK 856.

Abbildung 23 — Tricholoma portentosum (Fr.) Quél.; Deutschland, Baden-Wiirttemberg, Schwarzwald,
Wald bei Neubulach, 16.10.1976, Kost, Herb. GK 793.

Abbildung 25 — Hygrophorus eburneus (Bull. ex Fr.) Fr.; Deutschland, Baden-Wiirttemberg, Reutlin-
gen Wald zwischen Bronnweiler und Pfullingen, siidlich des Reinwasens, Laubmischwald, 8.10.1976,
Kost, Herb. GK 785.

Abbildung 26, 31-34 — Hygrophorus agathosmus (Fr.) Fr.; Deutschland, Baden-Wiirttemberg, Schwi-
bische Alb, Gichinger Heide bei Urach, 18.10.1977, Kautt & Kost, Herb. GK 931.

Abbildung 35—-38 — Tricholoma terreum (Schff. ex Fr.) Kummer; Deutschland, Baden-Wiirttemberg,
Schénbuch, NSG Eisenbachhain, 13.9.1976, Kost, Herb. GK 730.

Abbildung 41-44 — Hygrophorus cossus (Sow. ex Bk.) Fr.; Deutschland, Baden-Wiirttemberg, Schon-
buch, Tiibingen, Eichenfirst, 6.9.1977, Kost, Herb. GK 864.

* Herb. GK = Herbarium G. Kost (Tiibingen)
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Abb. 26: Hygrophorus agathosmus, Sprodbruch einer Lamelle.

Sprodbruch einer Lamelle. (Mef3strich 2 20 um).

Abb.

27: Tricholoma vaccinum,
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Abb. 28: Tricholoma vaccinum, Sprodbruch einer vollentwickelten Lamelle, (Mef3strich = 20 um). -
Abb. 29: Tricholoma vaccinum, Hymenium und Subhymenium, (Mefstrich £ 10 um). Abb. 30:
Tricholoma vaccinum, Sprodbruch einer jungen Lamelle in der Nihe der Lamellenschneide, (MefSstrich
2 20 um).
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Abb. 31-33: Hygrophorus agathosmus, Stadien der Sporenbildung, (MeBstrich = 2 um). — Abb. 34:
Hygrophorus agathosmus, Aufsicht auf das Hymenium, (Mef3strich =2 um).
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Abb. 35-38: Tricholoma terreum, Stadien der Sporenentwicklung, (Mef3strich £ 2um). —
Abb. 39—-40: Tricholoma vaccinum, Stadien der Sporenentwicklung, (Mefdstrich = 2 um).
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Abb. 41: Hygrophorus cossus, Sprodbruch aus einem jungen Fruchtkorper, (Mefstrich = 200 um). —
Abb. 42: Hygrophorus cossus, Ausschnitt (Kistchen rechts oben aus Abb. 41); Trama einer jungen
Lamelle, (Mefstrich = 10 um). — Abb. 43: Hygrophorus cossus, Ausschnitt (Kiastchen unten aus
Abb. 41); geschlossene Schicht von Caulocystiden, (MeBstrich = 50 um). — Abb. 44: Hygrophorus

cossus, Lamellenansatz eines jungen Fruchtkorpers (Risse am Grunde der Lamellen sind Priparations-
artefakte), (Mefdstrich = 100 um).
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