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Abstract: 13 speciesof the family Coniophoraceae (4 genera: Coniophora, Jaapia, Leuco-
gyrophana, Serpula) are characterized by the pigments they produce and by the type of wood
decay they cause. Both the pigments and the wood decay indicate a close relationship with the
family Paxillaceae. As a result the incorporation of the Coniophoraceae into the Boletales is
supported. The consequence of this relationship for the phylogenetic origin of the Boletales is
discussed.

Zusammenfassung: 13 Artenvon insgesamt 4 Gattungen der Coniophoraceae (Conio-
phora, Jaapia, Leucogyrophana, Serpula) wurden auf ihre Pigmentproduktion und ihren Holz-
abbautypus hin untersucht. Dabei ergaben sich auffillige Parallelen zur Familie der Paxillaceae,
was die Eingliederung der Coniophoraceen in die Ordnung Boletales bestitigt. Die Bedeutung
der Ergebnisse fir die Kenntnis der phylogenetischen Herkunft dieser Ordnung wird diskutiert.

Neuere Bearbeitungen der Basidiomyceten-Ordnung der Boletales umfassen diese meist im
klassischen Sinn als Zusammenschluf} der Familien Paxillaceae, Boletaceae s. 1. und Gom-
phidiaceae (Arpin & Kihner 1977, Pegler & Young 1981, Singer
1981). Dabei ist es unbedeutend, ob dieser Verwandtschaftskreis als Ordnung oder als Un-
terordnung Boletineae, wie bei Singer, verstanden wird. Dagegen schlieft J i lic h
(1982) in seiner umfangreichen Ubersicht des Systems der gesamten Basidiomyceten noch
weitere Familien, darunter die Coniophoraceae, in die Verwandtschaft der Rohrlinge mit
ein.

Die Idee, die meist gelb- bis braunsporigen, corticioiden bis merulioiden Coniophoraceen
den Boletales anzuschliefien, ist nicht neu. Sowohl Kihner (1948),alsauch Lange
& Hansen (1954) stellten eine Beziehung zwischen Paxillus und den Aphyllophorales,
insbesondere den braunsporigen Meruliaceen (heute Gattung Serpula) fest. Die Gattung
Meiorganum, von H e im (1965, 1965a) noch als Bindeglied zwischen den Rohrlingen
und den Porlingen verstanden, besitzt nach Ansicht Corners (1971)ein Hymenophor,
das dhnlich dem merulioider Pilze aufgebaut ist und damit von den Rohrlingen zu den
Coniophoraceen vermittelt. Zusitzlich gelanges Bresinsky (1973, 1974), in Kultu-
ren von Coniophora puteana und von Serpula lacrymans Hydroxypulvinsiuren nachzu-
weisen, genau jene Pigmente, die als charakteristisch fiir die Boletales angesehen werden.
Neuerdings konnten noch Nilsson & Ginns (1979) bei den Coniophoraceen einen
besonderen Braunfiuletyp finden, der auch bei einigen Vertretern der Paxillaceae auftrat,
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was ein weiteres Argument fiir die enge Beziehung dieser beiden Familien darstellt. Allge-
mein gesehen unterstiitzen diese Befunde das Konzept von Oberwinkler (1977:71),
wonach Sippen im Rang von Ordnungen mehrere Fruchtkorper-Organisationsstufen
ibergreifen. :

Trotz der genannten Hinweise fiir einen Anschlufl der Coniophoraceen an die Boletales
gibt es auch ablehnende (z. B. Sin ge r 1975: 687) oder vorsichtig-kritische Stimmen
(z.B. Oberwinkler 1977: 93). In anderen Fillen wird diese Angliederung zwar voll
akzeptiert, dafir jedoch die enge Beziehung der Coniophoraceae zu den Paxillaceae ver-
worfen. So vermutet Jiilich (1982: 68) in den Coniophoraceen einen Seitenweg der Ent-
wicklungslinie von den Boletaceen zu den Rhizopogonaceen.

Durch die Untersuchung der Inhaltsstoffe einer ganzen Reihe von Mycelkulturen von Ver-
tretern der Coniophoraceae, die uns grofitenteils Prof. G i n n s, Ottawa, freundlicher-
weise iiberlassen hat, und durch chemotaxonomischen Vergleich vor allem mit den Paxil-
laceen haben wir versucht, die Beziehung zwischen diesen beiden Familien weiter zu un-
termauern. Zugleich erhofften wir uns, etwas Licht in die phylogenetische Herkunft der
Boletales bringen zu konnen.

Material und Methoden

Herkunft der Kulturstaimme:

Coniophora arida (¥Fr.) Karst. var. arida: Nr. 373: Bayern 1980; Nr. 400: Ontario, Kanada, 1970 —
Coniophora arida var. suffocata (Peck) Ginns: Nr. 422, Bayern, 1981 — Coniophora marmorata Desm.:
Nr. 411 England, 1980 — Coniophora olivacea (Pers.) Karst.: Nr. 402: British Columbia, Kanada,
1971; Nr. 405: Quebec, Kanada, 1976 — Coniophora puteana (Fr.) Karst.: Nr. 350: Bayern, 1980; Nr.
398: Quebec, Kanada, 1969; Nr. 410: British Columbia, Kanada, 1971 — Jaapia argillacea Bres.: Nr.
425: Schweden 1981; Nr. 564: CBS 252.74 — Leucogyrophana arizonica Ginns: Nr. 399: New York,
USA, 1959; Nr. 404: New York, USA, 1963 — Leucogyrophana mollusca (Fr.) Pouz.: Nr. 408:
British Columbia, Kanada, 1971; Nr. 447: Bayern, 1983 — Leucogyrophana olivascens (Berk. &
Curtis) Ginns & Weresub: Nr. 397: Maryland, USA, 1957; Nr. 409: Maryland, USA, 1960 — Leuco-
gyrophana pinastri (Fr.) Ginns & Weresub: Nr. 403: Ontario, Kanada, 1955; Nr. 412: Quebec, Kanada,
1973 — Leucogyrophana romellii Ginns: Nr. 401: New York, USA, 1965 — Serpula incrassata (Berk.
& Curtis) Donk: Nr. 406: British Columbia, Kanada, 1976; Nr. 413: British Columbia, Kanada, 1957
— Serpula himantioides (Fr.) Karst.: Nr. 555: Bayern, 1985 — Serpula lacrymans (Wulf.: Fr.) Karst.:
Nr. 389: Bayern, 1981 ;Nr. 521: Bayern, 1985.

Herkunft der untersuchten Pilzfruchtkorper (Belege im Herbarium des Instituts fir Botanik der
Universitat Regensburg): Coniophora puteana: Nr. 167/80, Bayern, Zwieselerwaldhaus, MTB 6945,
15.10.80 — Serpula himantioides: Nr. 212/85, Bayern, Frath bei Gotteszell, MTB 7043, 13.10.85 —
Serpula lacrymans: Nr. 12/85, Bayern, Regensburg, MTB 6938, 7.8.85.

Kulturmethode:

Die Stammhaltung erfolgte bei 4 °C und Dunkelheit auf Mb-Nihrmedium (M oser 1959). Zur Ge-
winnung grofierer Pigmentmengen wurden die jeweiligen Pilzstimme in Petrischalen mit Mb-Fest-
medium vermehrt und anschlieffend hiermit 1-l-Erlenmeyerkolben mit je 250 ml Mb-Flissigmedium
und Watte als Unterlage beimpft und je nach Pigmentproduktion unterschiedlich lange bei Raum-
temperatur und natirlichem Hell-Dunkel-Wechsel inkubiert. Bei sehr geringer Farbstoffproduktion
wurde in weiteren Ansitzen dem Kulturmedium 1 mMol N-Cetyl-N,N,N-trimethylammoniumbromid
pro 1000 ml zugefiigt.

Isolierung der Pigmente:

Diese erfolgte weitgehend nach der kirzlich beschriebenen Methode (K @ m m e re r & al. 19895).
Zur ldentifizierung wurden die erhaltenen Pigmente mit authentischen Substanzen cochromato-
graphiert, die Farbreaktionen miteinander verglichen bzw. teilweise Massen- und 1H-NMR-Spektren
angefertigt.
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Untersuchung des Fauletyps:

Hierzu verwendeten wir den Abbau von Cellophan-Folie nach Danninger & al. (1979), bzw. den
Bavendamm-Test auf ex trazellulidre Laccase (siche Nobles 1965).

Ergebnisse

Die Pigmentfunde in den einzelnen Pilzarten werden im folgenden nach Gattungen ge-
trennt zusammengestellt, wobei auch bisherige Literaturangaben mit angefiihrt sind. So-
weit nicht anders angegeben, handelt es sich dabei stets um in Mycelkultur gebildete Pig-
mente.

Coniophora:

C. arida var. arida: Xerocomsiure

C. arida var. suffocata: Xerocomsdure (Briggs &al. 1975)

C. marmorata: Xerocomsiure

C. olivacea: Xerocomsiure

C. puteana: Atromentinsaure, Xerocomsiure, Variegatsiure, Variegatorubin
(Bresinsky 1974, Besl & Bresinsky 1977)

C. tomentella Falck: Xerocomsdure (Briggs & al. 1975)

Die Mycelien der Coniophora-Arten produzieren unter den angegebenen Kulturbedingun-
gen ebenso vor allem Xerocomsdure, wie auch die iiberwiegende Mehrheit der Boletales-
Mycelien. In ihren Fruchtkdrpern bilden die Pilze der Gattung Coniophora nur sehr wenig
extrahierbare Pigmente, so dal die meist nur geringen zur Verfiigung stehenden Frucht-
kérpermengen fiir einen exakten Nachweis der Farbstoffe nicht ausreichen. Nur in einem
Fall konnte von uns Variegatsiure (in Fruchtkérpern von C puteana) nachgewiesen wer-
den.

Jaapia

Der einzige untersuchte Vertreter dieser Gattung, Jaapia argillacea, bleibt in Mycelkultur
farblos; auch durch Anreicherungsverfahren konnten keinerlei Pigmentspuren nachgewie-
sen werden.

Leucogyrophana

L. arizonica: spurenweise Xerocomsiure neben einem gelben, polaren Hauptpigment
unbekannter Struktur

L. mollusca: Atromentin-, Xerocom-, Variegatsiure, Variegatsiuremethylester, Methyl-
variegatsdure und deren Methylester

L. olivascens: Atromentin-, Xerocom- und Variegatsiure, Atromentin und mehrere
Flavo- und Spiromentine

L. pinastri: Atromentin-, Xerocom- und Variegatsiure, Chamonixin, Involutin

L. romellii: Atromentin- und Xerocomsiure

Die Gattung Leucogyrophana besitzt als durchgehendes Merkmal die Fihigkeit zur Bil-
dung von Pulvinsduren. Dariiber hinaus bringen die weiteren Pigmente eine auffillige
Heterogenitit in diese Pilzgruppe, die soweit geht, daB die einzelnen Arten schon durch
einfachen Vergleich ihrer Pigmentzusammensetzung identifiziert werden konnen. So fal-
len im Diinnschichtchromatogramm von L. olivascens die gelbbraunen bzw. violetten
Flavo- und Spiromentine auf, wie sie in #hnlicher Weise fiir die Kulturen von Paxillus
panuoides charakteristisch sind (Herrmann & al., in Vorber.). Das Cyclopentan-
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Derivat Involutin in L. pinastri dirfte abgesehen vom Mycel auch in den Fruchtkorpern
gebildet werden, da diese sich nach Ginns (1978) bei Verletzungen braun verfirben,
ebenso wie dies auch bei Paxillus involutus zu beobachten ist. L. mollusca zeichnet sich
durch methylierte Variegatsduren aus, die auch in gleicher Kombination in Hygrophoropsis
aurantiaca auftreten.

Serpula

S. himantioides: Xerocom-, Variegatsidure, Variegatorubin

S. incrassata: in Kulturen mit Zusatz von N-Cetyl-N,N,N-trime thylammoniumbromid:
Xerocomsdure

S. lacrymans: Atromentin-, Xerocom- und Variegatsiure ( Bresinsky 1973),
Isoxerocomsiure, deren Rubin und Methylether (unver6ff.)

Nachdem bereits Ki hlwein (1957) auf die Produktion eines gelben Pigmentes bei
Mycelien einiger Coniophoraceen (S. lacrymans, S. himantioides, L.pinastri) und die da-
mit verbundene antibiotische Wirkung hingewiesen hatte, konnte Bresinsky (1973)
in den Kulturen des Hausschwamms, S. lacrymans, erstmalig Pulvinsduren nachweisen.
Interessant ist in diesem Zusammenhang noch das Auftreten von Isoxerocomsiure, die
sehr selten vorkommt und hier erstmalig zweifelsfrei in der Natur festgestellt werden
konnte. Bei der Extraktion frischer Fruchtkorper von S. lacrymans fillt (neben geringeren
Mengen der auch im Mycel gefundenen Atromentin-, Xerocom- und Variegatsdure) als
Hauptpigment eine gelbe Verbindung auf, die auch noch aus Fruchtkérpern der chileni-
schen Art Paxillus statuum (Speg.) Horak ( G a rrid o, unverdff.) isoliert werden
konnte. Spektroskopische Untersuchungen und die Synthese ( B e s1 & al., in Vor-
ber.) zeigten, daB es sich bei diesem Pigment um die bereits aus Polyporus tumulosus
Cooke ( Crowden 1967) bekannte 2.4,5-Trihydroxyphenylglyoxylsiure handelt.
Da dieser Farbstoff in beiden Fillen nicht in Mycelkultur gebildet wird, liegen hiermit
weitere Fille vor, bei denen die Biosynthese von Inhaltsstoffen im Fruchtkorper und im
Mycel verschiedene Wege beschreitet.

Diskussion

A. Systematische Bedeutung der Boletales-Pigmente

In den Vertretern der Boletales in der traditionellen Umgrenzung, also den Paxillaceae,
Boletaceae und Gomphidiaceae, wurden in grofier Regelmifigkeit Hydroxypulvinsduren
bzw. hierzu biosynthetisch nah verwandte Verbindungen nachgewiesen. Da auferhalb die-
ser Pilzfamilien, von wenigen Ausnahmen abgesehen, keine der erwdhnten Pigmente ge-
funden wurden, ist es wohl berechtigt, von einer fir diese Ordnung charakteristischen
Pigmentgruppe zu sprechen. Dem Einwand S ingers (1981: 273), daf von Pilzen
aufierhalb der Boletineae bisher nur sehr wenig ,,negative* Nachweise dieser Inhaltsstoffe
veroffentlicht worden seien, ist entgegenzuhalten, daf es in der Chemotaxonomie und Na-
turstoffchemie nicht iiblich und auch fast nicht méglich ist, fiir jede untersuchte Pilzart
alle nicht nachgewiesenen Substanzen aufzuzihlen. Man kann vielmehr davon ausgehen,
daf} in den vielen bisher pigmentchemisch bearbeiteten Pilzarten immer dann Pulvinsiuren
und deren Derivate fehlen, wenn nicht ausdriicklich deren positiver Nachweis angefiihrt
worden ist. Allein in unserem Labor werden seit ca. 15 Jahren in groBem Umfang pigmen-
tierte Pilzfruchtkérp.r einem entsprechenden Screening unterworfen.

Wie jedes andere Merkmal, so muff auch das Pigmentmerkmal erst eingehend auf seine
Verwendbarkeit fiir systematische Zwecke hin iiberpriift werden. In keinem Fall ist es ge-
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rechtfertigt, allein auf Grund des Vorkommens eines der typischen Boletales-Pigmente
einen Pilz in diese Ordnung zu iiberfihren. Jeder einzelne derartige Pigmentfund aufler-
halb der klassischen Boletales ist genauestens zu iiberpriifen. Nur bei weiteren, vom chemi-
schen Merkmal unabhingigen Indizien kann der jeweilige Pilz in diese Ordnung gestellt
werden. Einige derartige Fille sind von Kdm me re r & al. (1985) zusammengestellt
worden (Coniophoraceae, Rhizopogon, Chamonixia, Omphalotaceae, Thelephorales,
Albatrellus). Hiervon konnen die ersten vier Taxa problemlos den Boletales zugeordnet
werden. Wahrend fiir die Thelephorales immerhin noch ein gemeinsamer Ursprung mit den
Boletales denkbar ist, gibt es fiir die Gattung Albatrellus noch keine guten zusitzlichen
Hinweise fiir eine Verwandtschaft mit dieser Ordnung. In jingster Zeit sind noch die
Sclerodermatales mit den Gattungen Scleroderma und Pisolithus in die Reihe der Pilze
mit Boletales-Pigmenten gestofien. In ihnen wurde das Pigment Norbadion A nachgewie-
sen ( Gill & L ally 1985), das ein Jahr frither bereits aus Huthduten von Maronen-
Rohrlingen (Steffan & Steglich 1984)isoliert werden konnte.

B. Die Coniophoraceae als Familie der Boletales

Betrachtet man zusammenfassend die oben angefiihrten Pigmentfunde, so zeigt es sich,
abgesehen von einem ,,Albino* (Jaapia argillacea), daf innerhalb der Coniophoraceae
neben der durchgehend vorhandenen Xerocomsiure noch weitere biosynthetisch mit-
einander verwandte Strukturtypen auftreten. Mit einer ganzen Reihe anderer Argumen-
te diirfte damit die von Bresinsky (1973) vorgeschlagene und von Jiilich (1982)
durchgefiihrte Eingliederung der Coniophoraceen in die Boletales geniigend abgesichert
sein. Zu den weiteren hierfir sprechenden Merkmalen gehoren vor allem die Eigentiim-
lichkeiten der Basidiosporen (siche Lange & Hansen 1954, Ginns &Kok-
ko 1976, Ginns 1982)und der besondere Braunfiuletyp (Nilsson & Ginns
1979, Danninger & al. 1979), auf den wir in Kapitel D noch kurz eingehen wer-
den. Erwidhnenswert ist wohl auch die Beobachtung aus Nordamerika, wo Kifer der Gat-
tung Eucinetus (Fam. Eucinetidae) an Coniophora olivacea leben und andererseits auch
typisch fiir Kremplinge und Rohrlinge sind (Bruns 1983, Wheeler & Hoebe-
ke 1984).

C. Urspriingliche und abgeleitete Vertreter der Coniophoraceae

Daf8 einfache Hydroxypulvinsduren (Atromentin-, Xerocom-, Variegatsiure) in nahezu
allen Gattungen der Boletales auftreten, legt die Vermutung nahe, dafl die Fihigkeit zur
Biosynthese dieser Pigmente in der Phylogenie dieser Pilzgruppe schon sehr frith entwickelt
wurde. Damit kdnnten Pilze, die nur diese Pulvinsduren bilden, ein gleichzeitiges Auftreten
weiterer primitiver Merkmale vorausgesetzt, als relativ urspriinglich angesehen werden.
Eine derartige Kombination urspriinglicher Merkmale haben wir bei der Gattung Conio-
phora vorliegen: Pulvinsduren als alleinige Pigmente, Vorkommen von Wirtelschnallen und
einfacher Fruchtkorpertyp ohne ausgepragtes Hymenophor (Monografie dieser Gattung:
G inns 1982). Lalt man damit die Gattung Coniophora als urspringlich gelten, so sind
die Vertreter von Leucogyrophana und auch von Serpula deutlich hoher entwickelt. Hier
lauft eine wesentlich grofiere. Vielfalt an produzierten Pigmenten parallel mit dem Aus-
bleiben von Wirtelschnallen und einer Ausbildung eines hoher entwickelten Hymenophor-
typs. Ob dabei die auffillige Inhomogenitit beziiglich der Pigmentierung ein Ausdruck
eines polyphyletischen Charakters ist, wird im folgenden Kapitel zu diskutieren sein.

D. Beziehungen Coniophoraceae — Paxillaceae
Vergleicht man die Merkmale der Coniophoraceae mit denen der anderen Familien der
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Boletales, so isteine grofie Affinitit zu den Paxillaceen auffillig. Neben den schon bekann-
ten Sporenmerkmalen sind in unserer Untersuchung mehrere Fille von iibereinstimmen-
der Pigmentproduktion zwischen Arten der Gattung Leucogyrophana bzw. Serpula und
solchen der Paxillaceae aufgetreten. Die wichtigsten derartigen Artenpaare sind:

L. olivascens — Paxillus panuoides (Bildung von Pulvinsiuren sowie von Atromentin
bzw. Flavo- und Spiromentinen)

L. mollusca — Hygrophoropsis aurantiaca (Pulvinsiuren und deren O-Methyl-Derivate)

L. pinastri — Paxillus involutus bzw. Gyrodon lividus (Pulvinsiuren und farblose
Cyclopentenone)

Serpula lacrymans — Paxillus statuum (Fruchtkorper bilden neben Pulvinsduren das
Pigment 2,4,5-Trihydroxyphenylgly oxylsdure)

Diese vier entdeckten Parallelbeziehungen (besonders ausgeprigt bei den beiden ersten
Paaren) sprechen fiir eine sehr enge Verwandtschaft dieser beiden Familien. Will man
nicht beide Familien vereinigen, so ist doch entweder Leucogyrophana (und damit die
Coniophoraceen!) oder die Paxillaceen als polyphyletisch zu betrachten, je nach postu-
lierter Entwicklungsrichtung. Sie wiren dann als Formgruppen zu verstehen. Die uns
derzeit am plausibelsten erscheinende Moglichkeit fir die Erklarung dieser auffilligen
Ahnlichkeiten ist im folgenden Schema dargestellt:

Hymenophor
Poren Boletaceae
Lamellen fiPa 1llaceae
Falten Leucogyrophaﬁpu]a
ohne Coniophora
corticioid pileat pileat-stipitat
Fruchtkorpertyp

Dabei nehmen wir an, daf die Biosynthesewege zu den in den Gattungen Leucogyrophana
und Serpula vorhandenen Pigmenten wihrend der Entwicklung von Coniophora-ihn-
lichen Pilzen zu den Paxillaceen entstanden sind. Die in ihrem Bau sehr einfachen Frucht-
korper der Gattung Leucogyrophana wiren damit als Reduktionserscheinungen einiger
Vertreter der Paxillaceen zu verstehen, als Ausdruck einer 6kologischen Anpassung an das
Holzsubstrat.

Unabhingig von der postulierten Richtung der phylogenetischen Entwicklung bleibt die
Tatsache der sehr engen Verflechtung von Coniophoraceae und Paxillaceae bestehen.
Bereits 1979 stellten Nilsson & Ginns fir Paxillus panuoides und Hygrophoropsis
aurantiaca deren Zugehorigkeit zu den Paxillaceen in Zweifel (,,they are misplaced in the
Paxillaceae**) und sahen stattdessen eher eine Bindung zu den Coniophoraceen. Sie hatten
in allen untersuchten Vertretern der Coniophoraceen (15 Arten) einen besonderen Typ
der Braunfiule nachgewiesen, bei dem im Gegensatz zum Normaltyp auch reine Cellulose
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angegriffen wird. Genauso verhielten sich auch Paxillus panuoides und Hygrophoropsis
aurantiaca, wihrend P. atrotomentosus und P. involutus zu keinem Celluloseabbau fahig
waren. Mit der vielleicht empfindlicheren Methode nach Dannin ge r & al. (1979)
konnten wir den ,,Coniophoraceen-Fiuletyp* erginzend auch fir P. atrotomentosus
(Kimmerer & al 1985) und fiir Jaapia argillacea nachweisen. P. involutus als
Mykorrhizapilz kann nicht in diese Betrachtungen mit aufgenommen werden.

Auffilligerweise bilden gerade die drei Leucogyrophana-Arten, die wegen ihrer Pigment-
chemie den Paxillaceen nahestehen, in Kultur reichlich Sklerotien (Ginns &Weresub
1976). Derartige pseudoparenchymatische Dauerorgane werden auch von Hygrophoro-
psis aurantiaca (Kihner 1946, Antibus 1982)undvon P. involutus (Gren -
ville & al. 1985a) gebildet. In der Entwicklungsweise sehr dhnliche Sklerotien konnten
auch fiir Pisolithus arhizus (= P. tinctorius) nachgewiesen werden (Grenville & al.
1985), was im Hinblick auf die in dieser Pilzart gefundenen Boletales-Pigmente (Gill &
Lally 1985) bemerkenswert ist.

Die engen Beziehungen zwischen den Paxillaceen und den Coniophoraceen zeigen sich
zusitzlich in dem aphyllophoralen Merkmal der Medaillonschnallen in P. atrotomentosus
und P. panuoides (Lange & Hansen 1954)sowie in der Ontogenie der Kultur-
fruchtkorper von P. panuoides. Dieser Pilz bildet nach eigenen Beobachtungen auf Mb-
Medium in Fernbachkolben erst flache, corticioide, dem Medium dicht anliegende Frucht-
korper, die mit der Ausbildung undeutlicher Warzen und Rippen bereits voll fertil sind.
Erst mit der weiteren Entwicklung tritt an einem Rand verstirktes Wachstum ein, wobei
dieser sich nach oben und schliefflich hutférmig iiber den weiterhin anliegenden Teil des
Fruchtkorpers erhebt. Mit dieser Entwicklung vertiefen sich die radial angelegten Falten
zu deutlichen Lamellen und geraten durch die Emporwélbung des sich bildenden Hutes
an dessen Unterseite. Nach der Haeckelschen Regel deutet dies auf eine Entwicklungs-
richtung vom corticioiden und merulioiden zum pileaten Pilz mit Lamellen hin.

E. Phylogenetischer Ursprung der Boletales

Eine heute kaum mehr vertretene Theorie leitet die Blitter- und Rohrenpilze von Gastro-
myceten ab (z. B. Singer 1975, Lohw ag 1924), wobei allerdings der letztere
Autor die Gastromyceten aus clavarioiden Pilzen entstanden glaubt. Enge Verbindungen
zwischen gestielt-hutformigen und gastroiden Pilzen sind besonders bei den secotioiden
Vertretern sehr augenfillig. Wie aber auch T hie rs (1984) betont, lit sich nur die
Entwicklungsrichtung von Pilzen mit aktiver Sporenabschleuderung hin zu solchen ohne
diese plausibel erkldren. Demnach sollten die gastroiden Fruchtkdrper die hochste Ent-
wicklungsstufe reprasentieren.

Viele Anhidnger (z. B. Pegler & Young 1981, Jiilich 1982) besitzt auch heute
noch die ,,Clavaria-Theorie* (z. B. C orne r 1972: 25f), die die Paxillaceen wie auch
die anderen Bldtterpilze iiber cantharelloide von clavarioiden Pilzen her ableitet. So be-
trachtet auch Kihner (1980: 900) seine neu geschaffene Familie der Hygrophoro-
psidaceae als Mittler zwischen den Paxillaceae und den typischen Blitterpilzen ( Tricholo-
matales), wihrend B igelow (1975) die Gattung Hygrophoropsis direkt von den
Cantharellaceen ableitet. Jegliche Beziehung zwischen den Boletales und Agaricales
bzw. Pilzen aus der Cantharellus- oder Clavaria-Verwandtschaft ist dagegen aus chemo-
taxonomischen Griinden unwahrscheinlich. Wahrend in diesen Pilzgruppen als auffillige
Pigmente Carotinoide (Clavaria, Cantharellus, omphaloide Blitterpilze), Pistillarin (Clava-
riadelphus, Gomphus, Ramaria), Anthrachinone (Tricholoma, Cortinarius), Betalaine
(Hygrocybe, Amanita) oder Styrylpyrone (Hypholoma, Pholiota, Gymnopilus) aufteten,



284 Z. MYKOL. 52(2), 1986

um nur einige Beispiele zu nennen, wurde in keinem Fall eine biogenetisch mit den Bole-
tales-Pigmenten verwandte Substanz gefunden.

Durch die in Kapitel D dargestellten engen Beziehungen zwischen den Paxillaceen und
Coniophoraceen lassen sich dagegen recht zwanglos die Boletales von einem Coniophora-
dhnlichen Vorfahren ableiten. Aus chemotaxonomischer Sicht konnten sogar die Bole-
tales und die Thelephorales einem gemeinsamen Ursprung zugeordnet werden. Dieser
miifite bereits zur Atromentin-Biosynthese befihigt gewesen sein, da in der Ordnung
der Thelephorales verbreitet Abkommlinge des Atromentins gefunden werden (z. B.
Thelephorsdure, Aurantiacin, Hydnuferrugin). Im Gegensatz zu den Boletales, wo meist
das zentrale Chinongeriist des Atromentins chemisch abgewandelt wurde, bleibt dieses
bei den Thelephorales weitgehend intakt. Auch in ihrem dufleren Erscheinungsbild kom-
men sich urspriingliche Vertreter dieser beiden Ordnungen (z. B. Coniophora arida,
Tomentella spec.) sehr nahe. Trotzdem gibt es bisher noch zu wenig weitere Hinweise,
die diese vom Pigmentmerkmal abgeleitete Vermutung bestitigen konnten (siche z. B.
Nannfeldt & Eriksson 1953).

Fir einen polyphyletischen Ursprung der Boletales, wie er von He im (1971) ange-
nommen wurde (siche auch Bene dix 1959), sehen wir derzeit keine Hinweise, will
man davon absehen, dafl mit Sicherheit mehrere Entwicklungslinien innerhalb der Bole-
tales von Coniophoraceen oder Paxillaceen zu den Rohrenpilzen existieren. Ein Zwi-
schenglied, das beispielsweise direkt die Coniophoraceen mit den Rohrlingen verbindet,
konnte man in der Gattung Meiorganum sehen, in der Heim (1965, 1965a) allerdings
eine Verbindung zu Porlingen vermutete, fir die dann aber Corner (1971) die Bezie-
hung zu merulioiden Pilzen erkannt hatte.

Nachtrag

In einer kiirzlich erschienenen Untersuchung von Braunfiule erzeugenden Blitterpilzen stel-
len Redhead & Ginns (1985) die holzabbauenden Kremplinge in die Gattung
Tapinella Gilbert. Gleichzeitig sehen sie in der Aufeinanderfolge der Gattungen Leuco-
gyrophana — Pseudomerulius — Tapinella — Paxillus eine Evolutionslinie, die die Conio-
phoraceen mit den klassischen Vertretern der Boletales verbindet.
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