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Abstract: Ectomycorrhizal fungi produce fruit bodies in a generally unpredictable way. We
observe significant interannual and spatial variations. On the one hand, this is caused by the
lifestyles of different species. On the other hand, ecosystems, habitats, and finally ecological
niches are subject to persistent, and mainly random changes. Ectomycorrhizal fungi react by
competition-controlled abundance shifts and by migration to other, suitable niches. The central
mechanism are disturbances which are able to reconfigure habitats and to alter niches. This in-
cludes major events such as windthrow, periodic changes in the abiotic and biotic environment,
and smale scale stochastic disturbances, e.g. soil perturbation by rodents or soil compaction
by human trampling. What we see in the end is a permanent modification in the composition
of ectomycorrhizal communities, and if the disturbance are of natural origin, no decrease in
species richness, on the contrary.

Key words: Macromycetes, disturbance, ecosystem, habitat, niche, species turnover, species
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Zusammenfassung: Ektomykorrhizapilze fruktifizieren in wenig vorhersehbarer Weise. Es gibt
deutliche Schwankungen zwischen Jahren und Ortlichkeiten. Dies liegt einerseits an unter-
schiedlichen Lebensstrategien der Arten. Andererseits sind Okosysteme, Habitate und letztlich
okologische Nischen anhaltenden, auch zufélligen Verdnderungen unterworfen. Darauf reagie-
ren Ektomykorrhizapilze mit konkurrenzbedingten Abundanzanderungen bzw. Abwanderung
in andere geeignete Nischen. Zentraler Mechanismus sind Storungen, die Habitate umgestalten
und Nischen verandern kénnen. Dazu gehoren GrofSereignisse wie z.B. Windwurf, periodische
Anderungen im abiotischen und biotischen Umfeld und kleinteilige, zufallsgesteuerte Storun-
gen, wie Bodenveranderungen durch Nager (Wiihlen) oder durch Menschen (Bodenverdich-
tung). Letztlich sehen wir einen stetigen Wandel der Zusammensetzung von Ektomykorrhi-
zapilz-Gemeinschaften, aber — bei natiirlichen Stérungen — in der Regel keine Minderung des
Artenreichtums, im Gegenteil.
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Einfiihrung

Wer kennt das nicht, letztes Jahr alles voll mit Steinpilzen, Pfifferlingen oder Reizkern,
heuer nichts! Vornehmer ausgedriickt: Pilze generell, und speziell Mykorrhizapilze,
fruktifizieren so gut wie jedes Jahr in verschiedenen Mengen, Gréflen und an anderen
Orten. Muster sind dabei schwer zu auszumachen, obwohl haufiger beobachtet wird,
dass auf ein ,,schlechtes” Pilzjahr ein ,gutes” folgt (HaLswacus 2007).

Als Grund wird meist der Witterungsverlauf angefiihrt, aber auch Immisionen und
menschliche Eingriffe. All das ist gut moglich, obwohl Nachweise eher liickenhaft
sind. Das liegt unter anderem daran, dass wir in aller Regel nur das sehen, was von
den Pilzen oben ankommt: die Fruchtkorper. Wie die Situation unter der Bodenober-
flache aussieht, wissen wir nicht, es sei denn, dass aufwandige Untersuchungsmetho-
den angewendet werden. Dazu zdhlen die morphologische Analyse von Mykorrhi-
zen, molekulare Methoden, Minirhizotrons (ein spezielles Endoskop), Analysen von
stabilen Isotopen und mehr.

Es kann nun gut sein, dass ein Ektomykorrhizapilz gesund und munter ist, und
sogar in die Ausbreitung seines Mycels investiert, nur nicht in Fruchtkorper. Fiir die
Bildung von Fruchtkorpern benétigen Pilze einen Anreiz, der im weitesten Sinne ein
Ausbremsen des Mycelwachstums darstellt. Dazu zéhlen mechanische Hindernisse,
Temperaturstiirze, Fressfeinde usw. (HaLswacss et al. 2016). Man konnte versucht
sein, dies anders gelagert zu sehen, als bei Gefafspflanzen, von denen nicht wenige
Arten recht regelméflig jedes Jahr Bliiten und Samen produzieren. Doch auch
Pflanzen sind hierzu auf bestimmte Schliisselreize angewiesen, was besonders gut
nachzuvollziehen ist z. B. bei ruderalen oder alpinen Arten, bzw. beim Vergleich von
Kurz- und Langtagspflanzen (z. B.: Kupo 1993; SrrtE et al. 2002; CERDAN & CHORY 2003;
BrLAzquEz et al. 2003).

Wenn solche und andere Stérungen dazu fiithren, dass das Mycel zu sehr geschadigt
wird, konnen keine Fruchtkorper gebildet werden. Hinzu kommt, dass ein Fundort
einschliefllich Boden und Rhizosphére sich subtil, aber standig verdandert. Welche
Einfliisse und Prozesse dafiir verantwortlich sind, zeigt die nun folgende Zusammen-
stellung. Dazu wollen wir zunéachst einige Begriffe klaren, die in der Pilzokologie (und
nicht nur dort) von Bedeutung sind.

C)kosystem, Habitat, Fundort, Substrat, Nische, und was Pilze davon halten

Bei der biogeografischen Verortung von Pilzen geht es teilweise kunterbunt durchei-
nander. Ist ein Erlenbruch ein Habitat, oder vielleicht eine Nische? Ist der Mittelmeer-
raum ein Lebensraum, und sind Moorbdden Substrate oder nur spezielle Fundorte?
Um Licht in das Ganze zu bringen, hier einige Definitionen (vergl. Kenr 2014):

Okosysteme sind Teil von Okozonen (= Biome), also von biogeografischen Arealen,
wie z.B. der boreale Giirtel. Ein zugehoriges Okosystem wire z. B. die boreale Zwergs-
trauchheide, die Moorheide ein Habitat (= Lebensraum). Der Fundort bezieht sich auf
die kleinteilige Struktur, z. B. ,, zwischen Bulten”, das Substrat wire hier Torf. Abbil-
dung 1 illustriert die Zusammenhange beispielhaft.
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Abb. 1: Die biogeografische Hierarchie 6kologischer Begriffe. Die Beschreibungen auf der rech-
ten Seite sind aus Platzgriinden Verkl’irztlwiedergegeben. D"as Fragezeichen zum ngriff Nische
wird in Abb. 2 erldutert. Bildnachweis: Okozone/Biom — Okologix (Wikipedia), Okosystem —

Google Earth, alle anderen vom Autor.
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Die Nische ist Teil des Habitats bzw. Substrats und tiber abiotische und biotische Ei-
genschaften bzw. Einflussfaktoren definiert (ScaoeNER 2009). Die Vielfaltigkeit einer
Nische ist in Abbildung 2 dargestellt, aber sicher nicht vollstandig. Man spricht auch
von der multi-dimensionalen Nische.
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Abb. 2: Zusammenstellung von Nischendimensionen.

Die Kombination solcher Nischenfaktoren und ihrer jeweiligen Wirkung bzw. Gro-
enordnung ergeben ein Nischenprofil, das zusammen mit der Wirtssituation (eigent-
lich auch Teil des Nischenprofils) selektiv auf das Vorkommen von Ektomykorrhiza-
pilzen wirkt. Hinzu kommt, dass trotz der vielfaltigen Nischenmuster Pilze um eine
Nische in Konkurrenz treten oder Pradatoren die Mycelausbreitung einschréanken
und sich dadurch die Nische zur sogenannten , realisierten” (d. h., tatsdchlich besetz-
baren) Nische verkleinert (ScHOENER 2009).

Habitate bis hin zu Nischen konnen sich aufgrund abiotischer und biotischer Einfliisse
andern, bei katastrophenartigen Ereignissen (z. B. Waldbrand) auch drastisch. Von
solchen Storungen berichtet der folgende Abschnitt.

Vom Mirchen des ,natiirlichen Gleichgewichts”

Um es gleich vorweg zu nehmen, so etwas gibt es nicht! Zumindest nicht als die
romantische Vorstellung einer ungestorten Lebensgemeinschaft. Lebensgemein-
schaften sind immer dynamisch und verandern sich, also auch Ektomykorrhiza-Ge-
sellschaften (StraaTsma et al. 2001; WaLker 2009). Die Griinde hierfiir sind bei wie-
derkehrenden und zufilligen Einfliissen zu suchen. Im wesentlichen zufallsgetrieben
ist die Sporenverbreitung z. B. durch Wind und tierische Vektoren wie Bodenarthro-
poden und Kleinsauger (HaLswachs & BAssLEr 2015), aber auch Witterungsschwan-
kungen. Solche Schwankungen, z. B. ein plotzlicher Frosteinbruch im Friihjahr,
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konnen fiir Pilzarten eine Storung darstellen, die zur
Verzogerung der Mycelausbreitung fiihrt. Andere
Arten sind gegentiber Kélte nicht so empfindlich und

Haufige Stérungen in
feuchten Mittelbreiten

¢ Borkenkifer haben daher einen Konkurrenzvorteil. Bodenpilze
e Windwurf und Ektomykorrhizapilze konnen den Boden-pH
e Waldbrand selbst beeinflussen und so Nischen verdndern
.. (Daver 2004; WALLANDER 2006). Mehrere Mykorrhi-

e Diirren . - e o .
) zapilz-Individuen beanspruchen haufig die gleiche
* Verbiss Nische, und verengen sie damit. RegelmafSige, saiso-
e Bodenerosion nale Geschehnisse stellen ebenfalls (periodische) St6-
e Forstwirtschaft rungen dar, die Nischen-relevant sind. Auch grofiere

Storungen, wie z. B. Kéferbefall von Wirtsbaumen,
konnen chronisch sein, jedoch {iber eine Zeitskala
von Jahrzehnten (Cooxe et al. 2007). Naturkatastrophen wie Feuer, Bergrutsche
oder Uberflutung sind in dhnlichen Zeitdimensionen zu sehen, sie folgen in unseren
Breiten allerdings einem Zufallsmuster. Anthropogene Storungen konnen positive
oder negative Auswirkungen auf die Artenvielfalt haben. Ein grofier Teil der mykorr-
hizabildenden Pilzarten ist auf ndhrstoffarme Standorte angewiesen (ArRNoOLDs 1991;
Kuyrer 2013), und daneben oft auch auf offenerdige Standorte (StMMEL & GLEIXNER
2015). Einstige Landnutzungsformen wie Streurechen und Waldweide sind diesbe-
ziiglich als positiv zu bewerten, da durch Streuentnahme und Beweidung Nahr-
stoffe entzogen und Offenstellen geschaffen wurden (Poscurop 2015; SIMMEL &
GLEIXNER 2015). Demgegentiber steht heute die Problematik der anthropogen stark
erhohten Néahrstoffeintrage (v. a. Stickstoff) aus der Luft, die deutliche Riickgange
bei Mykorrhizapilzen hervorrufen (Arnorps 1991; Kuyrer 2013).

e Freizeitverhalten

Storungsformen konnen sich tiberlagern, wie z. B. Diirre und Kéferbefall im Sinne
einer Storungssteigerung, oder Waldbrand und Extrem-Niederschlédge, die zu einer
Stérungsminderung fithren konnen (Suea et al. 2004). Sieht man sich simulierte Sto-
rungsmuster z.B. in einem Nadelwald an, so wird klar, dass bei aller Zufélligkeit die
chronischen, saisonalen Storungen deutlich hervortreten (Abbildung 3).

Storungen und Storungsverldufe sind allgegenwartig und haben einen unvermeidli-
chen Einfluss auf Lebensgemeinschaften. So kann zwar kein , natiirliches Gleichge-
wicht” im statischen Sinne entstehen, sondern ein dynamisches System, in dem die
Verdanderung das Konstante ist (vergl. HErakriT 540-480 v. Chr.).

Ohne Storung keine Vielfalt

Storungen bzw. Nischenverdanderungen fithren also zwangslaufig zu Veranderun-
gen in der Zusammensetzung einer lokalen Ektomykorrhiza-Gesellschaft durch Kon-
kurrenz, Verdrangung und Zufalligkeiten (,, Lotterieeffekt”) (KexNEDY et al. 2009;
KennEeDpY 2010; KENNEDY et al. 2011). Sind Storungsregime weder geringfiigig noch
katastrophal, also von mittlerer zeitlicher, raumlicher und intensitatsbezogener Aus-
wirkung, erzeugt dies ein Flickenmuster unterschiedlicher Habitatfragmente bzw.
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Storungsintensitat

Zeit

Abb. 3: Fiktives Storungsmuster {iber einige Jahre (blau - langzeitig, orange - saisonal, grau
- kurzzeitig/zufillig). In diesem vereinfachten Modell sieht man, wie sich Stérungsformen auf-
addieren.

Nischen (siehe z.B. RoxsurcH et al. 2004; vgl. auch Hunter et al. 2016). Damit wird
die Koexistenz verschiedener Arten ermdglicht und letztlich eine hohe Biodiversi-
tét (,,Intermediate disturbance hypothesis”, CoNNELL 1978). So konnen Artengemein-
schaften mehr oder minder selbstregulierend Artenreichtum und 6kologische Funkti-
onalitdt aufrecht erhalten (WartTE & JENTscH 2004). Dies trifft auch und in besonderem
Mafse auf Ektomykorrhiza-Gemeinschaften zu, vor allem bei Storungen, die zu Suk-
zessionsgeschehen fithren. Wenn z. B. durch Windwurf Wirtsbaume grof3flachig zer-
stort werden, so setzt eine Abfolge von Sukzessionsstadien ein, beginnend bei Pio-
niergeholzen (z. B. Weiden, Birken, Ebereschen), die in unseren Breiten in der Regel
in einem Bestand miindet, der weitgehend dem urspriinglichen gleicht (NENTWIG et
al. 2009: 207ff). Entlang einer solchen Wirts-Sukzession erscheinen daran angepasste
Ektomykorrhiza-Arten. Der Artenpool, aus denen sich die Pilzsukzession rekrutiert,
stammt weitgehend aus im Boden vorhandenen Pilzorganellen, wie Mycelien, Sklero-
tien und Sporen (,,Sporenbank”) (GLassmaN et al. 2015; HaLBwacHs & Béssler 2015),
und aus benachbarten Gemeinschaften iiber Sporenverbreitung bei lingerfristiger
Wiederbesiedlung (vgl. Dickie & Reicu 2005). Auch sogenannte Griinderbdaume, also
stehengebliebene und haufig machtige Biume, konnen ein wichtiger Ausgangspunkt
fiir Neukolonisierung sein (,,hub trees”, Stmarp 2009). Wenn Storungen interagieren,
sich also gegenseitig verstarken (s. Abb. 3) oder abschwéchen, entstehen komplexe
Storungsregime, die Biodiversitat steigern konnen (Fuxamr 2001; Suea et al. 2004).
Zusatzlich entsteht durch Stérungen ein Anpassungsdruck, der letztlich zu neuen
Arten fithren kann (Levin 2004). Dieser Effekt wird moglicherweise durch periodi-
sche Storungen verstarkt (LEvin 2004; YEsoaH & CHEN 2016).
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Es sollte nicht vergessen werden, dass das Fruktifizierungsverhalten nicht nur von
Storungsregimen abhangt, sondern auch von artspezifischen 6kologischen Strategien.
So ist beispielsweise Hebeloma cylindrosporum recht kurzlebig. Nach spatestens einem
Jahr sind die Mykorrhiza und das Mycel dieses Pionier-Mykorrhizapilzes abgestorben
(Guipor et al. 2001). Deutlich langlebiger ist Suillus bovinus mit> 10 Jahren (DAHLBERG
& STENLID 1994).

Ausblick: Warten auf den Pfifferling

Um auf die Parabel in der Uberschrift dieses Artikels zuriickzukommen, unser ver-
misster Pfifferling wird sich bei anderen Buchen oder Fichten erneut zeigen, oder
Jahre spater wieder an unserem urspriinglichen Fundort. Dies zumindest so lange,
wie das Habitat einigermafSen intakt bleibt und nicht durch permanenten Stérungs-
druck grundlegend und irreversibel verandert wird. Hierzu zéhlen massive menschli-
che Einfliisse (z.B. gewinnmaximierende Forstwirtschaft oder Fragmentierung durch
Tief- und Hochbau) und immer deutlicher auch der Klimawandel (Suea et al. 2004).

Es gibt aber auch eher Hoffnung spendende Entwicklungen. Der vor allem in den
80er Jahren breit diskutierte Saure Regen, der zur Degradierung unserer Naturrdaume
beitrug (Leser et al. 1994), ist heute kein vordringliches Thema mehr. Durch staatliche
Steuerungsmafinahmen sind Emissionen von Schwefel- und Stickoxiden mittlerweile
erheblich zuriickgegangen (ANonymus 2016), so dass sich viele Waldgebiete erholen
konnten.

Insgesamt bleibt festzuhalten, dass das Artenspektrum von Ektomykorrhizapilzen
an einem beliebigen Standort fortlaufenden Anderungen unterworfen ist, aber nicht
notwendigerweise ihre Diversitat (STraaTsma et al. 2001; WaLkeRr 2009).
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