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Abstract: Like all fungi, macromycetes depend on organic substrates, e.g. litter or deadwood. 
Many species colonise living or dead agaricoid or poroid wood fungi. While some agaricoid 
fungi parasitise other mushrooms, poroid wood fungi are predominantly exploited by sapro-
trophic larger fungi. The species diversity of the first group only amounts to one-quarter of the 
second one. The apparent difference is probably due to the wood fungi being a more persistent 
niche. It offers more opportunities for the colonisation and evolution of fungicolous taxa. It has 
been observed that colonisers and hosts among the poroid wood fungi are predominantly white 
rotters, pointing to their high enzymatic competence. This hypothesis and the mechanistic back-
ground of the described associations deserve further clarification, mainly by molecular methods.

Stichwörter: fungicol, mykotrophisch, agaricoid, Hutpilze, Holzpilze, Parasiten, Saprotrophe, 
Weißfäule-Erreger

Zusammenfassung: Wie alle Pilze sind die meisten Großpilze auf organische Substrate ange-
wiesen, wie z.B. Streu oder Totholz. Viele Arten besiedeln lebende oder tote Hut- und poro-
ide Holzpilze. Während einige agaricoide Pilze andere Hutpilze parasitieren, werden poro-
ide Holzpilze überwiegend von saprotrophen Großpilzen ausgebeutet. Die Artenvielfalt der 
ersten Gruppe beträgt lediglich ca. ein Viertel der zweiten. Der deutliche Unterschied ist wahr-
scheinlich darauf zurückzuführen, dass poroide Pilze, die auf Holz wachsen eine dauerhaftere 
Nische darstellen, und deshalb mehr Chancen für eine Besiedlung bzw. die Ko-Evolution von 
Fungicolen bieten. Die Beobachtung, dass bei den poroiden Holzpilzen sowohl Besiedler als 
auch die Wirte überwiegend Weißfäuleerreger sind, weist auf deren hohe enzymatische Kom-
petenz hin. Diese Hypothese und weitere Hintergründe zu den beschriebenen Assoziationen 
bedürfen weiterer Aufklärung, vornehmlich durch molekulare Methoden.

Keywords: fungicolous, mycotrophic, agaricoid, mushrooms, wood fungi, parasites, sapro-
trophs, white rotters

Einführung
Pilze sind eine opportunistische Organismengruppe, die fast alle nur denkbaren 
organischen Substrate verwerten kann (Cooke & Whipps 1993). Die Mehrzahl der 
Arten, die Hüte ausbilden, bedient sich überwiegend toter, pflanzlicher Substrate. 
Andere parasitieren auf lebenden Pflanzen oder gehen mit ihnen eine mutualistische 
Symbiose ein (Dix & Webster 1995). Einige, vergleichsweise wenige Arten, kolonisie-
ren lebende oder tote Pilze. Abgesehen von Großpilzen sind dies meist Kleinpilze, die 
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auf Großpilzen parasitieren (Beispiel s. Abb. 1). Dazu hat Helfer (1991) eine umfas-
sende Zusammenstellung vorgelegt. Eine neuere Arbeit zeigt außerdem, dass Holz-
pilze ein komplexes Biotop für kryptische Kleinpilze, meist Ascomyceten, darstel-
len (Maurice et al. 2021). 

Die fungicole Ernährungsweise hat sich früh in der Erdgeschichte entwickelt. Bereits 
in der frühen Kreidezeit (vor ca. 100 Millionen Jahren) gab es komplexe pilz-parasiti-
sche Systeme. In burmesischem Bernstein wurde ein agaricoider Pilz gefunden, der 
von einem Schlauchpilz befallen war, auf dem wiederum ein weiterer Schlauchpilz 
parasitierte (Hyperparasitismus) (Poinar Jr & Buckley 2007) (Abb. 2)
Die hier präsentierte Arbeit behandelt Großpilze, die andere Großpilze besiedeln. 
Letztere sind einerseits Hutpilze, Bauchpilze, Trüffelartige und poroide Holzpilze. 
Solche Assoziationen nehmen verschiedene Formen an (Sun et al. 2019; Halbwachs 
et al. 2021):

•	 Saprotrophie auf abgestorbenen Fruchtkörpern

•	 Opportunistische Nutzung der Mycelstränge („Kanäle“) toter Fruchtkörper 
durch die der kolonisierende Pilz seine Hyphen in das „vorverdaute“ Substrat 
senden, in der Regel Holz

•	 Kompetitiver Verdrängungsparasitismus durch aggressive Hyphen unterstützt 
durch antibiotische Substanzen (s.a. Abb. 3F)

•	 Biotropher Parasitismus durch Interaktion der Hyphen („feindliche Über-
nahme“) durch Haustorien, Verschmelzung oder Eindringen unter der Produk-
tion von Enzymen wie Chitinasen, Glucanasen, Cellulasen und mehr

•	 Necrotropher Parasitismus durch Abtöten und Ausbeutung von Wirts-Mycel 
oder -Trama.

Abb. 1: Hypomyces lactifluorum, ein nordame-
rikanischer Ascomycet, der Milchlinge und 
Täublinge befällt und orange einfärbt („Hum-
merpilz“). Der Pilz gewinnt durch den Befall 
an Aroma und ist essbar. �
� Foto: Herbert Baker (CC BY-SA 3.0)

Abb. 2: Palaeoagaracites antiquus mit einem fei-
nen Hyphennetz von Mycetophagites atrebora. 
Der Hut ist lediglich 2 mm breit. Der Hyperpa-
rasit Entropezites patricii ist nur mikroskopisch 
sichtbar. �
� Foto: zur Verfügung gestellt von G. Poinar
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Welchem Parasitismus-Modus die einzelnen Arten folgen, ist häufig nicht bekannt. 
Wichtig ist aber festzuhalten, dass es offenbar ein breites Spektrum fungicoler Modi 
gibt. Es ist dabei wohl nicht auszuschließen, dass es Mischformen gibt.

Terricole Großpilze als Wirte
Diese Assoziationen sind überwiegend parasitische Symbiosen* (Tabelle 1). Dabei ist 
die Gattung Squamanita durchgehend obligat parasitisch wie auch Asterophora, Pseu-
doboletus und wahrscheinlich auch Tolypocladium (Quandt et al. 2018). Insgesamt 
wurden bisher mehr als 20 fungicole Arten beschrieben.

*Symbiosen umfassen alle Interaktionen zwischen zwei oder mehr Organismen, von 
Parasitismus bis Mutualismus (Boucher 1985).

Tabelle 1: Fungicole Hutpilze und ihre Wirte (s.a. Abb. 3); Typ: p – parasitisch, 
s – saprotroph

Taxon Wirt(e)/Substrate Typ Quelle

Squamanita
contortipes

fimbriata
	 odorata

paradoxa
personii
schreieri

umbonata

Galerina
Pholiota
Hebeloma mesophaeum
Cystoderma amianthinum
Cystoderma amianthinum
Amanita
Inocybe oblectabilis

p
p
p
p
p
p
p

1

Asterophora ssp. Russula, Lactarius p 2, 3

Collybia s.str., 
Dendrocollybia

Faulende Hutpilze, faulendes 
Pflanzenmaterial

s 4

Entoloma
abortivum

jahnii
parasiticum

pseudoparasiticum

Armillaria
Cantharellus
Cantharellus, Trametes versicolor, Coltricia 
perennis, decaying plant matter, mosses
Cantharellus, Craterellus

p
p
p

p

5
6
7

7

Volvariella surrecta Clitocybe nebularis p 8

Pseudoboletus
astraeicola 
parasiticus

Astraeus hygrometricus
Scleroderma citrinum

p
p

9

Clitocybe 
sclerotoidea

rubella
Helvella lacunosa 
Helvella lacunosa

p 10
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Psathyrella epimyces Coprinus comatus p 11

Sagaranella tylicolor Faulende Hutpilze, verwesendes 
tierisches Material, Harnstoff  
(ammonia fungus*)

s 12

Tolypocladium ssp. Elaphomyces p 13, 14

Rhodophana stangliana Myochromella inolens p 15

*S. tylicolor steht hier als ein Beispiel für eine Reihe von anderen nitrophilen Basidio-
myceten, die möglicherweise auch auf faulenden Pilzen vorkommen (Sagara 1975).

Quellen: 1 Griffith et al. (2019); 2 Kirk et al. (2011); 3 Blanco-Dios (2012); 4 Halling 
(2009); 5 Kuo (2014); 6 Kunze & Siembida (2012); 7 Aarnaes et al. (2013); 8 Theiss & 
Rexer (2015); 9 Helfer (1991); 10 Trappe (1972); 11 Buller (1924); 12 Sagara (1975); 
13 Voitk et al. (2011); 14 Sung et al. (2007); 15 Gminder (2020); 16 Sun et al. (2019)

Einige Squamanita-Arten, Asterophora, Collybia und Dendrocollybia können Dauerspo-
ren (Chlamydosporen) als eine Art „Versicherung“ gegen den zeitweiligen Ausfall 
von Wirtspilzen ausbilden (Clémençon 1997). 

Abb. 3: Beispiele für fungicole Hutpilze: A – Asterophora parasitica auf abgestorbenen Schwarz-
täubling, Ham (CC BY-SA 3.0); B – Squamanita parodoxa auf Cystoderma sp., ein Beispiel für bio-
trophen Parasitismus, beachte den für Körnchenschirmlinge typischen Stiel auf dem der para-
sitierende Fruchtkörper sitzt, Leif Stridvall (www.stridvall.se); C – Psathyrella epimyces auf 
deformierten Coprinus comatus Fruchtkörper, Paul Derbyshire (gemeinfrei); D – Volvariella sur-
recta auf Clitocybe nebularis, Don Bryant (CC BY-NC-SA 3.0); E – Tolypocladium capitatum auf 
Elaphomyces sp., Andreas Kunze (CC BY-SA 3.0); F – Pseudoboletus parasiticus an Scleroderma 
citrinum, Hamilton (CC BY-SA 3.0)

http://www.stridvall.se
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Poroide Holzpilze
Im Gegensatz zu den ca. 25 Besiedlern von Hutpilzen sind die etwa 100 pilzlichen 
Bewohner von poroiden Holzpilzen überwiegend saprotroph und nur 19% sind 
parasitisch (Halbwachs et al. 2021). Die ungefähre Bandbreite dieser Fungicolen 
umfasst 98 Arten und 58 Gattungen, die der Wirte 75 Arten und 43 Gattungen (Bei-
spiele s. Abb. 4). Die Gattungen Botryobasidium, Junghuhnia, Odontia, Oxyporus, Postia, 
Schizopora, Skeletocutis und Trametes treten sowohl als Wirte wie auch als Fungicole 
auf. Die Diversität der Fungicolen ist deutlich höher als die der Wirte. Auch gibt es 
nur wenige Überschneidungen, also Taxa, die sowohl fungicol sind als auch als Wirt 
fungieren (Tabelle 2). Ob das v.a. bei Trameten beobachtete Phänomen, dass Frucht-
körper verschiedener Generationen übereinander wachsen können, eine Art „Kan-
nibalismus“ ist, bedarf der Klärung.

Abb. 4: Beispiele von Großpilzen, die auf poroiden Holzpilzen wachsen. A Entoloma parasiti-
cum auf Polyporus sp., Penny Firth (CC BY-SA 3.0); B Antrodiella pallescens auf Fomes sp., Urmas 
Ojango (CC BY-NC 2.0); C Tremella polyporina auf Cinereomyces lindbladii, Gerhard Koller (CC 
BY-SA 3.0); D Incrustoporia brevispora auf Phellinidium ferrugineofuscum, zur Verfügung gestellt 
von Tom Hofton
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Tabelle 2: Taxonomische Verteilung fungicoler Großpilze und ihrer poroiden Wirte

Gattungen Familien Ordnungen Klassen

Fungicole 58 34 12 2

Wirte 43 16 9 1

Überschneidungen 8 8 6 1

Eine detaillierte Aufstellung und Diskussion findet sich in Halbwachs et al. (2021).

Diskussion
Fungicole Hutpilze in temperaten bis borealen Habitaten sind zu etwa 80% Parasiten. 
Saprotrophe Assoziationen mögen deshalb seltener sein, weil die Konkurrenz durch 
Bakterien aufgrund deren hohen Reproduktionsrate erdrückend ist. Im Gegensatz 
zu den Fungicolen auf poroiden Holzpilzen, nutzen fungicole bzw. mykoparasiti-
sche Hutpilze (ca. 100 vs. 23 Arten) andere Hutpilze deutlich seltener als Wirte, trotz 
ihrer hohen Substratqualität. Im Vergleich zu z.B. Streu, sind Hutpilze reich an leicht 
verstoffwechselbaren Proteinen, Phosphor und Vitaminen (Kalač 2016). Ein wesent-
licher Grund für die Seltenheit der Hutpilz-Assoziationen mag darin bestehen, dass 
die Fruktifizierung der vergänglichen Wirte zu einem guten Teil erratisch und daher 
wenig verlässlich ist. Daher ist eine kontinuierliche Besiedlung dieser ökologischen 
Nische in der Regel nicht möglich. Die Bildung von Chlamydosporen (Dauersporen) 
einiger mykophiler Gattungen unterstreicht diese Vermutung.
Poroide Holzpilze sind als Wirte in der Regel dauerhafter und bieten deshalb eine 
zuverlässigere Ressource. Die meisten Besiedler haben interessanterweise die glei-
chen Zersetzungseigenschaften, wie ihre Wirte. Bei etwa 75% der Paarungen handelt 
es sich um Weißfäuleerreger, was auf eine höhere enzymatische Kompetenz hinweist. 
Parasiten von Holzpilzen gehören überwiegend zu den größeren Tremellales, ver-
mutlich alles necrotrophe Parasiten. Entoloma subdepluens hingegen ist wahrschein-
lich ein obligat biotropher Parasit (Halbwachs et al. 2021).
Um die Mechanismen und ko-evolutionären Hintergründe der genannten Assozia-
tionen bzw. Symbiosen weiter aufzuklären, sollten vor allem molekulare Methoden 
zum Einsatz kommen.

Stellungnahme
Die Autoren versichern, dass keine speziellen Genehmigungen für die Durchfüh-
rung der Arbeit erforderlich waren. Die Arbeit wurde aus Mitteln des Erstautors 
finanziert.
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