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Abstract: Fungi show characteristic traits that enable them to successfully colonise available
and newly emerging niches. Discrimination is often done between competitive, ruderal and
stress-tolerant life history strategies.

These strategies translate into fungal communities by a succession of species in sometimes
abruptly changing ecosystems, for example after forest fires. Thus they substantially contri-
bute to the adaptability of ecosystems and to element cycling.

It can be expected that global warming will significantly alter ecological processes. Field myco-
logists can contribute to a better understanding of this through their observations.

Zusammenfassung: Pilze besitzen charakteristische Eigenschaften, die sie befahigen, vor-
handene und neu entstehende Nische zu besetzen. Im Wesentlichen wird dabei zwischen kom-
petitiven, ruderalen und stresstoleranten Lebensstrategien unterschieden.

Diese Strategien manifestieren sich in Pilzgesellschaften durch eine Artenabfolge in sich teil-
weise abrupt dndernden Okosystemen, z. B. nach Waldbranden. Sie tragen dadurch wesent-
lich zur Anpassungsfahigkeit von Okosystemen und von Stoffkreislaufen bei.

Die Klimaerwéarmung wird aller Voraussicht nach dkologische Prozesse deutlich verandern.
Um dies besser zu verstehen, konnen Feldmykologen durch ihre Beobachtungen beitragen.

Stichworter: Okologie, Selektionstypen, Pionier- und Klimaxgesellschaften, Sukzession

Pilznischen
Trotz der eher allegorisch anmutenden Begriffe in der Uberschrift, sind die Lebens-
strategien von Pilzen so geformt, dass sie eine Nische (zur Definition siehe HaLs-
wacHs & BAssLEr 2017) optimal besetzen konnen. Dazu gehoren Nischen, die

A von vielen Arten beansprucht werden,

B die neu entstehen und die

C stressgepragt sind.
Was versteht man unter diesen Nischenkategorien (s.a. Abb. 1)?

Kategorie A: entwickelte und weitgehend ungestorte Substrate, wie vermorschtes
Holz, humose Waldboden oder Schwemmbdoden.
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Kategorie B: meist durch Storungen oder saisonale Prozesse entstandene Substrate
(positive Storungen), z. B. durch Erdrutsche, Brandstellen, Windwurf, Landwirt-
schaft oder Streuanreicherung im Jahresverlauf.

Kategorie C: extreme Umweltbedingungen, z. B. Versalzung, Kélte, Bodenvernas-
sung oder aride Boden.
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Abb. 1: Links: Breitblattriger Riibling (Megacollybia platyphylla (Pers.) Kotl. & Pouzar) ein Sa-
probiont, der vor allem vermorschtes Laubholz besiedelt. Mitte: Kohlenbecherling (Geopyxis
carbonaria (Alb. & Schwein.) Sacc.), ein typischer Brandstellenpilz. Rechts: Ein Stielbovist (Tu-
lostoma sp. Pers.), ein Steppenspezialist.

Fotos (in Reihenfolge): T. Kewin (cc), H. Krisp (cc), KaTya (cc)

Arten der Kategorie A sind kompetitiv ausgerichtet wie die meisten Ektomykorr-
hizapilze (z. B. Suillus bovinus (L.) Roussel: MucHa et al. 2008), oder der Griinblatt-
rige Schwefelkopf (Hypholoma fasciculare (Huds.) P. Kumm.) als besonders , kampfer-
ischer” Saprobiont (Boppy & Hiscox 2016). Sie verdrangen Konkurrenten indem sie
Hyphen und Mycel anderer Pilze mechanisch oder mittels chemischer Stoffe wie
Enzyme und Toxinen am Wachstum hindern (Dix & WEBSTER 1995; WoopwaRD &
Boppy 2008).

Die Pilze der Kategorie B hingegen haben ruderalen Charakter, bevorzugen also neue
Nischen, die noch nicht besetzt sind. Typische Vertreter sind Helmlinge, Trichterlinge
und Riiblinge (Pucn & Boppy 1988a). Aber auch einige Ektomykorrhizapilze sind eher
ruderal ausgerichtet, z. B. Laccaria montana Singer, eine Art die mit als erste auf Glet-
schermoranen wohl zusammen mit Zwergweiden erscheinen (JumprPoNEN et al. 2002).

Die Kategorie C umfasst die stressangepassten Arten. Beispiele sind der Salzwiesen-
champignon (Agaricus bernardii Quél.), der Frostschneckling (Hygrophorus hypothejus
(Fr.) Fr.) und der Sumpthaubenpilz (Mitrula paludosa Fr.), welcher auf pflanzliche Sub-
strate in stethendem Wasser angewiesen ist.

Die hier erwdhnten Arten sind in Abb. 2 dargestellt.

Okologische Schubladen

Die Okologen verwenden die Begriffe K-selektiert (konkurrenzstark), R-selektiert
(ruderal) und S-selektiert (stresstolerant) fiir die oben erwédhnten drei Kategorien.
Man verbindet damit eine Reihe von Eigenschaften, die fiir die jeweilige Lebensstra-
tegie eines Pilzes erforderlich sind (Tabelle 1).
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Abb. 2: Links oben — Suillus bovinus, Mitte oben - Hypholoma fasciculare, rechts oben - Laccaria mon-
tana. Links unten - Agaricus bernardii, Mitte unten - Hygrophorus hypothejus, rechts unten - Mitrula

paludosa. Fotos (in Reihenfolge): #AREBE7 (cc), PeTHAN (cc), EDwARD BARGE (cc), RoN PASTORINO
(cc), Rrpa (cc), Kkt (kwf) (cc)

Tabelle 1: Typische Eigenschaften von Pilzen unterschiedlicher Lebensstrategien
(D1x & WEBSTER 1995; ANDREWS 2017)

K-selektiert R-selektiert ~ S-selektiert
Wachstumsrate gering bis mittel hoch gering
Reproduktionsrate variabel hoch variabel
Biomasse hoch gering gering
Anzahl Fruchtkoérper niedrig hoch variabel
Lebensdauer hoch niedrig eher gering
Storungstoleranz* gering hoch variabel
Stresstoleranz* gering variabel hoch
Ausbreitungseffizienz** variabel hoch variabel
Substratanspriiche hoch gering eher gering
Lokale Persistenz*** hoch niedrig eher hoch

* Storungen treten kurzfristig auf, z. B. eine Uberschwemmung. Stress dauert an,
z. B. in ariden Gebieten.

** Anzahl und Ausbreitungsdistanz der Sporen

*** Auftreten eines Pilzes in fortlaufenden Jahren
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Solche Kategorien sollen das Okologenleben leichter machen, wenn sie denn so ein-
deutig wiren, wie die Tabelle 1 suggeriert. Tatsachlich existiert ein Kontinuum bzw.
Kombinationen zwischen den Lebensstrategien (Abb. 3).

Zunehmender Stress

Abb. 3: Schema der Lebensstrategien mit seinen Mischformen. Die
Pfeile deuten an, dass die Ubergange flieSend sind. Nach GrRIME
(1977) und Krausk et al. (2014)

Es wird klar, dass man nicht erwarten kann, dass sich jeder Pilz einer klaren Strate-
gie zuordnen lasst. Als Beispiel ist der Ubergang von ruderal zu kompetitiv anhand
einiger Pilzarten ist in Abb. 4 dargestellt.

Aber nicht nur, dass unterschiedliche Arten unterschiedliche Strategiekombinatio-
nen zeigen, sogar innerhalb einer Art kann sich der strategische Schwerpunkt andern.
Beobachtet wurde dieses Phanomen z. B. bei Rigidoporus microporus (Sw.) Overeem
und Phlebia radiata Fr. (PucH & Boppy 1988b).

Die Kategorisierung von pilzlichen Lebensstrategien ist letztlich ein beschreibender
Ansatz und kein erklarender, weil die zugrunde liegenden Mechanismen recht unter-
schiedlich sein konnen und immer im Kontext der jeweiligen Pilzgesellschaften und
deren Veranderungen gesehen muss (PucH & Boppy 1988b; Boppy & Hiscox 2016).

Mykologen wissen zumeist, dass die Vorstellung einer ,Natur im Gleichgewicht”
eine Mair ist. Unsere natiirliche Umwelt verandert sich fortlaufend, manchmal
schnell, manchmal langsam. Der Klimawandel wird oft als ein relativ langsamer
aber scheinbar unaufhaltsamer Prozess gesehen, der zu merklichen Anderungen
der Lebensgemeinschaften fiihrt. Ein Beispiel bei den Pilzen ist der leuchtender
Olbaumpilz (Omphalotus illudens (Schwein.) Bresinsky & Besl), der in Europa
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hoch
konkurrenzféhig

Psathyrella piluliformis
(Bull.) P.D. Orton

Phallus impudicus L.

Trametes versicolor
(L.) Lloyd

kaum
konkurrenzfahig

Xylaria hypoxylon
(L.) Grev.

Abb. 4: Beispiele fiir den ruderal-kompetitiven Ubergang (Beispiele aus Dix &
WEBSTER 1995). Die am wenigsten konkurrenzfiahigen Arten sind in aller Regel
Pionierarten. Fotos (von oben nach unten): Stu’s Images (cc), DorpunDAH (cc), JERZY
Oprrota (cc), SasaTa (cc)

urspriinglich im Mittelmeergebiet an Olbaumen vorkommt, aber mittlerweile z. B.
auch in Baden-Wiirttemberg an anderen, vorwiegend Laubbaumen in klimatisch
begiinstigten Flusstédlern (GMINDER & KRIEGLSTEINER 2001).

Die Natur im Ungleichgewicht

Selbst ohne Klimaveranderung sind Okosysteme Modifikationen unterworfen.
Storungen wie Windwurf, Uberschwemmungen, Waldbrand, aufergewohnliche
Trockenperioden usw. fithren zu teilweise drastischen Veranderungen (WHITE &
JEnTscH 2004), auch fiir Pilze. Standorte fallen weg, z. B. durch Erdrutsche, bzw.
kommen neu hinzu, z. B. in Form von Totholz. In aller Regel setzt nach solchen
Umbriichen eine Abfolge von Neubesiedelungen ein (Sukzession) (ConNELL &
SLATYER 1977; FRANKLAND 1998), unter Umstanden bis zur Bildung einer zunachst
stabilen Klimaxgesellschaft (Smita & Smrta 2000).
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Erstbesiedler/Pionier
(R-sel.), Substrat kaum ==

Stereum sanguinolentum
zersetzt > Initialphase

(Alb. & Schwein.) Fr.

Sekundirbesiedler
(R/K-sel.), Substrat =

4 Fomitopsis pinicola
wenig zersetzt

(Sw.) P. Karst.

Folgebesiedler
(K/R-sel.), S“lt zersetzt " & Phellinus viticola
> Optimalphase : (Schwein.) Donk

Spitbesiedler (K/r-sel.), -
Substrat stark zersetzt (Romell) Bondartsev &

Singer

Klimax-Art (K-sel.)
Substrat weitgehend =

sersetzt > Finalphase Junghuhnia collabens

(Fr.) Ryvarden

Abb. 5: Kolonisierungs-Abfolge (Sukzession) von lignicolen Pilzen an toter Fichte.
Es wird deutlich, dass das K/R-Schema die kompetitiven Charakteristika der fiinf
Arten gut beschreibt. Angedeutet sind auch die Substratveranderungen. Fotos (von
oben nach unten): Andreas Kunze (cc), Jean-Pol Grandmont (cc), Gerhard Koller (cc),
caspar s (cc), caspar s (cc)

Bei Pilzen sind einige solcher Sukzessionen gut erforscht, z. B. lignicole Basidiomy-
ceten an Fichten (Abb. 5) (HoLMER & STENLID 1997).

Mikropilze wurden in der Studie nicht beriicksichtigt. Es ist deshalb durchaus wahr-
scheinlich, dass z. B. Ascomyceten das Substrat bereits teilzersetzt haben. Die strate-
gischen Typen der Pilze (K/R) folgen den Zersetzungsgraden (initial, optimal, final).
Die ruderalen Pilze der Initialphase verfiigen iiber einen sehr effektiven Enzymap-
parat, der + frische und damit schwer zu knackende Holzbestandteile (v.a. Cellulose,
Lignin) nutzen kann (Otrosson 2013; Boppy & Hiscox 2016). Dies ist energieaufwen-
dig, so dass sich solche Pilze grofie Fruchtkorper in der Regel nicht leisten konnen,
also einen Kompromiss bei einem endlichen Energiebudget eingehen (,,tradeoff”,
WikeLski 2009). Haben die R-selektierten Pilze das Substrat ausreichend ,, angedaut”,
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iibernehmen Pilze, die kompetitiver aufgestellt sind. Sie verdrangen ihre Vorgénger
und profitieren von dem nun besser aufgeschlossenen Substrat. Diese Kette setzt sich
fort, bis das Totholz zerfallen ist und letztlich terricole Pilze folgen (CooxEt & Ray-
NER 1984).

Auch bei Ektomykorrhizapilzen gibt es Sukzessionen. Ein Beispiel haben Last et al.
(1983) wahrend einer Beobachtungszeit von 6 Jahren (insgesamt 14 Jahre) in einem
neu angepflanzten Birkenwald bearbeitet (Abb. 6).

2. Jahr

3. Jahr

4. Jahr

5. Jahr

Abb. 6: Schema eines Birken Wurzeltellers mit der zeitlichen Staffelung von Hebeloma
sp. (blau), Lactarius sp. (griin) und Laccaria sp. (orange). Es ist gut zu erkennen, dass der
Milchling den Félbling vor sich hertreibt.

Dies war wohl die erste Sukzessions-Studie iiber Ektomykorrhizapilze unter kontrol-
lierten Bedingungen. Allerdings hatte man damals nicht die Moglichkeiten, die heu-
tige molekulare Methoden bieten. Studien, die damit arbeiten, liefern ein weit diffe-
renzierteres Bild, z. B. eine neuere Studie zur Dynamik einer Pilzgemeinschaft auf
verottenden Fichten (Rajara et al. 2012). Hier zeigte sich, dass die Sukzession mit
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saprotrophen Arten (vor allem Ascomyceten) einsetzte und mit Ektomykorrhiza-
pilzen abschloss. Die Pilzgemeinschaft war hochdivers (iiber 100 Taxa), wobei viele
Sequenzen nicht bis auf Artebene identifiziert werden konnten.

Fazit

Lebensstrategien der Pilze, wie kompetitiv, ruderal und stresstolerant, duflern sich
vor allem in der Besiedlungsdynamik. Pilze sind deshalb wesentliche Verande-
rungs-Agenten in Okosystemen und tragen zum Materialkreislauf genauso bei, wie
zur Anpassungsfahigkeit der Systeme.

Hinsichtlich des Klimawandels werden mit aller Wahrscheinlichkeit einige Ver-
schiebungen in Artenspektren von Pilzgemeinschaften und den damit verbundenen
Lebensstrategien, sowie bei Sukzessionen, zu beobachten sein.

Hierbei konnen Feldmykologen einen wichtigen Beitrag leisten, indem sie z. B. Suk-
zessionsgeschehen in ihren Revieren beobachten und aufzeichnen.
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