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Die Rhizomorphen dreier Nestpilze
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Abstract: Based on stained microtome sections, the rhizomorph anatomy of Crucibulum
laeve, Cyathus olla and Cyathus striatus (Nidulariaceae) is described and illustrated. Tubular
hyphae with reduced septa, dead, empty and irregularly compressed hyphae, thrombopler-
ous hyphae, protein crystals, H-connections between hyphae, clamp connections pointing in
opposite directions, and a thick envelope of inamyloid fibre hyphae are present in all three
rhizomorphs studied.

Zusammenfassung: Die Anatomie der Rhizomorphen von Crucibulum laeve, Cyathus olla und
Cyathus striatus (Nidulariaceae) wird anhand von Mikrotomschnitten beschrieben und illus-
triert. Rohrenhyphen mit teilweise abgebauten Septen, tote, leere, unregelmafiig zusammen-
gedriickte Hyphen, Thrombopleren, Proteinkristalle, H-Verbindungen zwischen Hyphen,
gegenldufige Schnallen und eine dicke Hiille aus inamyloiden Faserhyphen kommen bei allen
drei untersuchten Rhizomorphen vor.

Einfiihrung

Die Nestpilze werden seit bald 200 Jahren in der eigens fiir sie errichteten Familie
Nidulariaceae Dumort. gefiihrt (DumorTiER 1822, als Nidulariae), fiir die spater sogar
eine eigene Ordnung, die Nidulariales G. Cunn., geschaffen wurde (CuNNINGHAM
1944). Die bekanntesten, jedem Mykologen schon frith vertrauten Arten sind
wohl Cyathus striatus (Huds.) Willd. und Crucibulum laeve (Huds.) Kambly, die in
manchen Biichern abgebildet sind (z. B. BRerTENBACH & KRANZLIN 1986; DAHNCKE
1993; JanN 1990; LaNGE & LanGe 1961). Diese Pilze sind von allen anderen Basidio-
myceten morphologisch und funktionell so verschieden (z. B. Hassert 2012), dass
die traditionelle Systematik (Nidulariales, Nidulariaceae) z. B. KreiseL (1969) iiber-
zeugend scheint. DNA-Sequenzanalysen verweisen die Nidulariaceae in die Nahe
der Agaricaceae Chevall (MATHENY & al. 2006), was J. Stalpers und A. de Cock («http://
www.mycobank.org/») bewog, die Nestpilze in die Agaricaceae zu verweisen, eine
Familie, die so charakteristische Blatterpilze wie Agaricus L. und Lepiota (Pers.) Gray
enthélt. Demgegentiber fithren CannoN & Kirk (2007), Garnica & al. (2007) und
MaTrENY & al. (2006) die Nidulariaceae als selbstandige Familie, anerkennen jedoch
ihre phylogenetische Position in den Agaricales Underw.

Anschrift des Autors: Heinz Clémengon, Musée botanique cantonal, Avenue de Cour 14bis,
CH-1007 Lausanne, Schweiz

© 2014 - Deutsche Gesellschaft fiir Mykologie



94 Zeitschrift fiir Mykologie 80/1, 2014

In den Beschreibungen von Crucibulum laeve, Cyathus olla (Batsch) Pers. und Cyathus
striatus finden die Rhizomorphen an der Basis der Fruchtkorper kaum je Beachtung.
Nur die etwas auffallenderen Rhizomorphen von Cyathus striatus werden von
SARrASINT (2005: 248) mit der Bemerkung «evidenti cordoni rizomorfici ... brunastri»
kurz erwahnt; aber deren Anatomie wird nicht besprochen. In der vorliegenden
Arbeit wird die Rhizomorphen-Anatomie dieser drei Nidulariaceen anhand von
Mikrotomschnitten beschrieben.

Material und Methoden

Die Basidiome der untersuchten Aufsammlungen werden im Musée botanique can-
tonal in Lausanne (LAU) aufbewahrt.

Crucibulum laeve (Huds.) Kambly, Kollektion HC 10/009, leg./det. H. Clémencon,
16.08.2010, Vernand Dessus, Lausanne, VD, Schweiz.

Cyathus olla (Batsch) Pers., Kollektion HC 10/014, leg./det. H. Clémengon, 25.08.2010,
Le Mont-sur-Lausanne, VD, Schweiz.

Cyathus striatus (Huds.) Willd., Kollektion HC 10/012, leg./det. H. Clémencon,
16.08.2010, Vernand Dessus, Lausanne, VD, Schweiz.

Fixierung, Einbettung in Methacrylat, Schnittfarbungen und Mikrofotografie wie
bei CLEMENCON (2013).

Resultate

Die Rhizomorphen der drei Nestpilze sind von einer stark entwickelten Hyphenhiille
aus gelben bis braunen, inamyloiden und acyanophilen Faserhyphen umsponnen
(Abb. 1C, 1D, 2I, 3C, 3D, 3E, 41, 4], 5A, 5B, 5C, 5D, 5E, 7D), zwischen denen in
den tieferen Zonen der Hiille einige generative Hyphen liegen (Abb. 2I, 4I). Die
Faserhyphen sind subreguldr langs ausgerichtet, stellenweise aber auch irreguldr
angeordnet (Abb. 3C, 5E). In den tieferen Zonen der Hiille sind die Faserhyphen
subreguldr kreuzweise spiralig um die Rhizomorphe gewunden (Abb. 1C, 3D, 5B).
Einzelne Faserhyphen dringen ins Innere der Rhizomorphen ein (Abb. 1D, 2I, 5E,
7D). Die meisten Faserhyphen sind glatt, einige aber mit kleinen, mineralischen
Kristallen besetzt (Abb. 2D, 5D). Bei Cyathus striatus befinden sich in den tiefen
Zonen der Faserhyphenhiille kleinere Felder dicht gedrangter, mineralischer
Kristalle (Abb. 5C). Grofle mineralische Kristalle liegen stellenweise zwischen den
Hyphen im Mark der Rhizomorphe von Crucibulum laeve (Abb. 2F).

Eine gut differenzierte Rinde fehlt den Rhizomorphen der drei untersuchten Nest-
pilze, so dass die Hyphenhiille direkt auf dem Mark der Rhizomorphen liegt (Abb.
1D, 21, 3E, 4], 5E, 7D). In der duflersten Zone der Rhizomorphen von Cyathus striatus
sieht man nach geeigneter Farbung eine gelatinése Masse zwischen den diinnen
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Hyphen (Abb. 7A), die bei den beiden anderen untersuchten Nestpilzen nicht gefun-
den wurde. Diese Zone ist so schwach ausgebildet, dass sie im Langsschnitt nicht
erkennbar ist (Abb. 5E). Sie kann kaum als Rinde bezeichnet werden.

Das Mark der Rhizomorphen besteht iiberwiegend aus Rohrenhyphen, generati-
ven Hyphen und einigen Thrombopleren, die alle subregular langs verlaufen und
schwach verwoben sind (Abb. 1D, 3E, 5E). Dazu gesellen sich die bereits oben
erwahnten, gelegentlichen Faserhyphen und leere, meist unregelmafliig zusammen-
gedriickte Hyphen unbekannter Funktion. Diese sind bei Crucibulum laeve nur spér-
lich vorhanden (Abb. 21 Pfeil), bei Cyathus olla und Cyathus striatus hingegen sind sie
auffallend haufig (Abb. 4F, 6], 6M, 6N, 7B).

Die generativen Hyphen sind paarkernig (Abb. 2A, 4A, 6A), aber es konnte anhand
der Mikrotomschnitte nicht ermittelt werden, ob in den Hyphenzellen nur je ein
einziges Paar liegt, oder ob mehrere Kernpaare vorkommen. Die meisten generativen
Hyphen sind glatt, einzelne konnen mit mineralischen Kristallen besetzt sein (Abb.
4H, 6L), oder eine verschleimte Oberfldche zeigen (Abb. 2C).

Rohrenhyphen sind in den Rhizomorphen der drei Nestpilze reichlich vorhanden
und ohne erkennbares Muster iiber fast den ganzen Querschnitt verteilt (Abb. 21, 4],
7D). Diese Verteilung wird auch in den Langsschnitten sichtbar (Abb. 1D, 3E, 5E).
Die Septen der Rohrenhyphen sind oft teilweise abgebaut (Abb. 2G, 4H, 6C), und
gelegentlich sitzt in den Poren dieser Septen ein Proteinkristall (Abb. 6E). Sekundare
Septen sind selten und wurden nur bei Cyathus striatus gefunden (Abb. 6K). Roh-
renhyphen konnen H-Verbindungen bauen (Abb. 2E, 4B, 6D) und interne Hyphen
beherbergen (Abb. 2H, 2I (Kreis), 4E, 7C). Thrombopleren entstehen aus Rohrenhy-
phen. Mit der Zunahme des Durchmessers der Rohrenhyphen nimmt deren Gehalt
an Zytoplasma ab, sodass reife Rohrenhyphen auf weiten Strecken fast leer aus-
sehen (Abb. 3E, 5E). In einigen Rohrenhyphen reichert sich ein Deuteroplasma an,
das zunachst kornig oder tropfenformig ist, mit zunehmender Masse schlieflich
homogenen wird (Abb. 4D, 6G, 6H, 61, 6]). Das Deuteroplasma ist meist farblos und
farbt sich mit Saurefuchsin intensiv rot, aber bei Cyathus striatus tritt auch ein braun-
gelbes Deuteroplasma auf, das sich nicht farben lésst (Abb. 6G, 6H).

Schnallen wurden bei generativen Hyphen, Rohrenhyphen und Thrombopleren
gefunden. Sie sind manchmal «gegenldufig», d. h. sie sind im gleichen Mikrotom-
schnitt einmal nach «links», einmal nach «rechts» offen (Abb. 2B, 6B).

Diskussion

Rohrenhyphen mit teilweise abgebauten Septen, Proteinkristalle, Thrombopleren,
Faserhyphen, H-Verbindungen, intrahyphale Hyphen und gegenldufige Schnallen
kommen in den Rhizomorphen vieler Basidiomyceten vor (CLEMENGON 2004a, 2004b,
2005a, 2005b, 2008, 2012a, 2012b, 2013 und unverdffentlichte Beobachtungen). Die
Rhizomorphen der drei untersuchten Nestpilze fallen durch die machtige, lockere
Hiille aus gelben bis braunen, inamyloiden Faserhyphen, das Fehlen einer Rinde,
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und das Auftreten toter, leerer, unregelméfiig zusammengedriickter Hyphen auf.
Periphere Faserhyphen kommen auch bei Gattungen aus verschiedenen Familien
vor, z. B. bei Agaricus, Agrocybe Fayod, Chlorophyllum Massee, Lepiota, Leucoagaricus
Locq. ex Singer, Lycoperdon Pers., Macrolepiota Singer, Prunulus Gray, Ramaria Fr.
ex Bonord. und Sclerogaster R. Hesse wo sie zum Teil stark dextrinoid sind (eigene,
zum Teil unverdffentlichte Beobachtungen). Den Faserhyphen der Nestpilze kommt
daher nur eine geringe taxonomische Bedeutung zu, obwohl die nachst verwandte
Familie, die Agaricaceae, reich an Gattungen mit Faserhyphen in den Rhizomorphen
ist. Die biologische und taxonomische Bedeutung der leeren, unregelmaflig zusam-
mengedriickten Hyphen liegt noch im Dunkeln, und es eriibrigt sich, dariiber zu
spekulieren.

Heinz Clémencon

Besondere Interessen: Cytologie, Anatomie,
Entwicklungsbiolgie und Taxonomie der Agaricomyceten;
Technische Weiterentwicklung der Mikrotomie und
Mikroskopie der Pilze, speziell der Methoden zur
Untersuchung der Fruchtkdrperentwicklung und der
Anatomie der Rhizomorphen
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Abb. 1: Crucibulum laeve, Rhizomorphen. A: Lebend im aufgedeckten Substrat. Matt gelbe,
stark verzweigte Strange auf vermoderten Blattern. B: Lebende Rhizomorphe in Wasser foto-
grafiert. Der aus Faserhyphen bestehende, periphere Flaum ist deutlich erkennbar. C: Die
Rhizomorphen sind von einer Schicht locker angeordneter, in den grofsen Ziigen kreuzweise
schrédg verlaufender, gelber Faserhyphen umgeben. In Glyceringelatine fotografiert. D: Der
Langsschnitt zeigt den dufleren Faserbelag und den Aufbau der Rhizomorphe aus generati-
ven Hyphen und nur wenig dickeren Réhrenhyphen. Thrombopleren sind in diesem Schnitt
nicht enthalten. Das Geflecht weist einige groSe Hohlraume auf. Die kleinen, dunklen Punkte
sind mineralische Kristalle. — Saurefuchsin-Tannin-Eisenchlorid-Hamatoxylin-Kupfersulfat.
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Abb. 2: Crucibulum Iaeve, Rhizomorphen, A-H Langsschnitte; die Skala in A gilt fiir die Bil-
der A-H. A: Dikaryotische, generative Hyphe. B: Gegenlaufige Schnallen. C: Periphere, gelifere
Hyphen. Der Schleim erscheint als diffuser Belag auf den Hyphen. D: Im Innern der Rhizomor-
phe gelegene Faserhyphen mit einem Belag feiner, mineralischer Kristalle. E: H-Verbindung
zweier Rohrenhyphen. F: Grobe mineralische Kristalle in der Rhizomorphe. G: Réhrenhyphe
mit teilweise abgebauter Septe und drei Proteinkristallen. H: Eine kurze, generative Hyphe in
einer Rohrenhyphe. I: Querschnitt mit lockerer Hiille aus Faserhyphen und grofien Liicken
im Innern der Rhizomorphe. Die meisten Rohrenhyphen sind kaum dicker als die generati-
ven Hyphen. Im oberen linken Viertel zwei Thrombopleren. In Position 12 Uhr eine Réhrenhy-
phe mit einem Proteinkristall. Im Kreis eine intrahyphale Hyphe. Der Pfeil weist auf eine tote,
zusammengedriickte Hyphe. — Saurefuchsin-Tannin-Eisenchlorid-Hématoxylin-Kupfersulfat.
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Abb. 3: Cyathus olla, Rhizomorphe. A, B: Lebende Rhizomorphen in Gartenerde, die Deck-
schicht des Substrates entfernt. Die grofse Rhizomorphe in B ist teilweise mit einem weissen
Hyphenfilzbedeckt. C: Faserhyphen der lockeren Hyphenhiille, in polymerisiertem Methacrylat
fotografiert. D: Oberflachliche Faserhyphen, in Melzers Jodlosung fotografiert. Die gelbe Farbe
stammt von der Anreicherung des Jodes in der Rhizomorphe, die Faserhyphen sind inamyloid.
E: Im Léangsschnitt erkennt man die dichtere, kiinstlich graubraun gefarbte Faserhyphenschicht
unter der lockeren Hyphenhiille, darunter das aus generativen Hyphen, Réhrenhyphen und
Thrombopleren (dunkelrot) subregulédr geflochtene Mark. Einige rot gefarbte Proteinkristalle
sind knapp sichtbar. — Sdurefuchsin-Tannin-Eisenchlorid-Hamatoxylin-Kupfersulfat. Die Skala
in B gilt auch fiir A; die Skala in C gilt auch fiir D und E.
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Abb. 4: Cyathus olla, Rhizomorphe. A: Kernpaar einer generativen Hyphe. B: H-Verbindung
zwischen zwei Rohrenhyphen. C: Teilweise abgebaute Septe einer R6hrenhyphe. D: Throm-
boplere Hyphe. E: Intrahyphale Hyphe (Querschnitt). F: Generative Hyphen (g), R6hrenhy-
phen (R), eine Thromboplere (Pfeil) und leere, zerknitterte Hyphen (graue Linien), Quer-
schnitt. G: Drei Proteinkristalle in R6hrenhyphen. H: Glatte, braunliche Faserhyphen und mit
dunkel erscheinenden Kristallen besetzte generative Hyphen aus der lockeren Hyphenhiille.
I: Querschnitt durch die Hyphenhiille mit Faserhyphen und generativen Hyphen. J: Quer-
schnitt, die méachtige aber locker gebaute Hiille aus dunkel gefarbten Faserhyphen und die
Verteilung der weiten Rohrenhyphen zeigend. — Saurefuchsin-Tannin-Eisenchlorid-Hamat-
oxylin-Kupfersulfat. Die Skala in I gilt auch fiir A-H.
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Abb. 5: Cyathus striatus, Rhizomorphe. A: Lebende, trockene Rhizomorphe mit locker wol-
liger Hyphenbhiille. B: Periphere, subregulédr kreuzweise angeordnete, braune Faserhyphen.
C: In der Faserhyphenschicht gelegene Kristalle. D: Kristallifere, periphere Faserhyphe. E:
Langsschnitt, Ubersichtsbild. Im Mark der Rhizomorphe sieht man weite Rohrenhyphen,
eine gelbbraune Thromboplere und viele kleine, rot gefarbte Proteinkristalle. Einige braune
Faserhyphen dringen in das Mark ein. — B-D: Ganze Rhizomorphe im Durchlicht, daher der
braune Hintergrund. E: Saurefuchsin-Tannin-Eisenchlorid-Hamatoxylin-Kupfersulfat.
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Abb. 6: Cyathus striatus, Rhizomorphe, Langsschnitte. A: Zwei generative Hyphen mit je
einem Kernpaar (Pfeile). B: Zwei entgegengesetzt gerichtete Schnallen im gleichen Mikrotom-
schnitt. C: Teilweise abgebaute Septe einer Rohrenhyphe. D: H-Verbindung zweier Rohrenhy-
phen. EF: Proteinkristalle in Rohrenhyphe, in E in einem Doliporus steckend. G,H: Léwen-
braune Thrombopleren, in H mit einem unreifen, meromorphen Teil. I: Farblose, kiinstliche
rot angefdarbte Thromboplere mit homogenem Inhalt. J: Thromboplere mit hellen Liicken.
Unter und {iber der Thromboplere sind die grau angefarbten Wande leerer, zusammenge-
driickter Hyphen sichtbar. K: Sekundare Septe einer Réhrenhyphe. L: Mit kleinen Kristal-
len besetze Hyphen aus dem Hyphenmantel der Rhizomorphe. Die hell erscheinenden Kris-
talle liegen nicht in der Abbildungsebene. In der oberen Hyphe ist ein Zellkern (rot) sichtbar.
M: Leere, farblose, kiinstlich grau angefarbte Hyphen aus der Peripherie der Rhizomorphe.
N: Leere, zusammengedriickte, graubraune Hyphe aus dem Innern der Rhizomorphe. — Séu-
refuchsin-Tannin-Eisenchlorid-Hamatoxylin-Kupfersulfat. Die Skala gilt fiir alle Bilder.
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Abb. 7: Cyathus striatus, Rhizomorphe, Querschnitte. A: Randpartie mit gelatinéser Masse
(grau angeférbt) zwischen den Hyphen. B: Tote, leere, zusammengedriickte Hyphen mit grau
angefarbten Wanden zwischen Rohrenhyphen und generativen Hyphen. C: Zwei Throm-
bopleren mit intrahyphalen Hyphen, deren Wénde grau angefarbt wurden. D: Querschnitt,
Ubersichtsbild. Die Faserhyphen sind schwarzbraun angefarbt worden; einige befinden sich
im Innern der Rhizomorphe (geneigte Pfeile). Eine gelbbraune (Position 12 Uhr) und eine rot
gefarbte Thromboplere (Position 4 Uhr) sind mit waagrechten Pfeilen markiert. Die R6hrenhy-
phen sind regellos verteilt. Auffallend ist die grofSe Anzahl der toten, leeren, zusammenge-
driickten Hyphen mit grau angefarbten Wanden. Man beachte, dass in der Hyphenhiille auch
generative Hyphen vorkommen. — Saurefuchsin-Tannin-Eisenchlorid-Hamatoxylin-Kupfer-
sulfat. Die Skala in A gilt auch fiir B und C.
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