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Pilze im Riickspiegel — eine kurze Geschichte der Pilze
wihrend der letzten zwei Milliarden Jahre
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Abstract: Fungal evolutionary history goes back for at least two billion years. From flagel-
late marine Chytridiomycota to terrestrial Asco- and Basidiomycota it took multiple specia-
tion and radiation steps. These steps were mainly triggered by key innovations of morpholo-
gical and symbiotic nature.

The fossil record documents such evolutionary steps, albeit incompletely due to the scar-
city of fossils, be they from geological strata or amber. By molecular methods (“molecular
clock”) the fungal pathway through earth’s history can be amended, and ancestral relation-
ships elucidated.

Important fossils are depicted and put into the evolutionary context in this review. It also
describes the delicate dependencies on biotic and abiotic environmental circumstances, which
sheds some light on the consequences of the present degradation of nature.

Keywords: Basidiomycetes, Ascomycetes, fossils, amber, evolution, symbiosis, Agaricomy-
cotina

Zusammenfassung: Die Evolutionsgeschichte der Pilze reicht mindestens zwei Milliar-
den Jahre zuriick. Es erforderte vielfache Schritte der Artenbildung und —ausbreitung. Diese
Schritte wurden hauptséchlich durch Schliisselinnovationen im Hinblick auf Morphologie und
symbiotische Lebensweise ausgelost.

Fossile Zeugnisse dokumentieren solche Evolutionsschritte, wenn auch unvollstandig, weil
die Pilzfossilien selten sind, unabhéngig davon wo sie her kommen, aus geologischen Schich-
ten oder aus Bernstein. Mittels molekularer Methoden (,,Molekulare Uhr”) konnen jedoch
Liicken im Weg der Pilze durch die Erdgeschichte teilweise geschlossen und Verwandschafts-
beziehungen aufgeklart werden.

In diesem Ubersichtsartikel sind wichtige Pilzfossilien abgebildet und ihre evolutionire
Bedeutung wird dargestellt. Gleichzeitig beschreibt der Artikel die empfindlichen Querbezie-
hungen zum biotischen und abiotischen Umfeld, was Riickschliisse auf die Konsequenzen der
gegenwartigen Naturzerstorungen emaglicht.

Stichwdorter: Basidiomyceten, Ascomyceten, Fossilien, Bernstein, Evolution, Symbiose,
Agaricomycotina

Das Mysterium der pilzlichen Stammesgeschichte

Die schiere Grofienordnung heutiger Pilzvielfalt mit vermutlich mehr als 2.2 Milli-
onen Arten ist verbliiffend (Kirk et al. 2011). Diese Anzahl deutet darauf hin, dass
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Pilze wahrscheinlich ein altes Organismenreich darstellen, vielleicht eines der altes-
ten unter den Eukryoten (Organismen, die einen klar umgrenzten Zellkern besitzen).
Die Magie des Pilzreiches wird besonders bei den Grofipilzen anhand der enormen
Formen- und Artenvielfalt sichtbar, die allerdings ungleich verteilt ist. Was mag bei-
spielsweise der Grund dafiir sein, dass Marasmius approx. 500 Arten aufweist, jedoch
Agrocybe nur 35 (HawkswortH & Licking 2017)?

Abgesehen von der Frage, wie die Pilze entstanden sind, verlangen die beobachte-
ten Diversitdtsmuster nach Erklarungen. In anderen Worten, was trieb und treibt die
Artenbildung zusammen mit ihren phylogenetischen Mustern an? Dieser Artikel soll
einen Uberblick zur Entwicklung der Pilze bieten und ein wenig Licht in die etwas
dunkleren Winkel pilzlicher Stamesgeschichte werfen.

Wie es (vielleicht) begann

Um es gleich klarzustellen, wann die ersten Pilze entstanden sind, liegt weitgehend
im Dunklen. Man ist sich noch nicht einmal sicher, was zuerst auf der evolutiona-
ren Bildfldche erschien, Pflanze oder Pilz (HeDGEs et al. 2006). Oder womdglich beide
in etwa gleichzeitig? Ein visiondrer britischer Mykologe, David Moore, geht sogar
davon aus, dass LUCA (,,Last Universal Common Ancestor”) der Urahn alles heuti-
gen Lebens ein Pilz war (Moore 2013).

Sicher ist wohl, dass sich die ersten Pflanzen und Pilze in den Urmeeren des Pra-
kambriums entwickelten, namlich Algen und Flagellatenpilze (Chytridiomycota s.l.)
(Hepces et al. 2006). Das bislang alteste Pilzfossil ist wahrscheinlich 2,4 Mrd Jahre alt
(alteres Proterozoikum) (Benctson et al. 2017). Der erste Landgang der Pilze fand vor
etwa einer Milliarde Jahre wahrscheinlich vor dem der Pflanzen statt (HepGes et al.
2006). Das noch recht lebensfeindliche Habitat (wenig Sauerstoff, starke UV-Strah-
lung) liefs lediglich eine Ausbreitung von Bio-Krusten zu, die aus heterotrophen Bak-
terien und Cyanobakterien bestanden (TayLor et al. 2014) mit denen die ersten ter-
restrischen Pilze wahrscheinlich eine flechtendhnliche Lebensgemeinschaft bildeten
(Yuan et al. 2005; STRULLU-DERRIEN et al. 2018).

Woher haben die genannten Autoren ihre Daten? Da sind zunachst Fossilien aus
Sedimenten und anderen Gesteinen, aber auch und insbesondere aus Bernstein.
Dazu werde ich spater noch ausfiihrlicher kommen. Die zweite und mittlerweile
wichtigste Quelle sind sogenannte molekulare Uhren. Trotz gewisser Unsicherhei-
ten (s. Box 1) ist die Methode bei der Aufklarung des evolutiondren Werdegangs der
Pilze unverzichtbar.

Je weiter man in die Vergangenheit zuiickgeht, um so vager werden die Aussagen,
schon weil es kaum Fossilien gibt, mit denen die molekulare Uhr geeicht werden
kann. So variiert z.B. der Zeitpunkt der moglichen Trennung zwischen Basidio- und
Ascomyceten zwischen ca. 900 (HepGes et al. 2006) und 650 Mio Jahren (TEpERSOO
et al. 2018).

Zuriick zum Landgang. Es waren unruhige Zeiten, damals gegen Ende des Ordovi-
ziums (ca. 450 Jahre [Ma]): Haufige Vereisungen, stark schwankende Meeresspiegel,

© 2019 - Deutsche Gesellschaft fiir Mykologie



Havswacss: Pilze im Riickspiegel 345

Box1 Wie tickt die molekulare Uhr?

Jeder Organismus unterliegt Veranderungen seiner DNA bzw. seiner Proteine.
Dazu gehoren Sequenzen, die neutral sind. Sie wirken sich nicht auf den Phéno-
typ aus, unterliegen also keinem Auslesedruck. Wenn die Mutationsrate solch
neutraler DNS-Abschnitte gleich bleibt, kann sie genutzt werden den Zeitpunkt
abzuschétzen, wann sich zwei Arten im Laufe der Evolution getrennt haben:

Agaricales  Jeder Strich symbolisiert einen
“p%a»  Mutationsschritt (dazwischen-

o «» liegende Abzweigungen sind

Gemeinsamer R et hier weggelassen). Kalibriert

Vorfahre 7" N werden die berechneten Zeit-
ortahre i Boletales

spannen anhand von Fossi-
lien deren geologisches Alter
bekannt ist. Quelle: DONOGHUE
& SwmirtH (2003)

Wenn es nur so einfach wiére! Leider sind die Mutationsraten nicht so konstant
wie urspriinglich angenommen (Bromuam 2016). So zeigt sich z.B. in einer Studie
von BEIMFORDE et al. (2014) eine Unsicherheit von mehr als 100 Millionen Jahren
bei der Auftrennung zwischen Helvella und Gyromitra gegen Ende der Kreidezeit.
Schlussendlich sollte man sich vergegenwartigen, dass kladistische Methoden
auf statistischen Verfahren basieren, die unvermeidbare Unsicherheiten mit sich
bringen (Nagcy et al. 2012).

hohe Kohlendioxidkonzentrationen und heftige Vulkanaktivitidten (Epwarps et al.
2015), paradoxerweise alles Zutaten um Artenbildung (Speziation) durch Selekti-
onsdruck und geografische Isolierung zu beschleunigen (Levin 2004; MaysEw 2006;
ScHLuTER 2017).

Der weitere Weg der Pilze ist gepflastert mit Speziationsschiiben (,,Radiationen”),
eher ereignisarmen Perioden und z.T. extremen Artensterben (Boenick & WobNIOK
2015).

Vielfalt und Ausléschung

Wie bereits angesprochen, verlauft die Erdgeschichte im Wesentlichen turbulent. Vor
allem vulkanische und tektonische Krifte formen das Mosaik von Land- und Mee-
resflachen, wobei die Periode in der das Leben entstand (Archaikum, 4-2,5 Mrd), z.T.
auch wegen der regelméfiigen Asteroideneinschlége, besonders ungemditlich gewe-
sen sein muss (Boenick & Wopniok 2015). Vielleicht auch aufgrund dieser Tatsache
ist der Weg zu Lebensformen, aus denen auch die Pilze enstanden (Unikontae > ein-
fachbegeifselte Protisten: BResINsky et al. 2008), nur vage nachzuvollziehen.
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Die weitere Entwicklung lasst sich aus Fossilien und der molekularen Uhr ablei-
ten. Dabei ist zu beachten, dass Pilze in der Regel mit Pflanzen in Verbindung ste-
hen, und das wahrscheinlich bereits kurz nach der , Eroberung” der Landfldchen
(Boenick & Wobniok 2015). Die wechselvolle Urgeschichte der Pilze ist in Tabelle 1
zusammengefasst.

Erdzeit Alter Wichtige Schritte der Pilzentwicklung Diversitat
Quartar 2.6 Mio » Weitere Radiation von Boletales und Russula

Neogen 23 Mio » Radiation v.a. von Cortinarius, Hebeloma, Tuber

Pal ébgan » Ektotrophe Agaricales

65 Mo ™ Starke Diversifizierung der Flechten

» Entstehung von Boden- und Streuzersetzern
» Mehrfache Entstehung der Ektomykorrhizapilze

. » Altestes Fossil eines Hutpilzes (Gondwanagaricites)
10

» Mehrfache Entstehung der Ektomykorrhizapilze

» Entwicklung der Hutpilze (Agaricales, Boletales),
201 Mio Beginn explosiver Artenbildung

» Entwicklung der Rotfaule-Pilze

» Palaeofibulus antarctica, Basidiomycet aus der
254 Mio Antarktis

» Ausbreitung der Weilfaule-Pilze
299 Mio ™ Agaricomycotina

» Arbuskulare Mykorrhiza
» Basidiomycet, Hyphenschnalle aus Hornstein in
359 Mio Esnost/Frankreich

» Ascomyceten sind auf dem Vormarsch
» Pyrenomycetes? in Rhynie Hornstein, Schottland
| 419Mio > Prototaxites (siehe Box 2)

Silur 43Mio  » Fungi Imperfecti (Ascomycet), Flechten

» Mucoromycotina, Glomeromycotina: erste Pilz-
485 Mio Pflanzen-Symbiosen

Ordovizium

» Altestes? Fossil eines Basidiomyceten (Schnallen)
| 541 Mio ™ Trennung Basidio-/Ascomyceten

» Auftreten erster Flechten, fossile Hinweise z.B. aus
Stidafrika, Kanada, China

» Ourasphaira giraldae (Mucoromycota?)
» Chytridiomycota s.I., unklare Funde z.B. aus
Australien

2500 Mio 7 Myzel in Basalt (Siidafrika)
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Die Darstellung in Tabelle 1, einschliefSlich des Diversitdtsschemas (basiert auf den
bis dato in Bernstein beschriebenen Taxa: HaLswacus 2019b), kann die Entwicklung
nur blitzlichtartig abbilden, die wesentlichen Ereignisse werden dennoch deutlich.
Rote Bullets markieren besonders innovative Entwicklungen, die in aller Regel zu
intensiven Radiationen gefiihrt haben. Hervorheben mochte ich die ersten Pilz-Pflan-
zensymbiosen vor ca. 510 Mio Jahren, weil sie vermutlich zu einer Coevolution und
damit zur Beschleunigung der Anpassung an sich verdndernde Umweltbedingungen
beigetragen haben (THoMmPson 2017; Lutzont et al. 2018). Auch das Aufreten der Hut-
pilze vor ca. 180 Mio Jahren I9ste eine explosive Radiation aus. Das lag wohl daran,
dass durch die Anhebung der Sporenproduktion iiber die Bodenoberfléche die Ver-
breitung und Vermehrung terrestrischer Pilze erheblich effektiver wurde (VaraGa et
al. 2019). Die enorme Diversifizierung wird anhand eines Kladogramms deutlich
(Abb. 1).

Box 2: Das Devonische Enigma - Prototaxites

Fossilien des mehrere Meter hohen raketenférmigen Organismus wurden bereits
im 19. Jh. gefunden und zunéchst als urtiimliche Pflanzen interpretiert, dann als
Algen, aufgerollte Lebermoose oder Riesenflechten (Moore et al. 2011).

Erst seit wenigen Jahren erhértet sich der Verdacht, dass es sich um einen Ascomy-
ceten handeln konnte, moglicherweise lichenisiert (RerarLack & Lanping 2014;
HoNEGGER et al. 2017).

Weitere Informationen zu Prototaxites (und vielem mehr) sind zu finden bei www.david-
moore.org.uk

Tabelle 1: Zusammenstellung der Pilzentwicklung im Laufe der Erdgeschichte anhand Fossi-
lien- und molekularer Daten. Die Dynamik der pilzlichen (blau) und pflanzlichen (griin) Artent-
wicklung wird begleitend in der letzten Spalte schematisch dargestellt. Rote Pfeile markieren
Massensterben. Der Farbcode und die Einteilung folgen der International Commission on Stra-
tigraphy (www.stratigraphy.org). Quellen: BERBEE & TayLOR (2001); WELLMAN (2003); WIKSTROM
et al. (2003); BinpER & HiBBeTT (2006); MATHENY et al. (2006); MILLER et al. (2006); (2008); SorTis et
al. (2008); BiparTonDO et al. (2011); Krings et al. (2011); RyBerc & MaTtHENY (2011); BonrTO et al.
(2013); TayLoR et al. (2014); BoeniGk & Wobniok (2015); BENGTsoN et al. (2017); SEYFULLAH et al.
(2018); StrULLU-DERRIEN et al. (2018); Loron et al. (2019); Varaa et al. (2019).
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Abb. 1: Kladogramm zur Radiation der Hutpilze (verandert nach Varga et al. 2019) begin-
nend vor dem Karbon (dargestellt als Wurzel des phylogenetischen Baumes im Zentrum des
Kladogramms). Die explosionsartigen Aufspaltungen der Abstammungslinien (,,Lineages”)
innerhalb der Agaricomycotina haben vor allem zu Beginn des Paldogens stattgefunden (vor
ca. 60 Mio Jahren). Das Insert in der Mitte zeigt die Diversifikationsraten als Farben (je wér-
mer, um so héher). Lizenz: Attribution 4.0 International (CC BY 4.0), Link: creativecommons.
org/licenses/by/4.0/deed.de
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Es ist bemerkenswert, dass die Massensterben auf den ersten Blick keine sichtbaren
Spuren in der Radiation der Pilze hinterlassen haben (Tabelle 2).

Tab. 2: Die ,, Fiinf GrofSen Massensterben” (Boenick et al. 2015)

Erdzeit Mio J. Generelle Auswirkungen Auswirkungen auf Pilze
Ordovizium/ ~444 85% aller Arten starben aus, Unbekannt
Silur v.a. marine Taxa
Devon ~360 75% aller Arten starben aus, Evtl. Selektionsdruck zu
v.a. Riffbildner terrestrischer Lebensweise, da
die Sauerstoffkonzentration in
den Meeren sank
Perm/ 260-252 96% mariner und Pflanzen waren besonders
Trias 65% terrestrischer Arten betroffen. Es entstand ein
verschwanden, wahrschein- rasanter Anstieg von Pilzarten
lich wegen eines dramati- wegen der grofien Massen an
schen Temperaturantiegs Pflanzenresten (Weif3- und
zwischen 5° und 10°C Braunfdule) (STeINER et al.
2003). In der Folgezeit konnten
Diversitat und Abundanz
solcher Pilze durch den
Abbau der Substrate wieder
eingebrochen sein. BEIMFORDE
et al. (2014) wiesen darauf hin,
dass die 6kologische Diversitét
in jeder Ascomycota Lineage
dafiir sorgten, dass zumindest
einige Taxa aus jeder Gruppe
in der Lage waren solch
globale Krisen zu iiberstehen
Trias/ ~210 Wahrscheinlich durch massi- ~ Verdnderungen in den
Jura ven Vulkanismus ausgeldst, ~ vorherrschenden Formen
ca. 80% aller Arten starben terrestrischer Priméarpro-
aus duktivitat (PreNkowski et al.
2011) konnte die Pilzdiversitat
beeintrachtigt haben
Kreide/ ~66 Wahrscheinlich durch Wahrscheinlich nur vorriiber-
Paldogen einen gewaltigen gehende Beeintréchtigung der
Meteoriteneinschlag Pilze (SWEET & Braman 2001)

ausgel0st, ca. 75% aller
Organismen starben aus
(Dinosaurier!)
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Allerdings diirfte es so einfach nicht gewesen sein. Inzwischen kann man davon
ausgehen, dass die ,, Grofien Fiinf” zu durchgreifenden Verdnderungen der Umwelt
und der Artenspektren gefiihrt haben, zumindest bei den Pflanzen McELwaIN &
Punyasena 2007). Davon waren auch die Pilze betroffen, die in vielfdltiger Weise
auf Pflanzen angewiesen sind. Solch vordergriindig katastrophale Ereignisse kon-
nen durch einsetzende genetische Diversifizierung u.a. aufgrund neu entstehender
okologischer Nischen zu Artenexplosionen fithren. Vielleicht war die letzte Extink-
tionsepisode vor rund 60 Mio. Jahren ein solcher Ausgangspunkt. Auffallig ist dabei,
dass besonders die Hutpilze einen ausgepragten Sprung nach vorne gemacht haben,
wie bereits in Abb. 1 gezeigt. Es scheint dass v.a. genetisch bedingte morphologi-
sche Innovationen, die mit der Verbreitungsfahigkeit eines Pilzes zu tun haben, zu
besonders heftiger Artenbildung fiihrt (siehe auch Lomorino et al. 2006). Ein weite-
res Beispiel konnte die auffallig vielfaltige Diversifikation von einigen Ektomykorr-
hizagruppen sein, die — wie es scheint - als Schliissel-Innovation ausgeprégte Orna-
mentierungen der Sporen entwickelt haben (Abb. 2)

Cortinarius

Hebelomataceae

Inobaceae

0 0.02 0.04 0.06 0.08 0.1 0.12 0.14
Diversifikationsrate (Arten pro Mio. Jahre)

Abb. 2: Die stark ornamentierten Cortinarien, Hebelomataceae und Inocba-
ceae haben deutlich hohere Diversifikationsraten als z.B. Tricholoma. Quellen:
RYBERG & MATHENY (2011), Sporenbilder KNUDSEN & VESTERHOLT (2012) mit
freundlicher Genehmigung von Henning Knudsen

Sporenornamentierung bei Ektomykorrhizapilzen konnten zu Vorteilen bei der Ver-
breitung durch Wirbellose fiihren, wie z.B. Springschwénze, da mit solchen Vektoren
die Sporen besser in den Boden gelangen, also in die Nahe von Wirtswurzeln (Hars-
wacHs & BAssLEr 2015; HaLBwacHs et al. 2015; Caruium et al. 2018). Ob es tatsachlich
einen ursdchlichen Zusammenhang gibt, bleibt derzeit Spekulation.

Nun eine weitere Schliisselinnovation in der Evolution der Pilze: Sex! In seinen
ersten Formen waren es lediglich unterschiedliche Kodierungen in ihrer DNS
(,Mating System”), die im Wesentlichen schadliche Inzucht verhinderte (Box 3).

Welche Schliisselinnovationen in welcher Kombination zu besonderen Schiiben der
Artenbildung fiithrten, ist noch weitgehend unbekannt. Es sind ja nicht nur die bereits
erwahnten Stammlinien der Ektomykorhizapilze, die sich besonders explosiv ent-
wickelt haben. Auch andere Grofipilze weisen dhnliche Dynamiken auf (Abb. 3).
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Box 3: Mating Systems

Pilze, als eukariotische (Zellen mit Kern) Organismen, kénnen sich in der Regel
durch den Austausch von Genen (Rekombination) mittels Hyphenverschmel-
zung (Karyogamie) und nachfolgender Kernteilung vermehren. Dieser Vorgang
verwiirfelt die genetischen Anlagen zweier Individuen, so dass daraus Nach-
wuchs entsteht, der die Eigenschaften der Eltern umkombiniert. Es entsteht eine
genetische Vielfiltigkeit, die es den Pilzen z.B. besser ermdglicht, sich an an-
dernde Umweltbedingungen anzupassen. Der Austausch gleicher oder dhnlicher
Erbinformation wére deshalb wenig sinnvoll (FRASER & HErTMaN 2004). Damit
dies vermieden wird, sorgen die Mating Systems datfiir, dass nur dann Rekom-
binationen stattfinden, wenn gewisse Genmarkierungen dies erlauben (siehe z.B.
Mooge et al. 2011). Vorstufen eines solchen Mechanismus sind bereits bei den
Jochpilzen zu finden (Dyer 2008), die vermutlich im Prakambrium entstanden
(TaYLoR et al. 2014).

gl

tricholomatond
[

agaricoid ;
marasmoid

hygrophoroid |

Boletales
&

Ao I plicaturopsidoid

I Russulales

!

Abb. 3: Diversitdtsmuster einiger Lineages der Agaricomycotina (Baum basierend auf
MATHENY et al. 2006; MILLER et al. 2006; MATHENY et al. 2007). Die geschétzten Artenzahlen
in Klammern nach den Familienbezeichnungen Kirk et al. (2011) entnommen. Griine Sym-
bole kennzeichnen komplett oder teilweise ektotrophe, graue Symbole die saproben Familien.

So zeigt auch Marasmius eine hohe Diversitat, trotz unauffalliger Morphologie und
saprobem Lifestyle.

Mehr Erklarungsansétze fiir Unterschiede von Artenzahlen beziehen sich z.B. auf
okologische und regionale Faktoren (Rasosky 2009). Auch einige chromosomale
Mechanismen konnten fiir die erratischen Speziationsmuster relevant sein, z.B.
Transposons (,,Springende Gene”, die Evolution beschleunigen konnen) (BRomHAM
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2016). Dies alles weist auf den Bedarf an Forschung hin, z.B. hinsichtlich des Einflus-
ses von morphologischen Merkmalen auf die reproduktive und Ausbreitungs-Fitness
von Pilzen, aber auch ihrer Evolvierbarkeit.

Fossile Zeugen

Vieles was wir iiber die Vergangenheit der Pilze wissen, verdanken wir Fossilien,
so selten sie auch aufgrund ihrer vergénglichen Natur erhalten geblieben sind (Tay-
LoR et al. 2014). Pilzfossilien haben aber oft den Nachteil, dass lediglich in Abdrii-
cken erhalten sind, die nur eine eingeschrénkte Interpretation zulassen. Irrtiimer
sind deshalb vorprogrammiert, auch fiir erfahrene Paldontologen und Mykologen.
Pilzeinschliisse in Bernstein sind aufgrund ihrer Dreidimensionalitét besser einzu-
ordnen. Aber selbst vermeintlich gut erhaltene morphologische Merkmale von Pil-
zen in Bernstein konnen auf die falsche Fahrte fithren. So haben DORFELT & STRIE-
BICH (2000) ein Fossil in Bitterfeld Bernstein als Palaeocybe striata beschrieben. Einige
Jahre spater identifizierten ScamipT & DORFELT (2007) das Fossil als ein ausgestor-
bene Mitglied der Matoniaceae, ein Zwergfarn. Aber solche Irrtiimer sind eher selten

Box 4: In Bernstein gefangen

Bernstein in fossiliertes Harz von verschiedenen Baumen aus fast allen Zeitaltern
seit dem Karbon. Die meisten der etwa 35 Vorkommen weltweit stammen aber aus
den Epochen seit der Kreidezeit, also beginnend mit etwa 145 Mio Jahren (Krumsi-
EGEL & KRUMBIEGEL 1994). Jiingere (<1 Mio. Jahre), subfossile Bernsteine bezeichnet
man als Kopale (PENNEY & Prezios1 2010). Einschliisse von Organismen sind nicht
so selten, je nach dem wo die Bernsteine herkommen. In dominikanischem Bern-
stein sind >75% Insekten, die Pilze sind gerade einmal mit <1% vertreten (PoiNar
JrR & Poinar 1999).

Links baltisches Granulat; Mitte Myanmar mit winzigen Insekten-
einschliissen; Rechts Kopal aus Madagaskar (Sammlung des Autors)

Was ist mit eingeschlossener DNA (Jurassic Park lasst griifSen)? Leider muss man
davon ausgehen, dass die DNA in allem was élter als 1 Mio. Jahre ist, zu sehr de-
gradiert ist, um molekulare Analysen zuzulassen (PENNEY & GREEN 2010).
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und schmailern weder die Arbeit von Wissenschaftlern, noch den Wert von Pilzfos-
silien, vor allem wenn es um hohere Pilze in Bernstein geht (Poinar Jr 2016) (Box 4).
Der Erhaltungsgrad ist meist besser als in mineralischen Sedimenten und Gesteinen,
auch wenn es haufig technisch nicht einfach ist, sie optisch zu untersuchen (PENNEY
& Green 2010).

Angesichts der Tiefenscharfeprobleme beim Aufspiiren pilzlicher Mikrofossilien in
dreidimensionalen Bernsteinstiicken, wurde eine Methode entwickelt, mit Hilfe von
Losungsmitteln Einschliisse aus Bernstein zu isolieren (HaLswacnus 2019a). Es ist eine
relativ einfache und preisgiinstige Technik, die tatsachlich z.T. zu beindruckenden
Ergebnissen fiihrt. Einige Details dazu und zu anderen Fossilienformen finden sich
in den folgenden Kapiteln.

Ascomycota

Schlauchpilze sind seit dem Kambrium (ca. 530 Mio Jahre, PrieTo & WEDIN 2013) mit
gegenwartig ca. 64000 beschrieben Arten ein wesentlicher Teil der Pilzflora geworden
(Kirk et al. 2011). Eindeutige fossile Zeugen aus der Zeit davor sind recht mager und
wenig aussagekraftig. Erst der bereits erwahnte Fund in Rhynie Hornstein (Chert)
lieferte einen Nachweis (Abb. 4a). Ein weiteres Beispiel ist ein Aspergillus in Domini-
kanischem Bernstein (Abb. 4b).

Abb. 4: a - Léngsschnitt eines Peritheciums von Paleopyrenomycetes devonicus Taylor,
Hass, Kerp, Krings et Hanlin aus Rhynie Chert (ca. 400 Mio. Jahre). Quelle: TAyLoR et al.
(1999), Springer Lizenz Nr. 4558171315501; Maf3stabsbalken 50 pm bCa. - Konidien eines Asper-
gillus (Unterer Miozén, ca. 17,5 Mio. Jahre). Quelle: THoMmAs & Poinar Jr (1988), freundlicher-
weise zur Verfligung gestellt von George Poinar; Maf8stabsbalken 100 pm
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Weitere Beispiele stammen aus den Untersuchungen mittels Losemittel-Behandlung
von Bernstein (Abb. 5).

Abb. 5: a, b — Ascosporen in einem Pflanzenrest (Sumatra, Miozéan ~23 Mio. Jahre), 6,5x13 um
bzw. 10x18 um; c — Konidium (Mexiko, ~16 Mio. Jahre), 13x35 pm; d — Ascosporen cf. Peziza
sp. (Mexiko, ~16 Mio. Jahre), 10x20,5 um; alle Fotos vom Autor

Basidiomycota

Etwa 60 Mio. Jahre jlinger als die Ascomycota, sind die Basidiomycota (TAayLoR &
Bersek 2006). Bis 2011 sind knapp 32000 Arten beschrieben worden (Kirk et al. 2011).
Die Griinde, warum die Basidiomycota artendrmer sind als die Ascomycota, sind
offenbar vielféltig. Zum Einen ist die Evolutionsgeschwindigkeit (Speziationsrate)
bei den Ascomyceten um etwa 20% hoher, wobei die artenreichen Sordariomyceten
besonders schnell neue Arten bilden (Wang et al. 2010). Auffallig ist, dass Ascomy-
ceten iiber ein um durchschnittlich 20% grofseres Genom verfiigen als Basidiomy-
ceten, ohne dass es klar ist, warum dies so ist (MonanTa & Bak 2015). Wie auch
immer, einige Organismengruppen mit grofsen Genomen haben eine erhShte Spezi-
ationsrate (z.B. bei eingen Fischen, Kraanjeverp 2010), und moglicherweise ist dies
bei den Ascomyceten auch der Fall. Letztlich lassen sich aber Speziationsraten nicht
durch einen einzelnen Faktor erkldren. Die Zusammenhénge und Kausalitdten sind
zu komplex und erfordern weitere, intensive Forschung, v.a. auf molekularer Ebene.
Das bis dato dlteste Fossil eines Makro-Basidiomyceten stammt aus der Kreidezeit
(ca. 115 Mio. Jahre). Esist ein Lamellenpilz und wurde als Gondwanagaricites magni-
ficus beschrieben, der zu den Agaricales gehort (HEADS et al. 2017). Das Fossil zeigt
die typische Architektur eines champignonartigen Pilzes (Abb. 6).

Die bislang altesten Hyphen mit Schnallen eines Weifsfaulepilzes wurden aus dem
Unteren Kambrium beschrieben (Abb. 7).

Zwei weitere recht spektakuldre Funde sind in Bernstein zu Tage getreten (Abb. 8).
Auch aus unseren Untersuchungen tiber Bernsteinseinschliisse konnten wir einige
Mikrofossilien isolieren, die eindeutig Basidiomyceten zuzuordnen sind (Abb. 9).
Ich bin sicher, dass es noch weitere Funde dieser Art geben wird und damit ggf.
Liicken im Fossilbefund geschlossen werden kdnnen.
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5 mm

Abb. 6: Gondwanagaricites magnificus aus
Brasilien, Ceard, Chapada do Araripe; die
Lamellen sind als Reste auf der linken, obe-
ren Seite gut zu identifizieren. Quelle: Heaps
et al. (2017), Lizenz: Attribution 4.0 Interna-
tional (CC BY 4.0), Link: creativecommons.
org/licenses/by/4.0/deed.de

Abb. 7: Hyphen eines ca. 500 Mio. Jahre alten
Basidiomyceten mit Schnallen; Quelle: (T1ian
et al. 2018), freundlicherweise zur Verfiigung
gestellt von Ning Tian; Mafistabsbalken 10 pm

Abb. 8: Basidiomyceten fossiliert in Bernstein; a - Palaeoagaracites antiquus (Myanmar, Obere
Kreide ~100 Mio. Jahre); b - Coprinites dominicana (Dominikanische Republik, Miozan ~18 Mio.
Jahre); Quelle: Poinar Jr (2016), die Aufnahmen wurden freundlicherweise von George Poi-
nar zur Verfiigung gestellt; Mafistabsbalken 1 mm;
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B 1 = L

Abb. 9: Mikrofossilien von Basidiomyceten aus Bernstein; a — Basidiosporen cf. Psathyrella
(Baltikum, Eozén ~36 Mio. Jahre); b — Basidiospore cf. Coprinus s.1. (Baltikum, Eozan ~36 Mio.
Jahre); c - Hyphe mit Schnalle (Sumatra, Miozan ~23 Mio. Jahre); Mafsstabsbalken 10 um; alle
Fotos vom Autor

Parasiten und Symbiosen

Pilzliche Endophyten haben offenbar bereits beim Landgang der Pflanzen eine wich-
tige Rolle gespielt, wobei der Ubergang von Parasiten zu Mutualisten flieBend war
(Krings et al. 2012). Ein Beispiel sind arbuskuldre Hyphenstrukturen aus Schichten
des Unteren Perms in Deutschland (Abb. 10).

Assoziationen mit Tieren sind ebenfalls recht alt. Im Burgsvik-Sandstein (Gotland,
Schweden, Oberer Silur ~425 Mio. Jahre) wurden Koprolithen (fossile Exkremente)
von Bodenarthropoden (Springschwiénze, Milben oder Tausendfiiffer) gefunden, die
grofie Mengen an Hyphen und Sporen von Ascomyceten enthielten (SHERwooD-PIkE
& Gray 1985) (Abb. 11)

Hier geht es wahrscheinlich um Pilze als Nahrungsquelle, wobei interessanterweise
die meisten in Bernstein gefundenen Miicken Pilzmiicken sind (Ross 2010). Dies
weist auf eine reiche Pilzflora in den damaligen feucht-warmen bis tropischen Bern-
steinwéldern hin.

Symbiotische Formen (Parasitismus bis hin zu Mutualismus, siehe Box 5) sind in der
frithen terrestrischen Erdgeschichte zundchst zusammen mit Pflanzen bekannt und
sind moglicherweise eine Voraussetzung gewesen, Land zu besiedeln (SeLossk &
StrULLU-DERRIEN 2015). Dabei nahmen Flechten eine frithe Sonderstellung ein, weil
sie extrem anpassungsfahig waren (TayLor et al. 2014) und als Urahnen wichtiger
Ascomyceten-Gruppen wie Aspergillus und Penicillium gelten (Lutzont et al. 2001).
Die Assoziation zwischen Pilzen, Cyanobakterien bzw. Algen ist augenscheinlich
eine aufierordentlich erfolgreiche Symbiose, weil sie etwa 30 mal (!) in der Erdge-
schichte unabhangig von einander entstanden ist (LickiNG & NELsEN 2018). Beson-
ders intensive Radiationen begannen im Paldogen vor ca. 50 Mio. Jahren (KETTUNEN
et al. 2017), wie z.B. in Bitterfeld-Bernstein belegt (Abb. 12).

Aber auch parasitische Beziehungen z.B. zwischen Ascomyceten und Pflanzen sor-
gen fiir eine beschleunigte Evolution. Es entsteht das sogenannte Syndrom der , Roten
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Abb. 10: Arbuskuldre Hyphenstrukturen mit Appressorien an einer Psaronius-Wurzel (ein
Baumfarn); das Foto wurde freundlicherweise von Michael Krings zur Verfiigung gestellt;
Maf3stabsbalken 10 pm

Abb. 11: Pilzfragmente aus Koprolithen (Oberer Silur ~425 Mio. Jahre); links: Fragment mit
Hyphen; rechts: diverse Ascosporen; Quelle: SHERWoOD-PIKE & GrAY (1985), Linzenznummer
4560231088779 (]J. Wiley); Mafistabsbalken 10 um
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Box 5: Symbiose, eine dehnbare Beziehungskiste

Zunichst eine Begriffsklarung: Wann sprechen wir von Symbiose, wann von
Mutualismus? Oder ist beides dasselbe? In deutschen als auch englischen Sprach-
gebrauch geht das munter durcheinander, zumal es Zwischenformen gibt. Sensu
Lewits (1985) geht es um die verschiedenen Lebensbeziehungen (Symbiose) von
zwei oder mehreren Organismen:

4 - Spezies1  *Effekt: - negativ, + positiv
+ Mutualismus Spezies 2
- Parasitismus Konkurrenz Vereinfacht nach Bronstein 1994)

Beispiele bei Pilzen:

Konkurrenz Verdrangung von Xylaria hypoxolon durch Megacollybia
platyphylla in Totholz (RAYNER & WEBBER 1984)

Parasitismus Armillaria sp. an lebenden Baumen (Jahn 1979)

Mutualismus Ektomykorrhiza von Gomphidius maculatus mit Larche

Dariiber hinaus gibt weitere Kombinationen, die zeigen, dass Symbiose kein fest
umschriebener , Lifestyle” ist, sondern ein Kontinuum darstellt (BRonsTEIN 1994).
Symbiosen sind offenbar Triebmittel der Evolution. Eine der profiliertesten Biolo-
ginnen unserer Zeit, Lynne Margulis, ging sogar davon aus, dass Symbiosen all-
gegenwartig und fiir die Entwicklung und Fortbestand des Lebens unverzichtbar
waren und sind (MarGuLis 1998).

=%
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Abb. 12: Konidien einer Flechte aus dem Oligozan (ca. 25 Mio. Jahre) (aff. Sporidesmium); Quelle:
KETTUNEN et al. (2016), Lizenznummer 4561960273780 (J. Wiley); Mafistabsbalken 50 pm
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Konigin”, die in Lewis Carrols Parabel , Alice hinter dem Spiegel” (eine Fortsetzung
von ,, Alice im Wunderland”), die immer schneller rennen musste, um nicht unter-
zugehen. Parasiten rufen Anpassungsreaktionen des Wirtes hervor, die vom Parasi-
ten seinerseits mit einer Anpassung beantwortet wird, um den Schutz des Wirtes zu
durchbrechen. Eine evolutiondre Kettenreaktion setzt ein, die Artenbildung beschleu-
nigt sich (VAN VALEN 1977). Eine weitere bedeutsame Entwicklung war die mehrfa-
che Entstehung von ektotrophen Lebensgemeinschaften zwischen Asco- bzw. Basidi-
omyceten und Geholzen, die vor ca. 200 Mio. Jahren einsetzte. Ein beeindruckendes
fossiles Beispiel wurde in indischem Bernstein (, Cambay amber”) entdeckt (Abb. 13).

Abb. 13: Feinwurzel eines Fliigelfruchtgewéachses (Dipterocarpaceae) eingehiillt von einem
fiir einen Ektomykorrhizapilz typischen Hyphenmantel aus dem indischen Unteren Eozén
(ca. 52 Mio. Jahre). Es ist ein Ascomycet (Eomelanomyces cenococcoides Beimforde, Dorfelt et
A.R. Schmidt); Quelle: BEtmrorbE et al. (2011), Lizenznummer 4560630539390 (J. Wiley); Maf3-
stabsbalken 100 um

Die in der Entwicklung der Pilze mehrfach hervorgebrachte mutualistische Lebens-
weise (v.a. Mykorrhiza) fithrt zu neuen 6kologischen Chancen und damit zu signifi-
kanten Radiationen (Lutzoni & Pager 1997; HoysTteD et al. 2018).

Impulse

Was zeigt uns die unendliche Geschichte der Pilze? Sicher nicht, dass sie gemdit-
lich vor sich hin evolviert sind. Es gibt auffadllige Schiibe der Artenbildung, die teil-
weise explosiv ausfielen. Es ist ein Phanomen, das zur Theorie des Punktualismus
von ELDREDGE & GouLp (1972) passt, die einen sprunghaften Verlauf der Evolution
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postulierten. Wesentliche Impulse, die zu abrupten Radiationen bei den Pilzen
gefiihrt haben, bestanden in

¢ symbiotischen Beziehungen v.a. zu Pflanzen als Endophyten (Krings et al. 2012)
¢ Entstehung der Flechten (Lticking & NELseEn 2018)

e Mykorrhizen; sie waren besonders innovativ und erfolgreich im Sinne der
Ausformung und Widerstandsféhigkeit von Okosystemen (van per HEDEN
et al. 2015)

¢ Entwicklung der Hutpilze bei den Agaricomycotina, was zu hdherer Ausbrei-
tungs- und reproduktiver Fitness fiihrte (VArGa et al. 2019). Diese Auslegung
mag zu simplistisch sein, weil diese Radiation eine Vielfalt morphologischer
Merkmale und Kombinationen mit sich brachte (Zmitrovicu & Wassgr 2011).

o (Teil-) Extinktionen wie gegen Ende der Kreidezeit bei der zwei Drittel aller
Organismen ausstarben

Wie geht es weiter? Evolution ist ist keine gerichtete Kraft, die sich nur aus Schrit-
ten von ,Verbesserungen” zusammensetzt. Evolution ist eine Bastlerin (Jacos 1977),
was durch Versuch und Irrtum zu Anpassungen und Speziation fithrt. Welche neuen
evolutionaren Impulse es bei der weiteren Entwicklung der Pilze geben wird, kann
niemand vorraussagen. Nur eines ist klar. Die fortschreitende Zerstérung unserer
natiirlichen Umwelt lasst zundchst nichts Gutes ahnen, weil die Einschrankungen
okologischer Vielfalt die evolutiondren Chancen zumindest beeintréchtigen (siehe
z.B. stateoftheworldsfungi.org/2018/). Es ist daher Aufgabe, auch in der Mykologie,
dagegen alles zu unternehmen, was moglich ist.
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