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Summary: This review provides an overview on the impact of nitrogen deposition on ecto-
mycorrhizal and saprotrophic fungi. Potential consequences of these shifts on fungal assemb-
lages and on soil ecosystem functioning are discussed. Finally knowledge gaps are identified.
Presently our knowledge indicates that a substantial reduction of nitrogen deposition for the
recovery of fungal communities is needed. It is likely that this recovery will be a slow process.

Zusammenfassung: Dieser Ubersichtsartikel gibt Aufschluss {iber die Auswirkungen von
Stickstoffeintragen auf mykorrhizabildende und saprotrophe Pilze. Mogliche Folgen der Ver-
anderungen von Artenzusammensetzungen fiir das Funktionieren von Bodendkosystemen
werden diskutiert und Erkenntnisliicken aufgezeigt. Nach jetziger Kenntnis kann sich nur
eine erhebliche Senkung der Stickstoffeintrége positiv auswirken. Es ist aber wahrscheinlich,
dass sich Artengemeinschaften erst nach langerer Zeit erholen kénnen.

Einleitung

In den letzten Jahrzehnten hat sich die Mykoflora in Nordwesteuropa (aber auch
in Nordamerika) erheblich verdndert. Diese Veranderungen werden deutlich,
wenn man z. B. die so genannten Roten Listen der bedrohten und seltenen Pilze
anschaut (ArRNoOLDs et al. 2008, KarascH & Hann 2009). Die Frage ist, ob es bei der
Verdanderung gewisse Muster gibt. So hat sich herausgestellt, dass viele oder sogar
die meisten Ektomykorrhizapilze seltener geworden sind, wahrend bei den sapro-
trophen Pilzen vor allem Artverschiebungen aufgetreten sind. Die nachste Frage
ist dann, wie man den Riickgang der Ektomykorrhizapilze erklaren kann. Es wird
allgemein angenommen, dass hier Stickstoffeintrage die grofste Rolle spielen. Aber
woher wissen wir, dass dieser Riickgang (oder sogar das vollstandige Fehlen) der
Ektomykorrhizapilze durch Stickstoffbelastung verursacht wird? Und: Sind auch
die Artverschiebungen bei den saprotrophen Pilzen durch Stickstoffeintrége zu er-
klaren?

In diesem Beitrag mochte ich den gegenwiértigen Stand unserer Kenntnis {iber die
Folgen der Stickstoffeintrage auf die Pilzgemeinschaften zusammenfassen. Ich werde
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sowohl Studien heranziehen, bei denen man Fruchtkorper inventarisiert hat, aber auch
Studien, in deren Rahmen die unterirdische Biomasse (mykorrhizierte Feinwurzeln
oder das Myzel) mit Hilfe moderner molekularer Methoden untersucht wurde. Mein
Beitrag gliedert sich in folgende Abschnitte:

1. Woher wissen wir, dass Veranderungen der Pilzflora von Stickstoffeintragen
herriithren?

2. Was sind die Folgen dieser Stickstoffbelastung fiir die Ektomykorrhizapilze?
3. Gibt es dhnliche Verschiebungen bei den streuabbauenden Pilzen?

4. Was sind die dkosystemaren Konsequenzen der Veranderung
von Artengemeinschaften?

5. Wie lange konnte es dauern, bis die Pilzgemeinschaften sich wieder erholt
haben?

6. Erkenntnisliicken.

Woher wissen wir, dass Verinderungen der Pilzflora
von Stickstoffeintrigen herriihren?

Dafiir gibt es verschiedene Nachweise: Zundchst sind Walddiingungsexperimente
(und speziell solche mit Stickstoff) zu nennen, die man in der Forstpraxis durchge-
gefithrthat, um das Wachstum der Baume zu verbessern. Weiterhin wurden Stickstoff-
diingungsexperimente im Rahmen europaischer Projekte iiber Stickstoffeintrage,
z. B. das NITREX-Projekt (BRANDRUD 1995, BRANDRUD & TiMMERMANN 1998), durch-
gefiihrt. Es ist aber zu beachten, dass in diesen Féllen relativ groffe Mengen Stickstoff
verwendet wurden. Bei atmosphérischer Stickstoffdeposition handelt es sich eher
um kleinere Mengen iiber einen langeren Zeitraum. Die schnellen Anderungen in
der Mykoflora bei den Diingungsexperimenten (meist im ersten oder zweiten Jahr
zu beobachten) unterscheiden sich von den eher schleichenden Veranderungen in
Nordwesteuropa. Dort hat es Jahrzehnte gedauert, bis man sich iiber den Einfluss
der Stickstoffeintrage im Klaren war.

Pilzkartierungen haben dieses Bild bestétigt. Solche Daten kdnnen aber meistens
nicht unmittelbar verwendet werden, um die Ursache des Riickganges von Pilzen
festzustellen. Dafiir ist es notwendig, dass man die Veranderungen entlang eines
Stickstoffdepositionsgradienten untersucht. Solche Gradienten, also Ubergéange
von schwachen bis starken Eintrdgen, konnen lokal vorkommen (von Waldrand
bis Waldmitte oder in der unmittelbarer Ndhe eines Kunstdiingerwerkes), oder
geografisch weiter gefasst, z. B. im europdischem Raum, wobei man mit statistischen
Methoden (multiple Regression) die wichtigsten Ursachen fiir die Artverschiebungen
eingrenzen kann. Ob lokal oder weitrdumig, die Gradientenanalysen haben bestatigt,
dass der Stickstoffeintrag tatsdchlich der wichtigste Grund fiir die Veranderungen
der Mykoflora ist.
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Was sind die Folgen dieser Stickstoffbelastung
fiir die Ektomykorrhizapilze?

Stickstoffdiingungsexperimente sind von Kuyper(1989) und WaLLENDA & KOTTKE
(1998) ausgewertet worden. Aus der Arbeit von Kuyper (1989) wird klar, dass die
meisten Mykorrhizapilze negativ auf Stickstoffdiingung reagieren. Neuere Unter-
suchungen aus der Schweiz haben dieses Bild bestétigt: Ein Jahr nach der Stickstoff-
diingung (mit 150 kg N/ha, als Ammoniumnitrat) war der Artenreichtum der
Ektomykorrhizapilze um 70 % reduziert (PetER et al. 2001). Die Vielfalt von Mykorr-
hizatypen war aber wihrend des ersten Jahres noch nicht eingeschrankt. Arten der
Gattung Cortinarius zeigten sich als stark stickstoffsensitiv. Weniger sensitiv waren
einige Vertreter der Aphyllophorales wie Tylospora fibrillosa (Burt) Donk. Eine spéatere
Publikation von GILLET et al. (2010) hat diese Ergebnisse bestitigt: In fast jedem Jahr
zwischen 1994-2007 waren Arten- und Fruchtkorperzahlen der Ektomykorrhizapilze
in den gediingten Parzellen signifikant niedriger als in den Kontrollparzellen. Nur
in pilzarmen Jahren waren die Unterschiede meist nicht signifikant.

Auch Jonsson et al. (2000) beobachteten einen erheblichen Riickgang von Cortinarius-
Arten nach Stickstoffdiingung in einem schwedischen Fichtenwald (von 9 auf
3 Arten). Dieser Wald war zuvor auch von BRANDRUD (1995) untersucht worden. Er
stellte ebenfalls eine Stickstoffsensitivitat von Arten der Gattungen Cortinarius und
Russula fest, wahrend Paxillus involutus (Batsch) Fr., Lactarius rufus (Scop.) Fr. und
L. tabidus Fr. sogar positiv auf Stickstoff (35 kg N/ha pro Jahr; als Ammoniumnitrat)
reagierten. Auch Diingungsexperimente in den Vereinigten Staaten weisen auf
negative Einfliisse von Stickstoff auf die Artenvielfalt der Ektomykorrhizapilze
hin, wahrscheinlich durch die hohere Nitratverfiigbarkeit verursacht (Avis et al.
2003, Dicuron et al. 2004, EpwaRrDs et al. 2004, Avis et al. 2008). Avis et al. (2003)
beobachteten eine grofle Empfindlichkeit gegeniiber Stickstoff bei der Gattung
Cortinarius, wahrend die Gattungen Russula und Lactarius weniger empfindlich
waren. Der Titel der Publikation erweckt den Eindruck, dass Russula-Arten eher
stickstoffunempfindlich sind. Dies gilt aber nur fiir R. amoenolens Romagn., eine Art,
die auch in Europa als stickstofftolerant bekannt ist. Die anderen Téublinge waren
schwach negativ beeinflusst. In einer weiteren Studie von JoNEs et al. (2012) zeigten
sich die Gattungen Cortinarius und Suillus als besonders stickstoffempfindlich.

Die Produktion und Aktivitat des Myzels von Ektomykorrhizapilzen wurden nach
Stickstoffdiingung ebenfalls (sehr) stark reduziert (Sims et al. 2007, HasseLQuisT et
al. 2012, Varrack et al. 2012, Banr et al. 2013).

PeTER et al. (2008) haben drei Fichtenwailder in der Tschechischen Republik auf
Arten- und Fruchtkorperzahl der Ektomykorrhizapilze verglichen. Die Bodendaten
zeigten, dass Stickstoffeintrdge eine wichtige Rolle spielen, denn die drei Walder
haben den gleichen Boden-pH (3,8 in H,O), wahrend die C:N - Verhaltnisse in der
Streuschicht grofie Unterschiede zeigten (21 in am stédrksten belasteten Wald, 28 in
den beiden anderen wesentlich weniger stickstoffreichen Waldern). Im belasteten
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Wald wurden 5 Ektomykorrhizapilzarten (mit 23 Fruchtkorpern) gefunden, in
den beiden anderen Waldern 27-33 (mit 256-353 Fruchtkoérpern). Fiir die Gattung
Cortinarius waren die Unterschiede sehr auffillig (eine Art mit 4 Fruchtkérpern im
belasteten Wald; 12-17 Arten mit 88-119 Fruchtkorpern in den weniger belasteten).
Auch die Artenvielfalt an den Fichtenwurzeln zeigten Unterschiede, die aber
wesentlicher geringer waren: 15 Arten (Diversitdtsindex 1,61) in dem belasteten
Wald, 20-30 Arten (Diversitatsindex 2,30-2,74) in den beiden anderen Waldern.

In Alaska haben LirLeskov et al. (2001) die Artenvielfalt der Ektomykorrhizapilze
in einem Gradienten von wenigen Kilometern Lange in der Nahe eines Kunst-
diingerwerks studiert. Dieser Gradient umfasste einen Bereich von 1-20 kg N/ha pro
Jahr, mit Stickstoff hauptsachlich als Ammonium. Als empfindlichere Gattungen
erwiesen sich Cortinarius, Tricholoma, Boletus, Leccinum und Russula, wahrend Arten
der Gattungen Paxillus, Laccaria, Hygrophorus und einige Arten der Gattung Lactarius
(z. B. L. tabidus) weniger empfindlich waren. Wo der Stickstoffeintrag niedrig war,

wurden 144 Arten Ektomykorrhizapilze gefunden, an den Stellen mit dem hochs-
tem Eintrag waren es nur 14 Arten. Die Anzahl der Fruchtkorper zeigte das gleiche
Muster. Spatere Forschungen bestatigten, dass auch die Zahl und Diversitdt der
mykorrhizierten Feinwurzeln dem gleichen Muster folgten (LiLLEskov et al. 2002a).
Die Autoren stellten hochsignifikante positive Korrelationen zwischen der Haufigkeit
von Laccaria, Paxillus und Lactarius tabidus und der Stickstoffverfiigbarkeit in der
Streuschicht fest. Dagegen korrelierten Cortinarius, Tricholoma und Russula positiv
mit basischen Kationen im Mineralboden und negativ mit Stickstoff. In Finnland
haben TarvAaINEN et al. (2003) solche Anderungen iiber kurze Strecken im Stadtraum
beobachtet; auch diese Autoren befanden Vertreter der Gattung Cortinarius als
stickstoffempfindlich. Weitere kleinrdumige Studien liegen aus Danemark vor. So
zeigten KjoLLER et al. (2012), dass entlang eines Gradienten vom Rand bis zur Mitte
eines Eichenwaldes die Biomasse der mykorrhizierten Feinwurzeln und des Myzels
um das fiinf- bis zehnfache zunahm.

Neben diesen kleinrdumigen Untersuchungen gibt es auch Beispiele grofsraumiger
Beobachtungen. Coxetal. (2010) haben in verschiedenen Kiefernwaldern Europas die
Artenzahl von Ektomykorrhizapilzen mit einer einheitlichen Methode studiert, die
auf einer molekularbiologischen Analyse der mykorrhizierten Feinwurzeln basiert.
Aus diesen Daten geht klar hervor, dass eine unterschiedliche Stickstoffbelastung
der wichtigste Erklarungsgrund fiir die Unterschiede in der Artenvielfalt ist. Die
Artenvielfalt war mit Stickstoff im Boden und mit dem Stickstoffgehalt der Nadeln
negativ korreliert. Kiirzlich hat Suz (pers. Mitteilung) eine dhnliche Studie an Eichen
durchgefiihrt und ebenfalls festgestellt, dass Stickstoffeintrag die Unterschiede
im Artenreichtum am besten erklédrt. Auch im Nordosten der Vereinigten Staaten
haben LirLeskov et al. (2008) festgestellt, dass Stickstoffeintrag zur Anderung der
Ektomykorrhizapilzgemeinschaften gefiihrt hat.

All diese Ergebnisse zeigen ein konstantes Muster mit stickstoffempfindlichen (nitro-
phoben) und stickstoffunempfindlichen (nitrotoleranten oder nitrophilen) Arten.
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ARrNoOLDs (1991) hat als erster Autor auf diese Unterschiede in der Stickstoffsensitivitat
hingewiesen. In Tabelle 1 ist dies zusammengefasst. Wie angedeutet, ist Stickstoff-
empfindlichkeit meistens ein Gattungsmerkmal. Sie trifft sowohl fiir Europa als
auch fiir Nordamerika zu.

Tabelle 1: Pilzgattungen (oder Pilzarten), die stark durch Stickstoffeintrage (nitrophob) oder
nur wenig (nitrotolerant) beeintréchtigt oder sogar gefordert (nitrophil) werden. Die meisten
anderen Arten der Gattungen Russula und Lactarius sind aber eher als nitrophob zu betrachten.

nitrophob nitrotolerant oder nitrophil

Cortinarius Paxillus

Suillus Scleroderma

Tricholoma Laccaria

Piloderma Lactarius (L. rufus, L. hepaticus Plowr., L. tabidus)
Stachelpilze Russula (R. ochroleuca Pers., R. amoenolens)
Cantharellus Xerocomus (X. badius (Fr.) Fr.)

Diese Tabelle basiert auf Gelandebeobachtungen von Fruchtkdrpern. Dieses Muster
wird durch Daten iiber mykorrhizierte Feinwurzeln oder das extraradikale Myzel
bestatigt (CupLin et al. 2007). Es ist gleichwohl festzustellen, dass die Fruchtkor-
perbildung rascher und negativer von Stickstoff beeinflusst wird, als die unter-
irdischen Strukturen. LitLeskov & Bruns (2001) haben die Frage gestellt, ob der
etwas geringere Effekt bei den unterirdischen Strukturen bedeutet, dass Frucht-
korperbildung wesentlich empfindlicher auf Stickstoff reagiert oder dass die
Fruchtkorperbildung nur schneller auf Umweltdnderungen reagiert. In dem ersten
Fall konnte das Bodendkosystem eine hohe Resistenz gegen Stickstoff zeigen,
kritische Funktionen der Mykorrhizapilze wiirden nur wenig beeinflusst. Im
zweiten Fall miisste man letztlich mit gréferen Okosystemfolgen rechnen. LiLLEskov
& Bruns (2001) kamen zu der Schlussfolgerung, dass die zweite Erklarung wohl
die richtige sei, und dass der Riickgang von Fruchtkdrpern ein erstes Warnzeichen
fiir bevorstehende, tiefgreifende Veranderungen des Bodenokosystems ist. Deshalb
kann die Gelandeforschung durch (Amateur-) Mykologen einen wesentlichen
Beitrag zur Dokumentierung dieser Effekte leisten.

AGERER (2001) hat vorgeschlagen, die Mykorrhizapilze in funktionelle Gruppen auf
der Basis der Struktur der mykorrhizierten Feinwurzeln zu unterteilen. Er unter-
scheidet fiinf Explorationstypen (Tabelle 2). Ein weiteres wichtiges Merkmal ist, ob
der Mantel hydrophil oder hydrophob ist (Unestam & Sun 1995).

Tabelle 2: Explorationstypen der Ektomykorrhizapilze, nach AGerer (2001)

Typus Beispiele

Contact Lactarius, Russula
Short-distance Tomentella, Inocybe
Medium-distance Cortinarius

Long-distance Suillus, Paxillus, Tricholoma
Pick-a-back Gomphidius, Chroogomphus
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Zum Contact-Typ gehoren glatte Mykorrhizen, wahrend zum Long-distance-Explo-
rationstyp Mykorrhizen mit reichlich Rhizomorphen gehoren. Pilze der letzten
Gruppe sind stickstoffempfindlicher als Vertreter der ersten beiden Gruppen.
Ebenfalls sind hydrophobe Mykorrhizen stickstoffempfindlicher als hydrophile
Mykorrhizen (LiLLEskov et al. 2011).

Gibt es dhnliche Verschiebungen bei den streuabbauenden Pilzen?

In einem Fichtenwald, der von GiLLET et al. (2010) untersucht wurde, gab es in
den meisten Jahren keine signifikanten Unterschiede in der Artenvielfalt zwischen
gediingten und ungediingten Probefldchen, obwohl die gediingten Probefldchen
durchschnittlich etwas artendrmer waren. Bei anderen Untersuchungen gab es
kaum Anderungen in der Artenzahl, obwohl die Artenzusammensetzung sich
anderte (Kuyper 1989, ALLisoN et al. 2007). Dies konnte funktionelle Konsequenzen
fiir das Okosystem haben.

Auch bei saprotrophen Pilzen kann man aus einer Artenliste schliefSen, inwieweit
der Wald durch Stickstoff beeintrachtigt ist. Die stickstoffempfindlichen Arten in
den Niederlanden sind seltener geworden und zunehmend auf der Roten Liste zu
finden. Einige Beispiele fiir nitrophobe und nitrotolerante saprotrophe Arten sind in
Tabelle 3 aufgefiihrt.

Tabelle 3: nitrophobe und nitrotolerante saprotrophe Pilze in den Niederlanden

nitrophob nitrotolerant
Entoloma rhodocylix (Lasch) M. M. Moser Mycena galopus (Pers.) P. Kumm.
Entoloma cetratum (Fr.) M. M. Moser Lepista nuda (Bull.) Cooke
Mycena sanguinolenta (Alb. & Schwein.) P. Kumm. Lepista flaccida (Sowerby) Pat.
Gymnopus androsaceus (L.) J. L. Mata & R. H. Petersen | Clitocybe metachroa (Fr.) P. Kumm.
Clitocybe vibecina (Fr.) Quél. Clitocybe ditopa (Fr.) Gillet
Mycena amicta (Fr.) Quél.
Lycoperdon nigrescens Pers.

Beobachtungen in Waldern mit unterschiedlicher Stickstoffbelastung deuten darauf
hin, dass sich auch die Art der Humusprofile gedndert hat. Bei stickstoffarmen
Verhiltnissen findet man eine deutliche Rohhumusauflage, bei etwas hoherer
Belastung geht die Auflage in Moder (eine zersetztere Humusform) iiber. Die in
Tabelle 3 gelisteten Arten sind auch charakteristisch fiir Walder mit Rohhumus-
(nitrophobe Arten) oder Moderprofil (eher nitrophile Arten). Es wére wichtig,
fiir weitere Arten den Zusammenhang mit unterschiedlichen Humusformen zu
beobachten. So genannten Mull (an Tonminerale gebundener Humus) findet man
meistens in Wéldern mit nahrstoffreichen Boden. Bei einem Mull-Profil sind Arten
der Gattungen Psathyrella, Pluteus, Lepiota usw. die wichtigsten saprotrophen Pilze.
Solche Wilder werden durch Stickstoffeintrage weniger beeinflusst.

Obwohl ich in diesem Beitrag hauptsachlich die Folgen des Stickstoffeintrages auf
Waldpilzebespreche, méchteichkurzauch die Folgen der Diingung fiir Graslandpilze
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erwahnen. In erster Linie geht es hierbei um eine Gruppe von Grofipilzen mit einer
ghnlichen Okologie, die vorzugsweise in mageren Graslandtypen vorkommen. Zu
dieser Gruppe gehoren Arten der Gattungen Hygrocybe, Camarophyllopsis, Dermoloma,
Entoloma (Untergattung Leptonia, teilweise auch Nolanea), Clavaria, Clavulinopsis,
Ramariopsis und Geoglossum. Teilweise sind die Wiesenvegetationen auch durch
besondere, stickstoffempfindliche Bliitenpflanzen charakterisiert, was aber nicht mit
den Pilzgesellschaften korrelieren muss (Oster 2008). Nach der Beobachtung vieler
Mykologen geht der Pilzreichtum solcher Wiesen rasch verloren, sobald mit Nitrat
und Phosphat (z.B. Giille) gediingt wird. Uber die genauen Auswirkungen von
Stickstoff und Phosphat wissen wir aber wenig, weil nicht einmal die funktionelle
Rolle dieser Pilze geklart ist. Meistens werden diese Pilze als saprotroph betrachtet,
obwohl einige Autoren formuliert haben, dass sie eine biotrophe Lebensweise haben
(z.B. Sertzmann et al. 2012). Analysen der stabilen Isotope von Kohlenstoff und
Stickstoff (°C, '°N) ergaben eine Signatur, die nicht durch einen Mykorrhizastatus
oder Saprotrophie zu erkldren ist. Weil diese Arten auch recht typisch sind fiir
altes, iiber Jahrzehnte oder Jahrhunderte bewirtschaftetes Grasland, ist es denkbar,
dass sie eine spezifische Humusform bevorzugen bzw. eher auf Phosphat als auf
Stickstoff reagieren. Fiir den Naturschutz sind 6kophysiologische Studien dringend
geboten. Auch andere Wiesenpilze sind wesentlich seltener geworden, z. B. Agaricus
campestris, der aufgrund massiver Giilleverwendung in Bayern jetzt in die Rote Liste
des Bundeslandes aufgenommen werden musste (Karascu & Hann 2009).

Auch bei den holzbewohnenden Pilzen gibt es Veranderungen wegen Stickstoff-
eintragen. Mycena galericulata (Scop.) Gray ist normalerweise an Laubholz gebunden,
aber in stark durch Stickstoffeintrage betroffenen Gebieten wird die Art auch in
Nadelwildern gefunden. Von Rindenpilzen sind solche Verschiebungen ebenfalls
gemeldet worden (VEERKAMP et al. 1997).

Was sind die 6kosystemaren Konsequenzen der Verinderung von
Artengemeinschaften?

In der Literatur werden zwei Mechanismen erwéhnt, die den Riickgang der Ektomy-
korrhizapilze nach Stickstoffeintréagen erklaren konnen. WaLLeEnDA & KoTTkE (1998),
BrunNER (2001) und H6GBERG et al. (2003, 2011) haben darauf hingewiesen, dass bei
hoher Stickstoffbelastung weniger Kohlenstoff in die Wurzeln transportiert wird.
Die verringerte Kohlenstoffzufuhr bedeutet, dass auch weniger Kohlenstoff fiir
die Fruchtkorperbildung verfligbar ist. Aus meiner Sicht ist aber der unmittelbare
Einfluss von Stickstoff auf das Bodenokosystem wesentlicher.

Diese Debatte ist nicht nur von akademischer Bedeutung. Falls Ektomykorrhizapilze
starker negativ beeinflusst werden als die Baume, besteht die Gefahr, dass die
Aufnahme anderer wichtiger Nahrstoffe gehemmt wird. So weisen Probleme mit der
Phosphatversorgung bei hohem Stickstoffeintrag wegen der daraus resultierenden
Versauerung (vergl. Smitn & Reap 2008: 147) darauf hin, dass der Mykorrhizapilz
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tatsachlich stickstoffempfindlicher ist als der Baum. Weitere Argumente sprechen
dafiir, dass die zweite Erklarung inzwischen als wichtiger angesehen wird. Ein
unmittelbarer Einfluss des Stickstoffs auf den Pilz kann leichter erklaren, dass es
gattungsspezifische Empfindlichkeiten gibt (Tabelle 1) und deshalb einige Pilzarten
in den letzten Jahrzehnten sogar haufiger geworden sind.

Ein unmittelbarer negativer Einfluss kann sowohl iiber den Metabolismus von
Ammonium als auch iiber denjenigen von Nitrat stattfinden (NvGren et al. 2008).
Wahrend alle Ektomykorrhizapilze Ammonium verwerten konnen, ist die Fahigkeit,
Nitrat zu verwenden, bei den Pilzarten wesentlich variabler verteilt. NYGREN et al.
(2008) haben bei 106 Pilzisolaten von 68 Pilzarten die Fahigkeit untersucht, Nitrat
zu verwerten. Die Forschungen zeigten, dass alle Arten mit Nitrat wachsen konn-
ten, wobei die Wachstumsrate variabel war. Langsames Wachstum wurde festge-
stellt bei Arten von Amanita, Lactarius und Russula, wahrend Paxillus involutus und
Laccaria bicolor (Maire) P. D. Orton ein schnelles Wachstum zeigten. Aber auch Arten
der Gattungen Tricholoma, Suillus und Piloderma zeigten gutes Wachstum mit Nitrat.
Es ist deshalb unwahrscheinlich, dass eine Empfindlichkeit gegentiber Nitrat al-
lein die unterschiedliche Empfindlichkeit von Ektomykorrhizapilzen gegeniiber
Stickstoffeintragen verursacht. Offensichtlich ist das Vermogen Nitrat aufzuneh-
men, bei den Ektomykorrhizapilzen sehr weit verbreitet, obwohl es z. B. in vielen
nordeuropdischen Nadelwaldern aufgrund fehlender Stickstoffeintrdage nur sehr ge-
ringe Mengen an Nitrat gibt (oft niedriger als das Detektionslimit).

Die funktionellen Konsequenzen von Artverschiebungen bei den saprotrophen
Pilzen sind nur selten untersucht worden. Kuyrer & Bokeron (1994) haben Streu-
abbau durch Clitocybe vibecina und C. metachroa verglichen und gezeigt, dass die
Arten den Stickstoffhaushalt unterschiedlich beeinflussen. Wahrend die erste Art
die Mineralisierung eher reduziert, erhoht sie die zweite Art und schafft damit bes-
sere Konkurrenzverhaltnisse im Vergleich zu C. vibecina. Spatere Untersuchungen
von Kuyrer & VERscHOOR (1995) haben gezeigt, dass mehrere Clitocybe-Arten den
Stickstoffhaushalt auf diese Weise beeinflussen konnen.

In den letzten Jahren ist das Interesse an dieser Problematik gewachsen. KNoRrR et al.
(2005) haben in einer Meta-Analyse untersucht, wie Stickstoffeintrédge den Streuabbau
beeinflussen. Aus ihren Ergebnissen geht deutlich hervor, dass Stickstoff den
Streuabbau offenbar langfristig hemmt. Das scheint merkwiirdig, denn héau-
fig wird angenommen, dass Stickstoff den Abbau beschleunigt. Aber eine solche
Beschleunigung tritt hauptsachlich in der Anfangsphase des Streuabbaus auf; spater,
wenn die Abbaugeschwindigkeit von der Menge an Lignin bestimmt wird, tritt eine
Hemmung auf (Foc 1988, CrAINE et al. 2007). Auch weitere Mechanismen diirften
eine Rolle spielen, wie z. B. eine Verringerung der mikrobiellen Biomasse (TRESEDER
2008) oder Verdnderungen in der Nahrungskette. Die Tatsache, dass die Produktion
ligninolytischer Enzyme von mineralischem Stickstoff gehemmt wird, spielt dabei
wahrscheinlich eine grofie Rolle. Diese Hemmung diirfte positive Folgen haben, denn
Streuanhaufung fiihrt zur Bindung von Kohlenstoff (Sequestrierung) und verringert
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damit Auswirkungen einer moglichen Klimaanderung (PrRecITzER et al. 2008, REay et
al. 2008, Zaxk et al. 2008, 2011, WarrTINHILL et al. 2012). Aber fiir die Mykorrhizapilze
diirfte sich dieser Mechanismus negativ auswirken, denn eine dicke Streuschicht,
reich an mineralischem Stickstoff wirkt sich negativ auf das Funktionieren von
Ektomykorrhizen aus und hemmt die Fruchtkorperbildung, wie weiter oben aus-
gefiihrt. Neuere Untersuchungen aus Schweden haben auch auf die Moglichkeit
hingewiesen, dass sich der Stickstoffeintrag negativ auf Kohlenstoffsequestrierung
durch Mykorrhizapilze auswirkt. Dieser Effekt konnte wichtiger sein, als der ge-
hemmte Abbau von Nadelstreu (CLEMMENSEN et al. 2013).

Ich habe die Folgen des erhdhten Stickstoffeintrages fiir die Ektomykorrhizapilze
und saprotrophen Pilze bereits gesondert besprochen. Lucas & Casper (2008) un-
tersuchten die Folgen einer Stickstoffdiingung (nur 20 kg N/ha, hauptsachlich als
Nitrat) in einem nordamerikanischen Eichenwald. Die Autoren notierten einen
erheblichen Riickgang der Ektomykorrhizatypen (die Zahl der Morphotypen der
ektomykorrhizierten Feinwurzeln war um 50 % erniedrigt). Sie studierten auch
die Enzymaktivitdt. Bei hoherer Stickstoffbelastung war die Aktivitit von Eiweifs-
abbauenden (proteolytischen) Enzymen hoch, wahrend die Aktivitat von lignino-
lytischen Enzymen niedrig war. Bei niedriger Stickstoffverfiigbarkeit wurde das
umgekehrte Muster gefunden. In dieser Studie konnte nicht festgestellt werden, ob
die Enzymaktivitdt hauptsdchlich von Mykorrhiza- oder saprotrophen Pilzen ver-
ursacht wurde. Eine hohere Aktivitét der proteolytischen Enzyme war aber iiberra-
schend, weil viele Autoren davon ausgehen, dass diese proteolytische Aktivitdt nur
bei Ektomykorrhizapilzen vorkommt, wenn der Boden sehr arm an mineralischem
Stickstoff (Ammonium, Nitrat) ist. Verschiedene Autoren legen nahe, dass speziell
die Arten, die an ndhrstoffarme Boden am besten angepasst sind, eine hdhere prote-
olytische Aktivitat zeigen, und dass diese Arten am starksten von Stickstoffeintragen
beeintrachtigt werden (LiLLeskov et al. 2002b, HoBsIE & AGERER 2010, JoNEs et al.
2012). Unsere Kenntnisse iiber die proteolytischen Fahigkeiten der Mykorrhizapilze
sind jedoch bislang begrenzt (NYGrRen et al. 2007). Aktivitaten ligninolytischer
Enzyme konnen sowohl durch Ektomykorrhizapilze als auch durch saprotrophe
Pilze verursacht werden. Zwar sind Ektomykorrhizapilze nicht fahig, Lignin ab-
zubauen (CoMaNDINI et al. 2012), aber die Enzyme (Peroxidase, Phenoloxidase)
sind noch an weiteren metabolischen Prozessen beteiligt. Viele Mykorrhizapilze
produzieren solche Oxidasen, vielleicht weil sie eine Rolle beim Stickstofferwerb
unter nahrstoffbeschrankten Umstdnden spielen. Die Daten von Lucas & Caspar
(2008) bringen einen moglichen Hinweis, wie der Stickstoff das Funktionieren des
Waldokosystems beeinflussen kann. Eine hohe proteolytische Aktivitdt konnte
eine permanent hohe Stickstoffverfiigbarkeit zur Folge haben, was den Abbau von
Lignin in Laub und Nadelstreu reduziert. Der gehemmte Abbau fiihrt zu einer di-
ckeren Streuschicht, und diese dicke, stickstoffreiche Streuschicht hemmt weiter das
Funktionieren der Mykorrhizapilze und die Bildung der Fruchtkorper, wie bereits
weiter oben beschrieben. Der negative Effekt von Streuextrakten auf das Wachstum
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von Ektomykorrhizapilzen ist von Baar et al. (1994) und Koipk et al. (1998) experi-
mentell bestdtigt worden. Wenn es weniger Pilzmyzel gibt (von Mykorrhizapilzen
und auch von saprotrophen Pilzen), hat dies auch Folgen fiir die Nahrungskette in
Boden, was aber kaum erforscht worden ist.

Was sind die Folgen der Veranderungen von Pilzgemeinschaften fiir das Wachstum
der Biume und Okosystemprozesse im Wald? Normalerweise sind Walder Stickstoff-
limitiert, also wird erhohter Stickstoffeintrag zum besseren Wachstum der Baume
fiihren. Aber diese Baume sind dann empfindlicher gegen Trockenheit — sie haben
weniger Wurzeln und weniger Mykorrhizapilze mit Rhizomorphen, die fiir die
Wasserversorgung essentiell sind (Tabelle 2). Die Baume werden auch schlechter
Phosphat aufnehmen, weil es weniger Mykorrhizen und Myzel gibt. Also erhoht sich
das Stickstoff-Phosphat-Verhaltnis in Nadeln und Blattern, die Baume werden eher
von Schadpilzen (z. B. Armillaria-Arten) angegriffen. Hohe Stickstoffbelastung fiihrt
auch zur Stickstoffsattigung und damit zur Abnahme von Kalium, Calcium und
Magnesium durch Ausspiilung (leaching). Gleichzeitig tritt eine Bodenversauerung
auf, was zu einer Aluminiumtoxizitat fithren kann (ABERr et al. 1998).

Nach langjahrigen Stickstoffeintragen besteht die Gefahr, dass das Walddkosystem
langere Zeit in einem stickstoffreichen Zustand verharrt, es sei denn, der Stickstoff
wird z. B. ausgeschwemmt oder die Streuschicht entfernt. Fiir den Natur- und
Artenschutz stellt sich die wichtige Frage, ob Mafinahmen ergriffen werden kon-
nen, damit sich die Mykoflora erholen kann. Vielleicht konnen wir aus speziellen
Okosystemen, wie etwa Eichen- und Buchenbestinde mit reichem Vorkommen
von Ektomykorrhizapilzen an Straflenrdndern (Keizer 1993) lernen? An Strafien
wird die Laubstreu vom Wind verweht, auch wird regelmafSig die oberste Boden-
schicht abgetragen, damit der Verkehrsweg ein hoheres Niveau behilt als das
Bankett, so dass iiberfliissiges Wasser leicht abfliefen kann. Auswirkungen von
Plaggenwirtschaft (Ausstechen eines humosen Oberbodens fiir landwirtschaftli-
che Zwecke) und des Entfernens von Waldstreu sind in den Niederlanden (b VRies
et al. 1995, Baar & Kuyper 1998) und Finnland (TArvaINEN et al. 2012) experi-
mentell untersucht worden. Die Ergebnisse zeigten insgesamt eine Erholung der
Ektomykorrhizapilze. Der Effekt ist aber nicht immer grof3, auch weil die Fldchen,
die geplaggt wurden, verhaltnismaRig klein sind (weniger als 1.000 m?) und des-
halb nicht von allen Pilzarten erreicht werden. Aber solche Mafinahmen sind teuer
und mit einer naturnahen Bewirtschaftung des Waldes nicht zu vereinbaren, wie
z. B. im Bayerischen Wald (vergl. BAssLEr et al. 2010). Die geschilderten Eingriffe
konnen lediglich als ein Nachweis fiir die Giiltigkeit der Hypothese dienen, dass
Stickstoffeintrage fiir den Riickgang der Ektomykorrhizapilze verantwortlich sind.
Fiir Renaturierungsmafinahmen sind sie kaum praktikabel.

Letztlich bleibt nur {ibrig, den Stickstoffeintrag reduzieren. Das geschieht teilweise
in den Niederlanden, wo speziell der Ammoniumeintrag stark zuriickgegangen ist,
wihrend Nitrateintrage (durch Verkehr) kaum abgenommen haben.
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Wie lange konnte es dauern, bis sich Pilzgemeinschaften
wieder erholen?

Leider wissen wir dariiber nur recht wenig. Es gibt zwar viele Experimente mit
Walddiingung, aber kaum welche, bei denen die Regeneration nach Stickstoffbe-
lastung studiert wurde. STRENGBOM et al. (2001) haben gezeigt, dass die Regene-
ration ein sehr langsamer Prozess sein kann. Auch nach einer Reduzierung des
Eintrages verblieb der in der Vergangenheit angesammelte Stickstoff zunachst im
Bodenokosystem. Wahrscheinlich erholten sich Ektomykorrhizapilze und Streu-
zersetzer im Untersuchungsgebiet deshalb nur zogerlich. Die Studie zeigte, dass
zehn Jahre nach dem Ende der Stickstoffdiingung noch keine Erholung eingetreten
war. Es ist also anzunehmen, dass die Folgen dieser Stickstoffbelastung noch lange
beobachtbar bleiben. Auch Untersuchungen von DOrR et al. (2010) in Deutschland
zeigten, dass noch 15 Jahre nach der Verringerung des Stickstoffeintrages in einem
Fichtenwald keine Erholung der organischen Materialkreislaufe zu verzeichnen
war. Vor kurzem haben aber H6GBERG et al. (2011) gezeigt, dass sich stickstoffge-
sattigte Kiefernwalder innerhalb 15 (oder sogar weniger) Jahren teilweise erholen
konnen.

Erkenntnisliicken

In den achtziger Jahren wurde erstmals dem Riickgang der Ektomykorrhizapilze
Beachtung geschenkt. Anfanglich wurde dies dem sauren Regen und damit
Schwefelsdaure- bzw. Salpetersdaureeintragen zugeschrieben. Spater wurde Kklar,
dass sich solche Eintrdge geografisch unterschiedlich auswirken. In grofien Teilen
Nordwesteuropas spielten Stickstoffeintrage die grofsere Rolle. Man darf dabei nicht
vergessen, dass Stickstoffeintrage zur Bodenversauerung beitragen konnen. Bei ho-
her Belastung kann der Stickstoff nicht aufgenommen werden, er akkumuliert und
wird zu Nitrat umgesetzt (Nitrifikation). Nitrifikation fithrt zur Bodenversauerung,
und weil Nitrat in der Bodenldsung sehr mobil ist, wird das Nitrat zusammen mit
basischen Kationen (Kalium, Calcium, Magnesium) ausgewaschen. Die dadurch
verursachte Bodenversauerung kann zudem die Aluminiumtoxizitiat erhdhen.

In vielen Studien wird von Stickstoffeintragen gesprochen, aber haufig nicht diffe-
renziert, in welcher chemischen Form der Stickstoff im Boden vorliegt. Die Effekte
von Ammonium und Nitrat auf Pilze unterscheiden sich aber. Im Allgemeinen
kann man sagen, dass Ammonium eine deutlich negativere Auswirkung hat als
Nitrat. Dies gilt fiir sowohl Ektomykorrhizapilze, als auch fiir die saprotrophen
Pilze. Der Abbau von Lignin wird ndmlich von Ammonium stérker gehemmt als
von Nitrat. Weil (fast) alle Mykorrhizapilze auf nitrathaltigen Substraten wachsen
konnen (NYGReN et al. 2008), ist die erhohte Nitratverfiigbarkeit keine unmittelba-
re Erklarung fiir eine Wachstumshemmung von Ektomykorrhizapilzen. Weil aber
die Aufnahme von Ammonium und Nitrat unterschiedliche Folgen fiir den Boden-
pH hat, ist es moglich, dass das Ammonium-Nitrat-Verhéltnis Artverschiebungen
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auslosen kann. Es wére deshalb interessant, die Folgen der Stickstoffeintrage bei un-
terschiedlichen Ammonium-Nitrat-Verhaltnissen zu untersuchen. Abgesehen von
den direkten Effekten gibt es Hinweise darauf, dass der Wirt auf hohe Nitrateintrage
mit einer Drosselung der Kohlenstoffzufuhr an den Pilz reagiert (z. B. CorrEa et al
2011). Auch dies kann zur Hemmung von Fruchtkorperbildung fiihren.

Es ist durchaus mdglich, dass der Einfluss von Stickstoff in einer Atmosphéare mit er-
hohtem Kohlenstoffdioxidgehalt reduziert wird. Forschungen haben gezeigt, dass
Ektomykorrhizapilze mit vielen Rhizomorphen von erhohtem Kohlenstoffdioxid-
gehalt profitieren (GopsoLb & BernTsoN 1997). PARRENT & ViLgaLys (2007) haben
die Interaktion zwischen erhhtem Kohlenstoffdioxidgehalt und Stickstoffdiingung
in einem Kiefernwald experimentell studiert. Wahrend Stickstoff einen unmittelba-
ren negativen Effekt auf Artenzusammensetzung und Myzelbiomasse zeigte, wurde
dieser Effekt durch eine erhohte Kohlenstoffdioxidkonzentration teilweise kompen-
siert. Auch fiir die Frage, inwieweit Stickstoff {iber den Baum oder den Boden wirkt,
ist es wichtig, die Interaktion zwischen erhohtem CO, und Stickstoff weiter zu un-
tersuchen, zumal es auf die Waldproduktivitét in den ndchsten Jahrzehnten Einfluss
haben wird (PArRreNT et al. 2006).

Zurzeit noch nicht beantwortet ist die Frage nach den kritischen Eintragsraten.
Dieses Konzept wird von Pflanzendkologen verwendet, um die Empfindlichkeit ein-
zelner Okosysteme oder kritischer Arten zu beschreiben. Fiir Pilze haben Dicuron
et al. (2004) festgestellt, dass sogar eine Zunahme des Stickstoffeintrages von nur
4 bis 8 kg N/ha pro Jahr die kritische Belastung {iberschreiten kann. In diesem Fall
handelte es sich um Kiefernwaélder, die an sehr niedrige Stickstoffmengen angepasst
sind. In anderen Fallen (z. B. in europdischen Laubwiéldern) sind die kritischen
Grenzen wohl erheblich hoher. Fiir Stachelpilze hat Arnorps (2010) gezeigt, dass
sich mit der Verringerung des Stickstoffeintrags die Arten der Laubwalder teilweise
erholt hatten, wahrend die Arten des Nadelwaldes dies nicht zeigten. Fiir die ver-
schiedenen Gattungen und Arten gibt es wohl grofSe Unterschiede bei den kritischen
Belastungsgrenzen. Es ware wichtig, diese Grenzen genauer zu definieren, damit
Angaben zur Stickstofftoleranz wie in Tabelle 1 quantifiziert werden konnen (Ozinca
et al. 2013). Gerade in dieser Hinsicht sind die Beitrdge der Amateurmykologen
auflerordentlich wertvoll.
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