Zeitschrift: Jahresbericht der Naturforschenden Gesellschaft Graubliinden
Herausgeber: Naturforschende Gesellschaft Graubliinden

Band: 114 (2007)

Artikel: Biodiversitat von Brand- und Rostpilzen auf der Alp Flix
Autor: Kemler, Martin / Begerow, Dominik / Lutz, Matthias
DOl: https://doi.org/10.5169/seals-594944

Nutzungsbedingungen

Die ETH-Bibliothek ist die Anbieterin der digitalisierten Zeitschriften auf E-Periodica. Sie besitzt keine
Urheberrechte an den Zeitschriften und ist nicht verantwortlich fur deren Inhalte. Die Rechte liegen in
der Regel bei den Herausgebern beziehungsweise den externen Rechteinhabern. Das Veroffentlichen
von Bildern in Print- und Online-Publikationen sowie auf Social Media-Kanalen oder Webseiten ist nur
mit vorheriger Genehmigung der Rechteinhaber erlaubt. Mehr erfahren

Conditions d'utilisation

L'ETH Library est le fournisseur des revues numérisées. Elle ne détient aucun droit d'auteur sur les
revues et n'est pas responsable de leur contenu. En regle générale, les droits sont détenus par les
éditeurs ou les détenteurs de droits externes. La reproduction d'images dans des publications
imprimées ou en ligne ainsi que sur des canaux de médias sociaux ou des sites web n'est autorisée
gu'avec l'accord préalable des détenteurs des droits. En savoir plus

Terms of use

The ETH Library is the provider of the digitised journals. It does not own any copyrights to the journals
and is not responsible for their content. The rights usually lie with the publishers or the external rights
holders. Publishing images in print and online publications, as well as on social media channels or
websites, is only permitted with the prior consent of the rights holders. Find out more

Download PDF: 25.12.2025

ETH-Bibliothek Zurich, E-Periodica, https://www.e-periodica.ch


https://doi.org/10.5169/seals-594944
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=de
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=fr
https://www.e-periodica.ch/digbib/terms?lang=en

Jber. Natf. Ges. Graubiinden 114 (2007), Seiten 65-72

Biodiversitat von Brand- und Rostpilzen

auf der Alp Flix

von Martin Kemler', Dominik Begerow' und Matthias Lutz?

Adressen:

' AG Geobotanik
Ruhr-Universitat Bochum
Universitatsstrasse 150
Gebdude ND 03/171
D-44780 Bochum
martin.kemler@rub.de

2 Botanisches Institut
Universitat Tubingen
Auf der Morgenstelle 1
D-72076 Tlbingen

Zusammenfassung

Ziel des vorliegenden Projektes ist eine Bestan-
desaufnahme der auf der Alp Flix vorkommenden
Brand- und Rostpilze. Bislang konnten wir ca. 300
Belege fiir Brand- und Rostpilze sammeln und her-
barisieren. Abschliessend bearbeitet sind davon 248
Belege, die 72 Rostpilz- und 33 Brandpilzarten zuge-
ordnet werden konnen. Drei Arten konnten erst-
mals fiir die Schweiz nachgewiesen werden, zwei
weitere erstmals fiir Graubiinden. Eine neue Wirts-
pflanzenart konnte belegt werden. Anhand einiger
Beispiele wird im Folgenden gezeigt, welche Er-
kenntnisse durch molekularphylogenetische Analy-
sen der oft selten gesammelten Arten im Bezug auf
Evolution und Biologie der untersuchten Pflanzen-
parasiten gewonnen werden konnen.

Schlagworte: Brandpilze, Rostpilze, Evolution, Erst-
nachweis, Alp Flix, Graubiinden

Biodiversity of Ustilaginomycetes and
Urediniomycetes on the Alp Flix

Summary

The goal of the present study is to document the
occurrence of Ustilaginomycetesand and Uredinio-
mycetes on the Alp Flix. Up till now about 300 Usti-
laginomycetes and and Urediniomycetes have been
collected and preserved in a herbarium. 248 records
were handled, which could be assigned to 72 species
of rust and 33 species of smutfungi. 3 species were
detected for the first time in Switzerland, 2 additio-
nal species for the first time in Grisons. A new host
plant was documented. Some examples show, what
insights regarding the evolution and biology of the
collected parasites can be gained by molecular phy-
logenetics.

1. Einleitung
Mitarbeiter der Universitat Tiibingen (bzw. Ruhr-
Universitat Bochum) sind seit Ende 2001 am Projekt

«Alp Flix» beteiligt. Zielsetzung ist eine Bestandes-
aufnahme der im dortigen Gebiet vorkommenden
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Pflanzenparasiten aus der Grossgruppe der Stander-
pilze (Basidiomycota).

Mit Hilfe molekularer Methoden hat sich die Sys-
tematik dieser Gruppe der Chitinpilze in den letzen
Jahren stark verandert. Dabei zeigte sich, dass sich
innerhalb der Stinderpilze drei phylogenetische Li-
nien unterscheiden lassen: Agaricomycotina, Pucci-
niomycotina und Ustilaginomycotina (BEGEROW et
al. 1997, 2006; HIBBETT et al. 2007; Mc LAUGHLIN et
al. 1995). Innerhalb der Pucciniomycotina und Usti-
laginomycotina ist es dabei unabhdngig voneinan-
der zur Ausbildung eines pflanzenparasitischen Le-
bensstils gekommen, in den Pucciniomycotina sogar
mehrfach. Grob gesehen handelt es sich bei den Ver-
tretern der Ustilaginomycotina um Brandpilze (BE-
GEROW et al. 2006) und bei den meisten Vertretern
der Pucciniomycotina um Rostpilze (AIME et al. 2006).
Beide Gruppen sind durch einen charakteristischen
Lebenszyklus gekennzeichnet (Abb. 1). Innerhalb der
Pucciniomycotina hat sich neben den Rostpilzen ei-
ne Gruppe von Pilzen (Microbotryales) entwickelt,
die in Konvergenz zu den Ustilaginomycotina den
typischen Lebenszyklus eines Brandpilzes evolviert
hat (BAUER et al. 1997; BEGEROW et al. 1997, 2006).

2. Methoden

Die in der Artenliste dokumentierten Brand- und
Rostpilze wurden in einem Zeitraum von sechs Jah-
ren und jahrlichen Besuchen seit 2001 auf der Alp
Flix gesammelt. Unsere Sammelaktivitat beschrankte
sich dabei auf im Gelande erkennbare Infektionen.
Da unser Ziel eine weitestmogliche Aufnahme der
Gesamtdiversitat der Brand- und Rostpilze auf dem
Gebiet der Alp Flix ist, wurde flachendeckend gear-
beitet. Die Sammelexkursionen wurden so durchge-
fihrt, dass auf allen Hohenstufen mdoglichst viele
Vegetationstypen untersucht wurden. Dabei haben
wir nach von Pilzen verursachten Krankheitssymp-
tomen auf Pflanzen Ausschau gehalten, die noch im
Gelande mit einer Handlupe untersucht wurden.
Wenn es sich um eine von Brand- oder Rostpilzen
verursachte Infektion handelte, wurde das infizierte
Pflanzenmaterial an Ort und Stelle in eine Pflanzen-
presse uberfiihrt. Die Wirtspflanzen wurden abends
im Forschungshaus «Rhexoza flixella» abschliessend
bestimmt. Die Parasiten selbst wurden mittels Licht-
mikroskopie und verschiedener Bestimmungswerke
nach der Riickkehr in Tiibingen bestimmt. Das bear-
beitete Material steht in herbarisierter Form zur Ver-
figung (KRAM, TUB, private Herbarien von D. BE-
GEROW, M. HENDRICHS, M. LUTZ & W. MAIER).
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Abb. 1: Lebenszyklen von Brandpilzen (a) und Rostpilzen (b).

3. Ergebnisse

Insgesamt wurden ca. 300 Aufsammlungen von
Brand- und Rostpilzen gemacht. Abschliessend be-
arbeitet sind davon 248 Belege, die 72 Rostpilz- und
33 Brandpilzarten zugeordnet werden konnen (Abb.
2). Auch einige Neufunde wurden gemacht (Tab. 1).

Die Aufsammlungen, die wir auf der Alp Flix ma-
chen konnten, flossen massgeblich in unsere wis-
senschaftliche Arbeit ein, welche sich mit molekula-
rer Phylogenetik, Systematik und Evolution von
Brand- und Rostpilzen beschaftigt. Dies soll folgend
an einigen Beispielen dargestellt werden.

4. Kryptische Arten

Die Arten der Gattung Microbotryum sind Pflan-
zenparasiten mit einem typischen Brandpilzlebens-
zyklus. Dies ist umso erstaunlicher, da sie mit der
Gruppe der «echten» Brandpilze (Ustilaginomycoti-
na) nicht ndaher verwandt sind (siche oben). Klassi-
scherweise wird die Artabgrenzung innerhalb der
Gattung anhand des befallenen Wirtes, morphologi-



scher Merkmale der Brandsporen und der Farbe der,
meist violetten, Sporenmassen vorgenommen (VANKY
1994, 1998). Die bekannteste Gruppe innerhalb von
Microbotryum sind die Antherenbrande der Caryo-
phyllaceae, welche ihre Sporenlager in den Antheren
der von ihnen befallenen Wirte bilden. Antheren-
brande wurden bislang auf tiber 200 verschiedenen
Wirtsarten gefunden (THRALL et al. 1993) und die
Diskussion tiiber das Artkonzept innerhalb dieser
Gruppe hat eine lange Tradition (z.B. Liro 1924).
Dabei vertreten einige Autoren den Standpunkt,
dass es sich um eine Parasitenart, Microbotryum vio-
laceum, handelt, welche ein breites Wirtsspektrum
befallen kann. Andere wiederum betrachten die
Parasiten vieler Wirtsarten als jeweils eine eigen-
standige Art und so sind innerhalb der Antheren-
brande der Caryophyllaceae derzeit ca. 10 Arten
beschrieben. Um die Frage der Artabgrenzung in-
nerhalb dieser Gruppe befriedigend zu klaren, war
es daher ein erstes Ziel unserer Arbeit, Parasiten
moglichst vieler unterschiedlicher Wirte molekular-
phylogenetisch zu untersuchen. Es zeigte sich deut-
lich, dass Parasiten eines Wirtes aus unterschiedli-
chen Regionen meistens monophyletische Gruppen
und damit gut abgegrenzte Arten bildeten, zwischen
welchen wahrscheinlich kein genetischer Austausch
mehr stattfindet und die sich teilweise den schon be-
stehenden Arten gut zuordnen liessen (Lutz et al.
2005). Im Rahmen unserer Arbeit konnten wir auch
einige neue Arten beschreiben. So war es uns mog-
lich, mit Hilfe einer Aufsammlung aus dem Gebiet
der Alp Flix die neue Art Microbotryum silenes-acaulis
als Parasit in den Staubbeuteln von Silene acaulis zu
beschreiben (Lutz et al. submitted).
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Abb. 2: Anzahl der Aufsammlungen von Rost- und Brand-
pilzen auf der Alp Flix im Zeitraum von 2001 bis 2006.

Ganz ahnliches gilt fiir die Brandpilzgattung The-
caphora (Ustilaginomycotina). Thecaphora-Arten be-
fallen die Bliiten ihrer Wirtspflanzen und bilden dort
eine Masse brauner, staubig trockener Sporenballen.
Neben Pflanzen aus 14 verschiedenen Familien der
eudikotylen Pflanzen sind Thecaphora-Infektionen
auch von verschiedenen Gattungen der Caryophyl-
laceae bekannt. Da man keine morphologischen Un-
terschiede zwischen den Thecaphora-Infektionen in-
nerhalb der Caryophyllaceae erkennen konnte, nahm
man an, dass es sich um eine Art (T. saponariae) han-
delt. Eine Aufsammlung von Thecaphora auf Silene
vulgaris auf der Alp Flix gab den Anstoss zur moleku-
larphylogenetischen Analyse von Thecaphora-Infek-
tionen verschiedener Caryophyllaceen-Gattungen
(VANKY & Lutz, in press). Das Ergebnis sind momentan

Parasit

Wirt

Neuer Wirt:

Anthracoidea karii (Liro) Nannf.

Carex paniculata L.

Neue Arten fur die

Anthracoidea atratae (Savile)

Carex parviflora Host

Oberw.

Schweiz: Kukkonen
Anthracoidea buxbaumii Kukkonen Carex buxbaumii Wahl.
Urocystis phlei-alpini Terrier Phleum pratense L.
Neue Arten fir Anthracoidea hostianae B. Lindeb. Carex hostiana DC.
Graubiinden: ex Nannf.

Microbotryum violaceo-irregulare
(Brandenb. & Schwinn) G. Dem| &

Silene vulgaris (Moench) Garcke

Tab. 1: Erstnachweis eines neuen Wirtes und Erstnachweise neuer geographischer Verbreitung fur fiinf pflanzenparasitische
Basidiomycota in der Schweiz bzw. in Graubiinden beruhend auf Funden von der Alp Flix. Basierend auf VAnky 2004 und

20GG 1985.
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finf Thecaphora-Arten mit einem jeweils spezifischen
Wirtsspektrum. Die auf der Alp Flix gesammelte Art
Thecaphora melandrii aut Silene vulgaris scheint aul
die Wirtsgattung Silene spezialisiert zu sein.

5. Okologische Einnischung
Die Polygonaceae sind die Wirtsfamilie, welche

am meisten beschriebene Parasitenarten der Gat-
tung Microbotryum beherbergt (VANKY 1998). In einer

ersten molekularphylogenetischen Analyse von Mi-
crobotryum (KEMLER et al. 2006) konnten wir zeigen,
dass es sich bei den urspriinglichen Vertretern der
Gattung wahrscheinlich um Parasiten auf Polygona-
ceae handelte, da diese ein paraphyletisches Vertei-
lungsmuster in den phylogenetischen Rekonstrukti-
onen aufwiesen. Auch zwischen den Parasiten dieser
Wirtsgruppe ist die Artabgrenzung nicht geklirt. So
teilen sich die Wirte Polygonum bistorta und P. vivipa-
rum mehrere Vertreter der Gattung Microbotryum, die
aufgrund des Ortes der Sporenbildung, und nicht

Microbotryum bistortarum

Polygonum bistorta

Abb. 3: Befallsbeziehung der Parasiten Microbotryum bistortarum, M. marginale und M. pustulatum zu ihren Wirten Poly-
gonum bistorta und P. viviparum. Die Linien zeigen den Befall des jeweiligen Wirtes durch den dazugehdrigen Parasiten.
Durchgezogen Linie: molekulare Daten vorhanden; gestrichelte Linie: molekulare Daten nicht vorhanden.
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auf Grund des Wirtes, in die Arten M. bistorta (Sori in
den Bliiten), M. marginale (Sori im Blattrand) und
M. pustulatum (Sori als Pusteln auf den Blattern) un-
terschieden werden (Abb. 3).

Die Artabgrenzung von Microbotryum marginale
und M. pustulatum gibt dabei besonderen Anlass zur
Diskussion, da beide im selben Organ desselben Wir-
tes vorkommen konnen und zum Teil im selben
Blatt vorhanden sind. Unter anderem mit Hilfe von
Aufsammlungen auf der Alp Flix, auf der alle drei
Parasitenarten vorkommen, war es moglich, die Ver-
wandtschaftsverhaltnisse zwischen diesen Parasiten-
arten zum Teil zu klaren (KEMLER et al. submitted).
So gehoren Microbotryum marginale und M. pustula-
tum nicht zur selben Art, ja sie fallen sogar in unter-
schiedliche Untergruppen von Microbotryum. Schwie-
riger ist die Interpretation der phylogenetischen
Verhaltnisse zwischen Microbotryum marginale und
M. bistortarum (Abb. 4). Microbotryum bistortarum in
den Bliitenstanden von Polygonum viviparum scheint
eine eigene Art zu bilden. Die Grenzen zwischen Mi-
crobotryum bistortarum und M. marginale aut Polygon-
um viviparum sind hingegen mit den bisherigen Auf-
sammlungen nicht zu klaren. Die Daten deuten
darauf hin, dass es zwischen diesen beiden Morpho-
arten eventuell zu genetischem Austausch kommt
und sich eine phylogenetische Artabgrenzung
zwischen beiden nicht rechtfertigen lasst. Es besteht
zwar noch Kldrungsbedarf in dieser Richtung, die
Aufsammlungen von der Alp Flix konnten jedoch

0

M. marginale on Polygonum bistorta mk429

M. bistortarum on Polygonum bistorta mk436

M. tuberculiforme on Polygonum runcinatum mk159
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wesentlich dazu beitragen, ein bis dahin nicht
erkanntes phylogenetisches Muster innerhalb der
Gattung Microbotryum aufzuzeigen. Ein weiteres Bei-
spiel fiir das Vorkommen zweier sehr dhnlicher
Brandpilze auf ein und demselben Wirt ist der Befall
von Silene vulgaris durch Microbotryum silenes-inflatae
und M. vio-laceo-irregulare auf der Alp Flix.

6. Neue Interpretation der Evolution

Obwohl die Arten der Gattung Entyloma nicht
das augenfallige Brandpilzmerkmal tiefschwarzer,
russig staubender Brandsporenlager aufweisen, ge-
horen sie zu den «echten» Brandpilzen (Ustilagino-
mycotina). Entyloma-Arten bilden massive Sporenla-
ger in den Interzellularen des Mesophylls von
Blattern — selten auch von Blattstielen und Stangeln
— der Wirtspflanzen und verursachen so das Befalls-
symptom des «white smut»: helle, im Gegenlicht
nicht transparente Blattflecken. In Europa sind etwa
100 Entyloma-Arten bekannt. Diese sind wirtsspezi-
fisch, d.h. eine bestimmte Entyloma-Art kann nur
eine Wirtspflanzenart oder wenige eng verwandte
Wirtspflanzenarten befallen. Das Wirtsspektrum der
Gattung Entyloma ist allerdings beschrankt: Der
tiberwiegende Teil der Entyloma-Arten kommt auf
Wwirtspflanzen aus der Gruppe der Asteridae, zumeist
auf Asteraceen vor. Wirte aus der Gruppe der Ra-
nunculidae bilden einen zweiten Schwerpunkt.

Ly | chi

Liroa on Polyg DB1037

M. bistortarum on Polygonum bistorta mké3

M. marginale on Polygonum bistorta
mk435

y/

M. bistortarum on Polygonum viviparum mk080
M. bistortarum on Polygonum viviparum mk437
M. bistortarum on -
Polygonum viviparum \
mk070

M. bistortarum on Polygonum viviparum mk427
M. bistortarum on Polygonum viviparum mk071
M. bistortarum on Polygonum viviparum mk074

mk428

M on Polyg

* M. pustulatum on Polygonum bistorta mk328

M. pustulatum on Polygonum bistorta mk327

Abb. 4: Ein mit SplitsTree (Default-Einstellungen) aus ITS- und LSU-Sequenzen erstelltes Neighbour-Net (HusoN & BRYANT
2006) der phylogenetischen Verwandtschaft zwischen Microbotryum bistortarum, M. marginale und M. pustulatum.

69



Jber. Natf. Ges. Graubinden 114 (2007)
R N ARSI 38 NG N~

Entyloma comaclinii AY081025
65 Entyloma doebbeleri AY081032
Entyloma costaricense AY081028
Entyloma zinniae AY081049
Entyloma australe AY081019
62 Entyloma compositarum AY081026
61 - Entyloma guaraniticum AY081038
Sd Entyloma arnoseridis AY081017
— Entyloma diastateae AY081031
Entyloma calendulae AY081023
—— Entyloma delileae AY081030
— Entyloma browalliae AY081021

— Entyloma lobeliae AY081042

SET- Entyloma holwayi AY081040
Entyloma bidentis AY081020

Entyloma dahliae AY081029

lLEntonma calceolariae AY081022

Entyloma eryngii-plani AY081034

“Asteridaegruppe”

Entyloma hieracii AY081039
79% Entyloma hieracii EU233810
| 8 Entyloma matricariae AY081044
Entyloma gaillardianum AY081037
Entyloma polysporum AY081046

Entyloma madiae AY081043

92 Entyloma chrysosplenii AY081024

_| Entyloma arnicale AY854964

Entyloma arnicale AY854965
//

98/ — Entyloma serotinum AY081048

99 “— Entyloma eryngii AY081033

Entyloma ficariae AY081035

Entyloma ranunculi-repentis AY081047

98 Entyloma linariae AY081041

Entyloma corydalis AY081027

Entyloma microsporum AY081045

100 Entyloma fuscum AY081036
—%:myloma atlanticum AY081018

Entyloma leontodontis EU233809

_(_7 Tilletiopsis lilacina AB025679
79— 1

lletiopsis washingtonensis AB025686

“Ranunculidaegruppe”

Tilletiopsis cremea AB025690
— 0.01 substitutions/site

Abb. 5: NJ-Analyse der ITS1/2 Region der nuc-rDNA einschliesslich der 5.8S der ausgewahlten Entyloma- und Tilletiopsis-
Arten unter Verwendung des HKY+G-DNA-Substitutionsmodells. Die Zahlen oberhalb der Aste sind Bootstrap-Werte. Gewur-
zelt wurde mit den Tilletiopsis-Arten. Fett gedruckt = Belege die auf der Alp Flix gesammelt wurden. Benennung der Gruppen
nach BEGEROw et al. (2002).
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Daneben sind einige wenige Entyloma-Arten auf
Wirtspflanzen aus den Gruppen der Rosidae, Saxif-
ragaceae und Caryophyllidae bekannt. Die strenge
Wirtsspezifitat einzelner Entyloma-Arten auf der ei-
nen Seite und das begrenzte Wirtsspektrum der Gat-
tung auf der anderen Seite wirft die Frage nach der
Koevolution dieser Pflanzenparasitengruppe mit ih-
ren Wirten auf. BEGERow et al. (2002) stellen anhand
von ITS rDNA Sequenzen eine Hypothese tiber die
Phylogenie innerhalb der Gattung Entyloma auf und
kommen zu dem Schluss, dass die Evolution der
Pflanzenparasiten ganz wesentlich durch die Evolu-
tion der Wirtspflanzen beeinflusst wurde. So bilden
alle damals in die Analyse einbezogenen Entyloma-
Arten, die auf Wirten aus der Gruppe der Asteridae
vorkommen, eine Verwandtschaftsgruppe («Asteridae-
gruppe»). Basal zu dieser Gruppe stehen einerseits
Entyloma-Arten, die aul Ranunculiden vorkommen
(«Ranunculidaegruppe»), andererseits zwei Entylo-
ma-Arten, die morphologisch deutlich unterschied-
lich sind und so vielleicht urspriingliche Vertreter
der Gattung reprasentieren. Dies legte die Hypothe-
se nahe, dass die Besiedelung der Asteriden durch
Entyloma-Parasiten in der Evolution einmal erfolgte
und es nach dem Besiedelungsereignis auf dieser
Wirtsgruppe zur Radiation kam.

Auf der Alp Flix konnten wir drei Vertreter der
Gattung Entyloma finden: E. arnicale Ellis & Everh.
auf Arnica montana L. (TUB 012092), E. hieracii Syd.
& P. Syd. ex Cif. auf Hieracium murorum L. (TUB
012557) und E. leontodontis Syd. & P. Syd. ex Cif. auf
Leontodon hispidus L. (TUB 012559). Das Ergebnis der
molekularphylogenetischen Analyse der drei Arten
kombiniert mit dem Datensatz von BEGEROW et al.
(2002) ist in Abb. 5 dargestellt (Methoden der DNA-
Extraktion, der PCR und Sequenzierung siehe Lurz
et al. (2004), Methoden der phylogenetischen Ana-
lyse siche VANKY & Lutz (in press), GenBank accessi-
on numbers finden sich in Abb. 5). Die Aufsamm-
lungen von Entyloma arnicale und E. hieracii von der
Alp Flix clustern jeweils mit den schon vorhande-
nen Sequenzen der jeweiligen Art. Dies unterstreicht
die Tauglichkeit der verwendeten DNA-Region als
Marker zur Artidentifikation. Beide Arten finden
sich erwartungsgemass im grossen Cluster der Arten
die auf Asteriden vorkommen. Ganz anders verhalt
sich Entyloma leontodontis. Die Art clustert als Schwes-
tergruppe zu allen iibrigen Entyloma-Arten. Damit
wird die oben kurz dargestellte Hypothese (iber die
Evolution in der Gattung Entyloma in Frage gestellt.
Moglicherweise kann man Wirte aus der Gruppe der
Asteriden als urspriingliche Wirte der Gattung Enty-
loma annehmen, von denen ausgehend immer wieder
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andere Wirte (z.B. Chrysosplenium: E. chrysosplenii,
clustert innerhalb «Asteridaegruppe») oder Wirts-
gruppen (z.B. «Ranunculidaegruppe») besiedelt
wurden.
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