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Summary: The authors bade farewell to the still and ever present notion that wind is the most
important or even the only dispersal agent, particularly in the case of ectomycorrhizal fungi.
This is the result of an investigation, which starts with spore traits and an interpretation of their
ecological functions. In this vein spore traits of ectomycorrhizal fungi are connected to their sym-
biotic lifestyle and are compared with spores of saprotrophic fungi. The symbiotic mode entails
that the spores need to reach vicinity of their host roots. For this a range of possibilities and their
dispersal potential are described. Finally further research needs are outlined.

Zusammenfassung: Die Autoren verabschieden sich von dem allgegenwartigen Bild, dass Wind
das wesentliche bzw. einzige Medium zur Sporenverbreitung ist, vor allem bei Ektomykorrhi-
zapilzen. Dies ist das Ergebnis einer Betrachtung, die von Sporenmerkmalen ausgeht und diese
in ihren 6kologischen Funktionen interpretiert. In diesem Sinne werden Sporeneigenschaften
von Ektomykorrhizapilzen mit ihrer symbiotischen Lebensweise in Verbindung gebracht und
mit Sporen saprotropher Pilze verglichen. Die symbiotische Lebensweise erfordert, dass die
Sporen in die Ndhe von Wurzeln des Wirtes gelangen miissen. Eine Reihe von Moglichkeiten
und deren Ausbreitungspotentiale werden aufgezeigt. Ausgehend wird weiterer Forschungs-
bedarf skizziert.

Einfiihrung

Organismen bilden 6kologische Gruppen (Gilden), die generell durch ihre Erndhrungs-
weise (Trophie) und ihr Konkurrenzverhalten geprégt sind (StMBERLOFF & Dayan 1991).
Die Trophie z. B. von Pflanzen hat wéhrend ihrer Evolution zu spezifischen morpho-
logischen Anpassungen gefiihrt, auch im Hinblick auf ihre Verbreitungsstrategien. Die
Weifibeerige Mistel z. B. ist ein Halbschmarotzer, der auf lebende Laubbaume als Sub-
strat angewiesen ist und deshalb rundliche und klebrige Samen entwickelt (MEHRVARZ
et al. 2012), die von Vogeln verbreitet werden. Anders die Samen von Ahornarten. Sie
sind gefliigelt und haben damit eine optimale Form fiir eine Verbreitung durch Wind.

Diese Beispiele zeigen, warum es wichtig ist, sich Merkmale z. B. von Pilzsporen anzu-
sehen, deren Morphologie eine bemerkenswerte Vielfalt aufweist (s. Abb. 1).
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Abb. 1: Beispiele fiir die unglaubliche Vielfalt von Basidiosporen. (A) Entoloma parasiticum
(Quél.) Kreisel, (B) Lactarius pterosporus Romagn., (C) Lepiota magnispora Murrill, (D) Hygrocybe
quieta (Kiithner) Singer, (E) Cyphella digitalis (Alb. & Schwein.) Fr., (F) Cortinarius obsoletus Kiithner,
(G) Lepiota castanea Quél., (H) Fayodia bisphaerigera (J.E. Lange) Singer, (I) Coprinopsis laanii (Kits
van Wav.) Redhead, Vilgalys & Moncalvo, (J) Rhodocollybia fodiens (Kalchbr.) Antonin & Noordel.,
(K) Rugomyces chrysenteron (Bull.) Bon, (L) Mycenella bryophila (Voglino) Singer, (M) Clitocybe
diatreta (Fr.) P. Kumm., (N) Conocybe striatipes (Speg.) Singer, (O) Clitopilus scyphoides (Fr.) Singer,
(P) Inocybe multicoronata Quél., (Q) Rhodocybe caelata (Fr.) Maire, (R) Laccaria tortilis (Bolton)
Cooke, (S) Coprinus silvaticus Peck, (T) Entoloma strigosissimum (Rea) Noordel.

(Nach KNupseN & VEesTERHOLT 2012, mit freundlicher Genehmigung von Henning Knudsen)

Abb. 2: Stinkmorchel (Phallus impudicus L.),
deren Gleba nach Aas riecht und v. a. Fliegen
anzieht (Foto: Birger Fricke 2005, Wikimedia
Commons)
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Merkmale weisen auch bei Pilzen auf
Anpassungen hin, die mit ihren trophi-
schen Eigenschaften einhergehen kon-
nen. Damit werden Einzelheiten in der
Lebensweise der Gilden deutlicher. So
dienen Pilzsporen der Ausbreitung und
der Aufrechterhaltung genetischer Viel-
falt, unabhédngig von der 6kologischen
Gilde. Wir haben alle gelernt, dass sich v.
a. die Sporen der Grof$pilze durch Wind
verbreiten. Aber stimmt dies auch fiir alle
Gilden? Sporen von Ektomykorrhizapil-
zen miissen hohere Hiirden als die meis-
ten saprotrophen Pilze {iberwinden, um
sich auf ihrem Substrat bzw. an ihren
Symbiosepartner zu etablieren, also des-
sen Feinwurzeln. Da diese nicht freilie-
gen, sind Ektomykorrhizasporen bei ihrer
Ausbreitung auf mehr als nur den Wind
angewiesen (HarswacHs & BAssLER 2015).
Aber auch einige saprotrophe Arten nut-
zen Alternativen, wie z. B. die Stinkmor-
chel, deren Sporen durch Insekten ver-
breitet werden (Abb. 2).
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Sporenmerkmale und Gilden

Zunéachst haben wir untersucht, ob es Unterschiede bei den Sporenmerkmalen sapro-
tropher und mykorrhizabildender GrofSpilze gibt. Dazu haben wir die Sporenmerkma-
le von mehr als 600 europdischen Arten zusammengetragen und sie nach den beiden
Gilden getrennt statistisch analysiert. Der erste auffallige Befund war, dass Sporen der
Ektomykorrhizapilze im Durchschnitt grofier und runder sind (BAssLEr et al. 2014).
Allerdings scheint dies primar nicht das Ergebnis einer Anpassung zu sein, weil diese
Merkmale — so unsere Analyse — im phylogenetischen Stammbaum tief verwurzelt
sind. Dies bedeutet jedoch nicht automatisch, dass diese Eigenschaften irrelevant fiir
die Lebensweise von Ektomykorrhizapilzen sind. Sie konnten im Laufe der Evolution
den Ubergang von einer saprotrophen zu einer mutualistischen Lebensweise gefordert
haben (,,Exaptation”, ,Praadaptation”, siehe LEvin 2009: 97-100), so wie z. B. die war-
meisolierende Befiederung von Sauriern wahrscheinlich zur Entwicklung der Vogel
gefiihrt hat.

Weitere Untersuchungen (HaLswachs et al. 2014) haben ergeben, dass die Sporen von
Ektomykorrhizapilzen deutlich hdufiger ornamentiert sind und diinnere Sporenwan-
de haben. Aufierdem zeigen sie keine Keimporen. Dunkle (melanisierte) Sporen kom-
men in beiden Gilden zu etwas mehr als 50 % vor.

Um beurteilen zu kénnen, welche 6kologische Bedeutung solche Eigenschaften haben
(konnen), haben wir uns in der Literatur umgeschaut (Tabelle 1). Es fiel dabei auf, dass
tiber Sporeneigenschaften vergleichsweise wenig geforscht wurde und wird, so dass
unsere Interpretationen auch von Plausibilitatsiiberlegungen geprégt sind. Siehe dazu
auch eine umfangreiche Darstellung in HaLBwacHs & BAssLEr (2015).

Tabelle 1: Sporeneigenschaften und ihre 6kologischen Funktionen.

Sporeneigenschaft Funktion

Grofse (Volumen) Grofse Sporen enthalten mehr Nahrstoffe als kleine und zeigen eine
hohere Uberlebensdauer (Dormanz) (CARLILE et al. 2001: 233f;
Deacon 2005: 185). Kleine Sporen fliegen weiter und konnen dabei
besser Hindernisse umgehen (Turross 2005).

Form (Lénge/Breite) Kugelige Sporen weisen eine geringere Oberfldche auf, als langliche
mit vergleichbaren Volumina (CaRLILE et al. 2001: 234).
Dies verlangert die Uberlebensfahigkeit, weil weniger Oberflache fiir
mikrobielle Attacken geboten wird. Langliche Sporen fliegen weiter
(INnGoLp 1965: 14f).

Ornamentierung Ornamentierte Sporen sind generell hydrophob (Lotuseffekt!), was
die Verbreitung durch Nebeltropfchen (GrReGory 1973: 67), Boden-
Invertebraten (WosTeEN & WEssiLs 1997) und andere Tiere fordert
(LiLLeskov & Bruns 2005). Ornamentierung kann auch die Haftung
an Substraten oder Vektoren fordern (JENNINGS & Lysek 1999: 119, 123).
Ornamentierung spielt wahrscheinlich nur dann eine Rolle bei der
Verbreitung durch Luftstrome, wenn diese sehr gering sind. Die Form
ist offenbar dafiir wichtiger (vergl. Roper et al. 2008).
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Wanddicke

Pigmentierung

Keimpore

Sporen mit dicken Wénden sind besser geschiitzt als diinnwandige,
besonders wenn sie durch den Verdauungstrakt von Tieren gehen
(Garnica et al. 2007). Die gleichen Autoren vermuten, dass dicke
Sporenwénde und Melanisierung eng korreliert sind. Diinnwandige
Sporen keimen bereitwilliger als dickwandige (TurLoss 2005).

Melanisierte Sporen sind besser gegen UV-Strahlung wahrend der
Verbreitung durch Wind (DurreLL 1964; VELLINGA 2004) gegen
Austrocknung (Zupanova et al. 1980) und Extremtemperaturen
geschiitzt (ReaNsTROM & FREE 1996), aber auch gegen enzymatische
und mikrobielle Attacken (Kuo & ALEXANDER 1967). Auflerdem tragen
Melanine zur mechanischen Stabilitédt einer Spore bei (Cooke & Whirprs
1993: 150, 159).

Keimporen erlauben eine sofortige Keimung nach der Ausscheidung
durch tierische Vektoren (vergl. WaTLING 1988).

Wenn man nun vergleicht, in welcher Weise die einzelnen Sporeneigenschaften mit
den unterschiedlichen Lebensweisen der Gilden iibereinstimmen, zeigt sich ein diffe-

renziertes Bild, auch wenn es Uberschneidungen gibt (Tabelle 2).

Tabelle 2: Gildenprofile und korrespondierende Sporeneigenschaften.

Mutualistsche Gilde Saprotrophe Gilde
Verhalten Sporeneigenschaften | Verhalten Sporeneigenschaften
(a) Langlebig (a) Sporen grofs und Koprophile Pilze:
kugelig,
dicke Sporenwiande (d) Schutz gegen (d) Dunkle,
aggressive dicke Wande
Verdauungssifte
(b) Die Sporen (b) Ornamentierung (e) Schnelle (e) Keimporen
miissen in die Nahe Keimung
von Wirtswurzeln
gelangen, wohl meist
durch die Bodenfauna
(c) (Fern-) (c) Melanisierung Andere:
Verbreitung durch
Wind ist im Wald (f) Haufig (f) Sporen klein,
eingeschrankt (s.u.), Fernverbreitung melanisiert und
daher wahrscheinlich durch Wind langlich
héufig Verbreitung
durch Fungivore
(g) Schneller (g) Diinne Wande,
Keimungserfolgin  hyalin
hohene Breiten
(kurze
Vegetationsperiode!)
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Trotz der Uberschneidungen ergibt sich ein recht konsistentes Bild, welches nun mit
dem realen Verbreitungs- und Etablierungsverhalten der Ektomykorrhizapilze in ihren
Okosystemen verglichen werden soll.

Viele Wege fithren nach Rom

Wir sind der Frage nachgegangen, welche Ausbreitungsmechanismen infrage kommen,
damit eine Ektomykorrhizaspore zumindest in die Ndhe von geeigneten Feinwurzeln
kommt, also nicht nur Distanzen, sondern auch Bodenschichten iiberwindet.
Auflerdem haben wir Hinweise gesucht, welche Sporeneigenschaften moglicherweise
den direkten Kontakt mit Wurzeln erleichtern.

Ektomykorrhizasporen sind besonders langlebig, offenbar auch deswegen, weil
sie auf in ihrer Nahe wachsenden Feinwurzeln des Wirtes , warten”, um dann zu
keimen, mit anderen Keimschlauchen zu fusionieren und den Kontakt mit dem Wirt
herzustellen (HaLswachs & BAssLer 2015). Dabei spielen Signale zwischen Wurzeln
und Sporen bzw. Primarhyphen eine wichtige Rolle. So 16sen Flavonoide und andere
Wurzelexudate Sporenkeimung aus (MARTIN et al. 2001; HassaN & MartnEstus 2012),
wihrend z. B. fliichtige Sesquiterpene des Pilzes das Wurzelwachstum anregen konnen
(DrreEnGou et al. 2015).

Luftbewegung ist in den typischen Ektomykorrhiza-Habitaten, also in Waldern, so
gering, dass die meisten Sporen in einem Umkreis von einem Meter sedimentieren
(GaLaNTE et al. 2011; HorTon et al. 2013). Wind spielt also in den Wald-Okosystemen
bei der Sporen-Fernverbreitung eine eher untergeordnete Rolle. Deshalb sind die
Ektomykorrhizapilze auf alternative bzw. zusatzliche Moglichkeiten angewiesen.

Wichtige Vektoren sind verschiedenste Tiergruppen, die sowohl in der Lage sind,
Sporen iiber grofiere Entfernungen zu transportieren, aber auch in den Boden
einzubringen. Wesentliche Vertreter sind hierbei Kleinsauger (Méuse, Eichhérnchen),
Grofisdauger (Wildschweine und andere Paarhufer), (Boden-)Arthropoden und
Regenwiirmer. Dabei haben Tiere, die Pilze als Nahrung aufnehmen und Sporen im
Kot wieder ausscheiden, einen erheblichen Anteil (s. z.B. ScaHickmanN et al. 2012).

Als zusatzliches Verbreitungsmedium konnte auch Niederschlag eine bedeutende
Rolle spielen, und zwar durch Wasserfluss entlang von Geholzstimmen und ihren
Wurzeln bzw. Wurzelkanélen (ScawARrzeL et al. 2012). In Abb. 3 und 4 haben wir ver-
schiedene Ausbreitungsmoglichkeiten zusammengestellt.

Es wird klar, dass die Verbreitungsmoglichkeiten aufierordentlich vielfaltig sind und
selbst tiber grofie Distanzen bzw. erhebliche Tiefen funktionieren. Die Ektomykorr-
hizasporen sind hinsichtlich dieser vielfiltigen Verbreitungsmoglichkeiten gut aus-
gestattet. Die meisten sind ornamentiert und damit hydrophob, was den Transport
durch Bodenarthropoden begiinstigt. Auch ist etwa die Halfte der Arten durch Mela-
nine gegen das agressive Milieu im Verdauungstrakt von Tieren geschiitzt.

Die Tatsache, dass Ektomykorrhizapilze im Vergleich zu saprotrophen Pilzen durch-
schnittlich groflere und rundere Sporen bilden, befahigt sie nicht nur langere Zeit auf
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Abb. 3: Ausbreitungsdistanzen verschiedener Tiere und durch Wind
(nach HarswacHs & BAssLEr 2015)
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giinstige Keimungsbedingungen zu warten, sondern letztlich auch keimen zu kénnen,
ohne wesentlich auf das Bodensubstrat zurtickgreifen zu miissen.

Keimporen sind fiir Ektomykorrhizapilze nicht von Vorteil, weil sie nicht wie kopro-
phile Pilze, die einem hohem Konkurrenzdruck unterliegen (BurLer 1931), sofort nach
Ausscheidung des Kotes ggf. zu frith keimen sollen. Zunéchst muss ja, wie bereits
beschrieben, meist durch chemisches Signalisieren die Nahe zur Wurzel sichergestellt
werden.

Fazit: Ektomykorrhizasporen haben Eigenschaften, die offensichtlich ihrer symbioti-
schen Lebensweise entgegenkommen. Es bedarf jedoch weiterer Untersuchungen, um
mehr Licht in das Verbreitungs-Etablierungs-Syndrom bei Ektomykorrhizapilzen zu
bringen und den aufgestellten Hypothesen nachzugehen. Wir denken dabei vor allem
an Mesokosmos-Experimente, um z. B. den Transport durch Arthropoden in tiefere
Bodenschichten nachzuweisen. Auierdem gilt es die Rolle der Sporen beim Ubergang
von einer saprotrophen zu einer mutualistischen Lebensweise in der Evolution zu kla-
ren, beispielsweise mit hochaufgeldsten phylogenetischen Analysen tiber moglichst
breite Datensatze aus unterschiedlichen Biomen. Auch die Untersuchung von Marker-
genen fiir Sporengrofie und -form konnte Hinweise geben, auch wenn dies kein ein-
faches Unterfangen ist. Erganzend konnten Enzymanalysen bzw. deren phylogeneti-
schen Marker Aufschluss dariiber geben, inwieweit Ektomykorrhizasporen mit Enzy-
men ausgestattet sind, die fiir ihre Etablierung wichtig sein kénnen.
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