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Voorwoord

Het doel van het Kennisnetwerk Ontwikkeling en Beheer Natuurkwaliteit
(O+BN) is het ontwikkelen, verspreiden en benutten van kennis voor bos- en
natuurbeheerders over natuurherstel, Natura 2000, leefgebiedenbenadering
en ontwikkeling van nieuwe natuur.

In het kader van Natura 2000 worden in Europees perspectief zeldzame
soorten en vegetatietypen in Nederland beschermd. In dit rapport komen vele
Natura 2000 habitattypen aan de orde, welke zijn gekoppeld aan de
Natuurtypen die door terreinbeherende organisaties en particulieren worden
gebruikt.

Tijdens het uitvoeren van dit onderzoek is gebleken dat er in Nederland,
ondanks het functionele belang van paddenstoelen, nog zeer weinig meerjarig
onderzoek is gedaan naar het effect van beheermaatregelen op
paddenstoelen. Wel is het duidelijk dat de hoge stikstofdepositie in Nederland
€én van de belangrijkste knelpunten vormt voor veel paddenstoelen waarbij
de voedselrijke situatie zichzelf in stand houdt.

Dit rapport slaat een brug tussen beheerders van bos- en natuurterreinen aan
de ene kant, en mycologen die inventarisaties uitvoeren in bos en natuur aan
de andere kant. Beheerders blijken vaak wel (meer) rekening te willen
houden met paddenstoelen, maar de kennis over paddenstoelen is sterk
versnipperd en slecht toegankelijk. Met de inventarisatieverslagen en ‘kale
soortenlijsten’ zonder toelichting die mycologen bij beheerders neerleggen
kunnen beheerder vaak weinig. Dit rapport gaat daar verandering in brengen.

Opvallend is dat uit dit rapport blijkt dat veel mycologische hotspots
voorkomen buiten Natura 2000 gebieden en buiten de Ecologische
Hoofdstructuur. Het gaat hierbij onder andere om landgoederen, parkbossen,
oude lanen, schrale bermen en oude permanente graslanden.

Per beheertype worden in de hoofdstukken vijf t/m negentien de
mogelijkheden voor behoud en herstel van de mycoflora besproken. Er
worden daarbij twee sporen gevolgd. In de eerste plaats worden de abiotische
randvoorwaarden voor een rijke mycoflora in beeld gebracht en wordt
aangegeven welke voor paddenstoelen belangrijke landschapselementen
schaars geworden zijn. Een tweede spoor vormt een overzicht van het vanuit
mycologisch perspectief gewenste beheer en het effect van diverse
maatregelen op de mycoflora op basis van onderzoek en veldervaringen van
mycologen.

Ik wens u veel leesplezier.

Drs. E.H.T.M. Nijpels
Voorzitter Bosschap



Summary

Ozinga, W.A., E. Arnolds, P.J. Keizer & T.W. Kuyper (2013) Macrofungi in conservation
management. OBN report. Ministry of Economic Affairs, Den Haag, The Netherlands.

Objective

The "OBN Knowledge Network for restoration and management of nature”
aims to develop approaches to enhance sustainable conservation of
ecosystems in the Netherlands. In this network, scientists and conservation
managers jointly work on the development, dissemination and
implementation of knowledge on restoration and rehabilitation of nature
reserves. Fungi are largely neglected in nature policy and nature management
in the Netherlands. More awareness of the importance of the conservation of
fungal diversity is desirable for several reasons:

e Fungi play key roles in the functioning of terrestrial ecosystems and in
the provision of ecosystem services;

e Fungi represent a major component of biodiversity with over 5000
species in the Netherlands. In various habitat types the species
richness of fungi is several times higher than that of vascular plants;

e A large number of fungi is vulnerable or threatened and is included on
the Red List of the Netherlands (62% of the species with appropriate
data). Fungi, however, hardly play a role in management schemes;

e Fungi have different habitat requirements than plants and therefore do
not automatically benefit from management focusing on plants.

Managers of nature areas are often willing to take more account of fungi for
the local and regional nature for which they are responsible, but the
knowledge of habitat requirements of fungi and therefore the options to
provide ‘fungus-friendly’ management is very scattered and difficult to access.
With better access to this information there is probably much to be gained for
the conservation and restoration of fungal diversity. This publication aims to
facilitate this process.

The aim of this publication is to give an overview of:

1. Important habitats for (macro)fungi and habitat requirements per
functional group;

2. Opportunities for the sustainable conservation and restoration of fungal
diversity;

3. Knowledge gaps.

The target group of this publication is twofold: in the first place, ecologically

skilled site managers and in the second place mycologists with an interest in

nature conservation. Information on the “ecological story behind the species”
can contribute to better-targeted advices to local conservation managers.

This publication consists of two parts: (1) a volume with general information
on the ecology of functional groups of fungi, the main threats to fungal



diversity and an overview of knowledge gaps and recommendations for future
research, and (2) a separate volume with information on the mycoflora per
habitat type.

Ecology of fungi and functional groups

The fruitbodies (sporocarps) of fungi are the visible, reproductive, parts of a
larger organism that is usually hidden from the naked eye. Fungi produce an
inconspicuous network of hyphae (small hollow tubes that form the building
blocks of fungi), known as mycelium. Despite its invisibility of the fungal
mycelium, its importance for the ecosystem functioning is immense. Unlike
plants, fungi do not have chlorophyll and for their energy (carbon) they are
therefore dependent on dead or living organic material from other organisms.
For a better understanding of the ecological requirements of fungi, it is fruitful
to distinguish ‘functional groups’ on the basis of the way in which they meet
their carbon requirements (energy) and the substrate that they use for this.
We use a simple classification into three main groups: mycorrhizal fungi (soil-
dwelling fungi with a mutualistic relationship with plants), litter-decay fungi
(saprotrophs on litter and non-woody plants and plant parts), and wood-
inhabiting fungi (saprotrophs and parasites on wood). Within these main
groups, subgroups are distinguished where appropriate. Chapter 2 describes
the roles that the various functional groups fulfil within ecosystems. A better
understanding of the key roles of fungi in various ecosystem processes will
probably lead to a better appreciation of the importance of including
information on fungi in management schemes.

Mycorrhizal fungi

Mycorrhizal fungi include a large group of fungi that form a mutually beneficial
association with the roots of living plants. The vast majority of vascular plants
(>90% of the species) live together with mycorrhizal fungi. There are several
types of mycorrhiza with clear differences in morphology, physiology and
ecology. Of the fungi that are involved, only ectomycorrhizal fungi form
fruitbodies that are visible with the naked eye. This publication therefore
focuses on ectomycorrhizal fungi. This is the dominant mycorrhiza-type in
most temperate forests, especially on nutrient-poor soils, with circa 900
species in the Netherlands.

Ectomycorrhizal fungi play an important role in ecosystems with woody

species through the following, partly related, processes:

e Improved nutrient uptake by plants (not just the macro nutrients N, P, K,

Ca and Mg, but also micronutrients such as B, Mn, Zn, Cu and Fe);

The reduction of drought sensitivity of plants;

Protection of plants against heavy metals;

Protection against soil pathogens;

Formation of underground mycorrhizal networks that connect the roots of

different plant individuals (and different species) and that can contribute

to a redistribution of nutrients and carbon;

e (Carbon sequestration in the soil;

e Stabilization of the soil and contribution to the development of the humus
profile.

It is useful to keep in mind that the conservation of a high diversity of
mycorrhiza-forming fungi not only depends on a low nitrogen availability but
that conversely the mycoflora itself can contribute to a more balanced
nutrient budget. This is especially the case for species with an extensive
network of hyphae in the soil. When restoring a high diversity of such
mycorrhizal fungi, the resilience of trees against fluctuations in the soil
environment probably increases and phosphate (P), base cations (Ca, Mg, K)



and micronutrients remain more readily available in the ecosystem. Moreover,
an higher biomass of mycelium leads to the immobilization of a larger fraction
of nitrogen thereby further reducing the availability of nitrogen. By this
positive feedback mycorrhizal fungi can contribute to the suitability of their
own environment and that of many other organisms. High nitrogen inputs,
however, shift the soil ecosystem to a state with a low biomass of mycorrhizal
mycelium and a high nitrogen turnover. This results in an alternative state,
from which recovery is slow and often only partial, even when N deposition
levels have been reduced.

Soil- an litter-dwelling fungi

Mycelia of soil- and litter-dwelling fungi play an important role in the
decomposition of organic material and the recycling of carbon and nutrients.
Almost any naturally occurring source of organic matter can be broken down
by fungi. This way of life is called saprotrophy. Fungi contribute mainly to the
decomposition of recalcitrant substances such as cellulose, hemicellulose and
lignin. Some species can grow on all kinds of litter, while others are highly
specialized on certain litter types or litter components. In the Netherlands
there are about 2200 species involved in litter decomposition. Soil- and litter
dwelling fungi are not only dependent on litter quality but they also
determine, at least to some extent, the properties of the organic matter in the
soil and thereby the properties of the humus profile.

Litter decomposition is an important process that is largely beyond our
perception and outside the focus of conservation managers, even though the
consequences (either enhanced nutrient cycling or litter accumulation) are
well known by them. Fungal species are often of great value as indicator
organisms for the properties of the organic profile and processes that take
place there. Litter degradation is strongly influenced by environmental
conditions, such as water availability, soil acidity and nitrogen availability. As
a result, atmospheric nitrogen deposition, acidification, and changes in
hydrology (and their interactive effects) have major influence on the species
composition of soil- and litter-dwelling fungi. High atmospheric nitrogen
deposition usually leads to retarded decomposition, litter accumulation and a
strong decline of the mycoflora.

Wood-inhabiting fungi

Wood is predominantly composed of hemicellulose, cellulose and lignin, and
the breakdown of these components is a complex process. Wood-decay fungi
can be divided into three groups according to the kind of decay (rot type) that
they induce. White-rot fungi degrade all major wood components, which
results in a light colour of the remaining wood. In contrast brow-rot fungi
degrade and remove the pale cellulose and hemicellulose leaving the darker
lignin. Soft-rot fungi primarily degrade the cellulose and hemicellulose inside
the cell walls of moist wood. In all rot types highly specialized fungi are
involved. Some wood-inhabiting fungi have a parasitic way of life that leads to
tree mortality (about 100 species in the Netherlands), while saprotrophic
species inhabit dead wood (about 1000 species). The highest diversity can be
found in estates and parks. Several endangered species are confined to the
old wood, living or dead, that is well represented in these habitats as
compared to forests.

General threats

In most habitat types there has been a severe decline in fungal diversity in
the 20™ century. This decline of the mycoflora also occurred in many nature
reserves and Natura 2000 sites, suggesting that the causes for decline are
often not directly due to insufficient local management. Causes of decline



differ between habitat types and include habitat destruction, atmospheric
nitrogen deposition, soil acidification, drainage, clear-cutting in forestry,
fertilization of agricultural grasslands and lack of proper management.
Overall, the main cause of decline in fungal diversity in the Netherlands is
considered to be the high atmospheric nitrogen deposition. This is particularly
true for ectomycorrhizal fungi. Most mycorrhizal fungi respond to an increased
availability of nitrogen in the soil by a greatly reduced production of
fruitbodies. Many sensitive species groups largely disappeared such as Tooth
fungi (hydnoid fungi, including Bankera, Hydnum, Hydnellum, Phellodon,
Sarcodon), Knights (Tricholoma), and many Webcaps (Cortinarius).

N-enrichment also results in strong below-ground declines of many

ectomycorrhizal fungi, but this effect often shows a time-lag. Above-ground

changes in the occurrence of fruitbodies can thus be used as an early warning

for belowground changes. The most notable belowground change is a sharp

decline in species with an extensive network of hyphae that grow into the soil

(‘extramatrical mycelium’; figure 3.2). These changes are likely to have

important consequences for the functioning of forest ecosystems:

e Impaired nutrient-balance in trees by a reduced uptake of immobile
nutrients;

e An increase in the rate of nitrogen circulation in the soil due to the
reduced N-immobilization in fungal tissue;

e Greater sensitivity to extreme drought;

e Greater sensitivity to wind throw;

e Reduced litter decomposition.

Tailored management of mycological hotspots

The habitat types in the Netherlands differ greatly in their mycological
diversity. In table 3.4 an overview is given of habitat types that are
potentially rich in macrofungi with links to the corresponding Chapter in this
report, the Natura 2000 habitat type (if applicable) and a rough indication of
the number of species. Although most habitat types in this table are listed in
the European Habitats Directive as Natura 2000 habitat types, this is not the
case for parks, estates, avenues and roadside verges with trees. In the
Netherlands these habitats serve an important role as refugia for threatened
fungal species from habitat types that are included in the Habitats Directive.

Within the listed habitat types actual mycological values are often confined to
small areas with specific environmental conditions, i.e. mycological hotspots.
Rising awareness of the specific site conditions of mycological hotspots is
therefore of paramount importance. Some clues for specific habitat
requirements are provided in chapter 5-19. Spatial information on mycological
hotspots is available from the mapping database from the Dutch Mycological
Society (NMV) which contains over 1.8 million distribution records. This
database is unique in its kind from a global perspective and the volunteer
mycologists involved in the mapping activities can play an important role in
providing site-specific information on mycological hotspots (‘citizen science’).

The restoration of mycologically impoverished areas appears to be very
difficult. Especially after nutrient enrichment recovery is a slow process and a
high proportion of characteristic species does not (re)establish. Therefore the
most efficient strategy for the sustainable conservation of mycological
diversity will be a better awareness and conservation of existing mycological
hotspots under the motto “prevention is better than cure”. In these hotspots
the continuation of long-established management and the avoidance of
nutrient enrichment and severe soil disturbance are often appropriate.



Effects of management measures

Unfortunately there are very few long-term studies on the impact of various
management measures on fungi. Progress can be made by a more evidence-
based approach in which the effects of restoration measures on the mycoflora
are incorporated in monitoring schemes. It should also be recognized that the
most appropriate management strategy for fungal conservation might change
over time as our knowledge increases leading to an ‘adaptive management’.

Substantial reductions of nitrogen deposition are needed to recover fungal
communities in the Netherlands. But even after reduction of nitrogen
deposition, there is likely a time-delay in the re-establishment of
characteristic fungi due to positive feedbacks that reinforce the persistence of
the nutrient-rich conditions. A major challenge for the restoration of
eutrophicated terrestrial ecosystems is therefore breaking this vicious circle.
Table 3.5 gives a simplified assessment of the effects of management
measures on the mycoflora of various Natura 2000 habitat types. This table is
largely based on expert judgement and should be considered as a preliminary
indication. In many cases the effects are context-specific and further details
are given in the chapters on individual habitat types (Chapter 5-19). As a
general precondition for the planning and implementation of restoration
measures, remnant populations of endangered fungal species should be
mapped in advance and disturbances in their neighbourhood should be
prevented were possible.

Below a few rules of thumb are given (not complete). Between parentheses
are the functional groups that can benefit (M = mycorrhizal fungi, S = soil-
and litter dwelling fungi, W = wood-inhabiting fungi):

General

e Tailored management of mycological hotspots: Due to the often
disappointing results of restoration efforts in areas with an impoverished
mycoflora, the most efficient strategy for the sustainable conservation of
fungi seems to be the conservation of existing mycological hotspots
("prevention is better than cure) [M, S, W];

¢ Allow the development of old successional stages with an undisturbed
humus-profile. This is especially true for ancient forest sites (Chapter 14,
15), parks and estates (Chapter 17), permanent ‘unimproved’ grassland
(Chapter 10-13) and old heaths (Chapter 7). [M, S, W];

e In dynamic landscapes (dunes, river valleys, large forest complexes) aim
at restoring landscape-forming processes were possible, such as wind- and
water erosion and grazing by wild and semi-domesticated large
herbivores, to enable the local emergence of young successional stages
with well-buffered soils [M, S];

e Forest edges suffer elevated levels of atmospheric nitrogen deposition.
Therefore, strive for large nature reserves surrounded by buffer zones
with gradual forest edges to reduce the input of atmospheric nitrogen
deposition [M, S, W];

e The mycoflora of wet ecosystems benefits from the restoration of
hydrological conditions, but prolonged inundations lead to the
disappearance of almost all characteristic species; [M, S, (W)];

Forests and estates
e A crucial factor for ectomycorrhizal fungi is a continuous presence of
older, ectomycorrhiza-forming trees on the plot scale. Most
mycorrhizal fungi cannot survive (or only very shortly) without host
trees. Clear-cutting or severe thinning is therefore very unfavourable



for mycorrhizal fungi, while current levels of green-tree retention
(leaving living trees at harvest) are probably often too low to be
effective [M];

Maintain and if possible strengthen factors that reduce the
accumulation of nitrogen-rich litter, such as: micro-relief, litter
removal by wind on exposed sites, soils with a high base saturation [M,
S1;

When planting new trees, preferably choose tree species that form
ectomycorrhiza (see Table 2.1) and provide nitrogen-poor soil
conditions [M, S];

Stimulate variation in microclimate at the landscape scale, including
large stretches of forest with a cool and moist microclimate. Many
fungal species from old-growth forests benefit from a permanently
high humidity. This is particularly the case in forests with a large
canopy closure with only small gaps [M, S, W];

The local and regional diversity of wood-inhabiting fungi is dependent
on a variety of wood-types (tree species, wood volume, decay stage).
In addition, different types of tree mortality produce contrasting wood
qualities with different fungal communities. In the Netherlands there is
a strong under-representation of old trees, both living and death [W];
As a rule of thumb, minimal requirements for a high species diversity
of wood-inhabiting fungi are: a large stretch of mature forest (>20
ha), with a large amount of dead wood (>20 m>/ha) of which a
substantial fraction has a large diameter (>30 cm) [W];

For the temporary storage of dead wood and pruning waste, it is better
not to use sites that are rich in mycorrhizal fungi, since this stored
‘waste’ increases litter and nutrient accumulation [M].

Avenues, roadside verges with trees and old woodland tracks

Avenues, roadside verges with trees and old woodland tracks can
harbour a very rich mycoflora. As long as the atmospheric nitrogen
deposition is too high, these small landscape elements fulfil an
important role as refugia for many forest and grassland fungi of
conservation concern.

A beneficial management of grassy roadside verges consists of mowing
with fast removal of the sward, while mulching is very unfavourable
[M, S];

Encourage that there is continuity in the availability of old trees at the
site scale. For the rejuvenation of avenues and roadside verges replace
old trees gradually instead of all at once. This increases the local
persistence of mycorrhizal fungi that depend on older successional
stages [M];

Old trees (‘veteran trees’) are very rare in Dutch forests and they are
largely confined to estates and avenues in the rural area. In these
areas it is important to maintain veteran trees as long as possible.
There are many situations were cutting of veteran trees with wood-
decay fungi is not necessary from a safety perspective. Heart-rot fungi
are specialized on the decay of heartwood of mature trees and they
generally do not grow in functional sapwood. These heart-rot fungi are
in general more of a benefit to the tree than a threat since hollow trees
become less vulnerable to wind throw. A case specific risk-assessment
is recommended [W].

Grasslands, dunes, marshes and moors

Grasslands with a rich mycoflora (*Waxcap-grasslands’) are largely
confined to ‘unimproved’, nutrient poor soils with old and undisturbed
humus-profile and a low aboveground biomass of vascular plants (at



least in the autumn). A favourable management consists of grazing or
mowing (with removal of the sward) and no application of chemical
fertilizers. Even intensive lawn management can lead to rich Waxcap-
grasslands. In grazed areas, livestock density should be high enough
to maintain low swards (i.e. vegetation height should not exceed 10
cm in autumn). On the other hand, severe soil disturbance by heavy
trampling should be prevented. [S];

e In Waxcap-grasslands the removal of the nutrient-rich organic topsoil
(as a measure to reduce nutrient availability) is very harmful to the
mycoflora [S].

e The mycoflora of dry heaths benefits from a management that creates
mosaics of various successional stages including old heaths with no
sod-cutting [S].

Mycoflora per habitat type

A large part of the publication is devoted to an overview of the mycoflora of
the main Dutch habitat types (Chapter 5-19). The habitat classification is
based on a Dutch system of ‘management types’. In addition the mycoflora is
discussed in relation to the ‘Natura 2000 habitat types’ as used in the
European Union. For each habitat type a table with characteristic fungal
species is given and for several Natura 2000 habitat types species were
identified for which the presence in an area can be taken as a sign of habitat
quality. These ‘quality indicators’ are indicated in the tables with “*X” (formally
assigned) and “V” (proposed). In addition information is given on the
frequency of occurrence in the Netherlands (column “Fr”) and the red list
status (column “R. Lijst”; see table 1.3). When discussing the possibilities for
conservation and restoration of fungal diversity we follow two tracks. Firstly,
the environmental conditions for a rich mycoflora are described. A second
track is an overview of the effects of different management measures on the
mycoflora based on available research and field experiences of mycologists.

Knowledge gaps

Despite the potentially large effects of a decrease in the diversity of fungi on
ecosystem functioning and the provision of ecosystem services, there are still
many gaps in our knowledge about the impact of management measures on
the mycoflora. In chapter 20, the main knowledge gaps are identified. The
knowledge gaps are divided into two groups. The first group refers to
knowledge gaps where applied research can generate knowledge that is
directly applicable in nature management (‘adaptive and evidence-based
management’). Secondly, an overview is given of knowledge gaps that
primarily relate to the generation of fundamental knowledge about the habitat
requirements of fungi and their role in ecosystem processes. Answers to these
questions provide more insight into the consequences of changes in species
composition (i.e. increased rarity of various species groups) and the extent to
which fungi contribute to ecosystem services. The approach here is mainly
from the perspective of ecosystem services and ecosystem processes.
Questions about species groups are included, where the occurrence of these
species is indicative (process indicators) or crucial (keystone species) for
ecosystem processes. The first group of questions is descriptive and requires
field surveys and experimental research, while the second group requires
fundamental research under controlled conditions such as laboratories and
greenhouses. It is explained how research on the two types of questions can
mutually strengthen each other.



Samenvatting

Doel en leeswijzer (hoofdstuk 1)

Het Kennisnetwerk ‘Ontwikkeling + Beheer Natuurkwaliteit’ (OBN) heeft als
doel de ontsluiting, ontwikkeling en benutting van kennis over natuurherstel.
Meer aandacht voor paddenstoelen binnen het OBN-programma is om een
aantal redenen gewenst:

¢ Paddenstoelen spelen een sleutelrol in het functioneren van veel
ecosystemen;

e Paddenstoelen vertegenwoordigen een groot deel van de biodiversiteit
(in totaal komen in Nederland ruim 5000 soorten voor) en ze vormen
een eigen rijk, naast planten en dieren. In diverse habitattypen is de
diversiteit aan paddenstoelen vele malen hoger dan de diversiteit aan
vaatplanten;

e Een groot aantal paddenstoelen is kwetsbaar of bedreigd en staat op
de Rode Lijst (62% van de beschouwde soorten). Er is echter
nauwelijks sprake van beheer gericht op herstel;

¢ Paddenstoelen stellen andere eisen aan hun standplaats dan planten
en profiteren daardoor niet automatisch van beheer gericht op planten.

Beheerders blijken vaak wel meer rekening te willen houden met
paddenstoelen, maar een geschikt instrumentarium hiervoor ontbreekt. Dit
komt vooral doordat de kennis over paddenstoelen sterk versnipperd en
slecht toegankelijk is. Bij een betere ontsluiting van deze gegevens valt er
waarschijnlijk veel winst te behalen bij het behoud en herstel van de
diversiteit aan paddenstoelen. Deze publicatie probeert hieraan bij te dragen.

Het doel van deze publicatie is het geven van een overzicht van:

1. De voor paddenstoelen waardevolle biotopen en de eisen die bedreigde
paddenstoelen stellen aan hun milieu (per functionele groep);

2. Mogelijkheden om met het beheer meer op het behoud en herstel van
diversiteit aan paddenstoelen in te spelen;

3. Kennislacunes en aanbevelingen voor vervolgonderzoek.

De doelgroep van deze publicatie is tweeledig. In de eerste plaats kunnen
ecologisch geschoolde beheerders het rapport gebruiken voor de vertaalslag
naar beheerplannen voor gebieden. De tweede doelgroep wordt gevormd door
mycologen met interesse voor natuurbeheer. Goedwillende beheerders
kunnen vaak weinig met inventarisatieverslagen en ‘kale soortenlijsten’
zonder toelichting van het ‘verhaal achter de soorten’. Dit rapport kan
bijdragen aan beter op beheerders toegespitste adviezen.

De publicatie bestaat uit twee delen:
o Deel 1 (dit deel) bevat algemene informatie over paddenstoelen, hun
ecologische rol, algemene knelpunten en kennislacunes;
e Deel 2 bevat een overzicht van de mycoflora per natuurtype met
kwaliteitsindicatoren per biotoop.



Ecologie van paddenstoelen en functionele groepen (hoofdstuk 2)

Een ‘paddenstoel’ is het met het blote oog zichtbare voortplantingsorgaan
(vruchtlichaam) van een schimmel. Het vrijwel onzichtbare gedeelte van het
organisme dat in de bodem, in hout of een ander substraat een fijn netwerk
van schimmeldraden vormt, wordt mycelium genoemd. De vruchtlichamen
spelen slechts een rol bij de voortplanting via de productie van een groot
aantal microscopisch kleine sporen, terwijl het mycelium het eigenlijke actieve
deel is bij de verwerving van koolstof (energie) en nutriénten. Ondanks de
onzichtbaarheid van het mycelium is het belang hiervan voor het functioneren
van ecosystemen groot. Voor het gemak spreken we in deze publicatie vaak
simpelweg over ‘paddenstoelen’ als we het hele organisme (schimmeldraden
plus vruchtlichaam) bedoelen.

Paddenstoelen hebben in tegenstelling tot planten geen bladgroen en ze zijn
voor hun energievoorziening (koolstof) daarom afhankelijk van dood of levend
organisch materiaal van andere organismen. Voor een beter begrip van de
eisen die paddenstoelen stellen aan hun leefgebied is het zinvol om een
onderscheid te maken in ‘functionele groepen’ op basis van de manier waarop
schimmels in hun energiebehoefte voorzien en het substraat dat ze hiervoor
gebruiken. Op het hoogste niveau onderscheiden we drie hoofdgroepen:
mycorrhizavormers, strooiselafbrekers en houtafbrekers. Binnen deze
hoofdgroepen worden diverse subgroepen onderscheiden. Zo kan bij
houtafbrekers onderscheid gemaakt worden tussen soorten die uitsluitend op
levende bomen kunnen gedijen (biotrofe parasieten), soorten die na het
afsterven van de boom nog een tijd verder kunnen leven (necrotrofe
parasieten) en soorten die uitsluitend groeien op dood hout (saprotrofe
paddenstoelen). Daarnaast zijn er nog vele parasieten op allerlei andere
organismen zoals kruiden, mossen, insecten en paddenstoelen.

Mycorrhiza-vormende paddenstoelen (§ 2.3)

Mycorrhizavormers omvatten een grote groep schimmels die nauw
samenleven met planten. Het gaat hierbij om een relatie waarbij beide
partners baat hebben (mutualisme). De schimmel tapt via de wortels van de
vaatplant suikers af voor zijn energievoorziening en levert hiervoor in ruil
nutriénten aan de plant. Schimmeldraden hebben een veel kleinere diameter
dan plantenwortels en daardoor zijn ze veel efficiénter in de opname van
nutriénten, vooral van weinig mobiele en goed gebufferde nutriénten zoals
fosfor, zink en koper, maar soms ook van stikstof (ammonium, organisch
stikstof), kalium, zwavel en boor. De overgrote meerderheid van de
vaatplanten (ruim 90% van de soorten) leeft nauw samen met mycorrhiza-
vormende schimmels.

Er zijn verschillende typen mycorrhiza met duidelijke verschillen in
morfologie, fysiologie en ecologie. Van de bij de symbiose betrokken
schimmels, worden slechts door één groep, de ectomycorrhizaschimmels, met
het oog zichtbare vruchtlichamen gevormd. Deze publicatie richt zich daarom
op ectomycorrhiza-vormende schimmels. Dit is het dominante type in veel
bossen, met name op armere bodems. Als we in deze publicatie spreken over
mycorrhiza-vormende paddenstoelen gaat het dus steeds om ectomycorrhiza
tenzij anders vermeld. In Nederland komen ruim 900 soorten ectomycorrhiza-
vormende paddenstoelen voor. Bekende voorbeelden hiervan zijn:
Vliegenzwam, Hanenkam (Cantharel), Gewoon eekhoorntjesbrood en truffels.
Ectomycorrhiza-vormende paddenstoelen leven samen met de meest
voorkomende boomsoorten zoals berk, beuk, den, eik, els en wilg.



Mycorrhiza-vormende paddenstoelen spelen met name in bossen op
nutriéntenarme bodems een cruciale rol bij de volgende, deels
samenhangende, processen:

e Verbeterde opname van nutriénten door planten (niet alleen de
macronutriénten N, P, K, Ca en Mg, maar ook micronutriénten zoals B,
Mn, Zn, Cu en Fe);

De reductie van droogtegevoeligheid van planten;

Bescherming van planten tegen zware metalen;

Bescherming tegen ziekteverwekkers (bodempathogenen);

Vorming van ondergrondse mycorrhizanetwerken die verschillende

planten met elkaar kunnen verbinden en zo bij kunnen dragen aan een

ondergrondse herverdeling van nutriénten en mogelijk ook suikers

(gunstig als kiembed voor planten die op dit netwerk ‘in kunnen

pluggen’);

o Koolstofvastlegging in de bodem;

e Stabilisatie van de bodem door het schimmelnetwerk en door de
productie van stoffen (*schimmellijm’) die bodemdeeltjes aan elkaar
kitten;

e Bijdrage aan de ontwikkeling van het humusprofiel.

Vanuit het functioneren van het ecosysteem is het nuttig om in het
achterhoofd te houden dat het behoud of herstel van een hoge diversiteit aan
mycorrhiza-vormende paddenstoelen niet alleen afhankelijk is van een lage
stikstofbeschikbaarheid, maar dat omgekeerd de mycoflora zelf ook bij kan
dragen aan een meer gebalanceerde nutriéntenhuishouding. Bij het herstel
van een hoge rijkdom aan mycorrhiza-vormende paddenstoelen met een
uitgebreid netwerk van schimmeldraden in de bodem wordt de veerkracht van
bomen tegen fluctuaties in het bodemmilieu vergroot en blijven fosfaat (P),
basische kationen (Ca, Mg, K) en micronutriénten beter in het ecosysteem
beschikbaar. Bovendien wordt bij een hoge biomassa aan mycelium van
ectomycorrhiza-vormende paddenstoelen veel N geimmobiliseerd, zodat de
stikstofschaarste in het ecosysteem verder versterkt wordt. Hierdoor kan een
rijke mycoflora bijdragen aan een geschikt milieu voor veel andere
organismen.

Strooiselafbrekers (§ 2.4)

Mycelia van strooiselafbrekende paddenstoelen vervullen een belangrijke rol
bij de afbraak van dood plantaardig materiaal. Deze leefwijze wordt
saprotroof genoemd. Tot het strooisel behoren de fijnere materialen, zoals
bladeren, bloemen, vruchten, fijne twijgen en mest. Humus bestaat uit
relatief stabiel, gedeeltelijk afgebroken, amorf materiaal dat langzaam verder
wordt afgebroken. Paddenstoelen dragen vooral bij aan de afbraak
(decompositie) van moeilijk afbreekbare bestanddelen, zoals cellulose,
hemicellulose en lignine. Hun rol is het belangrijkste in voedselarme
levensgemeenschappen. In voedselrijke omstandigheden treden bij afbraak
bacterién meer op de voorgrond. Daarnaast vervullen bodemdieren een
belangrijke rol bij de afbraak door begrazing van schimmels en bacterién,
fragmentatie van strooisel (micro-, meso- en macrofauna) en het mengen van
organisch materiaal met de minerale grond (vooral macrofauna zoals
regenwormen).

Van de Nederlandse mycoflora zijn circa 2200 soorten betrokken bij
strooiselafbraak, bijna de helft van alle inlandse soorten. Sommige soorten
kunnen op allerlei soorten strooisel groeien, andere zijn in hoge mate
gespecialiseerd op bepaalde componenten. Hiervan worden enkele
voorbeelden behandeld. Paddenstoelen zijn niet alleen afhankelijk van de



kwaliteit van het strooisel maar bepalen zelf ook voor een deel de
eigenschappen van de organische stof in de bodem (en daarmee de
eigenschappen van het humusprofiel). Over de interacties tussen
paddenstoelen en aard en kwaliteit van organische stof is op soortniveau nog
weinig bekend.

Afbraak van strooisel is een natuurlijk, onopvallend proces dat zich
grotendeels aan onze waarneming onttrekt en waar beheerders van
natuurgebieden in het algemeen weinig directe bemoeienis mee hebben.
Paddenstoelen zijn van grote waarde als indicatoren voor de eigenschappen
van het humusprofiel en de processen die zich daar afspelen. Strooiselafbraak
wordt sterk beinvlioed door de milieuomstandigheden, zoals
waterhuishouding, zuurgraad en beschikbaarheid van stikstof. Daardoor
hebben atmosferische stikstofdepositie, verzuring, en verdroging een grote
invioed op de afbraak van organisch materiaal en op de samenstelling van de
saprotrofe mycoflora (zie ook § 3.2). Stikstofrijke neerslag leidt meestal tot
vertraagde afbraak, strooiselophoping en een sterke verarming van de
mycoflora.

Houtafbrekers (§ 2.5)

Hout is grotendeels opgebouwd uit hemicellulose, cellulose en lignine, en de
afbraak van deze componenten is een ingewikkeld proces. Men spreekt van
bruinrot als de bleekgekleurde cellulose en hemicellulose worden afgebroken,
waardoor de donkerder gekleurde lignine achterblijft. Bij witrot breken de
schimmels ook de lignine af, waarbij (hemi)cellulose het vermolmde hout een
lichte kleur geeft. Bij beide processen zijn specialistische schimmels
betrokken. Deze kunnen een parasitaire levenswijze hebben die leidt tot
sterfte van de boom (necrotroof, ca. 100 soorten) of een saprotrofe leefwijze
(leven op dood hout, ca. 1000 soorten). Onder de houtafbrekende schimmels
zijn zowel generalisten die op hout van vele boomsoorten groeien als
specialisten die gebonden zijn aan één boomgeslacht. Bij de afbraak van hout
is gewoonlijk een karakteristieke opvolging van soorten te zien (successie).
De snelheid van houtvertering is vooral afhankelijk van de betrokken
houtsoort en omgevingsvariabelen als vochtbeschikbaarheid. Op grote
volumes dood hout (dikke stammen) zijn de meeste bijzondere soorten
houtafbrekende paddenstoelen te zien. Deels betreft het hier soorten die
beperkt zijn tot dit substraattype. In Nederland zijn de meeste dikke (dode)
bomen te vinden in landgoed- en parkbossen. In productiebos leven weinig
bijzondere houtafbrekers.

Algemene knelpunten (§ 3.1)

Van de in hoofdstuk 3 besproken knelpunten, is de hoge stikstofdepositie de
belangrijkste oorzaak voor de waargenomen veranderingen in het voorkomen
van paddenstoelen in Noordwest Europa. Dit geldt met name voor
ectomycorrhiza-vormende paddenstoelen. De meeste
mycorrhizapaddenstoelen reageren op een verhoogde beschikbaarheid van
stikstof in de bodem door een sterk verminderde productie van
vruchtlichamen. Veel kritische soortgroepen zoals Stekelzwammen,
Gordijnzwammen en Ridderzwammen verdwijnen grotendeels of zelfs geheel.
Ook ondergronds nemen veel mycorrhiza-vormende soorten sterk af, maar dit
effect is vaak pas later waarneembaar. Bovengrondse veranderingen in het
voorkomen van paddenstoelen kunnen dus gebruikt worden als een vroege
waarschuwing voor ondergrondse veranderingen. Het meest in het oog
springend bij de ondergrondse verschuivingen in soortensamenstelling is een
sterke afname van soorten met een uitgebreid netwerk van schimmeldraden
die vanuit de schimmelmantel de bodem ingroeien.



Deze veranderingen hebben waarschijnlijk belangrijke gevolgen voor het
functioneren van het bosecosysteem:

e Verstoorde nutriéntenbalans bij bomen door een verminderde opname
van weinig mobiele nutriénten en basische kationen;

e Toename van de circulatiesnelheid van stikstof in de bodem doordat
minder N in het schimmelweefsel vastgelegd wordt (minder N-
immobilisatie).

e Grotere gevoeligheid voor extreme droogte;

¢ Grotere gevoeligheid voor windworp;

e Vertraging van de strooiselafbraak.

In graslanden vormt niet alleen de hoge stikstofdepositie een knelpunt, maar
ook het gebruik van kunstmest of drijfmest en de bodemverstoring door
grondbewerking. Uit bemestingsproeven is gebleken dat diverse
graslandpaddenstoelen (waaronder Wasplaten) gevoeliger zijn voor fosfaat
dan voor stikstof.

Voor houtafbrekende paddenstoelen vormt vooral een gebrek aan voldoende
volume en variatie aan groot dood hout een beperkende factor. Hoewel het
belang van dood hout voor de diversiteit aan houtafbrekende paddenstoelen
algemeen bekend is, vindt er in veel bosgebieden in praktijk vooral een
toename plaats van kroon- en takhout en blijft de hoeveelheid groot dood
hout sterk achter in vergelijking met oudere, meer natuurlijke bossen.

Herkenning van mycologische hotspots (§ 3.2.1)

De habitattypen in Nederland verschillen sterk in mycologische diversiteit. Een
overzicht van habitattypen die relatief rijk zijn aan paddenstoelen wordt
gegeven in onderstaande tabel.

Tabel: Overzicht van habitattypen die in potentie relatief rijk zijn aan
paddenstoelen met een verwijzing naar het hoofdstuk waarin ze besproken
worden, een link naar het Natura 2000 habitattype (indien van toepassing) en
een ruwe indicatie van de rijkdom aan paddenstoelensoorten.

Biotoop Hst. N2000 Aantal
habitattype Soorten
Stuifzandheiden met struikhei (met boomgroepen) 07.1 2310 +++
Jeneverbesstruwelen 07.1 5130 +++
Zandverstuivingen (incl. primaire dennenbosjes) 07.2 2330 ++++
Grijze duinen 08.2 2130 ++++
Kruipwilgstruwelen 08.3 2170 +++
Blauwgraslanden 10.1 6410 +++
Heischrale graslanden, vochtig 10.1 6230 pp +++
Stroomdalgraslanden 11/12.1 6120 +++
Kalkgraslanden 11.1.3 6210 +++
Heischrale graslanden, droog 11.1.4 6230 pp +++
Glanshaver- en vossenstaarthooilanden 12.3 6510 +++
Vochtige alluviale bossen (Essen-iepenbos) 14.1 91EO0B ++++
Droge hardhoutooibossen 14.1 91F0 ++++
Elzenbroekbossen 14.2.3 91EO0C ++++
Eiken-haagbeukenbossen 14.3 9160 +++++
Duinbossen 15.1 2180 +++++
Veldbies-beukenbossen 15.2 9110 ++++
Beuken-eikenbossen met hulst 15.2 9120 ++++
Oude eikenbossen 15.2 9190 ++++
Naaldbossen (Grove den, Fijnspar) 16 - ++++
Park- en stinzenbos, landgoederen 17.3 - +++++

Lanen en schrale wegbermen met bomen 19.7 - +++++




De meeste habitattypen in deze tabel omvatten zogenaamde Natura 2000
habitattypen, die opgenomen zijn in de Europese habitatrichtlijn (zie § 4.1).
Landgoederen, parkbossen, lanen en schrale wegbermen met bomen behoren
niet tot een Natura 2000 habitattype, maar deze biotopen vervullen wel een
belangrijke refugiumfunctie voor kenmerkende paddenstoelen uit bostypen
die wel opgenomen staan op de habitatrichtlijn. Binnen de habitattypen met
een potentieel rijke mycoflora gaat het vaak om specifieke milieucondities en
een belangrijke stap bij het behoud van de paddenstoelendiversiteit in
Nederland is een betere herkenning van deze abiotische randvoorwaarden. In
hoofdstuk 5-19 worden daarvoor per habitattype handvatten gegeven.

In de meeste habitattypen hebben de in § 3.1 beschreven knelpunten in de
20°% eeuw geleid tot een sterke afname van de mycologische diversiteit. In
Nederland herbergen slechts enkele gebieden nog een rijke mycoflora op
landschapsniveau zoals de Waddeneilanden, de kalkrijke duinen en de bossen
in de IJsselmeerpolders. Elders in Nederland zijn gebieden met een rijke
mycoflora teruggedrongen tot fragmenten in het landschap (*mycologische
hotspots’). Opvallend hierbij is dat veel mycologische hotspots voorkomen
buiten Natura 2000 gebieden en buiten de Ecologische Hoofdstructuur. Het
gaat hierbij onder andere om park- en stinzenbossen, oude lanen, schrale
bermen en oude permanente graslanden (*‘Wasplatengraslanden’).

Na vermesting, verzuring of verdroging, blijkt het herstel van de
karakteristieke mycoflora van een bepaald habitattype in praktijk vaak zeer
lastig. Vooral na vermesting is herstel een langzaam proces en het herstel is
vaak onvolledig (dat wil zeggen een hoog aandeel van de kenmerkende
soorten vestigen zich niet). De meest efficiénte strategie voor de duurzame
bescherming van de mycologische diversiteit is daarom het behoud en waar
mogelijk de versterking van bestaande mycologische hotspots onder het
motto “voorkomen is beter dan genezen”.

Effecten van herstelmaatregelen (§ 3.2.2)

Een belangrijke bevinding van dit OBN project is dat er in Nederland, ondanks
het functionele belang van paddenstoelen, nog zeer weinig meerjarig
onderzoek is gedaan naar het effect van beheermaatregelen op
paddenstoelen. Wel is het duidelijk dat de hoge stikstofdepositie in Nederland
één van de belangrijkste knelpunten vormt voor veel paddenstoelen waarbij
de voedselrijke situatie zichzelf in stand houdt. De grote uitdaging voor het
beheer van vermeste en verzuurde ecosystemen is daarom het doorbreken
van de vicieuze cirkel door herstelmaatregelen die stikstofarmere
omstandigheden creéren met een rijke mycoflora. In hoofdstuk 5-19 worden
de mogelijkheden per natuurtype besproken. Hierbij wordt zoveel mogelijk
aangesloten bij de herstelmaatregelen zoals die zijn beschreven in het kader
van de Programmatische Aanpak Stikstof (PAS). In § 3.2 wordt een
overzichtstabel gegeven met de te verwachten effecten van
herstelmaatregelen op paddenstoelen in mycologisch verarmde gebieden.
Deze tabel is grotendeels gebaseerd op deskundigenoordeel en is bedoeld als
een indicatie. Voor een verdere toelichting van de mogelijkheden en
beperkingen van maatregelen wordt verwezen naar de hoofdstukken over de
individuele natuurtypen (hoofdstuk 5-19). Voor de mycoflora kan vooral een
gunstig effect verwacht worden van maatregelen die de ophoping van
stikstofrijk strooisel verminderen en/of die de circulatiesnelheid van stikstof
remmen. Een algemene randvoorwaarde voor de planning en uitvoering van
maatregelen op gebiedsniveau is dat zorgvuldig omgegaan wordt met in het
gebied aanwezige restpopulaties van bedreigde paddenstoelensoorten.



Mycoflora per natuurtype en beheertype (hoofdstuk 5-19, zie band 2)

In het tweede deel van het rapport worden de voor paddenstoelen belangrijke
biotopen besproken met per hoofdstuk een korte samenvatting. Hierbij wordt
de nieuwe indeling in ‘natuurtypen’ en daarbinnen ‘beheertypen’ als kapstok
gebruikt (zie § 1.4 voor een toelichting). Deze indeling sluit zo goed mogelijk
aan op de schaal waarop beheerders werken en vormt de basis voor het
nieuwe subsidiestelsel voor natuur- en landschapsbeheer. Daarnaast wordt bij
de bespreking van de mycoflora aangesloten bij de ‘Natura 2000-
habitattypen’. Per beheertype wordt een tabel gegeven met een selectie van
kenmerkende soorten die gebruikt kunnen worden als ‘kwaliteitsindicatoren’.

Bij de bespreking van de mogelijkheden voor behoud en herstel van de
mycoflora volgen we per beheertype twee sporen. In de eerste plaats worden
de abiotische randvoorwaarden voor een rijke mycoflora in beeld gebracht en
wordt aangegeven welke voor paddenstoelen belangrijke
landschapselementen schaars geworden zijn. Een tweede spoor vormt een
overzicht van het vanuit mycologisch perspectief gewenste beheer en het
effect van diverse maatregelen op de mycoflora op basis van onderzoek en
veldervaringen van mycologen.

Hieronder volgen enkele handvatten voor maatregelen die bij kunnen dragen
aan het behoud of herstel van een rijke mycoflora. De nadruk ligt hierbij op
maatregelen waarbij paddenstoelen niet automatisch meeliften met beheer
gericht op andere soortgroepen. Tussen haakjes staan de functionele groepen
vermeld die hiervan kunnen profiteren (M = mycorrhizavormers, S =
strooiselafbrekers, H = houtafbrekers):

Algemeen

¢ Het beheer van mycologische hotspots vergt maatwerk:
Paddenstoelenwerkgroepen kunnen vaak helpen met gebiedsspecifieke
adviezen (zie § 3.2.1) [M,S,H];

¢ Behouden en waar mogelijk laten ontwikkelen van oude
ontwikkelingsstadia. Dit geldt met name voor oude bosgroeiplaatsen
(Hst. 14, 15), parken en landgoederen (hoofdstuk 17) en permanente
graslanden (hoofdstuk 10-13). Randvoorwaarde hiervoor is een
ongestoorde bodemontwikkeling [M,S,H];

e Bosranden vangen relatief veel atmosferische stikstof in. De
perspectieven voor mycologisch herstel zijn daardoor het beste in
grote natuurgebieden omringd door bufferzones voor de invang van
stikstof uit de omgeving [M,S,H];

e In grote natuurgebieden in dynamische landschappen (duinen,
rivierengebied, grote boscomplexen) streven naar het herstel van
landschapsvormende processen, zoals wind- en watererosie, zodat op
kleine schaal voedselarme pioniermilieus kunnen ontstaan [M,S];

¢ De mycoflora van natte ecosystemen profiteert over het algemeen van
het herstel van de hydrologie, maar langdurige inundaties leiden tot
het verdwijnen van vrijwel alle paddenstoelen [M,S,(H)];

Bossen en landgoederen

e Een cruciale factor voor mycorrhizapaddenstoelen is een continue
aanwezigheid van voldoende oudere, ectomycorrhiza-vormende bomen
op standplaatsniveau. De meeste mycorrhizapaddenstoelen kunnen
slechts zeer kort overleven zonder boompartner. Kaalkap of sterke
dunning is daardoor zeer ongunstig voor mycorrhizavormers [M];

e Behoud en indien mogelijk versterking van factoren die de ophoping
van stikstofrijk strooisel verminderen, zoals: reliéf (dekzandruggen,
oude stuifduinen, boswallen, greppels), schrale randen van bospaden,



Lanen,

windwerking door geéxponeerde ligging of een goed gebufferde bodem
(zie kader 15.2) [M,S];

Bij aanplant van nieuwe bossen zorgen voor een hoog aandeel aan
boomsoorten met ectomycorrhiza (zie tabel 2.1) en een stikstofarme
uitgangssituatie (“hoe schraler, hoe beter”) [M,S];

Zorg voor variatie in microklimaat, inclusief voldoende oppervilakte bos
met een koel en vochtig microklimaat. Veel bospaddenstoelen zijn
gebaat bij een permanent hoge luchtvochtigheid. Dit is met name het
geval in bossen met een grote kroonsluiting met lokaal kleine open
plekken in de kroonlaag [M,S,H];

Om een grote diversiteit aan houtafbrekende paddenstoelen te krijgen
is een variatie aan dood hout van belang (boomsoort,
verteringsstadium, doodsoorzaak, vochtigheid, staand en liggend
hout). Er is met nhame een gebrek aan oude kwijnende en dode bomen.
De hoeveelheid kwijnend, staand hout kan vergroot worden door het
ringen van bomen en de variatie aan liggend hout door omtrekken of
omzagen [H];

Voor houtafbrekende paddenstoelen kan als streefbeeld gelden dat er
in een flinke oppervlakte bos (> 20 ha) een grote hoeveelheid dood
hout (> 20 m® per ha) van dikke dode bomen (> 30 cm diameter)
aanwezig is. Bij het beheer van bossen, parken en landgoederen is het
voor houtafbrekende paddenstoelen van groot belang dat dikke dode
boomstammen in hun geheel in het gebied kunnen achterblijven [H];
Bij de tijdelijke opslag van dood hout en snoeiafval, is het beter dit niet
te deponeren op geschikte standplaatsen voor bijzondere mycorrhiza-
vormende paddenstoelen, zoals schrale, mosrijke plekken [M].

wegbermen met bomen en oude bospaden

Behoud van schrale lanen en wegbermen met oude bomen: Zolang de
stikstofbeschikbaarheid nog te hoog is, fungeren deze lijnvormige
elementen in veel landschappen als een refugium voor veel bedreigde
paddenstoelen van bossen en graslanden. Een gunstig beheer van
grazige bermen bestaat uit maaien met snelle afvoer van het maaisel,
terwijl klepelen ongunstig is [M,S];

Voor het behoud van mycorrhizapaddenstoelen zou er bij de
verjonging van lanen met oude, verzwakte bomen voor gekozen
kunnen worden om oude bomen veel geleidelijker te vervangen door
jonge bomen. Door het laten staan van enkele oude bomen kunnen
‘oud-bos soorten’ zich beter handhaven (zie § 19.7) [M];
Terughoudendheid bij de kap van oude nog levende bomen die
aangetast zijn door houtafbrekende paddenstoelen. Deze ‘veteranen-
bomen’, zijn in het Nederlandse landschap zeldzaam en vrijwel beperkt
tot landgoederen en parken in het cultuurlandschap. Aantasting van
oude bomen door paddenstoelen die het selectief kernhout afbreken
(‘kernrot’) is een natuurlijk verschijnsel dat bij kan dragen aan de
stabiliteit van de boom. Bij aanwezigheid van houtzwammen is daarom
een soort-specifieke risico-inschatting gewenst (zie § 17.3) [H].

Graslanden, duinen, moerassen en heiden

Graslanden met een rijke mycoflora (met name *‘Wasplatengraslanden’)
zijn gebonden aan schrale bodems met een oud en ongestoord
humusprofiel en een korte vegetatie (in elk geval in het najaar). Een
voor paddenstoelen gunstig beheer bestaat uit begrazing of maaien
met afvoeren van het maaisel. Zelfs gazonbeheer kan tot rijke
Wasplatengraslanden leiden. Bij beweide terreinen is het instellen van
een juiste begrazingsdruk een kwestie van maatwerk. Enerzijds dient
de intensiteit zo groot te zijn dat de vegetatie in het najaar in grote



delen van het terrein niet hoger is dan een centimeter of tien.
Anderzijds dient vertrapping van de zode door vee te worden
voorkomen. Drukbegrazing met een hoge veedichtheid in een korte
periode is daarom in het algemeen ongewenst (zie hst. 10-13) [S];

e In graslanden met veel bedreigde paddenstoelen kan het verwijderen
van de organische toplaag zeer schadelijk zijn voor de mycoflora [S];

¢ De mycoflora van heide is gebaat bij een mozaiekbeheer waarbij op
landschapsschaal naast jonge geplagde vegetaties ook voldoende
oude, ongeplagde heidebodems voorkomen [S];

e Op oude heidebodems met een dikke humuslaag zijn de perspectieven
gunstig voor het ontstaan van gradiénten tussen bos en hei
(boomheide, strubbenbosjes) met een rijke mycoflora [M,S].

Kennislacunes (hoofdstuk 20)

Ondanks het potentieel grote effect van een afname van de diversiteit aan
paddenstoelen op het functioneren van ecosystemen en op de levering van
ecosysteemdiensten zijn er nog veel kennislacunes over het effect van
beheermaatregelen op de mycoflora. In hoofdstuk 20 worden de
gesignaleerde kennislacunes besproken, waarbij de vragen zijn geclusterd in
twee groepen. In de eerste plaats worden kennislacunes geformuleerd waarbij
toegepast onderzoek op korte termijn kennis kan genereren die direct
toepasbaar is voor beheerders. Daarnaast wordt een overzicht gegeven van
kennislacunes die primair betrekking hebben op het genereren van
fundamentele kennis over de leefwijze van paddenstoelen en hun rol binnen
het ecosysteem. Antwoorden op de bijbehorende kennisvragen zullen op de
korte termijn waarschijnlijk niet leiden tot aanpassingen in het natuurbeheer.
Wel geeft het beantwoorden van deze vragen meer inzicht in de
consequenties van het zeldzamer of algemener worden van bepaalde groepen
paddenstoelen voor het functioneren van ecosystemen en de mate waarin
paddenstoelen bijdragen aan ecosysteemdiensten. De insteek hierbij is
hoofdzakelijk vanuit de ecosysteemdiensten en ecosysteemprocessen. Vragen
over soortengroepen zijn opgenomen, indien het voorkomen van deze soorten
als indicatief (procesindicatoren) of cruciaal (sleutelsoorten) voor deze
processen kunnen worden beschouwd. Bij de eerste groep vragen is
beschrijvend en experimenteel onderzoek in het veld vaak de aangewezen
weg, terwijl voor de tweede groep vragen ook fundamenteel onderzoek onder
meer gecontroleerde omstandigheden zoals laboratoria en kassen nodig is. De
samenhang tussen beide typen vragen is aangegeven zodat inzichtelijk wordt
hoe fundamenteel onderzoek en onderzoek ten behoeve van beheervragen
elkaar wederzijds kunnen versterken. Binnen beide categorieén zijn de
kennislacunes geprioriteerd.



Inhoudsopgave

Summary

Samenvatting

1

I
1
1
1
1

NNNNNNNNNNNNNNNNNM

WWWWWWWwWwwwwwwwwwd

1
2
3
4

1
2
.3
.3
.3
.3
3
4
4
4
4
.5
.5
.5
.5
.5
.5

g
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1

2
2
2
2
2

1
2
3
4
5
6
7
8
9
1

nleiding en leeswijzer

Aanleiding
Doelstelling en doelgroep
Werkwijze
Leeswijzer

cologie van paddenstoelen en functionele groepen

Specifieke eigenschappen van paddenstoelen
Indeling in functionele groepen

Mycorrhizavormers

Eigenschappen en onderverdeling

Rol in ecosystemen

Belangrijke milieufactoren voor mycorrhizavormers
Mycorrhiza-vormende paddenstoelen en natuurbeheer
Strooiselafbrekers

Strooisel als substraat voor paddenstoelen

Rol in ecosystemen

Strooiselafbrekers en natuurbeheer

Houtafbrekers

Hout als substraat

Houtafbraak: bruinrot, witrot, zachtrot

Parasitisme en saprotrofie

Belangrijke milieufactoren voor houtafbrekers
Houtafbrekers en natuurbeheer

Igemene knelpunten en maatregelen

Algemene knelpunten
Stikstofdepositie en strooiselophoping
Verzuring en mineralogische verarming
Verdroging
Gebrek aan oude bossen met veel dood hout
Gebrek aan levende veteranenbomen
Ruimtelijke isolatie door habitatversnippering
Gebrek aan continuiteit van een gunstig beheer
Klimaatverandering
Exoten

0 Effect van plukken en betreding
Algemene maatregelen
Instandhoudingsbeheer in mycologische hotspots
Effecten van herstelmaatregelen op standplaatsschaal
Herstelmaatregelen op landschapsschaal
Lerend beheren met behulp van monitoring

23
23
24
24
25

30
30
31
32
32
35
38
44
45
45
48
52
54
54
55
56
60
65

68
68
68
76
77
78
79
81
83
83
84
85
86
86
89
91
91



4 Paddenstoelen in het beleid
4.1 Europese verplichtingen via Natura 2000
4.1.1 Natura 2000-habitattypen
4.1.2 Typische soorten
4.1.3 Programmatische aanpak stikstof en herstelstrategieén
4.2 Natuurbeleid in Nederland
4.2.1 Paddenstoelen in het nationale en provinciale beleid
4.2.2 Nederlandse Rode Lijst
4.2.3 Internationale verantwoordelijkheid
5-19 Mycoflora per natuurtype: zie deel 2

M
5 Moerassen en rietlanden (NO5)

6 Voedselarme venen en vochtige heiden (N06)

7 Droge heiden en stuifzanden (N07)

8 Duinen (NO8)

9 Schorren of kwelders (N0O9)

10 Vochtige en natte schraalgraslanden (N10)

11 Droge schraalgraslanden (N11)

12 Rijke graslanden en akkers (N12)

13 Vogelgrasland (N13)

14 Vochtige bossen (N14)

15 Droge bossen (N15)

16 Naaldbos met productiefunctie (N16)

17 Cultuurhistorische bossen (N17)

18 Nog om te vormen naar natuur (N0O)

19 Kleine groenblauwe landschapselementen (LO1)

20 Kennislacunes
20.1 Kennis voor toepassingen in het beheer
20.2 Kennis over ecosysteemprocessen
20.3 Link met de OBN kennisagenda
Literatuur

Index tot soorten

93
93
93
93
95
95
95
96
97

100
107
128
146
171
173
187
217
240
243
278
313
328
343
354

378
378
383
386
388

403






1 Inleiding en leeswijzer

1.1 Aanleiding

Het Kennisnetwerk Ontwikkeling + Beheer Natuurkwaliteit (OBN) heeft als
doel de ontsluiting, ontwikkeling en benutting van kennis over natuurherstel.
Het kennisnetwerk was aanvankelijk gekoppeld aan het subsidieprogramma
Effectgerichte Maatregelen (EGM), dat zich richtte op het tegengaan van de
effecten van vermesting, verzuring en verdroging in natuurgebieden, maar
mede vanwege de goede resultaten is de doelstelling in 2006 verbreed naar
natuurherstel in de breedste zin en naar de landschapsschaal.

De verbrede doelstelling van OBN, waarin wordt gestreefd naar het
ontwikkelen van maatregelen die levensgemeenschappen in hun geheel
herstellen, geeft aanleiding om ook minder bekende taxonomische groepen te
betrekken in het OBN-programma. Paddenstoelen spelen binnen het OBN-
programma tot nu toe slechts een ondergeschikte rol. Meer aandacht voor
paddenstoelen is om een aantal redenen gewenst:

e Paddenstoelen spelen een sleutelrol in het functioneren van
ecosystemen;

¢ Paddenstoelen vertegenwoordigen een groot deel van de biodiversiteit.
In totaal komen in Nederland ruim 5000 soorten voor (Arnolds & Van
den Berg 2013) en ze vormen naast planten en dieren een eigen rijk.
In diverse habitattypen is de diversiteit aan paddenstoelen vele malen
hoger dan de diversiteit aan vaatplanten;

e Een groot aantal paddenstoelen is kwetsbaar of bedreigd en staat op
de Rode Lijst (62% van de beschouwde soorten; Arnolds & Veerkamp
2008). Er is echter nauwelijks sprake van beheer gericht op herstel;

¢ Paddenstoelen stellen andere eisen aan hun standplaats dan planten
en profiteren daardoor niet automatisch van beheer gericht op planten.

Voor een efficiént behoud en herstel van de diversiteit aan paddenstoelen is
het gewenst om na te gaan wat de belangrijkste bedreigingen zijn voor
paddenstoelen in verschillende habitattypen en welke beheermaatregelen tot
behoud en herstel van bedreigde paddenstoelen zouden kunnen leiden.

Beheerders blijken vaak wel meer rekening te willen houden met
paddenstoelen, maar een geschikt instrumentarium hiervoor ontbreekt. Dit
komt vooral doordat de kennis over paddenstoelen sterk versnipperd is en
slecht toegankelijk. Dit wordt door terreinbeherende instanties als een
belangrijk knelpunt gezien (o.a. Van Tooren et al. 2006). Bij een betere
ontsluiting van deze gegevens valt er hierbij waarschijnlijk veel winst te
behalen. Deze publicatie beoogt hieraan een bijdrage te leveren.
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1.2 Doelstelling en doelgroep
Het doel van deze publicatie is het geven van een overzicht van:

1. De voor paddenstoelen waardevolle biotopen en de eisen die bedreigde
paddenstoelen stellen aan hun milieu (per functionele groep);

2. Mogelijkheden om met het beheer meer op het behoud en herstel van
diversiteit aan paddenstoelen in te spelen;

3. Kennislacunes en aanbevelingen voor vervolgonderzoek.

Het document heeft de status van een OBN preadvies, dat wil zeggen dat een
overzicht wordt geven van de huidige kennis en dat kennislacunes
geidentificeerd worden. De doelgroep van deze publicatie is tweeledig. In de
eerste plaats kunnen ecologisch geschoolde beheerders het rapport gebruiken
voor de vertaalslag naar beheerplannen voor gebieden.

De tweede doelgroep wordt gevormd door mycologen met interesse voor
natuurbeheer. Goedwillende beheerders kunnen vaak weinig met
inventarisatieverslagen met ‘kale soortenlijsten’ zonder toelichting van het
‘verhaal achter de soorten’. Op basis van een steekproef bij medewerkers van
Natuurmonumenten concluderen Van Tooren et al. (2006): “Mycologen lijken
meer voor het behoud van paddenstoelen te kunnen doen dan zij misschien
zelf denken!”. Deze publicatie kan bijdragen aan beter op beheerders
toegespitste adviezen.

1.3 Werkwijze

Uitvoering en begeleiding

Het project is uitgevoerd door Alterra en de Paddenstoelenstichting. Vanuit
OBN is het project begeleid door het Deskundigenteam Droog Zandlandschap.
Voor de inhoudelijke begeleiding is een begeleidingscommissie ingesteld met
vertegenwoordigers van verschillende OBN deskundigenteams en van
verschillende terreinbeherende organisaties:

Henk Siebel (voorzitter; DT Droog zandlandschap)

Douwe Joustra (Staatsbosbeheer; DT Droog zandlandschap)

Wouter van Steenis (Natuurmonumenten; DT Duin- en kustlandschap)
Piet Bremer (provincie Overijssel; DT Laagveen- en zeekleilandschap)
Jan den Ouden (Wageningen Universiteit; DT Droog zandlandschap)
Marcel Horsthuis (Unie van Bosgroepen; DT Nat zandlandschap)

Dick Bal (Ministerie EZ; DT Fauna)

Bij de uitvoering van dit onderzoek werd nauw samengewerkt met het project
‘Ecosysteemdiensten van paddenstoelen op de kaart’, onderdeel van het
strategisch onderzoekprogramma Kennisbasis thema IV ‘Duurzame
ontwikkeling van de groenblauwe ruimte’, dat gefinancierd wordt door het
Ministerie van Economische Zaken en uitgevoerd wordt door Wageningen UR.

Afbakening

Bij de studie van schimmels (fungi) wordt er vaak een informele indeling
gebruikt in ‘macrofungi’ (paddenstoelen) met vruchtlichamen die met het
blote oog waarneembaar zijn en ‘microfungi’ (schimmels in strikte zin zonder
vruchtlichamen of met vruchtlichamen veel kleiner dan 1mm). Dit arbitraire
onderscheid is vergelijkbaar met de onderverdeling van nachtvlinders in
grotere en kleinere soorten. In deze publicatie beperken we ons grotendeels
tot de macrofungi en als we het hebben over paddenstoelen dan worden
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hiermee meestal (de vruchtlichamen van) macrofungi bedoeld. Hoewel ook
microfungi belangrijke ecologische rollen spelen is de herkenning hiervan
specialistenwerk en over de ecologie en de verspreiding van deze soorten is
vaak nog weinig bekend. In Europa komen naar schatting 15-20.000 soorten
macrofungi voor en ruim 60.000 soorten microfungi (Senn-Irlet et al. 2007).
In Nederland bedraagt het aantal soorten macrofungi ruim 5000 (Arnolds &
Van den Berg 2013). Korstmossen (schimmels die samenleven met algen of
blauwwieren) worden in deze publicatie niet behandeld en voor deze groep
wordt verwezen naar het preadvies mossen en korstmossen (Bijlsma 2009).
Slijmzwammen (Eumycetozoa) vormen een aparte groep die niet tot de Fungi
behoort. Ook deze groep blijft hier buiten beschouwing.

1.4 Leeswijzer

Deze publicatie bestaat uit twee losse banden:
o Deel 1 bevat algemene informatie over paddenstoelen, hun
ecologische rol, algemene knelpunten en kennislacunes;
e Deel 2 bevat een overzicht van de mycoflora per natuurtype met
kwaliteitsindicatoren per biotoop.

Deel 1: Algemeen informatie over paddenstoelen

In het eerste deel wordt een algemene inleiding gegeven op de ecologie van
paddenstoelen. Hierbij wordt ingegaan op recent onderzoek naar de rol van
paddenstoelen in ecosystemen. Voor een beter begrip van het functioneren
van paddenstoelen (en schimmels) in ecosystemen is het zinvol om een
onderscheid te maken in ‘functionele groepen’ op basis van de manier waarop
de schimmels in hun koolstofbehoefte (energiebehoefte) voorzien en het
substraat dat ze hiervoor gebruiken. In deze publicatie worden drie
hoofdgroepen onderscheiden waarin de meeste soorten kunnen worden
ondergebracht: 1) mycorrhizavormers, 2) strooiselafbrekers en 3)
houtafbrekers (inclusief parasieten). Binnen deze hoofdgroepen is een verdere
verfijning mogelijk. Bij de bespreking van de voor paddenstoelen belangrijke
biotopen gebruiken we de functionele groepen zoveel mogelijk als kapstok.
Het algemene deel bevat informatie over de ecologie van deze functionele
groepen en hun functie in het ecosysteem (hoofdstuk 2), de belangrijkste
algemene knelpunten en maatregelen (hoofdstuk 3) en informatie over de
beleidsstatus en wettelijke bescherming van paddenstoelen (hoofdstuk 4).
Tenslotte volgt in hoofdstuk 20 een overzicht van geidentificeerde
kennislacunes met aanbevelingen voor vervolgonderzoek.

Deel 2: Overzicht mycoflora per natuurtype

In het tweede deel worden de voor paddenstoelen belangrijke biotopen
besproken (hoofdstuk 5-19). Voor een efficiéntere bescherming van de
diversiteit aan paddenstoelen en van de rol die ze spelen in het ecosysteem is
een betere herkenning in het veld van voor paddenstoelen belangrijke
biotopen een belangrijke eerste stap. Bij de bespreking van de voor
paddenstoelen belangrijke biotopen worden ‘natuurtypen’ en ‘beheertypen’ als
kapstok gebruikt (zie hieronder). Daarnaast wordt bij de bespreking van de
voor paddenstoelen belangrijke biotopen zoveel mogelijk aangesloten bij de
voor het internationale natuurbeleid belangrijke ‘Natura 2000-habitattypen’.

Natuurtypen en beheertypen

Binnen het ‘subsidiestelsel natuur- en landschapsbeheer’ is een uniforme
typologie ontwikkeld voor natuur- en landschapstypen, de ‘Index Natuur en
Landschap’. Deze index vervangt de daarvoor gebruikte ‘natuurdoeltypen’, en
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de typologieén van de verschillende terreinbeheerders. Binnen het onderdeel
natuurbeheertypen van de Index Natuur en Landschap (Schipper & Siebel
2009) wordt een hiérarchische indeling gebruikt met 17 ‘natuurtypen’ en
daaronder 47 ‘beheertypen’. De indeling in natuurtypen is vooral gebaseerd
op abiotische condities (basenrijkdom, nutriéntenrijkdom en
waterhuishouding). De natuurtypen zijn bedoeld als sturingsinstrument op
landelijk en provinciaal niveau. De indeling in gedetailleerdere beheertypen
sluit zo goed mogelijk aan op de schaal waarop terreinbeheerders werken en
vormt de basis voor het nieuwe subsidiestelsel voor natuur- en
landschapsbeheer. De provincies geven in beheerplannen op perceelniveau
aan welk beheertype daar aanwezig is of gewenst is en alleen voor dat
beheertype wordt subsidie verstrekt. Voor een uitgebreidere beschrijving van
beheertypen wordt verwezen naar Schipper & Siebel (2009); zie ook
http://www.natuurkennis.nl/). Naast het onderdeel natuurbeheertypen bevat
de index een apart onderdeel voor kleine landschapselementen met een
vergelijkbare hiérarchie van ‘landschapstypen’ met daaronder
landschapsbeheertypen.

Tabel 1.1. Voor de beschrijving van het leefgebied van organismen zijn vele
termen in omloop. Om spraakverwarring te voorkomen hanteren we in deze
publicatie slechts een beperkt aantal termen die in deze tabel nader
omschreven staan.

Term Toelichting

Beheertype Typologie voor natuur- en landschapstypen volgens de
‘Index Natuur en Landschap’. De indeling in beheertypen
vormt de basis voor het nieuwe subsidiestelsel voor natuur-
en landschapsbeheer. Beheertypen worden in deze
publicatie gebruikt als kapstok bij de beschrijving van voor
paddenstoelen belangrijke biotopen (hoofdstuk 5 t/m 18).

Natuurtype Bij het onderdeel natuur in de ‘Index Natuur en Landschap’
worden beheertypen met vergelijkbare abiotische condities
gegroepeerd onder natuurtypen.

Landschapstype | Naast het onderdeel ‘natuur’ is er in de ‘Index Natuur en
Landschap’ een apart onderdeel ‘landschap’ voor
landschapselementen. In deze publicatie wordt een beperkt
aantal landschapselementen besproken in hoofdstuk 19.

Natura 2000- Een typologie van habitattypen die in Europees opzicht
habitattype belangrijk worden gevonden en die opgenomen staan op de
Habitatrichtlijn van de Europese Unie (zie
http://www.synbiosys.alterra.nl/natura2000/). Bij de
vermelding van Natura 2000-habitattypen wordt tussen
haakjes de internationale code gemeld.

Biotoop Deze term wordt gebruikt voor het beschrijven van het
leefgebied van paddenstoelen. Bij de bespreking van voor
paddenstoelen belangrijke biotopen sluiten we zoveel
mogelijk aan bij ‘beheertypen’ en ‘Natura 2000
habitattypen’.

Substraat Paddenstoelen zijn de vruchtlichamen van een uitgebreid
netwerk (mycelium) van schimmeldraden (hyfen) dat zich
aan het oog onttrekt. Met het substraat van een
paddenstoel wordt het onderdeel van het biotoop
aangeduid waar het mycelium van de paddenstoel groeit
(b.v. strooisel, humusrijke grond, hout, mos, mest).
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Tabel 1.2. Overzicht van de besproken beheertypen gegroepeerd naar
natuurtype. De codes corresponderen met de hoofdstuknummers.

Natuurtype
Beheertype (+ eventuele onderverdeling)

NO5 Moerassen en rietlanden
NO05.01 Moeras
NO5.02 Gemaaid rietland
NO6 Voedselarme venen en vochtige heiden
N06.01 Veenmosrietland en moerasheide
N06.02 Trilveen
N06.03 Hoogveen
N06.04 Vochtige heide
N06.05 Zwakgebufferd ven
N06.06 Zuur ven of hoogveenven
NO7 Droge heiden en stuifzanden
NO07.01 Droge heide
Droge heide en stuifzandheide; Jeneverbesstruweel
N07.02 Zandverstuiving
Open grasland; Stuifzandheide; Pionierstadia Korstmossen-Dennenbos
NO8 Duinen
N08.02 Open duin
Witte duinen; Grijze duinen; Duindoornstruweel
NO08.03 Vochtige duinvallei
Vochtige duinvallei; Kruipwilgstruweel
N08.04 Duinheide
NO9 Schorren of kwelders
N09.01 Schor of kwelder
N10 Vochtige en natte schraalgraslanden
N10.01 Nat schraalland
Blauwgrasland; Vochtig heischraal grasland
N10.02 Vochtig hooiland
N11 Droge schraalgraslanden
N11.01 Droog schraalgrasland
Schraalgrasland binnenland; Duingrasland; Kalkgrasland; Droog heischraal grasland
N12 Rijke graslanden en akkers
N12.01 Bloemdijk
N12.02 Kruiden- en faunarijk grasland
N12.03 Glanshaverhooiland
N12.04 Zilt- en overstromingsgrasland
N12.05 Kruiden- en faunarijke akker
N12.06 Ruigteveld
N13 Vogelgraslanden
N13.01 Vochtig weidevogelgrasland
N13.02 Wintergastenweide
N14 Vochtige bossen
N14.01 Rivier- en beekbegeleidend bos
Vochtig alluviaal bos: Zachthoutooibos; Hardhoutooibos; Beekbegeleidend bos
N14.02 Hoog- en laagveenbos
Wilgenstruweel, Gagelstruweel, Elzenbroekbos, Berkenbroekbos
N14.03 Haagbeuken- en essenbos

Bossen Flevopolders; Bossen op rijke bodem in Oost Nederland; Hellingbossen Limburg

N15 Droge bossen
N15.01 Duinbos
Duinstruweel met meidoorn; Droog- en Vochtig duinbos; Duin-dennenbos
N15.02 Dennen-, eiken- en beukenbos
Berken-Eikenbos; Beuken-Eikenbos; Veldbies-Beukenbos
N16 Naaldbossen met productiefunctie
N16.01/02 Droog/vochtig naaldbos met productiefunctie (naaldbos)
N17 Cultuurhistorische bossen
N17.01 Vochtig hakhout en middenbos
N17.02 Droog hakhout
N17.03 Park- en stinzenbos
N17.04 Eendenkooi
NOO Nog om te vormen naar natuur
NO00.01 Nog om te vormen naar natuur (hoofdstuk 18)
LO1 Kleine groenblauwe landschapselementen
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Natura 2000-habitattypen

Bij de onderverdeling van beheertypen in voor paddenstoelen belangrijke
biotopen, wordt zoveel mogelijk aangesloten bij Natura 2000-habitattypen
zoals die gebruikt wordt bij het natuurbeleid van de Europese Unie (de
Habitatrichtlijn; zie § 4.1). Per habitattype wordt slechts een korte kenschets
gegeven; voor uitgebreidere ecologische informatie over de Natura 2000-
habitattypen wordt verwezen naar het kennissysteem SynBioSys. Deze
informatie is beschikbaar via de site van het ministerie van Economische
Zaken (http://www.synbiosys.alterra.nl/natura2000/).

Opbouw teksten per beheertype

In deze publicatie worden de voor paddenstoelen relevante biotopen
besproken per beheertype. De beheertypen zijn gegroepeerd per natuurtype
en de hoofdstuknummers komen overeen met de hummers zoals die gebruikt
worden in de ‘Index Natuur en Landschap’. Per beheertype wordt een vast
stramien gevolgd (kader 1.1).

Kader 1.1: Opbouw van de teksten per beheertype

o Karakteristiek
e Mycoflora: Voor paddenstoelen belangrijke biotopen
o Relevante Natura 2000-habitattypen
o Biodiversiteit, functionele diversiteit en sturende milieufactoren
o Voorbeeldgebieden
o Kenmerkende soorten
e Knelpunten en maatregelen

Bij de bespreking van de relevante standplaatsfactoren wordt bij enkele
beheertypen extra aandacht besteed aan het humusprofiel. Door de
belangrijke rol die paddenstoelen spelen bij de afbraak van organische
materiaal heeft de mycoflora een sterke interactie met het humusprofiel (zie
voor een toelichting kader 2.5).

Bij de bespreking van de effecten van beheermaatregelen wordt zoveel
mogelijk aangesloten bij de herstelstrategieén zoals die per Natura 2000
habitattype zijn geformuleerd in het kader van de ‘Programmatische Aanpak
Stikstof’ (Ministerie van Economische Zaken, in voorbereiding). De
herstelstrategieén geven een overzicht van de mogelijkheden en effecten van
beheermaatregelen. Een korte toelichting op de ‘Programmatische Aanpak
Stikstof’ (PAS) wordt gegeven in § 4.1.3. Voor uitgebreidere informatie over
de maatregelen zelf wordt verwezen naar de OBN site www.natuurkennis.nl.

In vergelijking met andere soortgroepen zijn er bij paddenstoelen nog relatief
veel kennislacunes. De belangrijkste kennislacunes worden in hoofdstuk 20
toegelicht, zowel vanuit het perspectief van de beheerpraktijk als vanuit de
onderliggende fundamentele vragen.

Selectie kenmerkende soorten

Per beheertype wordt een tabel gegeven met een selectie van kenmerkende
soorten die gebruikt kunnen worden als ‘kwaliteitsindicatoren’. De lijst van
kenmerkende soorten per beheertype komt digitaal beschikbaar via het
kennissysteem SynBioSys. De belangrijkste selectiecriteria voor de soorten
waren (in volgorde van prioriteit):

e Indicatieve waarde voor kwalitatief goed ontwikkelde gebieden;

e Achteruitgang in Nederland (opname op de Rode Lijst);
e Goede herkenbaarheid in het veld.
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Tabel 1.3: Legenda bij de tabellen met kenmerkende soorten per beheertype.

Categorie Toelichting

N2000 soort Typische soorten voor Natura 2000 habitattypen (zie § 4.1.2)
X Aangewezen als typische soort

V Voorstel aanvullende soorten voor monitoring (als kwaliteitsindicatoren)
Fr Frequentie van voorkomen (frequency of occurrence)
VN Verdwenen (regionally extinct)

uz Uiterst zeldzaam (1-2 atlashokken)

2z Zeer zeldzaam (3-6 atlashokken)

z Zeldzaam (7-15 atlashokken)

vz Vrij zeldzaam (16-36 atlashokken)

MA Matig algemeen (38-90 atlashokken)

VA Vrij algemeen (91-221 atlashokken)

A Algemeen (222-541 atlashokken)

ZA Zeer algemeen (>542 atlashokken)

R Lijst Rode Lijst categorie (NL / IUCN; zie § 4.2.2)

VN Verdwenen (regionally extinct)

EB Ernstig bedreigd (critically endangered)

BE Bedreigd (endangered)

KW Kwetsbaar (vulnerable)

GE Gevoelig (near threatened)

TNB Thans niet bedreigd (least concern)

0G Onvoldoende gegevens (data deficient)

NB Niet beschouwd (not evaluated)

Informatie over de frequentie van voorkomen is overgenomen uit de
‘Beknopte standaardlijst van paddenstoelen in Nederland’ (Arnolds & Van den
Berg 2013). De Rode Lijst categorieén zijn overgenomen uit de ‘Rode Lijst
Paddenstoelen 2008’ (Arnolds & Veerkamp 2008). Voor de selectie van
kenmerkende soorten is vooral gebruik gemaakt van het karteringsbestand
van de Nederlandse Mycologische Vereniging (NMV 2013) en van de
standaardlijst (Arnolds & Van den Berg 2013). Bij de overige bronnen gaat het
voor een deel om gepubliceerde informatie in boeken, rapporten, tijdschriften
(met name Coolia, het tijdschrift van de NMV) en ‘grijze literatuur’, maar ook
om expertkennis. Een belangrijke bron vormden de resultaten van onderzoek
aan paddenstoelengemeenschappen (‘mycosociologisch onderzoek’) zoals dat
vanuit het voormalig Biologisch Station Wijster werd uitgevoerd (Barkman
1976; Barkman 1987; Barkman 1990; Jansen 1981; Arnolds 1981; Arnolds et
al. 1994; Keizer & Arnolds 1990; Keizer 1994; Termorshuizen 1991;
Veerkamp 1992b; Kuyper, Mekenkamp & Verbeek 1994; de Vries & Arnolds
1994; Baar & ter Braak 1996; Ozinga & Baar 1997; van der Heijden, de Vries
& Kuyper 1999). Daarnaast is nauw samengewerkt met het project
‘Ecosysteemdiensten van paddenstoelen op de kaart’ in het kader van de
‘kennisbasis’ van het Ministerie van Economische Zaken. Binnen dit project
worden de verspreidingsgegevens van het karteringsbestand van de NMV
geintegreerd in het kennissysteem SynBioSys. Voor zeldzame soorten is
aanvullende informatie uit aangrenzende landen gebruikt (o0.a. Krieglsteiner
1993, Lideritz 2001, 2010; Dorfelt & Bresinsky 2003; Knudsen & Vesterholt
2012; Brandrud et al. 2010). De naamgeving en taxonomie van de
paddenstoelensoorten volgt de herziene standaardlijst (Arnolds & Van den
Berg 2013).
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2 Ecologie van paddenstoelen en
functionele groepen

2.1 Specifieke eigenschappen van
paddenstoelen

Schimmels worden tot een eigen Rijk gerekend, naast onder andere het
Plantenrijk en het Dierenrijk. In analogie met de begrippen flora en fauna
wordt voor de paddenstoelenflora (mycoflora) van een bepaald gebied
daarom wel de term ‘funga’ gebruikt (Knudsen & Vesterholt 2012). We geven
echter de voorkeur aan het weliswaar incorrecte, maar ingeburgerde
mycoflora. In vergelijking met planten en dieren hebben paddenstoelen
enkele specifieke eigenschappen en stellen ze deels andere eisen aan hun
leefgebied. Door de volgende combinatie van kenmerken verschillen
schimmels fundamenteel van andere organismen:

e Doordat schimmels geen bladgroen hebben kunnen ze niet in hun
eigen energiebehoefte voorzien (heterotrofe levenswijze);

e Voortplanting via microscopisch kleine sporen;

e Cellen lang en draadvormig (hyfen);

e Celwand opgebouwd uit chitine.

Verborgen levenswijze

Een ‘paddenstoel’ is het met het blote oog zichtbare voortplantingsorgaan
(vruchtlichaam) van een schimmel. Het vrijwel onzichtbare gedeelte van het
organisme dat in de bodem, in hout of een ander substraat een fijn netwerk
van schimmeldraden vormt, wordt mycelium genoemd. De vruchtlichamen
spelen slechts een rol bij de voortplanting via de productie van een groot
aantal microscopisch kleine sporen, terwijl het mycelium het actieve deel is bij
de verwerving van koolstof (energie) en nutriénten. Ondanks de
onzichtbaarheid van het mycelium is het belang hiervan voor het functioneren
van ecosystemen groot. De onzichtbaarheid wordt nog versterkt doordat
sommige soorten lang niet elk jaar vruchtlichamen vormen. Strikt genomen is
de paddenstoel dus een onderdeel van de schimmel, maar in het dagelijks
spraakgebruik worden de termen schimmels en paddenstoelen vaak door
elkaar gebruikt. Voor het gemak spreken we in deze publicatie vaak
simpelweg over ‘paddenstoelen’ als we het hele organisme (schimmeldraden
plus vruchtlichaam) bedoelen.

Systematische groepen

Paddenstoelen (macrofungi) vormen taxonomisch gezien een zeer heterogene
groep. De meeste macrofungi behoren tot twee grote groepen (fyla; Arnolds
et al. 2010). De eerste groep wordt gevormd door de Steeltjeszwammen of
basidiomyceten (Basidiomycota). Hier worden de sporen gevormd op
uitsteeksels (sterigmen) aan de buitenzijde van meestal knotsvormige cellen,
basidién genaamd. Veel bekende paddenstoelen behoren tot deze groep, zoals
Vliegenzwam, Oesterzwam, Champignons, Gewoon eekhoorntjesbrood en
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Hanenkam (Cantharel). De tweede groep wordt gevormd door de
Zakjeszwammen of Ascomyceten (Ascomycota), waarbij de sporen worden
gevormd in zakjesvormige cellen (asci). Tot deze groep behoren diverse
bekende paddenstoelen als Bekerzwammen (Peziza), Morieljes (Morchella) en
Truffels (Tuber). De groep van de Zakjeszwammen is qua soortenaantal veel
groter, maar omvat ook veel onopvallende soorten met kleine tot zeer kleine
vruchtlichamen (*microfungi’). Voor een overzicht van de naamgeving en
nieuwe taxonomische inzichten wordt verwezen naar de herziene
standaardlijst (Arnolds & Van den Berg 2013).

Handreikingen voor de herkenning van paddenstoelen

Paddenstoelen worden door veel beheerders gezien als een onoverzichtelijke
en lastige groep. Er zijn ‘teveel soorten’ die bovendien vaak ook lastig
herkenbaar zijn. Er zijn echter ook voldoende soorten die met enige oefening
in het veld herkenbaar zijn. Deze publicatie is niet bedoeld als algemene
introductie in de mycologie en we willen hier slechts drie informatiebronnen
noemen die kunnen helpen bij het op naam brengen van paddenstoelen:

e Er zijn diverse bruikbare plaatjesgidsen op de markt. Vooral ‘De grote
paddenstoelengids voor onderweg’ van E. Gerhardt en voor Nederland
bewerkt door E. Arnolds is zeer bruikbaar;

e De 'Veldgids paddenstoelen - Plaatjeszwammen en boleten’ (Dam &
Kuyper 2013) biedt foto’s van en een sleutel tot de 500 meest
algemene plaatjeszwammen en boleten;

e Mensen die hun kennis van paddenstoelen willen vergroten kunnen
terecht bij de Nederlandse Mycologische Vereniging (NMV). Op de
website van de NMV (http://www.mycologen.nl/) is ook veel
achtergrondinformatie over paddenstoelen te vinden.

2.2 Indeling in functionele groepen

Paddenstoelen hebben in tegenstelling tot planten geen bladgroen en voor
hun energievoorziening (koolstof) zijn ze daarom afhankelijk van dood of
levend organisch materiaal van andere organismen. Voor een beter begrip
van de eisen die paddenstoelen stellen aan hun leefgebied is het zinvol om
een onderscheid te maken in ‘functionele groepen’ op basis van de manier
waarop schimmels in hun koolstofbehoefte (energiebehoefte) voorzien en het
substraat dat ze hiervoor gebruiken. Op het hoogste niveau onderscheiden we
drie hoofdgroepen: mycorrhizavormers, strooiselafbrekers en houtafbrekers.
Binnen deze hoofdgroepen worden diverse subgroepen onderscheiden. Zo kan
bij houtafbrekers onderscheid gemaakt worden tussen soorten die uitsluitend
op levende bomen kunnen gedijen (biotrofe parasieten), soorten die na het
afsterven van de boom nog een tijd verder kunnen leven (necrotrofe
parasieten) en soorten die uitsluitend groeien op dood hout (saprotrofe
paddenstoelen). Daarnaast zijn er nog vele parasieten op allerlei andere
organismen zoals kruiden, mossen, insecten en paddenstoelen. De grenzen
tussen de (sub)groepen zijn overigens niet altijd scherp. Zo is het
bijvoorbeeld voor diverse houtpaddenstoelen niet goed bekend in welke mate
ze saprotroof of parasitair en necrotroof leven (zie § 2.5).

De indeling in functionele groepen is vooral nuttig omdat de soortendiversiteit
van de groepen deels door andere factoren bepaald wordt. Omgekeerd geldt
dat de soorten van de functionele groepen verschillen in de invloed die ze op
het ecosysteem uitoefenen en daarmee indirect ook op de

O+BN Ontwikkeling en Beheer Natuurkwaliteit 31


http://www.mycologen.nl/

bestaansvoorwaarden van andere organismen. Een bijkomend voordeel is dat
deze benadering wat meer overzicht geeft in het zeer grote aantal
paddenstoelensoorten. Bij de bespreking van de beheertypen gebruiken we de
functionele groepen daarom zoveel mogelijk als kapstok.

2.3 Mycorrhizavormers

2.3.1 Eigenschappen en onderverdeling

Kenschets

Mycorrhizavormers omvatten een grote groep schimmels die nauw
samenleven met planten. Het gaat hierbij om een relatie waarbij beide
partners baat hebben (mutualisme). De schimmel tapt via de wortels van de
vaatplant suikers af voor zijn energievoorziening en levert hiervoor in ruil
nutriénten aan de plant. Schimmeldraden hebben een veel kleinere diameter
dan plantenwortels en daardoor zijn ze veel efficiénter in de opname van
nutriénten, vooral van weinig mobiele en goed gebufferde nutriénten zoals
fosfor, zink en koper, maar soms ook van stikstof (ammonium, organisch
stikstof), kalium, zwavel en boor. De overgrote meerderheid van de
vaatplanten (ruim 90% van de soorten) leeft nauw samen met mycorrhiza-
vormende schimmels. Dankzij recent onderzoek begint de sleutelrol van
mycorrhiza-vormende schimmels bij het functioneren van ecosystemen steeds
duidelijker te worden. Hier wordt in § 2.3.2 dieper op ingegaan.

Mycorrhiza-typen

Er zijn verschillende typen mycorrhiza met duidelijke verschillen in
morfologie, fysiologie en ecologie. Een veel gebruikte indeling is die in vier
mycorrhiza-typen (Kader 2.1). Van de bij de symbiose betrokken schimmels,
worden slechts door één groep, de ectomycorrhizaschimmels, met het oog
zichtbare vruchtlichamen gevormd. Deze publicatie richt zich daarom op
ectomycorrhiza-vormende schimmels. Dit is het dominante type in veel
bossen, met name op armere bodems. Als we in deze publicatie spreken
over mycorrhiza-vormende paddenstoelen gaat het dus steeds om
ectomycorrhiza tenzij anders vermeld. In Nederland komen ruim 900
soorten ectomycorrhiza-vormende paddenstoelen voor. Bekende voorbeelden
hiervan zijn: Vliegenzwam (figuur 2.1), Hanenkam (Cantharel; figuur 15.10),
Eekhoorntjesbrood (figuur 2.1) en truffels. Ectomycorrhiza-vormende
paddenstoelen leven samen met de meest voorkomende boomsoorten zoals
Berk, Beuk, Den en Eik (tabel 2.1). Er zijn echter ook boomsoorten die
samenleven met arbusculaire mycorrhizaschimmels (Harley & Harley 1987;
Kuyper, Berg & Muys 2010). Hierbij worden geen duidelijk zichtbare
vruchtlichamen gevormd. Het gaat hierbij vooral om bomen die voorkomen op
iets voedselrijkere bodems en/of bosranden (tabel 2.1).
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Figuur 2.1: Twee bekende ectomycorrhiza-vormende paddenstoelen: links
Gewoon eekhoorntjesbrood (Boletus edulis), rechts Vliegenzwam (Amanita
muscaria) (foto’s W. Ozinga / D. Terwisscha).

Tabel 2.1. Veel voorkomende bomen gerangschikt naar hun mycorrhiza-type.
Bij vrijwel alle ectomycorrhiza-vormende boomsoorten worden ook
arbusculaire mycorrhizaschimmels gevonden (meestal zeer lage dichtheden,
maar soms in iets hoger dichtheden zoals bij Wilg, Populier, Els, en Linde).

Ectomycorrhiza (ECM) Arbusculaire mycorrhiza (AM)
Berk (Betula) Appel (Malus)

Beuk (Fagus) Es (Fraxinus)

Den (Pinus) Esdoorn (Acer)

Douglasspar (Pseudotsuga) Hulst (Ilex)

Eik (Quercus) Iep (UImus)

Els (Alnus) Jeneverbes (Juniperus)

Fijnspar (Picea) Kers (Prunus)

Haagbeuk (Carpinus) Liguster (Ligustrum)

Hazelaar (Corylus) Lijsterbes (Sorbus)

Larix (Larix) Peer (Pyrus)

Linde (Tilia) Plataan (Platanus)

Populier (Populus) Robinia (Robinia)

Tamme kastanje (Castanea) Taxus (Taxus)

Wilg (Salix) Vlier (Sambucus)

Zilverspar (Abies) Vuilboom, Wegedoorn (Rhamnus)

Deze publicatie richt zich op ectomycorrhiza-vormende paddenstoelen (met
duidelijk zichtbare vruchtlichamen), maar omdat de andere mycorrhiza-typen
een belangrijke rol spelen in veel ecosystemen, worden ze zeer beknopt
besproken in kader 2.1.

Kader 2.1: Overzicht van de belangrijkste mycorrhiza-typen

Arbusculaire mycorrhiza (AM)

Een groot deel van de zaadplanten leeft samen met schimmels die
arbusculaire mycorrhiza (AM) vormen. Slechts een kleine groep zaadplanten
van sterk dynamische (verstoorde), zoute of zeer natte standplaatsen vormt
geen AM. Het milieu is hier ongeschikt voor deze schimmels, maar vrijwel alle
planten hebben het vermogen behouden om deze associatie aan te gaan.
Zulke planten hebben echter minder voordeel van mycorrhiza en worden in
minder dynamische milieus daardoor vaak weggeconcurreerd. Moleculair
onderzoek heeft aangetoond dat de betrokken AM schimmelsoorten behoren
tot een aparte stam (phylum) binnen de fungi, namelijk de Glomeromycota.
Het gaat om een vrij soortenarme groep met ruim 200 beschreven soorten.
Moleculair onderzoek wijst er op dat er wereldwijd 1000-2000 soorten
bestaan. Het aantal soorten in Nederland is slecht bekend, maar op basis van
een vergelijking met andere Europese landen is het aannemelijk dat er in
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Nederland tussen de 50 en 100 soorten voorkomen. AM schimmelsoorten
vormen geen met het blote oog zichtbare vruchtlichamen en deze groep blijft
hier verder meestal buiten beschouwing.

Ectomycorrhiza (ECM)

Veel boomsoorten leven samen met schimmels die ectomycorrhiza (ECM)
vormen. Dit is een meer gespecialiseerd mycorrhiza-type waarbij om de
worteltopjes een mantel van schimmelweefsel gevormd wordt. Doordat de
worteltop als een soort sok afgeschermd wordt van de bodem, verloopt het
contact tussen plant en bodem bij dit mycorrhiza-type vrijwel volledig via de
mycorrhiza-vormende schimmel. In tegenstelling tot de andere mycorrhiza-
typen, planten de meeste ectomycorrhizaschimmels zich geslachtelijk voort
met macroscopisch zichtbare vruchtlichamen (paddenstoelen).
Ectomycorrhiza-planten vinden we in een beperkt aantal plantenfamilies. Het
betreft vooral bomen (tabel 2.1), maar ook enkele kruidachtige planten en
dwergstruiken kunnen ectomycorrhiza vormen zoals Zonneroosje
(Helianthemum, Tuberaria). Ectomycorrhiza-vormende schimmels komen voor
in vele families van zowel Basidiomyceten als Ascomyceten (Rinaldi et al.
2008; Tedersoo et al. 2009; Comandini et al. 2012). Bij de basidiomyceten
gaat het om diverse bekende groepen met opvallende vruchtlichamen. De
laatste jaren is van een hele reeks Ascomyceten, waarvan gedacht werd dat
ze leven als strooiselafbrekers, aangetoond dat ze ectomycorrhiza vormen
(Kuyper 2007; Tedersoo et al. 2013). Ook van verschillende Korstzwammen
op hout, waarvan werd aangenomen dat ze tot de houtafbrekers behoren, is
inmiddels aangetoond dat ze ectomycorrhiza vormen. De rol van
ectomycorrhizaschimmels in ecosystemen wordt in § 2.3.2 beschreven.

Bij sommige planten komen gespecialiseerde mycorrhiza-typen voor, die zich
qua structuur onderscheiden van ectomycorrhiza, maar waarvan de
schimmelpartner wel tot de ectomycorrhizavormers hoort. Deze typen zijn
ectendomycorrhiza (gevormd door sommige Ascomyceten bij vooral
naaldbomen), monotropoide mycorrhiza bij het bladgroenloze Stofzaad
(Monotropa hypopitys) en arbutoide mycorrhiza bij Wintergroen (Pyrola,
Moneses, Orthila), Berendruif (Arctostaphylos uva-ursi) en bij de in Nederland
niet inheemse Aardbeiboom (Arbutus). De ecologie van Stofzaad en
Wintergroen en hun mycorrhizapartners worden besproken in § 15.1 en § 8.3.

Ericoide mycorrhiza (ERM)

Ericoide mycorrhiza komt voor bij planten uit de Heidefamilie (Ericaceae)
zoals Struikhei, Dophei, Kraaihei en Bosbessen. Daarnaast komt dit type voor
bij enkele levermossen. Ericoide mycorrhiza wordt gevormd door een aantal
verwante Zakjeszwammen (Ascomyceten) waarvan het Heidewortelschoteltje
(Rhizoscyphus ericae) de meest bekende is. Onder natuurlijke
omstandigheden produceren de meeste schimmelsoorten die ericoide
mycorrhiza vormen geen vruchtlichamen. De ecologie van ericoide mycorrhiza
wordt beschreven bij het beheertype ‘Droge heide’ (§ 7.1).

Orchideeén mycorrhiza (OM)

Orchideeén vormen een afwijkend mycorrhiza-type. Bij veel
orchideeénsoorten met bladgroen bestaat de schimmelpartner uit soorten die
leven van de afbraak van organisch materiaal (saprotroof of parasitair). De
betrokken schimmelsoorten behoren tot drie ordes: Ceratobasidiales,
Tulasnellales en Sebacinales. Deze soorten zijn in staat hout af te breken en
veel soorten vormen ook vruchtlichamen op hout. Op of in de onmiddellijke
omgeving van de orchidee worden echter bijna nooit vruchtlichamen
aangetroffen. In de periode van de kieming en de eerste groei waarin de
orchidee nog geen effectieve bladeren heeft gevormd en niet kan profiteren
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van zaadreserves, is de schimmel cruciaal voor de overleving van de plant
(Cameron et al. 2006; Cameron et al. 2008).

Recent is aangetoond dat niet alle orchideeén met dit type schimmels
mycorrhiza vormen. Sommige orchideeén leven samen met ectomycorrhiza-
vormende schimmels. In die gevallen lijkt er ook bij volwassen orchideeén
sprake van koolstoftransport van schimmel naar plant. Dit geldt in elk geval
voor bladgroenloze orchideeén (of bladgroenarme en bladloze orchideeén)
zoals het Vogelnestje (Neottia nidus-avis) en de Koraalwortel (Corallorhiza).
In zulke gevallen is sprake van een driehoeksrelatie tussen de bladgroenloze
orchidee, de ectomycorrhizaschimmel en de ectomycorrhizaboom, waarbij de
boom dus uiteindelijk verantwoordelijk is voor de koolstof van de orchidee.
Ook andere orchideeén, die nauw verwant zijn aan deze bladgroenloze
orchideeén, verkrijgen een deel van hun koolstof via een
ectomycorrhizaschimmel (Gebauer & Meyer 2003; Bidartondo et al. 2004;
Kuyper 2004). Dit is onder andere vastgesteld voor Keverorchis (Neottia),
Bosvogeltje (Cephalanthera) en Wespenorchis (Epipactis).

Mycorrhiza bij sporenplanten en mossen

In de voorgaande beschrijvingen van mycorrhiza-typen staan vaatplanten
centraal. Naast zaadplanten leven ook de meeste varenachtigen,
wolfsklauwen, levermossen en hauwmossen samen met AM-schimmels
(Glomeromycota) of met een recent ontdekte en nog weinig bekende groep
schimmels (Mucoromycota) (Bidartondo et al. 2011). Voor een deel van de
levermossen en hauwmossen geldt dat ze tegelijkertijd ook samenleven met
Blauwwieren (Adams & Duggan 2008). Een kleine groep levermossen leeft
nauw samen met schimmelsoorten die ook ericoide mycorrhiza vormen. Hier
wordt nader op ingegaan bij de bespreking van het beheertype ‘Droge heide’
(§ 7.1). Bladmossen vormen geen mycorrhiza.

2.3.2 Rol in ecosystemen

Het functioneren van mycorrhiza’s in het ecosysteem kan beschouwd worden
vanuit het perspectief van de planten of vanuit het perspectief van de
schimmels (Kuyper 2006; Hodge et al. 2010). Voor een goed begrip moeten
beide kanten van het verhaal begrepen worden. In deze paragraaf wordt het
functioneren van ectomycorrhiza’s beschreven vanuit het perspectief van
planten, terwijl in de volgende paragraaf de nadruk ligt op de schimmelkant
van het verhaal.

Mycorrhiza-vormende paddenstoelen spelen met name in bossen op
voedselarme bodems een cruciale rol bij de volgende, deels samenhangende,
processen:

e Verbeterde opname van nutriénten door planten (niet alleen de
macronutriénten N, P, K, Ca en Mg, maar ook micronutriénten zoals B,
Mn, Zn, Cu en Fe);

De reductie van droogtegevoeligheid van planten;

Bescherming van planten tegen zware metalen;

Bescherming tegen ziekteverwekkers (bodempathogenen);

Vorming van ondergrondse mycorrhizanetwerken die verschillende
planten met elkaar kunnen verbinden en zo bij kunnen dragen aan een
ondergrondse herverdeling van nutriénten en mogelijk ook suikers;

o Koolstofvastlegging in de bodem;
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e Stabilisatie van de bodem door het schimmelnetwerk en door de
productie van stoffen (*schimmellijm’) die bodemdeeltjes aan elkaar
kitten;

e Bijdrage aan de ontwikkeling van het humusprofiel;

e Beinvloeding van de concurrentieverhoudingen tussen planten.

Door hun sleutelrol in bosecosystemen, kunnen mycorrhiza-vormende
paddenstoelen beschouwd worden als ‘ecosystem engineers’. Dit zijn
organismen die niet alleen op milieuomstandigheden reageren, maar deze ook
zelf sterk beinvloeden. Om het functioneren van een gezond bosecosysteem
beter te begrijpen is het daarom nodig om ook de rol van mycorrhiza-
vormende paddenstoelen beter te doorgronden.

Nutriéntenopname en stresstolerantie

Ectomycorrhiza-vormende paddenstoelen spelen een belangrijke rol bij de
opname van nutriénten. Bij ectomycorrhiza worden de worteltopjes van
planten omgeven door een soort sok of handschoen (mantel) van
schimmelweefsel. Vanuit deze mantel groeit een fijn netwerk van
schimmeldraden de bodem in. Deze schimmeldraden hebben een veel kleinere
diameter (ca. 3 um) dan plantenwortels en daardoor zijn ze veel efficiénter in
de opname van nutriénten. Bij veel soorten is het netwerk van fijne
schimmeldraden die vanuit de schimmelmantel de bodem ingroeien zeer
uitgebreid (tot meer dan 1 km schimmeldraad per gram grond) zodat ze een
groot bodemvolume kunnen exploiteren. Ectomycorrhiza-vormende
paddenstoelen spelen vooral een rol bij de opname van weinig mobiele
nutriénten zoals P, Zn, Cu en Fe; maar ook andere macronutriénten (N, vooral
als ammonium en als organisch stikstof, K) en micronutriénten (B, Mn, S).

Uit recent onderzoek blijkt dat sommige ectomycorrhizaschimmels nutriénten
voor de plant beschikbaar kunnen maken door de afbraak van organische
verbindingen of door de verwering van mineralen (zie kader 2.2).
Paddenstoelensoorten verschillen waarschijnlijk sterk in de mate waarin ze
nutriénten uit deze bronnen kunnen opnemen en ook in de efficiéntie
waarmee deze nutriénten doorgegeven worden aan planten. Vooral voor
stikstof is aangetoond dat sommige schimmelsoorten een hoge eigen
stikstofbehoefte hebben (en dus relatief weinig stikstof doorgeven), terwijl
andere soorten zeer gevoelig zijn voor mineraal stikstof (0.a. Stekelzwammen
(Bankera, Hydnum, Hydnellum, Phellodon, Sarcodon), Ridderzwammen
(Tricholoma) en veel Gordijnzwammen (Cortinarius) en een groter deel aan
de plant doorgeven. Voor een goede inschatting van de nutriéntenkringloop in
een ecosysteem is het dus van belang om informatie te hebben over de
soortensamenstelling van de ectomycorrhizaschimmels (zie ook kader 2.3).

Kader 2.2: Opname van nutriénten uit organische verbindingen en via
verwering van mineralen

Er zijn aanwijzingen dat sommige soorten ectomycorrhiza-vormende
paddenstoelen stikstof en fosfaat op kunnen nemen uit complexe organische
verbindingen (Perez-Moreno & Read 2000; Read & Perez-Moreno 2003;
Gartner et al. 2012). Via een dergelijk mechanisme kunnen ectomycorrhiza-
vormende planten waarschijnlijk beschikken over een nutriéntenpool die voor
andere planten minder goed beschikbaar is. Met name in klimaten waar door
de lage temperatuur de strooiselafbraak traag verloopt (in alpiene en
arctische streken) speelt dit proces waarschijnlijk een rol bij de
stikstofvoorziening van planten met ectomycorrhiza- en vooral ericoide
mycorrhiza.
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Een ander recent inzicht is de rol die sommige ectomycorrhiza-vormende
paddenstoelen spelen bij de opname van nutriénten uit mineralen (Jongmans
et al. 1997; van Breemen et al. 2000; Landeweert et al. 2001; Hoffland et al.
2004; van Scholl et al. 2008). Een deel van de soorten scheidt laag-
moleculaire organische zuren (citroenzuur, oxaalzuur) of de anionen daarvan
(citraat, oxalaat) uit waarmee mineralen verweerd worden (‘rock-eating
fungi’). Op deze manier wordt met name P, maar mogelijk ook basische
kationen voor de plant beschikbaar gemaakt. De snelheid waarmee dat
gebeurt is weliswaar laag, maar op de langere tijdschalen kan deze verwering
wel bijdragen tot de vergroting van de nutriéntenpool.

Het is waarschijnlijk dat mycorrhizaschimmels via de beschreven
mechanismen van nutriéntenopname bijdragen aan bodemvorming. Een
zogenaamd mor- of moder-humusprofiel vinden we vooral in bossen waarvan
de bomen ectomycorrhiza vormen, terwijl een mull-humusprofiel vaak
gevonden wordt in bossen waarin bomen met arbusculaire mycorrhiza talrijk
voorkomen. De achterliggende mechanismen zijn nog onvoldoende
opgehelderd (Kuyper, Berg & Muys 2010; zie hoofdstuk 20, kennislacune A3).

Naast hun rol bij de opname van nutriénten bieden sommige ectomycorrhiza-
vormende paddenstoelen de boom een betere bescherming tegen
verschillende stressfactoren zoals droogte, ziekteverwekkers
(bodempathogenen) en toxische verbindingen (o0.a. zware metalen). Bij de
bescherming tegen droogte spelen vooral soorten een rol die lange, dikke
myceliumstrengen (rhizomorfen) kunnen vormen (Egerton-Warburton et al.
2007; Schoonmaker et al. 2007) zoals Boleten (Boletus en Suillus), maar ook
de Verfstuifzwam (Pisolithus).

Mycorrhizanetwerken: ondergrondse verbindingen tussen planten
Mycorrhizaschimmels hebben niet alleen een belangrijke invioed op het
functioneren van individuele planten, ze spelen ook een belangrijke rol bij de
interacties tussen planten. Zo kunnen mycorrhizaschimmels ondergrondse
netwerken van schimmeldraden vormen waarmee individuen van
verschillende plantensoorten verbonden worden. Via dit mycorrhizanetwerk
kunnen voedingsstoffen en suikers getransporteerd worden (Simard 2009;
Deslippe & Simard 2011; Simard et al. 2012; Breda et al. 2013).
Mycorrhizanetwerken zijn waarschijnlijk vooral belangrijk in de kiemingsfase
doordat de plant dan nog een zeer klein wortelstelsel heeft. In die gevallen
kan toegang tot het mycorrhizanetwerk van belang zijn, doordat de kiemplant
wel veel profijt kan hebben via verhoogde opname van nutriénten zonder dat
die daar veel koolstof voor hoeft te ‘betalen’. Met name in beschaduwde
milieus wordt de overlevingskans van planten vergroot door ‘in te pluggen’ op
het mycorrhizanetwerk (Horton et al. 1999; Onguene & Kuyper 2002; van der
Heijden & Horton 2009; Teste et al. 2009).

Niet alleen de aan- of afwezigheid van een bepaald type mycorrhiza is van
belang, maar vooral de soortensamenstelling van de schimmelpartners (zie
kader 2.3). Zo zijn er verschillen tussen de soorten in het spectrum aan de
plantensoorten waarmee ze samenleven. De mate van specificiteit verschilt
sterk per paddenstoelengeslacht. Zo zijn veel soorten Melkzwammen specifiek
voor één geslacht van bomen, hoewel enkele soorten juist weinig kieskeurig
zijn. In Nederland is bij Grove den, Berk, Eik, Beuk, Wilg en Els het aandeel
waard-specifieke paddenstoelen relatief hoog (zie tabel 2.2). Wanneer zich bij
de boom een ectomycorrhizanetwerk heeft gevestigd met waard-specifieke
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paddenstoelen dan kan dit voor beide partners extra voordeel opleveren
(Bruns et al. 2002; Onguene & Kuyper 2002; McGuire 2007).

Kader 2.3: Belang van functionele diversiteit aan mycorrhiza paddenstoelen

Mycorrhiza-vormende paddenstoelen verschillen onderling in de functies die
ze voor de plant vervullen. De functies kunnen soms enigszins afgeleid
worden uit de morfologie van de mycorrhiza's. Daarbij kunnen we kijken naar
zowel de structuur van de gemycorrhizeerde worteltop als naar de aard van
het schimmelnetwerk in de bodem. Zo spelen ectomycorrhizaschimmels met
veel dikke myceliumstrengen zoals Boleten (Boletus, Suillus) en
Verfstuifzwam (Pisolithus arhizus) een belangrijke rol bij de watervoorziening
(watertransport gaat gemakkelijker naarmate de diameter van de hyphen
groter is; fijne hyphen zijn eigenlijk niet geschikt voor efficiént water
transport). Soorten met een uitgebreid en fijn vertakt netwerk van
schimmeldraden spelen een grotere rol bij de opname van weinig mobiele
nutriénten. Sommige soorten vormen daarentegen een compacte mantel met
een zeer beperkt schimmelnetwerk buiten de wortel, bijvoorbeeld
Melkzwammen (Lactarius, Lactifluus) en Russula’s (Russula). Deze soorten
kunnen een rol spelen bij het ontgiften van groeiremmende stoffen uit
bladstrooisel en giftige humuszuren. Daarnaast biedt een compacte mantel
waarschijnlijk ook een betere bescherming tegen bodempathogenen. Dit
laatste is bijvoorbeeld aangetoond voor de Gewone krulzoom (Paxillus
involutus). Tot slot zijn er ook fysiologische verschillen tussen soorten,
waardoor sommige soorten de plant goed kunnen beschermen tegen zware
metalen (bijv. de Bruine ringboleet, Suillus luteus), terwijl andere soorten
even gevoelig zijn voor zware metalen als de plant zelf.

Individuele bomen kunnen met vele tientallen soorten mycorrhiza-vormende
paddenstoelen samenleven (Bahram et al. 2011). Een hoge diversiteit aan
functionele kenmerken van mycorrhiza-vormende paddenstoelen draagt
waarschijnlijk bij aan de veerkracht van het ecosysteem. Van het grootste
deel van de soorten ectomycorrhizaschimmels is echter nog weinig bekend
over de functie die ze vervullen, zodat hier nog een belangrijk
onderzoeksterrein braak ligt (zie hoofdstuk 20, kennislacune B3).

2.3.3 Belangrijke milieufactoren voor mycorrhizavormers

In de vorige paragraaf werden mycorrhiza’s belicht vanuit het perspectief van
planten. In deze paragraaf staan de paddenstoelen centraal. De variatie in
soortensamenstelling van mycorrhiza-vormende paddenstoelen wordt vooral
bepaald door de beschikbare boomsoorten, leeftijd van de groeiplaats,
bodemtype en humusvorm, de beschikbaarheid aan stikstof en eventueel ook
beschikbaarheid van vermolmd hout.

Boomsoort

Een cruciale voorwaarde voor het voorkomen van ectomycorrhiza-vormende
paddenstoelen is de aanwezigheid van geschikte boomsoorten. Niet alle
boomsoorten vormen ectomycorrhiza (zie tabel 2.2) en de
paddenstoelensoorten zelf verschillen sterk in hun binding aan bepaalde
boomsoorten. Een deel van de paddenstoelensoorten komt bij zowel loof- als
naaldbomen voor terwijl andere soorten gebonden zijn aan specifieke
boomgeslachten of -families. Voorbeelden van generalistische
mycorrhizapaddenstoelen zijn: Vaalhoeden (Hebeloma) en Fopzwammen
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(Laccaria), terwijl Vezeltruffels (Rhizopogon), en sommige Boleten (o.a.
Leccinum en Suillus) sterk gespecialiseerd zijn in de symbiose met bepaalde
boomgeslachten. Het aandeel waard-specifieke paddenstoelen verschilt per
boomsoort en is met name hoog bij Beuk, Eik, Den en Els (zie tabel 2.2).
Veel uitheemse bomen die afkomstig zijn van andere continenten hebben een
sterk verarmde mycoflora waarbij specialisten vrijwel ontbreken. Dit geldt
bijvoorbeeld voor de Douglasspar. In haar herkomstgebied in Noord Amerika
kunnen bossen met Douglasspar een zeer rijke mycoflora herbergen met vele
honderden soorten (Molina & Trappe 1982), maar in Nederland is de
mycoflora soortenarm met vrijwel geen waard-specifieke begeleiders (Jansen
1991; Kuyper et al. 2006). Vaak adopteren uitheemse bomen enkele
algemene vertegenwoordigers van plaatselijke mycoflora zoals Geelwitte
russula (Russula ochroleuca). De spaarzame uitzonderingen zoals
Douglasvezeltruffel (Rhizopogon villosulus) en Douglasboleet (Suillus
amabilis) zijn hier mogelijk op zeer kleine schaal met plantmateriaal
geintroduceerd en ze zijn nog steeds uiterst zeldzaam.

Tabel 2.2. Overzicht van het potentiéle belang van de meest voorkomende
boomgeslachten voor ectomycorrhiza-vormende paddenstoelen in Nederland.
De laatste twee kolommen geven een indicatie van het totaal aantal soorten
en het aantal paddenstoelensoorten dat specifiek gebonden is aan het
boomgeslacht. Verder wordt informatie gegeven die van belang is voor de
nutriéntenkringloop: het mycorrhiza-type (AM = Arbusculaire mycorrhiza,
ECM = Ectomycorrhiza, ERM = Ericoide mycorrhiza), de C/N ratio van vers
strooisel (bij een geringe stikstofdepositie), de afbraaksnelheid van het
strooisel (indicatie halfwaardetijd in jaren) en het meest voorkomende
humustype. De afbraaksnelheid en het humustype moeten gezien worden als
indicatief en worden mede bepaald door standplaatsfactoren.

Boomsoort Nutriéntenkringloop Belang ECM paddenstoelen
Mycorrhiza C/N Strooisel Humus Aantal Aandeel
type afbraak type soorten specialisten
Es Fraxinus 21 1 mull 0 0
Iep Ulmus 28 1 mull 0 0
Robinia Robinia AM 14 1.2 mull 0 0
Kers Prunus 22 1.2 mull 0 0
Esdoorn Acer 32 2 mull (moder) 0 0
Els Alnus 21 2 mull +++ ++++
Wilg, overig Salix ECM/AM 2 mull +++ ++++
Kruipwilg Salix repens 2 mull (moder) ++++ +++
Populier Populus 63 2 mull (moder) +++ +++
Linde Tilia 37 2 mull (moder) ++++ +?
Haagbeuk Carpinus 2 mull (moder) +++ ++
Hazelaar Corylus 2 mull (moder) +++ ++
Tamme kastanje Castanea 23 2.2 moder +++ +?
Berk Betula 50 2.6 moder +++ ++++
Eik Quercus ECM 53 2.8 moder +++++ ++++
Zilverspar Abies 3 moder ++ ++
Beuk Fagus 51 3.2 mor/moder ++++ ++++
Fijnspar Picea 48 3.5 mor/moder +++ +++
Den Pinus 66 4 mor/moder 4+ 4+
Douglasspar Pseudotsuga 77 4.5 mor/moder + +
Larix Larix 113 5 mor (moder) ++ ++
Bosbes Vaccinium 4.5 mor (moder) 0 0
Dophei Erica ERM 5.5 mor 0 0
Struikhei Calluna 120 5.5 mor 0 0
Kraaihei Empetrum 5.5 mor 0 0
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Leeftijd van de groeiplaats

Bij de successie van mycorrhiza-vormende paddenstoelen zijn er duidelijke
verschillen in het voorkomen van soorten, waarbij sommige soorten vooral
goed vertegenwoordigd zijn in jonge bosgroeiplaatsen (‘pioniersoorten’) en
andere soorten vooral voorkomen in oudere, stabiele bosgroeiplaatsen met
een continue beschikbaarheid van oude bomen (‘oud-bos soorten’). Er komen
echter veel soorten voor zonder uitgesproken voorkeur en de aanduidingen
‘pioniersoorten’ en ‘oud-bos soorten’ kunnen daarom het beste beschouwd
worden als uitersten van een continuim (Visser 1995; Nara 2006; Ishida et

al. 2008; Kennedy et al. 2011; Douhan et al. 2011):

40

Pioniersoorten

Pioniersoorten komen optimaal (maar lang niet uitsluitend) voor in jonge
bosgroeiplaatsen en vormen over het algemeen veel vruchtlichamen. In
maagdelijke of verstoorde bodems met een lage dichtheid aan
boomwortels kunnen ze vanuit sporen makkelijk mycorrhiza vormen met
jonge bomen. Een deel van de pioniersoorten kan in de bodem lang
overleven in de vorm van een ‘sporenbank’. Voorbeelden hiervan zijn
Vezeltruffels (Rhizopogon), Ringboleten (Suillus) en Schubbige fopzwam
(Laccaria proxima). Pioniersoorten kunnen in jonge successiestadia hoge
dichtheden bereiken, maar veel soorten komen ook nog in lagere
dichtheden voor in oudere bossen en lanen, vooral in micromilieus met
een hogere bodemdynamiek. Ze worden tijdens de successie geleidelijk
aangevuld met een veel grotere set soorten.

‘Oud-bos soorten’

Soorten van oude stabiele standplaatsen vormen vaak relatief grote en
langlevende mycelia. Het gaat hierbij niet alleen om oude
bosgroeiplaatsen, maar ook om oude landgoederen en lanen. Voor het
gemak worden deze soorten hier kortweg aangeduid als ‘oud-bos soorten’
(voorbeelden in tabel 2.3). In vergelijking met pioniersoorten vormen de
meeste soorten minder vruchtlichamen en ze vestigen zich moeilijker via
sporen. Hun voorkomen is grotendeels beperkt tot standplaatsen met een
continue aanwezigheid van oudere bomen (‘ecologische continuiteit’) en
een hoge dichtheid aan wortels (Peay et al. 2011). Ze koloniseren nieuwe
wortels vooral vanuit het netwerk dat gevormd is door al aanwezige
mycelia. Hoe groter het netwerk (de ‘uitvalsbasis’), hoe makkelijker ze in
staat zijn om aangrenzende bomen te koloniseren. Ook jongere bomen
kunnen gekoloniseerd worden zolang er maar een oudere boom aanwezig
is als uitvalsbasis. Over het algemeen zijn oud-bos soorten beter
aangepast aan oudere bodems waarin veel nutriénten vastgelegd liggen in
ouder organisch materiaal (F- en H-laag). Bij een hoge circulatiesnelheid
van stikstof blijken deze soorten vaak sterk achteruit te gaan (zie §
3.1.1). Verder zijn sommige oud-bossoorten waarschijnlijk beter in staat
zijn dan pioniersoorten om stikstof uit complexe organische verbindingen
op te nemen (o0.a. Read & Perez-Moreno 2003), maar het is nog
onduidelijk in welke mate dit het geval is (Kuyper 2013). De oud-bos
soorten zijn over het algemeen concurrentiekrachtiger en/of
stresstoleranter dan pioniersoorten, maar de prijs die ze hiervoor betalen
is waarschijnlijk een geringere dispersiecapaciteit. Door deze trade-off
tussen concurrentiekracht (via myceliumgroei) en verspreidingsvermogen
(via sporenproductie) kan dit onderscheid tussen pioniersoorten en oud-
bossoorten worden gezien als een speciaal geval van wat in de ecologie als
r-strategen en K-strategen bekend staat.
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Figuur 2.2: De Schubbige fopzwam (Laccaria proxima) is een typische
pioniersoort (foto W. Ozinga / D. Terwisscha).

Figuur 2.3: De Blauwe knolgordijnzwam (Cortinarius caerulescens) is een
voorbeeld van een zogenaamde ‘oud-bos soort’, dat wil zeggen een soort die
gebonden is aan oude stabiele bossen en lanen met een continue
beschikbaarheid van oudere bomen (Foto H. Huijser).

Tabel 2.3: Selectie van mycorrhiza-vormende paddenstoelen die vooral
voorkomen in oudere bosgroeiplaatsen en/of in oude lanen en landgoederen
(voor het gemak kortweg aangeduid als ‘oud-bos soorten’). Voor een deel
gaat het om zeer zeldzame soorten.

Wetenschappelijke naam Fr R Lijst | Nederlandse naam
Amanita ceciliae VZ BE Prachtamaniet

Boletus impolitus \4 BE Goudporieboleet

Boletus radicans MA TNB Wortelende boleet
Boletus satanas z BE Satansboleet

Cortinarius anserinus Y4 GE Geurende gordijnzwam
Cortinarius balteatocumatilis 2Z GE Violetbruine gordijnzwam
Cortinarius caerulescens Y4 GE Blauwe knolgordijnzwam
Cortinarius camphoratus z GE Kamfergordijnzwam
Elaphomyces maculatus uz EB Gevlekte hertentruffel
Hydnellum compactum z EB Scherpe stekelzwam
Lactarius azonites \4 GE Bleke fluweelmelkzwam
Lactarius chrysorrheus A TNB Zwavelmelkzwam
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Lactarius flavidus Uz NB Gele melkzwam
Lactarius pallidus \/4 BE Bleke melkzwam
Lactarius pterosporus Y4 EB Vleugelspoormelkzwam
Lactarius trivialis VZ KW Forse melkzwam
Lactifluus vellereus VA KW Schaapje

Russula decolorans zZ EB Grauwstelige russula
Russula paludosa VA KW Appelrussula

Sarcodon scabrosus VA KW Blauwvoetstekelzwam
Tricholoma columbetta MA BE Witte duifridderzwam

Bodemtype en humusvorm

Basenverzadiging

Een belangrijke standplaatsfactor voor mycorrhiza-vormende paddenstoelen is
de basenverzadiging van de bodem (vaak, maar minder nauwkeurig,
voedselrijkdom of kalkrijkdom genoemd) (Arnolds 1988; Veerkamp 2005;
PSlme et al. 2013). De Nederlandse bossen kunnen op basis van de
basenverzadiging in de bodem ruwweg verdeeld worden in twee groepen (met
een overgangsgebied): (1) ‘arme bossen’ op basenarme bodems zoals
kalkarm zand en zure, uitgeloogde leem en (2) ‘rijke bossen’ op basenrijke
bodems zoals klei, weinig uitgeloogde leem en kalkrijk zand. De
basenverzading van de bodem heeft een grote invioed op het bodemleven in
bossen, niet alleen op de paddenstoelen, maar ook op bodembacterién en
bodemdieren (Kuyper, Berg & Muys 2010).

Figuur 2.4: De Paarsstelige pastelrussula (Russula violeipes) is kenmerkend
voor bossen en lanen op basenrijke, lemige bodems (foto H. Huijser)

Het verschil tussen rijkere en armere bossen wordt vaak weerspiegeld in de
zuurgraad (pH) van de bodem. Verschillen in zuurgraad van de bodem hebben
vooral een indirecte invloed op het voorkomen van paddenstoelen doordat
veel bodemchemische eigenschappen met zuurgraad gecorreleerd zijn. Dit
geldt onder andere voor de vorm(en) waarin stikstof aanwezig is (ammonium
of nitraat), de beschikbaarheid van fosfaat en de aanwezigheid van voldoende
calcium en andere basische kationen. Om die redenen zijn veel paddenstoelen
karakteristiek voor een bepaald pH-traject en leidt verzuring, vaak een gevolg
van hoge N-depositie, tot een aanzienlijke verschuiving in de
soortensamenstelling van paddenstoelen (Arnolds 1988; Veerkamp 2003,
2005). Op basenrijke bodems is de biomassa van mycelium in de bodem
geringer, maar de soortenrijkdom kan wel erg hoog zijn (Arnolds 1988; Rydin
et al. 1997; Jalink 1999; Veerkamp 2005; Polme et al. 2013).
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Humusvorm

Naast het bovenbeschreven effect van de basenverzadiging op
bodemchemische eigenschappen van de bodem is er een effect via de
afbraakprocessen van het strooisel en daarmee de kenmerken van het
humusprofiel (Hégberg et al. 2007). Deze snelheid is groter op basenrijke
bodems, maar de snelheid wordt ook bepaald door de chemische
samenstelling van het strooisel (zie ook kader 2.5). Onder bomen met slecht
afbreekbaar strooisel (met een hoge C/N verhouding en met een hoog tannine
en/of lignine-gehalte) gaat de bodemontwikkeling richting mor of moder en
onder bomen met snel verterend strooisel richting mull. Er is dus sprake van
een zelfversterkend effect: arm wordt armer en rijk wordt rijker. Met name in
het overgangsgebied tussen arme en rijke bodems heeft de
soortensamenstelling van de boomlaag een belangrijke invlioed op de kant die
het opgaat (Spek 2004; Hommel et al. 2007a). Om het gebruik van
humusprofielen in ecologisch onderzoek en natuurbeheer te vergemakkelijken
werd een indeling opgesteld van de verschillende typen humusprofielen, de
zogenaamde ‘*humusvormen’ (zie kader 2.5).

Bij de boomsoorten met goed verterend strooisel (leidend tot een mull)
komen twee mycorrhiza-typen voor. Een deel van de boomsoorten met snel
verterend strooisel vormt ectomycorrhiza, waaronder Linde (zie tabel 2.2). Er
zijn echter ook boomsoorten die arbusculaire mycorrhiza vormen zoals
Esdoorn, Iep en Es (zie tabel 2.2). Bossen die gedomineerd worden door
bomen met arbusculaire mycorrhiza zijn veel armer aan
ectomycorrhizapaddenstoelen (zie hoofdstuk 14).

Ouderdom van het humusprofiel

Naast het moedermateriaal en de boomsoort, worden de eigenschappen van
het humusprofiel ook bepaald door de ontwikkelingsduur. In oudere bossen op
voedsel- en kalkarme bodem ontstaat er vaak een duidelijke verticale
gelaagdheid in het humusprofiel. Uiteindelijk liggen op de minerale bodem
een laag met vers strooisel (L-laag), een laag met half verteerd strooisel (F-
laag) en een laag met moeilijk verteerbare humus (H-laag). In deze H-laag
hopen zich lastig afbreekbare amorfe organische resten op (recalcitrante
humus) waarin veel N en P wordt vastgelegd zodat de beschikbaarheid van
deze nutriénten afneemt (Nielsen et al. 2000; Berg & McClaugherty 2008). De
worteltopjes in de verschillende organische lagen vertonen duidelijke
verschillen in de soortensamenstelling van de mycorrhizapaddenstoelen.
Daarnaast is de soortensamenstelling verschillend tussen deze organische
lagen en de onderliggende minerale laag (Dickie et al. 2002; Rosling et al.
2003; Baier et al. 2006). Veel soorten hebben een voorkeur voor de laag met
half verteerd strooisel (F) en/of de humuslaag (H), terwijl een deel van de
soorten juist een voorkeur heeft voor de onderliggende minerale bodemlaag
(A-laag). In vergelijking met de F-laag biedt een goed ontwikkelde H-laag een
stabieler milieu met minder fluctuaties in vochtgehalte. Soorten die gevoelig
zijn voor fluctuaties in milieuomstandigheden vestigen zich vaak pas in oudere
bosgroeiplaatsen als er een goed ontwikkelde H-laag is ontstaan. Voorbeelden
van soorten met een voorkeur voor bodems met goed ontwikkelde H-laag zijn
Kleverige knolamaniet (Amanita virosa), Kamfergordijnzwam (Cortinarius
camphoratus), Olijfplaatgordijnzwam (C. scaurus), Forse melkzwam (Lactarius
trivialis) en Appelrussula (Russula paludosa; figuur 16.3).

Beschikbaarheid van stikstof

Eén van de belangrijkste standplaatsfactoren voor ectomycorrhiza-vormende
paddenstoelen is de beschikbaarheid van stikstof (Kuyper 2013). De meeste
soorten hebben een voorkeur voor stikstofarme bodems en slechts een
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beperkt aantal soorten is tolerant voor een hogere stikstofbeschikbaarheid (N-
tolerante soorten, zie tabel 3.2). Zoals hiervoor beschreven, wordt variatie in
de beschikbaarheid van stikstof voor een deel bepaald door bodemtype en de
humusvorm. Tegenwoordig wordt de stikstofbeschikbaarheid in Nederland
echter vooral door mensen beinvloed. De hoge N-depositie heeft geleidt tot
een sterke achteruitgang van veel mycorrhizapaddenstoelen (zie § 3.1.1).

Beschikbaarheid vermoimd hout

Bij het ouder worden van de bodem neemt van nature ook het aandeel dood
hout in de bodem toe. Een opmerkelijk resultaat van moleculair onderzoek is
dat liggende, sterk vermolmde stammen niet alleen een belangrijk substraat
vormen voor houtafbrekende paddenstoelen, maar ook voor diverse
mycorrhiza-vormende paddenstoelen, zoals Rouwkorstje (Tomentella),
Viltvliesje (Tomentellopsis), Franjevlies (Piloderma) en Vlieszwam
(Amphinema) (Koljalg et al. 2000; Tedersoo et al. 2003; Stokland et al. 2012;
Rajala et al. 2012). Deze mycorrhizavormers in oud dood hout kunnen
bijdragen aan een gunstig kiembed voor de regeneratie van ECM-vormende
boomsoorten. Deze ‘nurse-logs’ zijn vooral nuttig bij de aanwezigheid van een
dikke strooisellaag (Kropp & Langlois 1990; Stokland et al. 2012).

2.3.4 Mycorrhiza-vormende paddenstoelen en natuurbeheer

Vanwege het grote belang van ectomycorrhiza-vormende paddenstoelen voor
een goed functionerend bosecosysteem is het belangrijk om beter te weten
hoe de diversiteit van mycorrhiza-vormende paddenstoelen via het beheer
behouden of hersteld kan worden. Hieronder volgt een overzicht van enkele
relevante standplaatscondities waarvoor mycorrhiza-vormende paddenstoelen
niet automatisch meeliften met een beheer gericht op andere soortgroepen:

e Een cruciale factor voor veel bedreigde soorten is een continue
aanwezigheid van oudere, ectomycorrhiza-vormende bomen op
standplaatsniveau. De meeste mycorrhizapaddenstoelen kunnen
slechts zeer kort overleven zonder boompartner. Kaalkap of sterke
dunning is daardoor zeer ongunstig voor mycorrhizapaddenstoelen.
Verder zou er bij de verjonging van lanen voor gekozen kunnen
worden om bomen veel geleidelijker te vervangen, zodat ‘oud-
bossoorten’ zich makkelijker kunnen handhaven (zie § 19.7);

e Behoud van factoren die de ophoping van stikstofrijk strooisel
verminderen zoals: reliéf (dekzandruggen, oude stuifduinen,
boswallen, greppels), windwerking (bijvoorbeeld door een open
boomlaag en/of geéxponeerde ligging), of een dagzomende, goed
gebufferde bodem;

e Behoud van schrale bospaden, lanen en wegbermen met oude bomen.
Zolang de stikstofbeschikbaarheid nog te hoog is, fungeren deze
lijnvormige elementen in veel landschappen als een refugium voor
mycorrhiza-vormende paddenstoelen. Een gunstig beheer van schrale,
grazige bermen bestaat uit maaien met snelle afvoer van het maaisel,
terwijl klepelen en opslag van snoeiafval op schrale plekken zeer
ongunstig zijn;

e Bij aanplant van nieuwe bossen zorgen voor een stikstofarme
uitgangssituatie (“hoe schraler, hoe beter”)

e Bij aanplant van bomen, kiezen voor een hoog aandeel aan
boomsoorten met ectomycorrhiza (zie tabel 2.1);

44 O+BN Ontwikkeling en Beheer Natuurkwaliteit



2.4 Strooiselafbrekers

2.4.1 Strooisel als substraat voor paddenstoelen

Kenschets

Alle organisch materiaal dat door planten wordt gevormd, moet vroeger of
later weer worden afgebroken om de cycli van koolstof en nutriénten
duurzaam in stand te houden. Indien dit proces van afbraak tot stilstand zou
komen, zouden zich binnen enkele jaren in terrestrische ecosystemen enorme
hoeveelheden dood plantaardig en dierlijk materiaal ophopen en na verloop
van tijd zouden de stofkringlopen ernstig verstoord raken, waardoor veel
leven onmogelijk zou worden. In dit hoofdstuk zal beknopt worden ingegaan
op de rol van fungi bij de afbraak van organisch materiaal (decompositie), in
het bijzonder in min of meer natuurlijke ecosystemen. Voor een diepgaander
behandeling wordt verwezen naar handboeken (Clausen 2010; Berg &
McClaugerty 2008; Schulze 2000; Cadisch & Giller 1997; Boddy 2008). De
afbraak van hout is een gecompliceerd proces waarbij paddenstoelen een
hoofdrol spelen. Dit komt in de volgende sectie nader aan de orde.

Figuur 2.5: Verterend eikenblad met mycelium en vruchtlichaam van de
Botercollybia (Rhodocollybia butyracea), een algemene en weinig
gespecialiseerde strooiselafbreker (foto’s E. Arnolds).

Strooisel: een heterogeen substraat en een heterogene mycoflora

In principe omvat strooisel alle dode organisch materiaal dat de bodem
bereikt, inclusief dood hout, mest en andere dierlijke resten. De term wordt
echter in het algemeen alleen gebruikt voor plantaardige resten van kleine
omvang, zoals bladeren, bloeiwijzen en vruchten. Hout als substraat voor
fungi wordt behandeld in een aparte sectie van dit hoofdstuk (§ 2.5). Kleine
twijgjes en verhoute vruchten als beukennapjes en kegels van naaldbomen
vormen overgangen tussen strooisel en hout. In feite is er ook ondergronds
‘strooisel’ in de vorm van wortels van kruidachtige planten en niet verhoute
wortels van bomen en struiken. Verhoute wortels behoren tot het domein van
de houtbewonende paddenstoelen (§ 2.5). Paddenstoelen op mest worden
apart behandeld bij het beheertype kruiden- en faunarijk grasland (§ 12.2).
Bij de afbraak van andere dierlijke substanties, zoals kadavers, spelen
paddenstoelen geen rol van betekenis.

Saprotrofe soorten op strooisel, humus en mest maken met ruim 2200

soorten de grootste groep (45%) uit van de Nederlandse mycoflora. Deze
verbazingwekkende diversiteit is een uitdrukking van de enorme variatie in
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typen strooisel en humus, in strooisel producerende organismen en in het
milieu waarin afbraakprocessen plaats vinden. Opvallende en algemeen
bekende strooisel- en humusafbrekers zijn bijvoorbeeld de Weidechampignon
(Agaricus campestris), Grote parasolzwam (Macrolepiota procera),
Botercollybia (Rhodocollybia butyracea), Nevelzwam (Clitocybe nebularis) en
Reuzenbovist (Calvatia gigantea).

Onder de strooiselafbrekers zijn generalisten die op allerlei substraten van
veel verschillende planten kunnen groeien en specialisten die op één zeer
specifiek substraat van een bepaalde waardplant voorkomen. Ter illustratie
zijn in tabel 2.4 voorbeelden van paddenstoelen vermeld die op bepaalde
onderdelen van de Zwarte els (Alnus glutinosa) groeien, deels specifiek voor
die boom, voor een ander deel niet. Voor de volledigheid van het beeld zijn
ook voorbeelden van houtafbrekers en mycorrhizapaddenstoelen toegevoegd.
In feite begint de strooiselafbraak al in de boomkruin met de aantasting van
levende bladeren door parasitaire schimmels als de Elzenvlag (Taphrina alni).
Als de afgestorven bladeren in de herfst op de grond belanden, begint het
schimmelfeest pas echt. Opmerkelijk is de hoge mate van specialisatie van
sommige Ascomyceten op bloeiwijze en vruchten van de els. Een ander
voorbeeld van verregaande specialisatie vormen de paddenstoelen die
betrokken zijn bij de afbraak van kegels van naaldbomen (zie kader 2.4).

Kader 2.4: Kegels van naaldbomen als voedsel voor paddenstoelen

Afgevallen kegels van naaldbomen vormen een bijzonder onderdeel van het
strooisel in naaldbossen. Ze hebben chemische kenmerken van naaldhout,
zoals een hoge C/N ratio en de aanwezigheid van veel moeilijk afbreekbare
verbindingen (hars), maar de structuur met fijne, dunne schubben is geheel
anders. In Nederland worden 20 soorten paddenstoelen voornamelijk of
uitsluitend op kegels van coniferen aangetroffen (Arnolds & Van den Berg
2013): 13 Ascomyceten (waarvan 11 Schijfzwammetjes) en 7 Basidiomyceten
(waarvan 5 Plaatjeszwammen, 1 Stekelzwam en 1 Trilzwam). De
basidiomyceten vormen opvallende vruchtlichamen en zijn in het veld goed
herkenbaar. Ze fructificeren voornamelijk op (deels) begraven kegels doordat
deze vochtiger zijn dan kegels die boven op de grond liggen. De
Muizenstaartzwam (Baeospora myosura) is zeer algemeen op kegels van
allerlei naaldbomen te vinden, maar nooit op andere substraten. De algemene
Sparrenkegelzwam (Strobilurus esculentus) groeit uitsluitend op
sparrenkegels; de minder algemene Gewone en Bittere dennenkegelzwam (S.
stephanocystis en S. tenacellus) voeden zich (vrijwel) alleen met
dennenkegels, waarbij de laatste soort bovendien een voorkeur heeft voor
dennenbossen op kalkrijke bodem, bijvoorbeeld in de duinen, Flevoland en op
pleistocene zandgronden langs schelpenpaden. Ook de vrij algemene
Oorlepelzwam (Auriscalpium vulgare) is een specialist op dennenkegels die
zeer zelden vreemd gaat bij Fijnspar (Picea abies) of Douglasspar
(Pseudotsuga menziesii). Deze paddenstoel groeit eveneens voornamelijk op
zwak zure tot basische grond en was in de jaren tachtig en negentig door
verzuring sterk afgenomen, maar heeft zich inmiddels weer hersteld (Arnolds
2003). Een superspecialist is de Zeedenmycena (Mycena seynesii) die
uitsluitend kegels van de in Nederland geintroduceerde Zeeden (Pinus
pinaster) bewoont.

Daarnaast kunnen afgevallen kegels gekoloniseerd worden door strooisel

afbrekende plaatjeszwammen met een wijde amplitudo, zoals de
Melksteelmycena (Mycena galopus) of de Graskleefsteelmycena (M.
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epipterygia). Van de houtpaddenstoelen komen alleen enkele Korstzwammen
regelmatig op dit substraat voor.

Figuur 2.6: Vier paddenstoelen die gespecialiseerd zijn in de afbraak van
kegels van naaldbomen: Muizenstaartzwam (Baeospora myosura, links
boven), Sparrenkegelzwam (Strobilurus esculentus, rechts boven),
Oorlepelzwam (Auriscalpium vulgare, links onder) en Zeedenmycena (Mycena
seynesii, rechts onder; foto’s E. Arnolds).

Dergelijke overzichten als voor de Zwarte els kunnen voor iedere inlandse
boom en struik worden opgesteld. Bij de afbraak van strooisel van elzen,
eiken en beuken zijn in totaal honderden fungi betrokken, waarvan slechts
een klein deel aan een bepaalde waardboom gebonden is. Maar ook bij de
afbraak van kruidachtige planten zijn verbazend veel actoren betrokken. Zo
vond De Meulder (2004) in Vlaanderen bij gericht zoeken op levende en dode
lisdoddes (Typha) in totaal 50 soorten fungi, voor het grootste deel kleine
Ascomyceten. Ook daarvan is slechts een deel specifiek voor Lisdodde.

Tabel 2.4: Voorbeelden van het optreden van paddenstoelen met diverse
leefwijzen op verschillende delen van de Zwarte els. De met * gemarkeerde
soorten zijn specifiek voor elzen.

Substraat Leefwijze Soorten of genera van paddenstoelen

Wortels, levend Ectomycorrhiza Bleke elzenzompzwam (Alnicola escharoides)*,
Groenige elzenmelkzwam (Lactarius obscuratus)*

Wortels, levend Arbusculaire Korreltruffel (Glomus spec.)

mycorrhiza

Wortels, levend Necrotrofe parasiet Echte honingzwam (Armillaria mellea; zie kader 2.6)

Wortels, dood Saprotroof Knolhoningzwam (Armillaria lutea; zie kader 2.6)

Schors, levend Saprotroof Stronkmycena (Mycena hiemalis)

Stam, levend Necrotrofe parasiet Elzenweerschijnzwam (Mensularia radiata)

Stam, vers dood Saprotroof Elzenbundelzwam (Flammula alnicola)

Stam, verterend Saprotroof Waaierkorstzwam (Stereum subtomentosum),
Korreltjeszwam (Bulbillomyces farinosus)

Stam, molm Saprotroof Violette satijnzwam (Entoloma euchroum)
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Tak, levend Necrotrofe parasiet Elzenschorsschijfje (Diatrypella verruciformis)*
Tak, vers dood Saprotroof Pijpknotszwam (Macrotyphula fistulosa),
Elzenschorsbreker (Vuilleminia alni)*
Tak, verterend Saprotroof Grootsporige raspzwam (Steccherinum bourdotii)
Twijgje Saprotroof Oranje dwergmycena (Mycena acicula)
Wieltje (Marasmius rotula)
Twijgje, begraven Saprotroof Papilmycena (Mycena vitilis)
Blad Biotrofe parasiet Elzenvlag (Taphrina alni)*,
Elzenmeeldauw (Erysiphe penicillata)*
Blad, intact Saprotroof Wit poedersteelknotsje (Typhula setipes),
Elzenuitbreekkommetje (Pyrenopeziza foliicola)*
Bladnerven Saprotroof Elzenstromakelkje (Rutstroemia conformata)*
Bladsteel Saprotroof Roodvoetknotsje (Typhula erythropus)
Half verteerd blad Saprotroof Draadknotszwam (Macrotyphula juncea)
Humus onder elzen | Saprotroof Draadsteelmycena (Mycena filopes)
Moerasbreeksteeltje (Conocybe subpubescens)
Elzenkatjes, Saprotroof Elzenkatjesmummiekelkje (Ciboria amentacea)*
mannelijk
Elzenkatjes Saprotroof Elzenpropmummiekelkje (Ciboria viridifusca)*
vrouwelijk Elzenpropschoteltje (Calycellina alniella)*
Vruchten Saprotroof Elzenpropmollisia (Mollisia amenticola)*
(elzenproppen)
Zaden Saprotroof Elzenzaadmummiekelkje (Ciboria lentiformis)*,
Elzenzaadvlieskelkje (Hymenoscyphus seminis-alni)*

2.4.2 Rol in ecosystemen

Decompositie als biologisch proces

De afbraak van strooisel is een complex biochemisch proces waarbij niet
alleen de mycelia van paddenstoelen en microfungi betrokken zijn. Twee
andere groepen organismen die een hoofdrol spelen zijn bacterién en de
bodemfauna met onder meer regenwormen, potwormen, nematoden,
springstaarten en pissebedden. Zeer schematisch kan men stellen dat de
rolverdeling als volgt is: de fauna zorgt voor fragmentatie van het strooisel,
menging met de minerale bodem en voor omzetting van strooisel in
gemakkelijker afbreekbaar materiaal zoals uitwerpselen en dierenlijkjes;
bacterién nemen het grootste deel van de gemakkelijk afbreekbare
bestanddelen voor hun rekening, zoals enkelvoudige suikers en eiwitten; fungi
verzorgen de afbraak van moeilijk afbreekbare componenten, zoals cellulose,
hemicellulose en lignine.

Een boomblad kan dus door vele monden en vele hyfen gaan aleer het geheel
is verteerd. Wat uiteindelijk overblijft, zijn CO,, water, nutriénten als fosfor,
stikstof en kalium in ongebonden vorm, en vaak een residu van complexe,
zeer moeilijk afbreekbare organische macromoleculen dat wordt aangeduid als
stabiele humus (ook wel recalcitrante humus genoemd). Ook hier vindt nog
afbraak door schimmels plaats. Voor sommige humuszuren is een
halfwaardetijd van diverse eeuwen vastgesteld. Het vermoeden bestaat dat
sommige groepen paddenstoelen, zoals Wasplaten, gespecialiseerd zijn in de
afbraak van oude humus en daardoor alleen in oude, ongestoorde bodems
voorkomen (Giffith et al. 2002). Hierop wordt nader ingegaan in hoofdstuk 11
over droog schraalland, waar dergelijke paddenstoelen dominant aanwezig
zijn.

De bijdrage van de verschillende groepen organismen aan de afbraak van
strooisel verschilt sterk in relatie tot milieufactoren. In zeer voedselrijke
milieus met veel gemakkelijk afbreekbaar organisch materiaal domineren
bacterién, bijvoorbeeld in de meeste bemeste bodems waar intensieve
landbouw plaats vindt. In een zwak zure tot basische, min of meer
voedselrijke omgeving domineert de fauna het decompositieproces, met de
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vorming van vooral mull of moder humusvormen als resultaat. In zure,
voedselarme milieus zijn fungi het meest van belang en vormt zich
mormoder- en mor humusvormen.

Behalve de omgevingsfactoren zijn ook de eigenschappen van het af te
breken materiaal van groot belang voor het verloop van het proces. Menigeen
beschouwt het als vanzelfsprekend dat de afbraak van een boomstam meer
tijd kost dan van een boomblad, maar de afbraaksnelheid wordt slechts ten
dele door de omvang van het substraat bepaald. Van een groot dood zoogdier
resten na een paar maanden immers niet veel meer dan wat botten. De
langzame vertering van een boomstam wordt veroorzaakt door de armoede
aan stikstof en de grote hoeveelheid moeilijk afbreekbare macromoleculen, in
het bijzonder lignine en harsen (zie § 2.5).

Paddenstoelen en humusprofielen

De vorming van en variatie in organische stof in bodemprofielen staat recent
meer in de belangstelling, mede omdat blijkt dat ze voor een belangrijk deel
de eigenschappen en samenstelling van de plantengroei in min of meer
natuurlijke systemen bepalen, in het bijzonder in bosvegetaties. Recent is
voor Nederland een gedetailleerde classificatie van humusvormen en
humusprofielen opgesteld (Van Delft et al. 2006, zie kader 2.5). Bij deze
indeling spelen de humusvorm en de daarbij betrokken organismen een
hoofdrol. Zoals eerder aangegeven kunnen bij de decompositie bacterién,
schimmels en/of bodemdieren in wisselende verhoudingen een rol spelen.
Het ligt dus voor de hand dat er een sterke (cor)relatie bestaat tussen het
voorkomen van saprotrofe paddenstoelen en bepaalde humusprofielen. In zijn
extremen is dat inderdaad duidelijk het geval. Iedere veldmycoloog ervaart al
snel dat veel Trechterzwammen (Clitocybe), Mycena’s (Mycena) en Collybia’s
(Gymnopus) vooral te vinden zijn op dikke pakketten blad- en naaldstrooisel
in bossen op pleistocene zandgronden, terwijl bijna alle Parasolzwammen
(Lepiota en verwanten) en Breeksteeltjes (Pholiotina) op humusrijke,
strooiselarme plekken groeien, bijvoorbeeld in hellingbossen in Zuid-Limburg,
rivierkleibossen en polderbossen. Op het pleistoceen zal men dergelijke
soorten vooral moeten zoeken langs wegen en (schelpen) paden, alwaar
lokaal door uitspoeling uit basenrijk materiaal geschikte condities voor mull
humus zijn ontstaan.

Op detailniveau is er echter weinig bekend over de relaties tussen
humusprofielen en de mycoflora en er wordt in Nederland geen gericht
onderzoek aan gedaan. Diverse afzonderlijke kenmerken en eigenschappen
van de humusvorm hebben wellicht een goede correlatie met het voorkomen
van paddenstoelen. In tabel 2.5 worden enkele waarschijnlijke correlaties
tussen humusvormen en paddenstoelen genoemd. Het is gewenst om nader
onderzoek te doen naar correlaties in het veld en functionele relaties tussen
paddenstoelen en humusprofielen, zowel door middel van nauwkeurige
analyses in veldsituaties als door experimentele studies (hoofdstuk 20,
kennislacune A1, B2). Een complicatie bij de interpretatie van
veldwaarnemingen is dat het in de meeste gevallen niet duidelijk is waar zich
het mycelium in de bodem onder de vruchtlichamen van een bepaalde soort
bevindt. Mycelia van paddenstoelen op een morbodem met een dikke
strooisellaag kunnen leven in de amorfe humus onderin het ectorganische
profiel. Bij de vorming van mull spelen paddenstoelen een minder prominente
rol, hoewel ze ook daar voor de afbraak van lignine verantwoordelijk zijn. Hun
biomassa is echter geringer (ondanks hun hoge diversiteit) dan in bossen met
mor of moder; bovendien is hun rol minder zichtbaar dan die van de
bodemfauna.
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Kader 2.5: Ecologische achtergronden van humusvormen

Het humusprofiel bestaat uit de bovenste 40 cm van de (minerale) bodem en
- indien aanwezig - de daar bovenop liggende (‘ectorganische’) strooisellaag.
Voor zowel mycorrhizapaddenstoelen als voor veel strooiselafbrekers vormt
het humusprofiel het substraat waarin een groot deel van het mycelium zich
bevindt. Zoals een bodemprofiel de resultante is van een groot aantal traag
verlopende processen (eeuwen), zo is het humusprofiel het resultaat van
betrekkelijk snel (decennia) verlopende processen van strooiselaanvoer en -
afbraak. Vooral in bossen kan dit humusprofiel een heel specifieke
gelaagdheid hebben. In het algemeen worden drie ectorganische hoofdlagen
onderscheiden: de L, de F en de H-laag. Deze gelaagdheid hangt samen met
het bodemtype, de aard van het strooisel (die verschilt per boomsoort, zie
tabel 2.2), de mycoflora en het successiestadium.

e De L-laag (Litter) bestaat uit vrijwel intact strooisel waarin hooguit wat
verkleuring is opgetreden. Deze laag wordt omgezet in een F-laag. De
omzettingssnelheid en de structuur van de laag hangt daarbij af van de
boomsoort, temperatuur vocht en minerale rijkdom van de bodem;

e De F-laag (Fragmentatie) bestaat uit verkleinde en aangetaste
strooiselresten, waarvan de afzonderlijke resten in meerderheid nog
duidelijk met het blote oog herkenbaar zijn. De structuur van de F-laag
hangt, net als de L-laag, sterk af van de boomsoort en rijkdom van de
standplaats. De F-lagen van beuk en in minder mate eik op arme bodem
hebben een sterk gelaagde structuur terwijl de F-laag onder naaldbomen
gekenmerkt wordt door een losse stapeling van naaldfragmenten. Voor
alle boomsoorten geldt dat onder rijkere omstandigheden het aandeel van
kleine korrelige structuren (moder-structuur) groter wordt;

¢ Na enige jaren kan onder de F-laag onder invloed van de bodemfauna
en/of schimmels een H-laag (Humus) ontstaan die in zijn geheel of
grotendeels uit fijne, omgezette humus bestaan. Met het blote oog
herkenbare plantenresten zijn afwezig of ver in de minderheid. In basen-
en nutriéntenrijke omstandigheden ontbreken de H- en soms ook de F-
lagen. Op bijvoorbeeld arme zandgronden onder bomen met slecht
verteerbaar strooisel als Beuk, Eik en Grove den kan het 40 jaar duren
voordat een geheel uit amorfe fijne humus bestaande laag herkenbaar
wordt. Op basenrijke en/of nutriéntenrijke standplaatsen zal de H-laag
ontbreken en de F-laag dun zijn met een hoog gehalte aan moderdeeltjes.
Onder deze omstandigheden wordt onder invloed van een uitbundig
bodemleven (0.a. regenwormen) het strooisel snel omgezet in humus en
gemengd met de minerale bodemdeeltjes. Dan ontwikkelt zich een
minerale humuslaag ofwel de endorganische humuslaag (Ah-laag).

In combinatie met andere bodemkenmerken kan de boven beschreven
gelaagdheid veel ecologisch relevante informatie verschaffen. Het gaat daarbij
vooral om belangrijke eigenschappen van de standplaats (vocht, zuurgraad,
nutriénten), het stadium waarin de successie zich bevindt, activiteit van
bodemorganismen en de potenties van de groeiplaats voor vegetatie en
mycoflora. Om het gebruik van humusprofielen in ecologisch onderzoek en
natuurbeheer te vergemakkelijken werd een indeling in humusprofieltypen -
met determinatiesleutel - opgesteld op basis van de gelaagdheid van het
profiel en in het veld waarneembare kenmerken (Van Delft et al. 2004, 2006).
De verschillende typen humusprofielen worden hierin omschreven als
‘humusvormen’. Het is verwarrend, maar onvermijdelijk dat hierbij voor zowel
het *‘humustype’ (de aard van het organisch materiaal) als voor de
‘humusvorm’ (de opeenvolging van lagen) dezelfde termen gebruikt worden
(mull, moder en mor).
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De indeling in humusvormen heeft een hiérarchische opzet (orde, suborde,
groep, subgroep, fase). Op het hoogste niveau (ordes) worden vijf eenheden
onderscheiden waarbij de mate van afbraak dan wel accumulatie van
organische stof het belangrijkste criterium vormt: mull (maximale afbraak en
menging van de humus met de minerale bodemdeeltjes), mullmoder, moder,
mormoder en mor (maximale accumulatie en minimale activiteit van
bodemmacrofauna).Voor de semiterrestrische humusvormen (onder diverse
broekbossen) geldt een iets ander indeling in hydromulls, hydromoders,
eerdmoders, mesimors en veenmors.

De vijf hoofdtypen kunnen goed gekoppeld worden aan de hoofdindeling van
plantengemeenschappen van bossen, met name op het niveau van klassen en
verbonden. Zo komen de ‘arme’ loofbossen (klasse Quercetea robori-
petraeae) vrijwel uitsluitend voor op moder- en vooral mormoder-profielen.
De tussencategorie mormoderprofielen ligt wat eigenschappen betreft dichter
bij de mor dan bij de moderprofielen. De ‘rijke’ loofbossen (klasse Fago-
Quercetea) vinden we juist op mull- en mullmoder-profielen. Binnen deze
klasse is het verbond Alno-Padion vrijwel uitsluitend te vinden op mull, het
verbond Carpinion betuli zowel op mull als op mullmoder (afhankelijk van het
moedermateriaal). Echte mor-profielen zijn, althans in ons land en binnen de
wereld van de bossen, beperkt tot de armste naaldbossen (vooral onder
Lariks). In arme regenwatergevoede broekbossen (klasse Betuletea
pubescentis) zijn semiterrestrische mor-profielen te onderscheiden.
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Figuur 2.7: Overzicht van de samenhang tussen verschillende factoren die de
humusvorm en de mycoflora beinvioeden (aangepast naar Kemmers & De
Waal 1999).
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Tabel 2.5: Voorbeelden van waarschijnlijke correlaties tussen saprotrofe
paddenstoelen op bosbodems en hoofdtypen van humusvormen.

Type humusprofiel Soorten paddenstoelen

Mull Spechtinktzwam (Coprinopsis picacea)

Kleine poederparasol (Cystolepiota seminuda)

Bosparasolzwam (Lepiota clypeolaria; figuur 2.8)

Mullmoder Gekraagde aardster (Geastrum triplex)

Stinkparasolzwam (Lepiota cristata)

Geringd breeksteeltje (Pholiotina arrhenii)

Moder Bundelcollybia (Gymnopus confluens)

Roodbruine schijnridderzwam (Lepista flaccida)

Parelstuifzwam (Lycoperdon perlatum)

Mormoder Gestreepte trechterzwam (Clitocybe vibecina)

Dennenmycena (Mycena metata)

Dennensatijnzwam (Entoloma cetratum)

Mor Paardenhaartaailing (Gymnopus androsaceus)

Melksteelmycena (Mycena galopus)

Kleine bloedsteelmycena (Mycena sanguinolenta; figuur 2.9)

Veenmosmor Grote veenmossatijnzwam (Entoloma sphagneti)

Bruine moeraszwavelkop (Hypholoma udum)

Figuur 2.8: Bosparasolzwam (Lepiota clypeolaria), een kenmerkende soort
voor bossen op lemige, kalkrijke bodems met mull humus (foto E. Arnolds).

2.4.3 Strooiselafbrekers en natuurbeheer

Uit het voorgaande is duidelijk dat afbraak van strooisel van vitaal belang is
voor het voortbestaan van ecosystemen en voor de wereldwijde
stofkringlopen. Er is echter geen oordeel mogelijk wat een betere of slechtere
wijze van afbraak is. De beheerder van natuurgebieden is erbij gebaat dat de
afbraak van strooisel verloopt in overeenstemming met de eigenschappen van
de ecosystemen die hij nastreeft. Uitwendige factoren kunnen deze processen
ernstig ontregelen. Hieronder volgen enkele voorbeelden.

Bij het behoud van hoog- en laagvenen zal men door een permanent hoge
waterstand juist trachten om strooiselafbraak tegen te gaan. Alleen daardoor
kan veenvorming voortgang vinden met de daarbij behorende zeer
karakteristieke vegetaties en paddenstoelen (zie § 6.3). Verlaging van de
waterstand betekent in feite het op gang helpen van decompositie in het
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veen, met naast een uitdrogend ook een verrijkend effect door het
beschikbaar komen van in het veen opgeslagen nutriénten (interne
eutrofiéring). Ook de toevoer van voedselrijk water kan decompositie op gang
brengen via anaerobe afbraak door bacterién. Vergelijkbare ongewenste
effecten van verhoogde decompositie treden op in ontwaterde veengronden,
bijvoorbeeld in beekdalen, waardoor verschralend beheer weinig effect heeft
(zie hoofdstuk 10).

De in Nederland alom tegenwoordige vermesting in de vorm van
stikstofdepositie heeft grote effecten op de strooiselafbraak. Onderzoek wijst
uit dat onder invloed van een verhoogd stikstofaanbod de dikte van de L- en
F-laag toeneemt en dit leidt waarschijnlijk tot verschuivingen in het
humusprofiel. Op het mechanisme achter deze veranderingen wordt nader
ingegaan in § 3.1.1. Met de veranderingen in strooiselhoeveelheid en kwaliteit
verschuiven ook de daarbij behorende paddenstoelen. Er is in Nederland een
sterke toename te constateren van kenmerkende strooiselafbrekende soorten
van dikke, zure strooisellagen, zoals de Nevelzwam (Clitocybe nebularis),
Tweekleurige trechterzwam (C. metachroa) en Roodbruine schijnridderzwam
(Lepista flaccida) (NMV 2013; zie ook tabel 3.3). Andere strooiselafbrekers
zijn in bossen op zandgrond juist sterk achteruit gegaan, bijvoorbeeld de
Kleine bloedsteelmycena (Mycena sanguinolenta; figuur 2.9),
Dennensatijnzwam (Entoloma cetratum) en Vleeskleurige korrelhoed
(Cystoderma carcharias; figuur 15.12), zodat ze nu op de Rode Lijst staan
(Arnolds & Veerkamp 2008). Vermoedelijk kunnen deze soorten geen hoog
stikstofgehalte in het strooisel verdragen of worden ze door soorten
verdrongen die onder die omstandigheden concurrentiekrachtiger zijn.

Figuur 2.9: De Kleine bloedsteelmycena (Mycena sanguinolenta) is een
algemene strooiselafbreker in loofbossen en droge heide op mor-bodems die
sterk is achteruitgegaan (foto H. Huijser).

Dikke, stikstofrijke strooisellagen leiden niet alleen tot verschuivingen in
strooiselafbrekende paddenstoelen, maar ze werken ook remmend op de
fructificatie van veel mycorrhizapaddenstoelen (zie § 2.3) en hebben een
verarmende invloed op de kruidlaag. Een rigoureuze maatregel om de
nadelige effecten van dikke strooisellagen, althans tijdelijk, tegen te gaan is
het verwijderen van de strooisel- en humuslaag in verzuurde en vermeste
bossen. Deze ingreep is te vergelijken met het periodiek plaggen van
heidevelden, tegenwoordig een gangbare beheersvorm, maar in bossen is het
veel moeilijker uitvoerbaar en kostbaarder. Daarnaast zijn de negatieve
neveneffecten groot en hebben experimenten met plaggen in bossen voor de
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mycoflora slechts beperkte positieve resultaten opgeleverd. Op de resultaten
van deze experimenten wordt nader ingegaan in § 15.3.6.

Veel paddenstoelen in schrale graslanden komen alleen voor in ongestoorde
graslanden met een oud bodemprofiel. Vermoedelijk zijn ze betrokken bij de
afbraak van oude humusbestanddelen (zie voor meer details § 11.1).
Graslanden die rijk zijn aan zulke paddenstoelen staan bekend als
Wasplatengraslanden en zijn landelijk sterk afgenomen en zeldzaam.
Ingrepen in strooisellagen dienen in dergelijke graslanden zoveel mogelijk te
worden vermeden.

Men kan de effecten van verzuring en strooiselaccumulatie in de toekomst
enigszins compenseren door bij bosaanleg op leemhoudende bodems te
kiezen voor bomen met relatief snel verterend strooisel met een lage C/N
verhouding, zoals iep, linde en esdoorn. Hieraan zijn echter ook nadelen
verbonden, zoals een sterke verarming van de ectomycorrhizaflora. Dit is
nader besproken in § 2.3.3.

2.5 Houtafbrekers

2.5.1 Hout als substraat

Hout is bij grotere planten het belangrijkste materiaal dat zorgt voor de
stevigheid van het organisme. Houtachtige bestanddelen bevinden zich ook in
kruidachtige planten(delen) zoals bladeren en steeltjes. De opgehoopte massa
ervan, strooisel, is het domein van strooiselafbrekende paddenstoelen; deze
komen in § 2.4 aan bod. Bij bomen bevindt zich rondom de stam het
cambium. Dit vormt naar het centrum houtvatcellen (xyleem) voor het
transport van water plus nutriénten van de wortels naar de bladeren. Naar
buiten toe vormt het cambium bastcellen voor het transport van water met
fotosyntheseproducten van boven naar beneden. In de wanden van de cellen
van het hout worden cellulose (ca. 42%), hemicellulose (20-30%) en lignine
(ca. 27%) afgezet (Deacon 2005). Deze waarden variéren al naar gelang de
houtsoort. Cellulose en in mindere mate hemicellulose bestaan uit lange
ketens van suikerringen en zijn daardoor vezelig van structuur. Cellulose
bestaat uit meestal onvertakte, suikerketens, hemicellulose uit vertakte
ketens. Ze zijn overwegend in de lengterichting in het hout georiénteerd.
Lignine is opgebouwd uit een ruimtelijk netwerk van aromatische ringen; het
bevindt zich tussen de cellulosevezels en is meer amorf. Het resultaat - hout
— is een materiaal dat qua opbouw doet denken aan gewapend beton. Het kan
in lengterichting zeer veel druk verdragen en is in dwarsrichting enigszins
buigzaam. Dit zijn ideale eigenschappen voor bomen en als bouwmateriaal
voor door mensen ontworpen constructies. Het hout dicht bij de buitenkant
van de stam is nog levend; dit heet spinthout. Het hout meer naar het
centrum is dood en chemisch veranderd en droger, het kernhout. Kernhout is
beter dan spinthout bestand tegen schimmelaantastingen.

Hout is een behoorlijk duurzaam materiaal. Schimmels en bacterién zijn de
belangrijkste organismen die in staat zijn het hout biologisch af te breken. Dat
betekent dat zij in staat zijn de enzymen te produceren die de bindingen
tussen de chemische eenheden in (hemi)cellulose en lignine verbreken.
Lignine is vanwege de ruimtelijke structuur en de compacte opbouw zeer
moeilijk afbreekbaar. Niet alleen is lignine lastig afbreekbaar, maar het
gegeven dat een groot deel van cellulose en hemicellulose beschermd wordt
door lignine, maakt dat ook een groot deel van deze energierijkere
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verbindingen niet gemakkelijk toegankelijk zijn. Het afbraakproces ervan
duurt daardoor ook lang. Men gaat er van uit dat de afbraak van lignine zelf
niet of nauwelijks energie oplevert, en dat de voordelen van lignine-afbraak of
van modificatie van de lignine vooral liggen in het vergroten van de
beschikbaarheid van cellulose en hemicellulose, en het toegankelijk maken
van stikstof. Dieren die hout bevattende voeding kunnen verteren, leven in
symbiose met schimmels of bacterién die deze klus voor hen opknappen.

2.5.2 Houtafbraak: bruinrot, witrot, zachtrot

Houtafbraak

Bij het proces van biologische afbraak worden complexe organische stoffen tot
kleine moleculen gesplitst. De energie die daarbij vrij komt, komt ten goede
van - in dit geval - de schimmel. De uiteindelijke afbraakproducten zijn weer
opneembaar voor groene planten. In bossen komen grote hoeveelheden dood
hout beschikbaar en schimmels zijn in de praktijk verantwoordelijk voor de
biologische afbraak van de grote houtvolumes. Insecten en andere kleine
dieren dragen bij aan het houtverteringsproces door de verkleining van het
hout, het toegankelijk maken ervan door gaten en holen te boren en ook
dragen ze bij aan de verspreiding van sporen en soms van mycelia van
schimmels. In bossen geldt als stelregel dat naarmate het bos minder
gebruikt wordt er meer dood hout aanwezig is. De hoeveelheid dood hout
bepaalt in grote lijn ook welke houtafbrekers aanwezig kunnen zijn. Veel
soorten van grote volumes hout kunnen dan ook gelden als een aanwijzing
voor een meer natuurlijk bos. In Nederland en de omringende landen komt
ongeveer een kwart van alle soorten macrofungi op hout voor en in bossen
geldt dat ongeveer de helft van de daar levende soorten op hout groeit. Dit
aandeel wordt zelfs nog groter naarmate er meer dood hout in het bos
aanwezig is (Veerkamp 2005, Veerkamp in Jagers op Akkerhuis 2005).

Er zijn verschillende typen van houtrot, die gemakkelijk te herkennen zijn. De
typen zijn gebaseerd op de afbraak van verschillende componenten van het
hout die eerst of vooral worden afgebroken. Voor de verschillende typen van
houtrot zijn verschillende groepen van schimmels verantwoordelijk.

Bruinrot

Door bruinrot aangetast hout kleurt donkerbruin, krimpt en valt daardoor
uiteen in centimetergrote min of meer kubusvormige brokjes (figuur 2.10).
Bruinrot ontstaat als de licht gekleurde cellulose en hemicellulose worden
aangetast en afgebroken. De vezelige structuur van het hout verdwijnt en de
donker gekleurde lignine blijft over. De afbraak van de min of meer pure
lignine gaat vervolgens erg langzaam en niet volledig. Hierdoor komen de
laatste resistente bestanddelen als humusverbindingen in het bodemprofiel
terecht. Bruinrot wordt door talrijke soorten schimmels veroorzaakt.
Voorbeelden: Zwavelzwam (Laetiporus sulphureus; zie figuur 3.5),
Berkenzwam (Piptoporus betulinus), Roodgerande houtzwam (Fomitopsis
pinicola), Dennenvoetzwam (Phaeolus schweinitzii). Slechts weinig
plaatjeszwammen veroorzaken bruinrot, zoals Ongesteelde krulzoom en
Zwartvoetkrulzoom (Tapinella panuoides, T. atrotomentosus). Bruinrot wordt
vaker aangetroffen op naaldbomen dan op loofbomen (Ryvarden 1991).
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Figuur 2.10: Witrot (links) en bruinrot (foto’s P.J. Keizer)

Witrot

Door witrot aangetast hout kleurt bleek of witachtig en krijgt een zachte
vezelige structuur (figuur 2.10). Door witrot aangetast hout wordt erg licht
van gewicht en verliest iedere sterkte. Witrot ontstaat als de donker
gekleurde lignine wordt afgebroken. Bij sommige soorten wordt lignine
ongeveer even snel afgebroken als het tegelijk vrijkomende cellulose en
hemicellulose (simultane lignine-afbraak); soms ligt de snelheid van
lignineafbraak hoger dan dat van (hemi-)cellulose (selectieve lignine-afbraak).
De hyphen van witrotschimmels scheiden lignine afbrekende enzymen af zoals
laccase, daarnaast ook cellulose afbrekende enzymen. Overigens verloopt ook
het proces van cellulose-afbraak bij wit- en bruinrotpaddenstoelen
verschillend. Witrotschimmels zijn de enige organismen waarvan bekend is
dat ze lignine volledig kunnen afbreken tot CO,. De meeste houtafbrekende
soorten schimmels behoren tot de witrotters. Witrot is relatief algemener in
loofhout dan in naaldhout. Tot de witrotters behoren vele soorten, waaronder
houtbewonende plaatjeszwammen zoals Helmmycena (Mycena galericulata),
gaatjeszwammen als Gewoon elfenbankje (Trametes versicolor),
Korstzwammen en schimmels van diverse andere groepen zoals Ascomyceten,
bijvoorbeeld het Geweizwammetje (Xylaria hypoxylon). Witrot komt veel
vaker voor bij Basidiomyceten dan bij Ascomyceten.

Zachtrot

Zachtrot komt bij grotere paddenstoelen weinig voor, maar wel bij sommige
kleine Ascomyceten. Het komt vooral onder natte omstandigheden voor.
Schimmels die zachtrot veroorzaken, produceren cellulase, wat in de nabijheid
van de hyfen microscopisch kleine holtes in de verhoute celwanden
veroorzaakt. Dit tast de cellulose aan. Voorbeeld: Korsthoutskoolzwam
(Kretzschmaria deusta).

2.5.3 Parasitisme en saprotrofie

Ook naar de aard van de relatie met de waardplant kunnen enkele groepen
onderscheiden worden. Parasitaire schimmels leven op en uiteindelijk ten
koste van levende organismen. Er wordt onderscheid gemaakt in biotrofe en
necrotrofe parasieten (zie hieronder). Saprotrofe schimmels leven op dood
organisch materiaal; voor dit hoofdstuk gaat het om de afbraak van hout.

Biotrofe parasieten

Biotrofe parasieten leven uitsluitend op en ten koste van het levende weefsel
van organismen. Wanneer de gastheer afsterft, kan de schimmel niet verder
overleven. Biotrofe parasieten komen in de wereld van de schimmels zeer
veel voor; ze leven op veel verschillende organismen (inclusief mensen), vaak
met sterke specialisatie op één waard. Door het negatieve effect op de
gastheer treedt er wederzijds sterke selectie op (een soort wapenwedloop),
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waaruit deze gastheerspecialisatie voortkomt. Andere functionele groepen
(necrotrofe parasieten, strooiselafbrekers en mycorrhiza-vormende
paddenstoelen) tonen over het algemeen minder specialisatie op één
gastheer. Op planten zijn verschillende soorten roesten en branden van groot
belang, onder meer vanwege de schade aan landbouwgewassen die ze
kunnen veroorzaken. Op Jeneverbes en Meidoorn of Lijsterbes leeft de
Meidoorn-jeneverbesroest (Gymnosporangium clavariiforme), welke op
Jeneverbes opvallende hoornvormige vruchtlichamen vormt. De bomen
sterven als gevolg van de aantasting niet af. Heel anders is dit bij
aantastingen van iepen door de Iepziekte (Ophiostoma ulmi, O. novo-ulmi),
waarbij de bomen zeer snel afsterven.

Sommige schimmelsoorten, de z.g. endofyten, leiden een sluimerend en
onopvallend bestaan in de plant (boom). Op een gegeven moment,
bijvoorbeeld als de plant in slechte conditie is of afgestorven is, grijpt de
schimmel zijn kans en gaat groeien en fructificeren. Voorbeelden hiervan zijn
diverse Zakjeszwammen. In bomen zijn het wellicht endofytenisch levende
soorten die na afsterven als eerste op de boom fructificeren. In dit opzicht
lijken ze op de necrotroof parasitaire schimmels. Op beuk is dikwijls kort na
afsterven van de boom massaal de Stekelige korstkogelzwam (Eutypa
spinosa) te zien, die al in de boom als endofyt aanwezig is (Heilmann-Clausen
& Christensen 2000, Veerkamp 2005a). De verwante Ruwe korstkogelzwam
(Biscogniauxia nummularia) zou een vergelijkbare leefwijze kunnen hebben.
In de groep van de pyrenomyceten zijn meerdere soorten die op deze wijze
leven.

Necrotrofe parasieten

Necrotrofe parasieten leven op dood weefsel van levende organismen. Na
kolonisatie van hun nog levende gastheer, vergiftigen ze delen van, of de
gehele gastheer. Daarna leven ze voort, gebruik makend van het beschikbaar
gekomen dode organische materiaal. Zij zijn echter zwakke concurrenten die
er niet in slagen om de dode gastheer geheel te koloniseren. In Nederland
horen ca. 100 soorten paddenstoelen tot deze groep (Arnolds & van den Berg
2013). In bossen zijn de necrotroof parasitaire schimmels van groot belang,
doordat (onder natuurlijke omstandigheden) de levensduur van bomen als
regel door deze groep van schimmels wordt begrensd (zie ook kader 2.6).
Gewoonlijk is een boom door een of andere externe oorzaak verzwakt,
voordat een infectie kan plaats vinden. Dat kunnen beschadigingen van de
schors zijn door spechten, insecten, takbreuk of maaimachines, een periode
met ernstige droogte, et cetera. Bij een groot aanbod van oude bomen is veel
substraat voor deze schimmels beschikbaar, wat zich uit in veel soorten en
veel individuen. Het merendeel van de grote, meerjarige Gaatjeszwammen
(“Polyporen”) behoort tot deze groep (figuur 2.11).

Een aantal van deze soorten schimmels is gespecialiseerd in het aantasten
van het kernhout van bomen. Kernhout heeft een hoog gehalte aan moeilijk
afbreekbare stoffen zoals tannines, harsen en complexe polyfenolen. Een
relatief kleine groep, “kernrot-paddenstoelen”, is in staat om dit kernhout van
oude bomen toch af te breken (Rayner & Boddy 1988; Stokland et al. 2012).
Als het hout voor deze soort te zeer veranderd is tijdens het afbraakproces,
volgen saprotrofe soorten om het verteringsproces voort te zetten. Zoals
uiteen gezet is in § 3.1.5 zijn verscheidene soorten uit deze groep strikt
gebonden aan oude, dikke bomen, en ze vertonen een tamelijk uitgesproken
waardspecificiteit. Zie tabel 2.6. De algemenere soorten van deze groep
hebben veelal een bredere waardboomkeuze.
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Figuur 2.11: Bomen in wegbermen worden vaak aangetast door
zwakteparasieten als gevolg van beschadigingen van de stamvoet of het
wortelstelsel. Hier de Harslakzwam (Ganoderma resinaceum; foto H. Huijser).

Saprotrofen

Ruim 1000 houtbewonende soorten behoren tot de groep van de saprotrofen
(Arnolds & van den Berg 2013). Zoals bij de necrotrofe parasieten, geldt ook
voor houtbewonende saprotrofen dat een groot aanbod van dood hout leidt
tot een groter aantal soorten en individuen.

Kader 2.6: De ene Honingzwam is de andere niet

In bossen en plantsoenen behoren Honingzwammen tot de meest algemene
paddenstoelen. Massaal verschijnen ze, meestal pas laat in de herfst (begin
oktober), om met de eerste vorst snel te verdwijnen. Bij een vroege vorst
verschijnen ze daarna soms nog een keer. Tot in de jaren ‘80 van de 20°%*
eeuw werden alle Honingzwammen die op houtige planten voorkomen tot één
soort gerekend. Maar nu zijn ze opgesplitst in meerdere soorten, waarvan er
5 in Nederland voorkomen, en er drie algemeen zijn: de Echte honingzwam
(Armillaria mellea), de Sombere honingzwam (A. ostoyae) en de
Knolhoningzwam (A. /utea). Bij Echte honingzwam of Sombere honingzwam is
het toekomstperspectief van aangetaste bomen slecht. De Knolhoningzwam
daarentegen komt bijna alleen voor op dood hout of hooguit op door andere
oorzaken verzwakte bomen.

Figuur 2.12: Echte honingzwam (Armillaria mellea): in dichte bundels, stelen
tot aan de basis slank, voorzien van een stevige ring, de hoed niet bezet met
donkere schubjes. Komt relatief veel voor in tuinen, arboreta en plantsoen, en
klei- en duinzandgronden met een neutrale tot hoge pH (foto E. Arnolds).
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Figuur 2.13: Sombere honingzwam (Armillaria ostoyae): in dichte bundels,
stelen aan de basis dikker dan aan de top, met stevige ring die voorzien is
van donkerbruine schubjes, de hoed bezet met zwarte schubjes. Vooral zeer
algemeen in de bossen op zure zandgronden (Foto E. Arnolds).

Figuur 2.14: Knolhoningzwam (Armillaria lutea): in bundels of alleenstaand,
stelen aan de basis dikker met slappe, tamelijk onopvallende ring, nog wel
opvallend bij jonge paddenstoelen, met gele tot lichtbruine schubjes, de hoed
bezet met lichtbruine schubjes. Overal algemeen (foto H. Huijser).

Aangetaste bomen kunnen buiten het paddenstoelenseizoen herkend worden
aan witte, papierachtig aandoende ‘vellen’ onder de schors aan de stambasis.
Dit zijn plakkaten van schimmeldraden. Als een boom is aangetast door Echte
of Sombere honingzwam dan zal de boom afsterven, hoewel er wel duidelijke
verschillen zijn tussen boomsoorten. Eenmaal aangetaste bomen zijn niet te
herstellen. Uiteraard moet de soort Honingzwam worden vastgesteld: zo kan
Knolhoningzwam staan op door andere oorzaken afgestorven wortels van een
overigens gezonde boom. Voor wat betreft de twee soorten die wel schade
veroorzaken (de Echte en Sombere honingzwam), kan het volgende
overwogen worden:

e tegengaan van verdere verbreiding van de aantasting: op stronken kan
Honingzwam nog jarenlang groeien; dit leidt tot sterke ontwikkeling van
rhizomorfen ondergronds, die dan versneld kunnen leiden tot sterfte van
nabij staande bomen. Het volledig weghalen van de stronken van
aangetaste bomen is daarom aan te bevelen;

e op plekken met waardevolle bomen (bv. arboreta) kan gedacht worden
aan het ruim rondom de plek waar Honingzwam is geconstateerd ingraven
van een ondoordringbare wand tot een diepte van 40 cm;

e niet direct her-inplanten van bomen. Aangezien Honingzwam ook allerlei
struiken en andere planten kan aantasten, bij voorkeur gedurende enige
jaren beheren als gazon (gras);

e grondbewerking stimuleert groei van rhizomorfen in de grond en verhoogt
de kans op latere problemen.
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Er zijn geen fungiciden bekend waarmee Honingzwam kan worden bestreden.
Hittebehandeling van grond is erg duur en heeft bovendien onvoldoende
dieptewerking. Het onder water zetten van grond leidt wel tot enige sterfte
van rhizomorfen, maar op waterdoorlatende gronden is deze methode
onvoldoende effectief, en op andere gronden is de effectiviteit onbekend. Het
heeft geen zin om paddenstoelen te verwijderen: de hieruit gevormde sporen
leiden maar zelden tot nieuwe infecties.

Bodemgebonden plantenpathogenen in de natuur worden wel
‘verjongingsfactoren’ genoemd die bijdragen aan biodiversiteit. Dat werkt als
volgt. In bossen zorgen Echte en Sombere Honingzwam hier en daar voor kale
plekken, waar dan verjonging kan optreden. Dit betekent dat als een door
Honingzwam aangetast productiebos omgevormd wordt naar natuurlijk bos,
er feitelijk niets hoeft te gebeuren: sterker nog, de aanwezigheid van
Honingzwam kan dan als een voordeel gezien worden!

2.5.4 Belangrijke milieufactoren voor houtafbrekers

Microklimaat

Algemeen gesproken is een groot opperviak aan bos met veel aanbod van
dood hout gunstig voor houtafbrekers. Een belangrijke factor m.b.t. het
behoud van bijzondere soorten ligt in het feit dat zulke habitats (nl. een groot
aanbod aan grote houtvolumes) tegenwoordig dikwijls ‘eilanden’ zijn in een
‘zee’ van ongeschikt terrein en dat het verbreidingsvermogen van een aantal
soorten, ondanks het grote aantal sporen, mogelijk een beperkende factor is
(zie § 3.1.6). Een groot aaneengesloten oppervlak aan bos (met slechts kleine
gaten in de kroonlaag) zorgt bovendien voor een constante en hoge
luchtvochtigheid. De hoge luchtvochtigheid is gunstig voor paddenstoelen, ook
voor veel houtbewoners, ondanks dat vermolmd hout goed vocht vasthoudt
en er bij het proces van houtafbraak water vrijkomt. Er is echter ook een
groep van soorten die aangepast zijnh aan hout op open, droge standplaatsen,
denk aan houtresten op kapvlakten. Voorbeelden: Vermiljoenhoutzwam
(Pycnoporus cinnabarinus), Ruig elfenbankje (Trametes hirsuta), Waaiertje
(Schizophyllum commune) op loofhout en Geelbruine plaatjeshoutzwam
(Gloeophyllum sepiarium) op naaldhout.

Boomsoort

Er bestaat bij houtpaddenstoelen een enorme variatie in waardspecificiteit:
van op één geslacht van bomen (eiken, wilgen, etc.) gespecialiseerde soorten
tot soorten met een breed waardbomenspectrum. Er is een duidelijk
onderscheid tussen naaldhout- en loofhout-bewonende soorten. Dit heeft te
maken met de aanvankelijke aanwezigheid van hars en andere verbindingen
(met schimmelwerende eigenschappen), anatomische verschillen tussen loof-
en naaldhout, de andere opbouw van lignine en het lagere gehalte aan
stikstof in naaldhout. Het lijkt er overigens op dat bij grotere stikstofdepositie
algemene soorten van loofhout ook op naaldhout verschijnen, resp. hierop
algemener worden, ten koste van de echte naaldhoutspecialisten (Veerkamp
et al. 1997). De verklaring zou kunnen zijn dat de echte naaldhoutspecialisten
aangepast zijn aan zeer lage stikstofbeschikbaarheid in het hout. Deze
verklaring is echter experimenteel nog niet getoetst. Bij een hoger
stikstofaanbod lijkt de specifieke niche voor deze soorten verdwenen en de
groeiplaats beschikbaar voor een breder scala aan minder specialistische
soorten. Voorbeelden van afgenomen naaldhout bewonende soorten:
Goudvinkzwam (Pholiota astragalina), Sparrenbundelzwam (Ph. spumosa),
Ongesteelde Krulzoom (Tapinella panuoides), en op naaldhout toegenomen
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generalisten: Grijze gaatjeszwam (Bjerkandera adusta), Waaiertje
(Schizophyllum commune) en Helmmycena (Mycena galericulata).

Houtvolume

Voorts zien we een differentiatie van soorten naar voorkeur voor het formaat
van het substraat: soorten die bij voorkeur op dunne takken groeien en
andere die bij voorkeur op dikke houtstukken groeien. Voorbeelden van de
eerste groep: Dennenschelpzwam (Panellus mitis) op takken van naaldbomen,
Egelzwammetje (Phaeomarasmius erinaceus) op wilgentakken,
Twijgkorstzwam (Stereum ochraceoflavum) op diverse loofhouttwijgen. Veel
meer soorten echter prefereren dikke houtstukken.

Bodem

Een interessant verschijnsel is dat het bodemtype van belang lijkt te zijn bij
het voorkomen van soorten houtzwammen. Sommige soorten groeien op
dezelfde houtsoort in gebieden op rijke bodem wel en op arme bodem niet.
Een voorbeeld hiervan is de Langsporige korstvuurzwam (Fuscoporia ferrea)
die op eikentakken groeit, maar overwegend in gebieden met rijkere bodem.
De oorzaak van dit verschijnsel is nog niet bekend.

Ecologische interacties

Enkele soorten houtzwammen lijken een speciale relatie tot elkaar te hebben,
die eruit bestaat dat sommige soorten alleen kunnen groeien op hout dat is
‘voorbewerkt’ door andere soorten. Een voorbeeld is het Geelgerand
elfenbankje (Antrodiella serpula), die alleen op hout groeit waar ook,
eventueel eerder, een Weerschijnzwam (Mensularia) heeft gegroeid. Op Els is
dat de Elzenweerschijnzwam (Mensularia radiata; figuur 14.6), op beuk de
Beukenweerschijnzwam (Mensularia nodulosa). Jahn (1990) noemt verdere
voorbeelden. In een aantal gevallen is aangetoond dat hier sprake is van
parasitisme, bijvoorbeeld het Fopelfenbankje (Lenzites betulinus) dat
samengroeit met elfenbankjes (Trametes).

Een ander aspect is dat houtzwammen het leefgebied vormen van veel
soorten insecten en andere ongewervelden. Het gaat hier om honderden
soorten, waaronder heel specialistische relaties van een soort insect dat op
€én soort zwam gespecialiseerd is (Komonen 2001). Aldus draagt de
aanwezigheid van houtzwammen bij aan de biodiversiteit van het gebied.

Successie

Bij de vertering van dood hout valt een karakteristieke opvolging van
paddenstoelensoorten te zien (0.a. Jahn 1990; Veerkamp 2005a; Stokland et
al. 2012). Deze successie verloopt verschillend, al naar gelang de positie van
het hout (staand, liggend) en de betrokken boomsoort. Op staand dood hout
zijn minder vruchtlichamen en doorgaans ook minder soorten
houtpaddenstoelen te zien. Staande dode bomen drogen sterker uit dan op de
grond liggende stammen, evenals aan de boom zittende dode takken,
bijvoorbeeld bij eiken. Daardoor zijn deze minder geschikt als groeiplaats voor
de meeste soorten. Vooral van staande dode eiken op open standplaatsen kan
het kernhout lang weerstand tegen vertering bieden. Toch zijn er enkele
kleine soorten paddenstoelen die juist op dergelijke standplaatsen te vinden
zijn, zoals enkele soorten Wasbekertjes (Orbilia) en de Vlekkige
korstkogelzwam (Nemania confluens). Liggend dood hout verteert sneller,
vooral als de vochtcondities gunstig zijn. Hout dat verzadigd is met water
doordat het in of onder water ligt, verteert vrijwel niet. De zuurstofloze
omstandigheden verhinderen schimmelgroei.
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Als een boom sterft, worden eerst de gemakkelijk opneembare bestanddelen
zoals suikers en eiwitten door bacterién en snel groeiende (micro) fungi
afgebroken. Vervolgens worden bij de vertering van het dode hout vaak drie
fasen onderscheiden: 1. de beginfase, wanneer het hout nog hard en
nauwelijks aangetast is, 2. de optimale fase waarbij het hout duidelijk zachter
is en de grootste soortenvariatie aanwezig is en 3. de eindfase wanneer het
hout voor een groot deel verteerd en helemaal zacht is (een mes kan er
gemakkelijk in worden gestoken). Die stadia verschillen in de dichtheid van
het hout. Elke fase kent — ook weer afhankelijk van boomsoort en
standplaatsomstandigheden - karakteristieke soorten paddenstoelen. In het
laatste stadium worden ook grondbewonende soorten waargenomen.

De afbraak begint vaak met de houtrot door een necrotrofe parasiet. Bij
andere doodsoorzaken van de boom, kunnen de reeds aanwezige
endofytische schimmels actief worden. Spoedig daarna vestigen zich op het
dode maar nog harde hout algemene soorten zoals Waaiertje (Schizophyllum
commune), Gele korstzwam (Stereum hirsutum), op takken van eik de
Eikenkorstzwam (Peniophora quercina; ook endofytisch?), op twijgen van
naaldbomen de Dennenschelpzwam (Panellus mitis).

In de daarop volgende fase treden de bekende houtrotpaddenstoelen in grote
aantallen en in vele soorten op de voorgrond, zoals Gewoon elfenbankje
(Trametes versicolor), Grijze gaatjeszwam (Bjerkandera adusta), Gele
korstzwam (Stereum hirsutum), Waaierkorstzwam (S. subtomentosum), en
vele andere, terwijl de vruchtlichamen van de necrotrofe soorten aanwezig
blijven. In deze fase verschijnen ook al de zeer actieve houtverteerders onder
de plaatjeszwammen, zoals Gewone zwavelkop (Hypholoma fasciculare),
Witsteelfranjehoed (Psathyrella piluliformis), Stobbezwammetje
(Kuehneromyces mutabilis).

In de laatste fase van de vertering overwegen de plaatjeszwammen, met
soorten als Gewone hertenzwam (Pluteus cervinus) en een aantal Mycena-
soorten. In de tweede en derde fase spelen, zij het minder opvallend, een
groot aantal korstvormige basidiomyceten, waaronder ook
heterobasidiomyceten een belangrijke rol. De vruchtlichamen van deze
soorten zitten dikwijls aan de onderzijde van de op de grond liggende
stammen en takken, of achter de deels losgelaten schors. Op deze plaatsen
zijn de voor uitdrogen kwetsbare vruchtlichamen beter beschermd.

Figuur 2.15: De Pronkhertenzwam (Pluteus umbrosus) verschijnt laat in de
successie op vochtig hout van loofbomen en is een indicator voor bossen rijk
aan paddenstoelen van groot dood hout (foto H. Huijser).
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Snelheid van vertering

De vertering van een boomstam kan zeer langzaam verlopen (vele tientallen
jaren) tot relatief snel (binnen enkele, bijv. 5 - 7 jaren). Zeer langzaam
verteren rechtopstaande, dode dennenstammen in veen of op een andere
open standplaats. Het andere uiterste is te vinden in moerasbossen. Hier
worden boven en op de bodem liggende stammen van zacht hout, zoals Els,
Wilg en Berk binnen weinige jaren volledig verteerd. De vertering kan zo snel
gaan dat de wat resistentere schors als een holle koker in het bos achterblijft.
Dikke beuken in min of meer natuurlijk Oost-Europees bos kunnen in ca. 20 -
30 jaar verteerd zijn.

Als regel duurt de vertering van dik hout langer dan van dunner hout, gaat de
vertering sneller bij vochtig hout dan bij droge of doorweekte boomstammen,
en verteren zachte houtsoorten zoals Populier en Wilg sneller dan hardere
houtsoorten als Beuk of Eik. Hout van naaldbomen verteert niet opvallend
sneller of langzamer dan dat van loofbomen. Het kernhout van dode, deels
verteerde Grove dennen die nog boven de grond hangen, kan wel opvallend
langzaam verteren. Grotere houtafbrekende paddenstoelen laten het afweten;
slechts enkele korstvormige soorten zijn er te vinden.

Bij de vertering van (dikke) bomen zijn niet alleen veel soorten paddenstoelen
betrokken, maar ook meerdere individuen van één soort. Net als dieren zijn
paddenstoelen territoriaal. Voor houtzwammen is dit begrijpelijk, want de
enzymen voor houtafbraak worden in het substraat uitgescheiden. Van deze
enzymen zouden dan ook andere soorten kunnen profiteren, tenzij de
schimmel zijn territorium kan beschermen tegen binnendringers. Dat gebeurt
doordat schimmels, in interactie met elkaar, stoffen uitscheiden waarmee ze
het ingenomen gebied afsluiten met een voor schimmeldraden
ondoordringbare zone (te zien als zwarte ‘demarcatielijnen’, zie figuur 2.16).
In doorgebroken of doorgezaagde stammen zijn de door de diverse
schimmelindividuen ingenomen gebiedjes in de boomstam te zien aan het
patroon van demarcatielijnen. Op deze manier is het mogelijk om een beeld
te krijgen van de territoria van houtafbrekende paddenstoelen. Het is
aannemelijk dat necrotrofen vaak grote territoria hebben. Wanneer een
gezonde boom geveld wordt en kolonisatie van het zaagvlak door sporen uit
de lucht plaatsvindt, zijn de territoria juist klein.

In drukbevolkte boomstammen zijn de territoria soms niet groter dan 20-30
cm?® en deze kleine schimmelindividuen lijken dan niet tot fructificatie te
komen (Keizer, n.p.). Doordat in de demarcatiezones de houtafbrekende
enzymen worden geimmobiliseerd of gedeactiveerd, verloopt houtafbraak
langzamer als een stuk hout door meer soorten of meer individuen van één
soort gekoloniseerd is (Fukami et al. 2010). Een mogelijk effect van een
sterke compartimentatie van hout door verschillende soorten is dat hierdoor
microhabitats ontstaan voor insecten, vooral wanneer deze gespecialiseerd
zijn op of voordeel ondervinden van deze demarcatiezones (figuur 2.16).
Naast deze concurrentie vinden we in hout ook parasitaire en mutualistische
relaties tussen houtschimmels die effect kunnen hebben op de
afbraaksnelheid (Stokland et al. 2012).
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Figuur 2.16: De territoria van houtafbrekende paddenstoelen zijn in het hout
soms zichtbaar als donkere ‘demarcatiezones’ (foto W. Ozinga).

'‘Oerbos’ als referentie

Echt oerbos — waar geen enkele menselijke invloed heeft gespeeld - komt in
West-Europa niet voor. Zelfs bos waarin zeer oude bomen groeien, komt in
Nederland amper voor. In Nederland zijn oudere bomen eerder in parken en
landgoederen te vinden (zie verder bij § 2.5.5). In de ons omringende landen
(o.a. Duitsland) bestaan nog wel enkele kleine oppervlaktes van zeer oud bos
met ook zeer oude bomen. Maar deze oude bossen zijn, ondanks hun naam
als Urwald, vaak langere tijd door de mens beheerd waardoor de
soortensamenstelling (talrijke aanwezigheid van eik, relatieve schaarste aan
beuk) en leeftijdsopbouw afwijken van hetgeen in een echt oerbos verwacht
mag worden. Bomen, vooral eiken, uit deze bossen hebben een leeftijd en
omvang die bij ons niet voorkomen.

In Duitse oude beukenbossen is vastgesteld dat er meer dan 45 m3/ha dood
hout aanwezig kan zijn, dat zou ongeveer 10% van het totaal levende hout
zijn. Jaarlijks komt er ongeveer 1,4 m? bij. Een beukenstam is hier in ca. 40
jaar volledig afgebroken. In oude beukenbossen is gewoonlijk de belangrijkste
doodsoorzaak van de bomen en tegelijk de belangrijkste houtverteerder de
Echte tonderzwam (Fomes fomentarius; zie figuur 2.17). Deze groeit in grote
aantallen en met grote exemplaren op de staande en vervolgens liggende
boomstammen. Een van de grootste oude beukenbossen niet al te ver van
Nederland is het Zoniénwoud nabij Brussel. In Nederland zijn grote, meer dan
200 jaar oude beukenbomen aanwezig in enkele parkbossen nabij Utrecht
(Amelisweerd, Wulperhorst). In de Veluwse beukenbossen worden de beuken
minder dik, en er is dan ook minder dik dood hout beschikbaar, wat met de
minder vruchtbare bodem te maken heeft.
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Figuur 2.17: De Echte tonderzwam (Fomes fomentarius) is de belangrijkste
necrotrofe parasiet op beuken (foto P.J. Keizer).

2.5.5 Houtafbrekers en natuurbeheer

Het effect van beheer op de soortendiversiteit van houtbewonende
Gaatjeszwammen en Korstzwammen is in Scandinavische naaldbossen en
gemengde bossen gedetailleerd onderzocht (o.a. Bader et al. 1995, Berglund
2005, Heilmann-Clausen et al. 2005, Junninen 2007, Junninen & Komonen
2011a,b, Stokland et al. 2012). Verder heeft Nitare (2000) voor Zweden een
lijst gepubliceerd met indicatorsoorten die kenmerkend zijn voor oude
ongestoorde bossen. Op basis van deze onderzoeken kunnen de volgende
vuistregels geformuleerd worden:

¢ Na plotselinge grootschalige verstoringen waarbij veel vers dood hout
beschikbaar komt (storm, vuur, restanten na houtkap), waren de
grootste aantallen soorten aanwezig. Zeldzame en bedreigde soorten
waren echter zo goed als afwezig;

e Het aantal bedreigde soorten is lager naarmate het gebruik van het
bos intensiever is; in intensief gebruikt bos ontbreken deze soorten
geheel;

e Houtoogst (‘logging’) resulteert in een groter verlies aan
soortendiversiteit bij deze groep paddenstoelen dan andere
verstoringen in het bos zoals bosbrand;

e Het beschermen van kleine (< 1 ha) bospercelen die op grond van
variatie in abiotiek zijn geselecteerd (praktijk in Finland), draagt niet
substantieel bij aan de bescherming van bedreigde soorten;

e Liggend dik dood hout (> 30 cm diameter) bevat meer soorten dan
alle andere categorieén van dood hout en diverse soorten zijn
gebonden aan groot dood hout (zie tabel 2.3);

e De hoeveelheid dood hout in een perceel is de belangrijkste variabele
die de soortenrijkdom bepaalt. Voor het voorkomen van bijzondere en
bedreigde soorten is 20 - 40 m? dood hout per ha vereist;

e Bij een oppervlak ongestoord bos van minimaal 20-30 ha is het gros
van de potentiéle soorten aanwezig. Zo'n relatief groot oppervlak is
nodig omdat een individuele boomstam met een (bijzondere) soort
maar een beperkt aantal jaren als habitat geschikt blijft en daarna
zover verteerd is dat de schimmel geen substraat meer ter beschikking
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heeft. In de nabijheid moeten dan wel voldoende nieuwe geschikte
boomstammen beschikbaar zijn voor nieuwe kolonisatie;

¢ De ontwikkelingstijd voor een evenwichtig systeem (voor
gaatjeszwammen in Scandinavische bossen) wordt geschat op 100 -
150 jaar;

e Concentraties van oud-bos indicatorsoorten in een klein gebied zijn
mogelijk relicten met een grote uitsterfkans;

e De soortendiversiteit van houtbewonende paddenstoelen is groter bij
aanwezigheid van dood hout van meer soorten bomen;

e QOerbos-indicatorsoorten groeien overwegend op stammen van groot
formaat met een gevorderd rottingsstadium.

Het lijkt dat deze conclusies (mutatis mutandis) ook voor de Nederlandse
situatie toepasbaar zijn. Het effect van beheer of gebruik van bossen op deze
groep van schimmels is evident: de aanwezigheid van oude en dikke bomen
bevordert de aanwezigheid van soorten die daarop zijn aangewezen.
Omgekeerd onthneemt men door het weghalen van hout uit het bos een groot
aantal houtbewoners een groeiplaats. Productiebos is daarom arm aan
soorten die het van dik hout moeten hebben. Op boomstronken en dunne
takresten groeien weliswaar houtafbrekende paddenstoelen maar het gaat
hier doorgaans om algemene, niet bedreigde soorten, terwijl de (meer
kritische) aan dikke stammen gebonden soorten ontbreken.

De maatregel om groot-hout bewonende soorten te bevorderen is in wezen
eenvoudig: een stuk bos van voldoende omvang lange tijd zich ongestoord
laten ontwikkelen. In de praktijk is dit blijkbaar een moeilijke zaak. Het is
opvallend dat zowel in Nederland als in de ons omringende landen, zelfs in
landen met een groot oppervilak aan bos, het aantal natuurlijke, ongestoorde
en beschermde natuurlijke bossen (bosreservaten) erg klein is. Bijgevolg zijn
de paddenstoelen die aan de oudste bomen zijn gebonden ook in Europees
verband erg zeldzaam. In Nederland zijn sinds 1985 een 38-tal bosreservaten
ingesteld, waar geen enkel beheer meer plaatsvindt. De ontwikkeling van de
paddenstoelen in deze gebieden is beschreven door Veerkamp (1992, 2005).
Uit het onderzoek in deze bosreservaten blijkt dat deze mycologisch zeer
belangrijk zijn (ca. de helft van het totale aantal uit Nederland bekende
soorten is er gevonden) en dat de proportie van houtafbrekende soorten
toeneemt met de leeftijd. In Duitsland zijn al eerder, o.a. in 1970 zulke
reservaten (Bannwalder) opgericht en ook mycologisch onderzocht (Blicking
et al. 2001).

Landgoederen en parkbossen en in mindere mate ook met bomen beplante
bermen zijn in Nederland de gebieden waar de meeste oude bomen zijn te
vinden, en dientengevolge ook de meeste paddenstoelen die op oude bomen
groeien (Keizer 2003). De oude bomen vervullen er een esthetische,
monumentale functie, maar ze kunnen tevens een refugium vormen voor de
typische ‘groot-hout houtzwammen’. Grote bomen raken in bermen en parken
dikwijls vroegtijdig geinfecteerd met (necrotroof) parasitaire houtzwammen
doordat de schors aan de stambasis wordt beschadigd door maaimachines en
door (fout) parkerende auto’s. De schors van de boom vormt de belangrijkste
bescherming tegen via sporen verspreidende necrotrofe parasieten. Dikwijls is
te zien hoe vruchtlichamen van zulke soorten, bijvoorbeeld de
Dikrandtonderzwam (Ganoderma adspersum), op de plaats van de
beschadiging verschijnen. Bij het beheer van oude bomen in deze gebieden is
het de kunst om een evenwicht te vinden tussen het behoud van waardevolle
bomen met soms bijzondere houtzwammen en het zorgen voor voldoende
veiligheid voor passanten en goederen. Zie verder § 17.3.
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Het in het bos achterlaten van dikke dode bomen vormt een eenvoudige
maatregel om hierop aangewezen paddenstoelen te stimuleren. Toch gebeurt
het soms nog dat in parkbossen alle boomstammen worden verwijderd, met
als argument dat dit er mooier uitziet of zonder duidelijke argumentatie.
Eventueel achtergebleven boomstammen worden ook wel in korte stukken
gezaagd. Deze maatregel ontneemt paddenstoelensoorten die afhankelijk zijn

van grote houtvolumes de mogelijkheid zich te ontwikkelen.

Tabel 2.6: VVoorbeelden van paddenstoelen op oude bomen. Groen: in
Nederland aanwezig,; rood: niet of niet recent in Nederland gevonden.

Eik Beuk Overig loofbomen Naaldbomen

Spoelvoetcollybia Verkleurende poria Essenzwam Koraalstekelzwam

(Gymnopus fusipes) (Ceriporiopsis (Perenniporia (Hericium flagellum)
gilvescens) fraxinea)

Biefstukzwam Gelatoporia Iepenbuisjeszwam Dennenvuurzwam

(Fistulina hepatica, pannocincta (Rigidoporus (Porodaedalea pini)

figuur 2.18) ulmarius)

Eikenweerschijnzwam
(Pseudoinonotus
dryadeus, Fig. 2.18)

Gelobde pruikzwam
(Hericium cirrhatum)

Haploporus odorus

Roze
sparrenhoutzwam
(Fomitopsis rosea)

Eikenvuurzwam

Waslakzwam

(Fomitiporia robusta) (Ganoderma
cupreolaccatum)

Buglossoporus Kammetjesstekelzwam

quercinus (Hericium coralloides)

Hapalopilus croceus

Pruikzwam (Hericium
erinaceus)

Mozaiekzwam
(Xylobolus frustulatus)

Figuur 2.18: Twee paddenstoelensoorten die kenmerkend zijn voor oude

eiken. Links de Biefstukzwam (Fistulina hepatica),; rechts de

Eikenweerschijnzwam (Pseudoinonotus dryadeus) (foto’s P.J. Keizer).
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3 Algemene knelpunten en
maatregelen

3.1 Algemene knelpunten

Dit hoofdstuk biedt een overzicht van knelpunten die van toepassing zijn op
een brede set natuurtypen. Bij de bespreking van de individuele natuurtypen
worden deze algemene knelpunten slechts kort besproken om tekstherhaling
zoveel mogelijk te voorkomen. Tabel 3.1 bevat een overzicht van het effect
van de belangrijkste knelpunten per natuurtype. Het gaat hierbij om een
globale indicatie op basis van bestaande literatuur (Kuyper & Arnolds 1996;
Arnolds & Kuyper 1996; Senn-Irlet et al. 2007; Arnolds & Veerkamp 2008) en
de bevindingen in hoofdstuk 5-19. Vermesting onder invloed van de hoge
stikstofdepositie is de belangrijkste bedreiging voor veel paddenstoelen.

Tabel 3.1: Indicatie van het effect van de drie belangrijkste knelpunten op
paddenstoelen per natuurtype: - -: sterk negatief; - : negatief; 0: geen of
slechts een gering effect.

gl o| 2

o £ [s)

el 5] 5

[ - |-
Natuurtype 2 2] £
NO5 - Moerassen en rietlanden - - - -
NO6 - Voedselarme venen en vochtige heiden - - - -
NO7 - Droge heiden en stuifzanden - - - 0
NO8 - Duinen - - 0/-
NQ9 - Schorren of kwelders 0 0 0
N10 - Vochtige en natte schraalgraslanden -=] -=]--
N11 - Droge schraalgraslanden -~ -- 0
N12 - Rijke graslanden en akkers 0 0 0
N14 - Vochtige bossen - - - - -
N15 - Droge bossen - - - 0
N16 - Bossen met productiefunctie (naaldbos) - - - 0
N17 - Cultuurhistorische bossen - - 0
LO1 - Lanen (kleine landschapselementen) --10/-| -

3.1.1 Stikstofdepositie en strooiselophoping

De hoge stikstofdepositie in grote delen van Noordwest Europa wordt gezien
als één van de belangrijkste knelpunten voor veel ecosystemen (Bobbink et
al. 1998; Bobbink et al. 2010). Voor paddenstoelen is de hoge
stikstofdepositie de belangrijkste oorzaak voor de waargenomen
veranderingen in het voorkomen van soorten in Noordwest Europa (Arnolds
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1991; Termorshuizen & Schaffers 1991; Lilleskov et al. 2001; Cox et al. 2010,
Kjgller et al. 2012; Kuyper 2013). Dit geldt met name voor ectomycorrhiza-
vormende paddenstoelen. In deze paragraaf wordt daarom eerst uitgebreid
ingegaan op het effect op mycorrhiza-vormende paddenstoelen. Het effect op
strooiselafbrekers en houtafbrekers wordt beknopter besproken.

Effect op mycorrhiza-vormende paddenstoelen

Met name in beheertypen die kenmerkend zijn voor voedselarme bodems is
een groot deel van de mycorrhiza-vormende paddenstoelen in de twintigste
eeuw sterk achteruitgegaan (Arnolds & Veerkamp 2008). Binnen Nederland is
de achteruitgang van vruchtlichamen het grootst in gebieden met een hoge
stikstofdepositie, zoals Noord-Brabant en de Achterhoek (Arnolds 1988, 1991;
Nauta & Vellinga 1995). In veel buitenlandse studies wordt na de
kroonsluiting weliswaar een lichte afname waargenomen van het aantal
soorten mycorrhizapaddenstoelen, maar de in Nederland waargenomen
achteruitgang is veel sterker. Bovendien komen veel soorten die in Nederland
grotendeels uit middeloude bossen zijn verdwenen in gebieden in het
buitenland met een lagere stikstofbelasting nog wel in oudere bossen voor
(Kalamees & Silver 1988; Hintikka 1988; Rydin et al. 1997; Humphrey et al.
2000; Tedersoo et al. 2006). In Nederland is het voorkomen van veel
bedreigde soorten nu grotendeels beperkt tot lanen en wegbermen met oude
bomen (Keizer 1993; § 19.7) en schrale randen langs oude bospaden (Ozinga
& Arnolds 2003). De overeenkomst tussen deze standplaatsen is de geringe
ophoping van strooisel en de vaak iets betere basenverzadiging van de
bodem.

In Europa zijn diverse bemestingsexperimenten uitgevoerd (Ohenoja 1988;
Kuyper 1989; Ruhling & Tyler 1991; Termorshuizen 1993; de Vries & Kuyper
1994; Wiklund et al. 1995; Boxman et al. 1998; Brandrud & Timmermann
1998; Jonsson et al. 2000). De meeste mycorrhizapaddenstoelen reageren op
een verhoogde beschikbaarheid van stikstof in de bodem door een sterk
verminderde productie van vruchtlichamen. Veel kritische soortgroepen
verdwijnen zelfs geheel zoals Stekelzwammen, Gordijnzwammen en
Ridderzwammen (tabel 3.2). Slechts enkele soorten zijn relatief ongevoelig
voor stikstofbemesting (tabel 3.3).

Tabel 3.2: Enkele paddenstoelengeslachten met een grote gevoeligheid voor
een hoge stikstofbeschikbaarheid in de bodem.

N-gevoelige mycorrhizavormers

Bankera Stekelzwam p.p.
Cantharellus Cantharel
Cortinarius Gordijnzwam
Hydnellum Stekelzwam p.p.
Hydnum Stekelzwam p.p.
Sarcodon Stekelzwam p.p.
Suillus Boleet p.p.
Tricholoma Ridderzwam
N-gevoelige strooiselafbrekers

Entoloma p.p. Satijnzwam
Camarophyllopsis Wasplaat p.p.
Clavaria Knotszwam p.p.
Clavulinopsis Knotszwam p.p.
Hygrocybe Wasplaat p.p.
Geoglossum Aardtong p.p.
Ramariopsis Koraaltje

O+BN Ontwikkeling en Beheer Natuurkwaliteit 69



Figuur 3.1: De Armbandgordijnzwam (Cortinarius armillatus) is een voorbeeld
van een mycorrhiza-vormer met een zeer hoge gevoeligheid voor vermesting.
Deze partner van berken was voor 1950 vrij algemeen in het zandlandschap,
maar is daarna zeer sterk achteruitgegaan (Foto H. Huijser).

Tabel 3.3: Enkele paddenstoelensoorten van bossen die ongevoelig zijn voor

een hoge stikstofbeschikbaarheid.

Mycorrhizavormers (N-tolerant)

Amanita rubescens
Amanita muscaria
Amphinema byssoides
Cenococcum geophilum

Hebeloma crustuliniforme

Hebeloma mesophaeum
Laccaria bicolor
Laccaria laccata
Lactarius hepaticus
Lactarius necator
Lactarius subdulcis
Lactarius tabidus
Paxillus involutus
Russula amoenolens
Russula ochroleuca
Russula parazurea
Scleroderma citrinum
Scleroderma verrucosum
Thelephora terrestris
Xerocomus badius

Parelamaniet
Vliegenzwam

Harige vlieszwam
Zwarte peperkorrelzwam
Radijsvaalhoed
Tweekleurige vaalhoed
Tweekleurige fopzwam
Gewone fopzwam
Levermelkzwam
Zwartgroene melkzwam
Bitterzoete melkzwam
Rimpelende melkzwam
Gewone krulzoom
Scherpe kamrussula
Geelwitte russula
Berijpte russula

Gele aardappelbovist
Wortelende aardappelbovist
Gewone franjezwam
Kastanjeboleet

Strooiselafbrekers (N-tolerant of N-minnend)

Agaricus silvaticus
Chlorophyllum olivieri
Clitocybe clavipes
Clitocybe ditopa
Clitocybe fragrans
Clitocybe marginella
Clitocybe metachroa
Clitocybe nebularis
Gymnopus confluens
Gymnopus dryophilus
Lepista flaccida
Lepista nuda
Lycoperdon nigrescens
Lycoperdon perlatum
Mycena amicta
Mycena galopus
Phallus impudicus

Schubbige boschampignon
Sombere knolparasolzwam
Knotsvoettrechterzwam
Kleinsporige trechterzwam
Slanke anijstrechterzwam
Bleekrandtrechterzwam
Tweekleurige trechterzwam
Nevelzwam

Bundelcollybia

Gewoon eikenbladzwammetje
Roodbruine schijnridderzwam
Paarse schijnridderzwam
Zwartwordende stuifzwam
Parelstuifzwam

Donzige mycena
Melksteelmycena

Grote stinkzwam
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De eerste jaren na bemesting wordt de ondergrondse soortenrijkdom aan
mycorrhizaschimmels minder sterk beinvioed dan de bovengrondse
soortenrijkdom aan vruchtlichamen (Karén & Nylund 1997; Brandrud &
Timmerman 1998; Wallenda & Kottke 1998; Jonsson et al. 2000). Toch zijn er
na enige tijd ook ondergronds duidelijke veranderingen waar te nemen (o.a.
Cox et al. 2010). Bovengrondse veranderingen in het voorkomen van
paddenstoelen kunnen dus gebruikt worden als een ‘early warning’ voor
ondergrondse veranderingen. Uit moleculair onderzoek in grove-
dennenbossen bleek dat in dikke stikstofrijke strooisel- en humuslagen de
diversiteit aan mycelia van mycorrhizaschimmels net zo beperkt was als de
bovengrondse diversiteit van mycorrhizapaddenstoelen (Smit et al. 2003).

Het negatieve effect van een hoge stikstofdepositie op mycorrhiza-vormende
paddenstoelen kan via twee routes verklaard worden: via de boom en via de
bodem. Een sterk geschematiseerd overzicht van de processen wordt gegeven
in figuur 3.2. Bij een hoge stikstofbeschikbaarheid worden er door de boom
minder suikers aan de schimmelpartner geleverd (blauwe pijl in figuur 3.2)
zodat er minder energie beschikbaar is voor de vorming van vruchtlichamen
en voor de vorming van een uitgebreid netwerk van schimmeldraden
(Wallenda & Kottke 1998; Hogberg et al. 2003; Hogberg et al. 2011).
Belangrijker nog zijn waarschijnlijk de effecten via de bodem. Door de N-
depositie neemt de beschikbaarheid van anorganische stikstof in de bodem
toe (rode pijl in figuur 3.2) en dit heeft een remmend effect op de groei van
de meeste mycorrhiza-vormende schimmels. Dit remmende effect kan zowel
via ammonium als via nitraat plaatsvinden, maar in het algemeen heeft
ammonium een duidelijk negatiever effect (Nygren 2008).

Daarnaast vinden er veranderingen plaats van de chemische samenstelling
van het strooisel van boombladeren en grassen (groene pijl in figuur 3.2). De
hoge stikstofbeschikbaarheid leidt in plantensoorten met ligninerijk strooisel,
zoals Grove den, Zomereik, Beuk en Bochtige smele, tot de vorming van
slecht afbreekbare en toxische polyfenol-stikstofcomplexen. Deze stoffen
hebben een sterk remmende werking op de groei van veel mycorrhiza-
vormende paddenstoelen (Ozinga 1993; Baar et al. 1994). Strooiselextracten
van Bochtige smele uit Nederland, met een hoog gehalte aan stikstof en
polyfenol-stikstofcomplexen, bleken bovendien een sterker remmend effect te
hebben dan strooiselextracten uit Zweden. Dit impliceert dat het niet zozeer
het strooisel zelf is dat het negatieve effect veroorzaakt, maar vooral de
interactie met stikstof. Deze interpretatie wordt ondersteund door diverse
studies die een neutraal tot positief effect melden van het toevoegen van
strooisel op de diversiteit van mycorrhiza-vormende schimmels in gebieden
die niet stikstofverzadigd zijn (Read & Perez-Moreno 2003; Sayer 2006;
Aucina et al. 2007). Onder invloed van een hoge beschikbaarheid van stikstof
(anorganische stikstof en polyfenol-stikstofcomplexen) worden vooral soorten
geremd waarbij vanuit de mantel een uitgebreid netwerk van schimmeldraden
de bodem in groeit.

Door de sterke reductie van de biomassa van het mycelium en de
vruchtlichamen van ectomycorrhizaschimmels wordt minder N in het
schimmelweefsel vastgelegd zodat het aanbod aan minerale stikstof in de
bodem verder toeneemt. Deze verschuiving heeft mogelijk een sterke invioed
op het functioneren van het bosecosysteem (zie kader 3.1).
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Lage circulatiesnelheid N: Hoge circulatiesnelheid N:
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Efficiénte opname P, basische Hoge netto N-mineralisatie;
kationen en micronutriénten Uitspoeling NO5™ en basische kationen

Figuur 3.2: Schematisch overzicht van het effect van stikstofdepositie op de
mycoflora in bossen. Bij een lage N-depositie (links) heeft het ecosysteem een
vrijwel gesloten nutriéntenkringloop met een lage netto N-beschikbaarheid.
De hoge biomassa aan mycelium van ectomycorrhiza-vormende schimmels
(ECM) immobiliseert veel N, zodat de N-schaarste versterkt wordt. In zulke N-
arme bodems komen veel ECM-soorten voor waarbij vanuit de schimmel-
mantel een uitgebreid netwerk van fijne schimmeldraden de bodem ingroeit.
Dit netwerk vergroot de veerkracht van bomen tegen fluctuaties in het
bodemmilieu en zorgt ervoor dat fosfaat (P), basische kationen (Ca, Mg, K) en
micronutriénten beter in het ecosysteem beschikbaar blijven. Bij een hoge N-
depositie (rechts) is de suikertoevoer vanuit de boom geringer (blauwe pijl),
is de hoeveelheid anorganische N in de bodem hoger (rode pijl) en bevat het
strooisel een hoog gehalte aan giftige stikstof-polyfenolcomplexen (groene
pijl). Beide laatste aspecten remmen de groei van veel mycorrhizaschimmels.

Kader 3.1: Gevolgen van de achteruitgang van ectomycorrhizaschimmels voor
het functioneren van bosecosystemen

Bij veel onderzoek naar het effect van stikstof op mycorrhizaschimmels wordt
uitsluitend gekeken naar de fractie gekoloniseerde worteltopjes (die
gewoonlijk nauwelijks door stikstof beinvioed wordt) en niet naar het aantal
worteltopjes per eenheid grond, terwijl dit aantal vaak sterk afneemt.
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Bovendien wordt meestal ook niet gekeken naar de soortensamenstelling,
waar juist grote verschuivingen waarneembaar zijn. Hierdoor wordt bij
onderzoek soms een groot deel van het effect van N op de mycoflora gemist
(Treseder 2004). In diverse N-bemestingsexperimenten in het buitenland
waarbij wel gekeken is naar de soortensamenstelling van ectomycorrhiza-
schimmels in de bodem worden sterke verschuivingen waargenomen. Het
meest in het oog springend is een sterke afhame van soorten met een
uitgebreid netwerk van schimmeldraden die vanuit de schimmelmantel de
bodem ingroeien (Sims et al. 2007; Lilleskov et al. 2011; Bahr et al. 2013; zie
figuur 3.2). Het gaat hierbij om groepen als Stekelzwammen (Bankera,
Hydnum, Hydnellum, Phellodon, Sarcodon), Gordijnzwammen (Cortinarius) en
Ridderzwammen (Tricholoma). Een zeer beperkt aantal soorten met een
compacte mantel en een minder fijn netwerk van schimmeldraden in de
bodem, zoals Rimpelende melkzwam (Lactarius tabidus), wordt juist
gestimuleerd door een hoge N-beschikbaarheid. Deze verschuivingen in
functionele kenmerken hebben waarschijnlijk belangrijke gevolgen voor het
functioneren van het bosecosysteem (Nilsson & Wallander 2003; Hobbie &
Agerer 2010; Lilleskov et al. 2011; Ekblad et al. 2013; Kuyper 2013):

¢ Toename van de circulatiesnelheid van stikstof: Bij een sterke afname van
de biomassa van ectomycorrhiza-vormende schimmels wordt er minder N
geimmobiliseerd in het schimmelweefsel zodat het aanbod aan minerale
stikstof in de bodem verder toeneemt. Doordat er meer N beschikbaar is
dan er opgenomen wordt, neemt de accumulatie van stikstof in de bodem
toe. Dit vergroot de kans dat de capaciteit van de vegetatie en bodem om
de N op te slaan overschreden wordt, zodat de overmaat, samen met
basische kationen, uit kan spoelen naar de ondergrond. Deze uitspoeling
wordt in eerste instantie voorkomen door de accumulatie in organisch
materiaal (met name in de Hh laag), maar als ‘de batterij vol is’ treedt
stikstofverzadiging op met als gevolg uitspoeling van stikstof in de vorm
van nitraat en optredende verzuring;

¢ Verstoorde nutriéntenbalans bij bomen door een verminderde opname van
weinig mobiele nutriénten en basische kationen. Hierdoor kunnen tekorten
ontstaan aan sommige nutriénten zoals fosfaat (Mohren et al. 1986;
Marschner 1995; Braun et al. 2010). De onbalans in nutriénten kan leiden
tot groeiverstoringen en een grotere gevoeligheid voor insectenvraat en
tot nutriéntentekorten hoger in de voedselketen;

¢ Minder opname van water en daardoor een grotere gevoeligheid voor
extreme droogte (Lehto & Zwiazek 2011);

e Verschuiving in de wortel-spruitverhouding en daardoor een grotere
gevoeligheid voor windworp;

¢ Mogelijke bijdrage aan een vertraging van de strooiselafbraak (zie “Effect
op strooiselafbrekers”). Doordat de schimmelbiomassa in stikstofarme
bossen in meerderheid gevormd wordt door ectomycorrhizapaddenstoelen
zal een afname van ectomycorrhizaschimmels leiden tot een afname in de
biomassa van schimmel-etende bodemfauna. De negatieve effecten van
N-depositie op ectomycorrhizaschimmels kunnen dan in het hele
bodemvoedselweb doorwerken.

De beschreven effecten zijn waarschijnlijk veel sterker in bossen op arme
bodems met een mormoder- of moder-humusprofiel dan op rijkere bodems
met een mull-humusprofiel (Kemmers 2011; Kuyper 2013). Ondanks het
potentieel zeer grote effect van een afname van de diversiteit aan
mycorrhiza-vormende schimmels op het functioneren van bosecosystemen en
op de levering van ecosysteemdiensten is hier nog weinig kwantitatief
onderzoek aan gedaan. Dit is een belangrijk kennislacune (zie hoofdstuk 20,
lacune A4, B3-4).
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Effect op strooiselafbrekers

In vergelijking met mycorrhiza-vormende paddenstoelen is onze kennis van
het effect van een hoge stikstofdepositie op strooiselafbrekende
paddenstoelen beperkt. Wel is het duidelijk dat ook veel strooiselafbrekende
paddenstoelen afnemen na stikstofbemesting en dat de strooiselafbraak in de
L- en F-laag geremd wordt zodat zich op de bodem een dikkere laag strooisel
ophoopt (o0.a. (Knorr et al. 2005); Janssens et al. 2010). Na N-bemesting
neemt de afbraaksnelheid van goed verteerbare (stikstofrijke) verbindingen
weliswaar toe, maar de afbraak van ligninerijk strooisel wordt bij een hoge
stikstofbeschikbaarheid geremd (Berg & McClaugherty 2008). Het resultaat
van beide processen is dat de strooiselkwaliteit sneller daalt zodat de
strooiselafbraak eerder tot stilstand komt. Een interessante hypothese hierbij
is dat de reductie in afbraaksnelheid als gevolg van stikstofdepositie in bossen
mede veroorzaakt wordt door afname van de myceliumbiomassa (in onbelaste
ecosystemen in meerderheid van ectomycorrhizaschimmels). Hierbij speelt
het zogenaamde ‘priming effect’ een rol, dat wil zeggen dat de aanwezigheid
van goed afbreekbaar materiaal (mycelium van mycorrhizapaddenstoelen)
een positief effect heeft op de afbraak van lastig afbreekbaar materiaal
(lignine). Dit draagt bij aan een minder sterke koppeling tussen de
koolstofkringloop (afname circulatiesnelheid) en de stikstofkringloop (toename
circulatiesnelheid). Het valt te verwachten dat dit uiteindelijk consequenties
heeft voor het functioneren van het ecosysteem, met name voor het
bodemvoedselweb. Verder is het mogelijk dat deze ontkoppeling leidt tot (en
ook veroorzaakt wordt) door verschuivingen in het humusprofiel (o.a.
degradatie van moderpodzolen, zie ook § 15.2.2). Vanuit
ecosysteemperspectief is inzicht in de causale rol van mycorrhiza-vormende
paddenstoelen en strooiselafbrekende paddenstoelen (en hun interacties!) bij
het ontstaan en in stand houding van humusprofielen een belangrijk
kennislacune (zie hoofdstuk 20, kennislacune B2).

Naast de hoge stikstofdepositie vormt in graslanden het gebruik van
kunstmest of drijfmest een belangrijk knelpunt voor veel strooiselafbrekers.
Uit bemestingsproeven is gebleken dat diverse graslandpaddenstoelen
(waaronder Wasplaten) gevoeliger zijn voor fosfaat dan voor stikstof.
Hoofdstukken 10-13 gaan hier uitgebreider op in.

Effect op houtafbrekers

Er is nog weinig bekend over het effect van stikstofdepositie op
houtafbrekende paddenstoelen. Wel wordt waargenomen dat veel
gespecialiseerde soorten van naaldhout vervangen worden door meer
generalistische soorten van loofhout. Dit wordt verklaard door een veranderde
houtsamenstelling onder invloed van de hoge stikstofdepositie (Veerkamp et
al. 1997; Veerkamp 1999; zie § 2.5).

Na-ijlingseffecten van bemesting in de bodem

Het vermestende effect van stikstofrijk strooisel kan via de veranderde
eigenschappen van het humusprofiel nog lang na-ijlen in de bodem als een
erfenis uit het verleden. Indirecte aanwijzingen hiervoor komen uit een
landschapsecologische studie in het Dwingelderveld waarbij de
verspreidingspatronen van paddenstoelen gekoppeld zijn met gegevens over
bodem en beheer (Ozinga 2001; Ozinga & Arnolds 2003). Bij de aanplant van
de bossen in de periode 1900 tot 1930 is de bodem van een deel van de
percelen voér de aanplant bemest. De bemesting gebeurde vooral met
compost, fosfaat, kalk en dierlijke mest, maar ook door groenbemesting met
lupine. In andere percelen werd volstaan met het afdekken van stuifzand met
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heideplaggen. Voor ruim 450 plots kon de beplantingsgeschiedenis
achterhaald worden. Hoewel de verschillen tussen de voorbewerkingen
vertroebeld worden door andere factoren, zijn er na meer dan een halve eeuw
nog duidelijke verschillen waar te nemen. In vergelijking met de

onbemeste of met heideplaggen afgedekte percelen, zijn de percelen die
behandeld zijn met compost, dierlijke mest of lupine veel armer aan
mycorrhiza-vormende paddenstoelen (zowel aantal soorten als aantal
vruchtlichamen) terwijl het aandeel stikstofminnende strooiselafbrekers (zie
tabel 3.2) juist hoger is. Blijkbaar zijn de verschillen in bemesting bij aanplant
na ruim een halve eeuw nog steeds merkbaar in de paddenstoelenflora.

Deze bevindingen worden ondersteund door onderzoek in Zweedse bossen
waar 50 jaar na beéindiging van stikstofbemesting het aantal soorten
mycorrhiza-vormende paddenstoelen in bemeste naaldbossen nog steeds veel
lager was in vergelijking met onbemeste bossen (Strengbom et al. 2001). Om
het herstel van de paddenstoelenflora te bespoedigen kan het daarom
gewenst zijn om via beheer de stikstofhoudende strooisellaag te verwijderen
(zie § 15.3.6). Ook onderzoek in de Peel ondersteunt de waarneming over na-
ijlingseffecten. Voor de met stikstofverzadigde bossen kan dit waarschijnlijk
verklaard worden doordat bij na een reductie van de stikstofinput de
uitspoeling van stikstof weliswaar tot stilstand komt, maar dat de
circulatiesnelheid van stikstof in de dikke L en F-laag nog steeds veel te hoog
blijft (Boxman et al. 1998). In zulke gevallen is sprake van een
zelfversterkend effect (positieve terugkoppeling) waarbij de hoge N-
beschikbaarheid de dikke strooisellaag in stand houdt en een dikke
strooisellaag handhaaft de hoge circulatiesnelheid van stikstof, waardoor
ectomycorrhizapaddenstoelen niet of nauwelijks vruchtlichamen vormen en de
mycorrhiza-biomassa sterk (ca. 90%) gereduceerd kan zijn. Hierdoor wordt
minder stikstof in de biomassa van mycorrhizaschimmels vastgelegd zodat de
circulatiesnelheid van stikstof hoog blijft. Dit zelfversterkend effect (positieve
terugkoppeling) is moeilijk te doorbreken en ingrepen in de
strooiselhuishouding zijn in zulke gevallen nodig om tot herstel van de
mycorrhizapaddenstoelen te leiden, zoals ook gebleken is uit de plagproeven
die in OBN-kader zijn uitgevoerd (zie § 15.3.6). In oudere bosbodems waar
zich een Hh-laag gevormd heeft, wordt de circulatiesnelheid van stikstof door
de Hh-laag gedempt. Hier heeft plaggen juist een averechts effect.

Voorzichtig herstel

Vanaf het eind van de 90-er jaren van de vorige eeuw is een daling van de
stikstofdepositie waar te nemen. Parallel aan de afname van de
stikstofdepositie lijkt er vanaf het begin van de 21°¢ eeuw sprake van een
herstel van diverse paddenstoelensoorten van stikstofarme milieu’s (Chrispijn
2001; Arnolds & Veerkamp 2008). Voorbeelden van zulke soorten zijn
Hanenkam (Cantharel; Cantharellus cibarius; figuur 15.10), Narcisamaniet
(Amanita gemmata), Appelrussula (Russula paludosa; figuur 16.3),
Roodschubbige gordijnzwam (Cortinarius bolaris), Kaneelkleurige
gordijnzwam (C. cinnamomeus) en Purpersteelgordijnzwam (C. porphyropus).
Ook voor diverse kritische soorten zoals Stekelzwammen lijkt er een
voorzichtig herstel op te treden (Arnolds 2003), maar het herstel treedt vooral
op in lanen en wegbermen en nog niet of in veel mindere mate in de bossen
zelf. Dit patroon van sterker herstel op plaatsen waar de circulatiesnelheid
van stikstof langzamer is en waar de strooiselophoping geringer is, is in
overeenstemming met waarnemingen dat het de combinatie is van
stikstofdepositie, in interactie met (geremde) strooiselafbraakprocessen is, die
geleid heeft tot de achteruitgang.
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3.1.2 Verzuring en mineralogische verarming

Verzuring

Over het algemeen is vermesting een belangrijker knelpunt voor
paddenstoelen dan verzuring. Verzuring is deels een natuurlijk proces dat
wordt versterkt door het oogsten van hout en strooisel uit het bos.
Belangrijker dan deze processen is evenwel de verzuring die optreedt als
gevolg van de hoge stikstofdepositie (Bobbink et al. 2010). Hierdoor zijn de
effecten van vermesting en verzuring lastig te scheiden. Bij een te hoge
stikstofbelasting treedt stikstofverzadiging van de bodem op. Dit gaat
uiteindelijk gepaard met nitrificatie (de omzetting van ammonium naar
nitraat) gevolgd door de uitspoeling van het mobiele nitraat en basische
kationen en een verhoogde beschikbaarheid van aluminium. Onder
omstandigheden van een hoge N-beschikbaarheid en lage zuurgraad breekt
organisch materiaal moeilijker af. Hierdoor hoopt zich geleidelijk een L en F
laag op met moeilijk verteerbaar organisch materiaal.

Kemmers (2011) heeft een model voorgesteld voor het verband tussen
bodemeigenschappen (zuurgraad, N-beschikbaarheid) en de bijdrage van
verschillende groepen bodemorganismen aan de stikstofcyclus tijdens het
proces van strooiselafbraak. Kemmers’ hypothese is dat bij verzuring (lagere
pH) de stikstofimmobilisatie door bodemfauna dan afneemt. Doordat de
bodemfauna over het algemeen slechts een gering aandeel heeft in de
microbiéle biomassa (<5-10%) is het effect hiervan waarschijnlijk slechts
beperkt (Fierer et al. 2012). Verder is het nog onduidelijk hoe de combinatie
van verzuring (bevordert schimmels ten opzichte van bacterién) en
vermesting (leidt tot het omgekeerd effect) het bodemvoedselweb beinvioedt
en in welke mate dit verschilt tussen de L-, F- en H-laag. Dit is een belangrijk
kennislacune voor het functioneren van het ecosysteem (zie hoofdstuk 20,
kennislacune B2).

Mineralogische verarming

Overexploitatie van het landschap en met name de hoge stikstofdepositie
hebben geleid tot een versnelde uitspoeling van basische kationen en diverse
micronutriénten naar diepere bodemlagen. Deze mineralogische verarming
kan hoger in de voedselketen leiden tot tekort bij sommige dieren aan onder
andere fosfor, calcium, magnesium en diverse minder bekende
sporenelementen (Siepel et al. 2009; Vogels 2011; lopend OBN onderzoek).
Het probleem van tekorten aan basische kationen in de voedselketen wordt in
bossen mogelijk niet zozeer veroorzaakt door uitspoeling na N-geinduceerde
verzuring, maar door een te geringe opnamecapaciteit van bomen door een
gebrek aan mycorrhiza-vormende schimmels met een uitgebreid en fijn
vertakt netwerk van schimmeldraden. Het lijkt aannemelijk dat door een
afname van mycorrhiza-biomassa (met soms 90%) de basische kationen
minder goed in het ecosysteem vastgehouden kunnen worden (zie ook §
3.1.1). Ook de bijdrage van de vruchtlichamen van schimmels als bron van
sporenelementen voor dieren neemt op vermeste en verzuurde bodems sterk
af (zie kader 3.2).

Kader 3.2: Paddenstoelen als bron van sporenelementen voor dieren

Als humus uitspoelt zoals in podzols, dan spoelen daarmee ook alle aan het
organische complex gebonden elementen uit terwijl in de ondergrond de
mineralen minder verweerd zijn. Sommige mycorrhizapaddenstoelen kunnen
fosfaat en micronutriénten opnemen uit deze diepere, minder sterk
uitgeloogde bodemlagen. Hierdoor kunnen ze een belangrijke bijdrage leveren
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aan de nutriéntenhuishouding. Via consumptie van vruchtlichamen kunnen
veel dieren hiervan profiteren. De vruchtlichamen van diverse soorten kunnen
relatief hoge gehaltes bevatten van fosfor (P), kalium (K), ijzer (Fe), koper
(Cu), magnesium (Mg), mangaan (Mn), zink (Zn) en selenium (Se) en zijn
een goede bron van diverse vitamines (met name B1, B2, B3, B5, B6). Door
het verschil in chemische samenstelling ten opzichte van vaatplanten is de
beschikbaarheid van sommige elementen voor dieren hoger. Zo kan ijzer uit
paddenstoelen efficiénter opgenomen worden doordat in tegenstelling tot
planten geen fytaat in paddenstoelen aanwezig is. In het voedselarme
zandlandschap vormen paddenstoelen daarom waarschijnlijk een belangrijke
aanvulling op het menu van diverse dieren. Het gaat hierbij om zoogdieren als
Rode eekhoorn, Ree, Edelhert, Wild zwijn en diverse muizensoorten, maar ook
om vele honderden insectensoorten. Paddenstoelen vormen zo een verbinding
tussen het ondergrondse en bovengrondse voedselweb.

3.1.3 Verdroging

Natte ecosystemen herbergen tal van gespecialiseerde soorten en verdroging
leidt vaak tot een verschuiving in de soortensamenstelling waarbij
karakteristieke soorten van natte plantengemeenschappen vervangen worden
door een kleine set generalistische soorten. In Elzenbroekbossen bijvoorbeeld
leidt verdroging tot het verdwijnen van specifieke elzenbegeleiders, ook als
els de dominante boomsoort blijft (Baar et al. 2000; Arnolds & Veerkamp
2008; zie § 14.2). Het gaat daarbij om soorten als Elzenrussula (Russula
alnetorum; figuur 3.3), Elzenboleet (Gyrodon lividus), Rossige
elzenmelkzwam (Lactarius omphaliformis) en Kleine en Kleinste
elzengordijnzwam (Cortinarius bibulus, C. lilacinopusillus). Ook in
Berkenbroekbossen en naaldbossen aan de rand van hoogveen leidt
verdroging tot verschuivingen in de soortensamenstelling (zie § 14.2).

Figuur 3.3: De Elzenrussula (Russula alnetorum) is een wijd verbreide soort
van goed ontwikkelde Elzenbroekbossen en Vogelkers-Essenbossen met Els.
Ze is gebonden aan hoge grondwaterstanden en vrij basenrijk water en is
gevoelig voor verdroging (foto H. Huijser).

Naast de directe effecten van verdroging op de mycoflora, zijn er ook meer
indirecte effecten via veraarding van veen (interne eutrofiering) of de
vervanging van gebufferd grondwater door zuur regenwater (verzuring) zijn
er ook meer directe effecten van verdroging. In drogere bossen met periodiek
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invloed van basenrijk grondwater in de bovengrond kan verdroging, via
verlaging van de basenverzadiging, leiden tot veranderingen in het
humusprofiel. In Eiken-haagbeukenbos in het Bentheimerwald bijvoorbeeld
ontwikkelt zich onder invloed van basenrijk grondwater in de wortelzone een
mull (in overeenstemming met wat je zou verwachten op zo’'n basenrijke
standplaats), maar na een droog jaar met onvoldoende afbraak van bladeren
trad oppervlakkige verzuring op, waarna het profiel zich geleidelijk in de
richting van een moder ontwikkelde (Veerkamp 2005). In beekbegeleidende
broekbossen kan het pyriet-gehalte in de bodem relatief hoog zijn (Kemmers
et al. 2011b). Oxidatie van pyriet onder invloed van verdroging leidt tot
versnelde verzuring.

3.1.4 Gebrek aan oude bossen met veel dood hout

Gebrek aan structuurrijke bossen in de aftakelingsfase

In vergelijking met meer natuurlijke boslandschappen is er in Nederland een
gebrek aan oude, structuurrijke bossen. Hierbij speelt een combinatie van
twee factoren: (1) synchrone successie van de relatief jonge en vaak gelijk-
jarige bosopstanden en (2) het al lang geleden wegvallen van veel natuurlijke
landschapsvormende processen zoals inundatie, erosie, sedimentatie,
periodiek hoge grondwaterstanden, wisselende begrazingsdruk, natuurlijke
bosbranden. Zonder actief beheer of herstel van sturende
landschapsvormende processen, leidt dit op middellange termijn in veel
Nederlandse bossen tot gesloten, structuurarm bossen (den Ouden & Mohren
2010). Pas na een gesloten boomfase die honderden jaren kan duren, komt
een bosperceel in een aftakelingsfase. Hierbij beginnen de dominante bomen
af te sterven en vallen er grote gaten in het kronendak en door het omvallen
van bomen komt lokaal weer mineraalrijkere bodem aan de oppervlakte. In
grote, natuurlijke bossen vind je de verschillende ontwikkelingsfasen
gelijktijdig op korte afstand als een soort mozaiek (Rackham 2006; den
Ouden & Mohren 2010). In beheerde bossen wordt de aftakelingsfase niet
bereikt omdat de bomen gekapt worden voor ze beginnen af te takelen en
hier is een open bosstructuur op de korte tot middellange termijn afhankelijk
van menselijk beheer.

Diverse paddenstoelen hebben een voorkeur voor bossen met een open
boom- en struiklaag. Het gaat hierbij voor een deel om soorten die door de
ophoping van stikstofrijk strooisel uit het bos verdwenen zijn en die nu een
refugium hebben gevonden in landgoederen, lanen en schrale wegbermen (zie
§ 3.1.1). Daarnaast zijn er echter ook paddenstoelensoorten die ook in
schonere gebieden in het buitenland vooral bekend zijn uit open, parkachtige
bossen (Jahn & Jahn 1986; Rydin et al. 1997; Ainsworth 2004; Nitare 2005;
Gardenfors 2005; Tedersoo et al. 2006; Knudsson 2009; Knudsen &
Vesterholt 2008; zie § 17.3 en 19.7).

Gebrek aan volume groot dood hout

Het belang van dood hout voor de diversiteit aan houtafbrekende
paddenstoelen is algemeen bekend. In praktijk vindt er in veel bosgebieden
vooral een toename plaats van kroon- en takhout en blijft de hoeveelheid
groot dood hout sterk achter in vergelijking met oudere, meer natuurlijke
bossen. Bij een vergelijking van oude Nederlandse bosgroeiplaatsen met
bossen in vier andere centraal-Europese landen bleek dat Nederland het
laagst scoort op de hoeveelheid groot dood hout en op het aantal
houtafbrekende paddenstoelen (Odor et al. 2006). Vooral Eik en Grove den
zijn in Nederland sterk ondervertegenwoordigd (Jagers op Akkerhuis et al.
2005; Bijlsma 2009; zie § 2.5).
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Gebrek aan diversiteit van groot dood hout

Ook de diversiteit aan dood hout is in Nederlandse bossen gering en in
vergelijking met buitenlandse bossen is vooral groot hout in oude
verteringsstadia schaars (Jagers op Akkerhuis et al. 2005; Odor et al. 2006).
Daarnaast is er weinig variatie in het type doodsoorzaak van de boom. Uit
onderzoek in Scandinavié blijkt dat het type doodsoorzaak een sterk effect
heeft op de chemische kwaliteit van het hout en daarmee op de
soortensamenstelling van houtafbrekende (Niemela et al. 2002; Stokland et
al. 2012; zie figuur 3.4).

Doodsoorzaak

overstroming

ouderdom

windworp

kap

competitie

Ongelijkheid mycoflora

W

droogte

brand

recent dood sterk vermolmd

verteringsstadium

Figuur 3.4: Conceptueel figuur voor verschuivingen in de
soortensamenstelling tijdens de vertering van hout (naar Stokland et al.
2012). De lijnen geven een indicatie van de mate van ongelijkheid van de
soortensamenstelling (hoe groter de afstand tussen de lijnen hoe groter het
verschil). Na verloop van tijd nemen de verschillen af.

3.1.5 Gebrek aan levende veteranenbomen

Zeer oude nog levende bomen, zogenaamde ‘veteranen-bomen’, zijn in het
Nederlandse landschap zeer zeldzaam, in tegenstelling tot onder andere
Groot-Brittannié en Zweden. In Nederland zijn deze veteranen-bomen vrijwel
beperkt tot oude landgoederen en parken in het cultuurlandschap. Het
verhogen van het aandeel veteranen-bomen is een kwestie van de lange
adem en vergt in de eerste plaats terughoudendheid bij de kap van bomen
met houtzwammen. Oude bomen worden vaak na verloop van tijd hol door
houtafbrekende paddenstoelen die het kernhout aantasten (‘kernrot’ of
‘hartrot’; zie § 2.5). Ze leven hier van het dode kernhout en laten het
omringende levende hout over het algemeen intact. Hierdoor ontstaan holtes
in oude bomen en uiteindelijk wordt de hele stam uitgehold. Dit proces neemt
vaak vele tientallen tot honderden jaren in beslag. Bij onderzoek aan
Zomereiken in Zuid-Zweden werden slechts bij 5% van de bomen van 100-
200 jaar oud natuurlijke boomholtes gevonden (Ranius et al. 2009). Bij
bomen van 200-300 jaar lag dit percentage op 50% en bij bomen ouder dan
400 jaar hadden alle bomen holtes en vaak zelfs een geheel holle stam.
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Vooral veterane eiken, beuken en dennen herbergen diverse waard-specifieke
soorten. In tegenstelling tot andere centraal Europese landen zijn veel van
deze specialisten in Nederland zeer zeldzaam of afwezig (zie § 2.5).

Figuur 3.5: De Zwavelzwam (Laetiporus sulphureus) is op levende eiken een
belangrijk veroorzaker van boomholtes (foto E. Arnolds).

Uit onderzoek in Groot Brittannié blijkt dat het ontstaan van een holle stam
door afbraak van het dode kernhout (kernrot) in loofbomen leidt tot een
grotere stabiliteit voor veteranen-bomen en daardoor eerder een voordeel is
voor de overlevingskansen van de boom dan een nadeel (Mattheck & Bethge
1998; Read 2000). Via het creéren van boomholtes dragen ‘kernrot-
paddenstoelen’ bij aan het creéren van geschikte biotopen voor diverse
andere paddenstoelensoorten, maar ook voor gespecialiseerde vogels,
zoogdieren en vele honderden insecten (zie kader 3.3). De variatie aan
microhabitats in veteranenbomen is vele malen groter dan die van
middeloude bomen. Door de hoge leeftijd bieden veteranenbomen een
langdurig en stabiel biotoop voor veel soorten (‘ecologische continuiteit’).

Kader 3.3: Kernrot-paddenstoelen als sleutelfactor voor spechten

Door de afbraak van het dode kernhout creéren kernrot-paddenstoelen
beschutte boomholtes die een belangrijk onderdeel vormen van het leefgebied
van vele insecten, zoogdieren (o0.a. vleermuizen) en in holen broedende
vogels zoals spechten. De Zwarte specht is de grootste spechtensoort in
Europa, maar zelfs voor deze soort is het hout van levende beuken te stevig
om daarin snel een hol uit te hakken. Zwarte spechten zoeken daarom heel
gericht naar oudere beuken waarin door kernrot-paddenstoelen het hout al
deels verteerd is (Zahner et al. 2012). Het voordeel van kernrot-
paddenstoelen is dat ze alleen het kernhout afbreken zodat het hout
eromheen stevig blijft. Zo waaide er tijdens een dertig jaar durend onderzoek
in Duitsland slechts één procent van meer dan 500 nestbomen van Zwarte
spechten om. Het voorkomen van Zwarte spechten en diverse andere
holenbroeders is dus afhankelijk van het voorbereidende werk van kernrot-
paddenstoelen. De Kleine bonte specht daarentegen heeft een voorkeur voor
sterk door witrot aangetaste stammen van wilg en berk.
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3.1.6 Ruimtelijke isolatie door habitatversnippering

Door habitatversnippering neemt de randlengte van leefgebieden toe en
ontstaat een grotere gevoeligheid voor de negatieve effecten van vermesting,
verzuring en verdroging of weersextremen. Zelfs kleine abrupte
hoogteverschillen geven aanleiding tot een verhoogde invang van stikstof (bij
een geleidelijk opgaande rand is dit effect veel beperkter; Wuyts et al. 2009).
In intensief gebruikt agrarisch gebied is hierdoor de rijkdom aan
paddenstoelen in bosranden, houtwallen en kleine bosjes vaak beperkt
(Crockatt 2012). Dit randen-effect bleek ook duidelijk bij een kartering van
vele bosfragmenten in Noort-Brabant. Stikstofgevoelige soorten waren hier
vrijwel beperkt tot het centrum van grotere bossen (Arnolds & Chrispijn n.p.).

Naast deze indirecte ‘randeffecten’ van habitatversnippering is het de vraag in
hoeverre er ook negatieve effecten zijn van habitatversnippering via een
toename van de ruimtelijk isolatie. Paddenstoelen hebben microscopisch
kleine sporen (vaak tussen 2 en 25 pm) en bij veel soorten kunnen deze
sporen via de wind met gemak over afstanden van tientallen tot honderden
kilometers verspreid worden (James et al. 1999; Hallenberg & Kuffer 2001).
In vergelijking met planten en dieren zijn paddenstoelen daardoor veel
minder gevoelig voor habitatversnippering. Dit bleek onder ander uit de snelle
vestiging van veel voor Nederland nieuwe soorten in de Flevopolders. Hierbij
zaten ook vele soorten waarvan de dichtstbijzijnde groeiplaatsen op vele
tientallen of honderden kilometers afstand lagen (Bremer et al. 1992;
Veerkamp 1992a; van Zanen et al. 2000; Bremer 2007). Een voorbeeld van
de hoge dispersiecapaciteit van paddenstoelen op een kleiner schaalniveau is
de zeer snelle kolonisatie van kleine brandplekken (zie § 19.11). De snelle
kolonisatie van herstelde natuurgebieden draagt bij aan hun hoge
indicatiewaarde bij monitoring (zie § 3.2.4). In vergelijking met vaatplanten
geven paddenstoelen daardoor een veel actueler beeld van de milieucondities.

Er zijn de laatste jaren in het buitenland echter aanwijzingen gevonden dat
voor sommige soorten er wel degelijk een negatief effect is van ruimtelijke
isolatie op de kansen voor succesvolle kolonisatie. Dit geldt met nhame voor
specialistische soorten van oude stabiele milieus en voor soorten die
aangepast zijn aan dispersie via dieren (zie kader 3.4). Indien dit negatieve
effect van ruimtelijke isolatie op de kolonisatiekansen van paddenstoelen door
nader onderzoek bevestigd wordt, dan heeft dit implicaties voor het beheer:

e Duurzaam behoud van soorten van oude stabiele milieus is het meest
kansrijk in grote natuurgebieden en/of in landschappen met een grote
ruimtelijke samenhang. Dit sluit aan bij de landschapsecologische
benadering van de ecologische hoofdstructuur (EHS), maar geldt ook
voor oude lanen en schrale bermen met oude bomen in de
‘groenblauwe dooradering’ van het landelijk gebied;

e Beheeringrepen gericht op het creéren van gunstige condities voor
paddenstoelen van oudere successiestadia zijn vooral effectief als ze
uitgevoerd worden in de nabijheid van bestaande bronpopulaties.

Kader 3.4: Negatieve effecten van ruimtelijke isolatie op de kolonisatiekansen
van specialistische paddenstoelen

De kans op succesvolle (her)kolonisatie van een gebied wordt bepaald door de
mate van dispersie en vervolgens de mate van vestiging en overleving in de
eerste levensfasen. In oude, stabiele standplaatsen zijn ‘onbezette plekjes’
waarschijnlijk slechts zeer plaatselijk en kortstondig aanwezig. Kolonisatie van
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deze onbezette plekken kan via nabij groeiende mycelia, maar voor
(her)kolonisatie van nieuwe leefgebieden op grotere afstand (>100m) zijn
sporen nodig. Door het geringe aantal beschikbare plekjes voor soorten die
alle ongeveer even concurrentiekrachtig zijn ontstaat er een soort loterij
waarbij de sporen vergelijkbaar zijn met lothummers, dus hoe meer sporen in
de omgeving aanwezig zijn, hoe groter de kans op succes. Hierbij geldt in veel
gevallen het spreekwoord “wie het eerst komt die het eerst maalt” en wordt
de soortensamenstelling voor een groot deel bepaald door de soorten die het
snelst ter plekke waren. Dit effect is experimenteel aangetoond voor
houtafbrekende paddenstoelen door Dickie et al. (2012). Kleine verschillen in
het aantal beschikbare sporenbronnen in de omgeving kunnen hierdoor het
verschil maken (Peay et al. 2007; Kuyper 2008; Peay et al. 2010). In een
veldstudie toonden Nordén et al. (2013) aan dat het aantal zeldzame oud-
bossoorten in bosfragmenten slechts een fractie bedraagt van het aantal in
onderling goed verbonden bossen. Door gebrek aan connectiviteit tussen
natuurgebieden is niet alleen de kolonisatiekans van geschikte gebieden
gereduceerd, maar neemt ook het gevaar van inteelt toe (Norden & Larsson
2000; Hogberg & Stenlid 1999; Stokland et al. 2012). De mate waarin
versnippering een probleem vormt is nog onbekend (zie hst. 20, kennislacune
B5). Dit hangt waarschijnlijk af van de eigenschappen van de soort.

In de eerste plaats is de dispersievector van belang. Soorten met door de
wind verspreide sporen zijn veel minder gevoelig voor habitatfragmentatie
dan soorten met sporen die via zoogdieren of ongewervelden verspreid
worden zoals soorten met ondergrondse vruchtlichamen of mestbewonende
paddenstoelen (Jumpponen & Egerton-Warburton 2005; Kretzer et al. 2005;
Douhan et al. 2011; Bonito et al. 2013; Lilleskov & Bruns 2005).

In de tweede plaats is de levenscyclus van belang. In vergelijking met
pioniersoorten vormen soorten van oudere, stabielere standplaatsen (oud-bos
soorten) over het algemeen relatief grote en langlevende mycelia. De meeste
soorten vormen echter minder vruchtlichamen (per eenheid
myceliumbiomassa) en ze hebben daardoor een kleinere kans om zich op
grote afstand via sporen te vestigen. Ze koloniseren nieuwe wortels in oudere
standplaatsen vooral vegetatief vanuit bestaande mycelia (zie § 2.3.3).

Figuur 3.6: De vruchtlichamen van de Okerkleurige vezeltruffel (Rhizopogon
luteolus) worden gegeten door wilde zwijnen, herten, muizen en tientallen
insectensoorten die hiermee bijdragen aan de dispersie. De sporekieming
wordt gestimuleerd door de maagdarmpassage (foto W. Ozinga).
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3.1.7 Gebrek aan continuiteit van een gunstig beheer

Diverse zeldzame en langlevende soorten van oude successiestadia zijn
gebonden aan een continue beschikbaarheid van oude, stabiele substraten op
standplaatsniveau (‘ecologische continuiteit’, Dahlberg et al. 2010). Deze
soorten daardoor zijn niet alleen afhankelijk van een gunstig beheer, maar
vooral ook van een langdurige continuiteit van het beheer.

Vooral in schraalgraslanden en schrale bermen vormt continuiteit in beheer
een knelpunt. Zo zijn er talloze voorbeelden van waardevolle permanente
graslanden met een rijke mycoflora waar het staken van het beheer heeft
geleid tot een verruiging van de vegetatie en een sterke achteruitgang van
kenmerkende paddenstoelen (zie hoofdstuk 11). Ook in schrale bermen en
lanen vormt een gebrek aan continuiteit van een voor paddenstoelen gunstig
beheer één van de belangrijkste knelpunten (zie § 19.7).

Diverse houtafbrekers zijn gebonden aan gebieden met een continue
beschikbaarheid van voldoende groot dood hout op standplaatsniveau. Uit
onderzoek in Scandinavié blijkt dat onderbrekingen in de beschikbaarheid van
groot dood hout ongunstig zijn voor het voorkomen van veel oud-bos soorten
onder de houtafbrekers, zelfs als de hoeveelheid groot dood hout daarna weer
verhoogd wordt (Siitonen et al. 2000; Heilmann-Clausen & Christensen 2003;
Stokland et al. 2012). Voor mycorrhizapaddenstoelen van oude
bosgroeiplaatsen is vooral de continue aanwezigheid van levende
ectomycorrhiza-vormende boomsoorten van belang. Een voorbeeld zijn
diverse soorten Stekelzwammen waarvan sommige zeldzame soorten soms
meer dan honderd jaar op een locatie gevonden worden (Newton et al. 2002;
Ainsworth 2004). Sterke dunningen zijn voor deze soorten zeer ongunstig.

3.1.8 Klimaatverandering

Effecten op soortensamenstelling

Het is te verwachten dat door verandering in het macroklimaat (temperatuur,
neerslag en CO2-concentratie) geleidelijke verschuivingen in de
soortensamenstelling optreden, maar er zijn geen kwantitatieve data
beschikbaar over de mate waarin dit gebeurt. Wel zijn er vele voorbeelden
van warmteminnende soorten die zich recent in Nederland gevestigd hebben
en zich hier uitbreiden, zoals Fraaie roodnetboleet (Boletus legaliae),
Vorkplaathoutzwam (Lenzites warnieri), Plooivlieswaaiertje (Plicaturopsis
crispa). Vooral de laatste soort vertoont een explosieve toename die wordt
toegeschreven aan het warmer worden van de zomers in de laatste decennia
(Arnolds 2001).

Ook diverse bedreigde thermofiele soorten van open bossen en lanen op
kalkhoudende bodem die in de twintigste eeuw achteruitgegaan zijn, kunnen
mogelijke profiteren van hogere temperaturen. Het gaat hierbij om soorten
als Stekelkopamaniet (Amanita solitaria), Franjeamaniet (A. strobiliformis) en
Satansboleet (Boletus satanas, figuur 3.7; zie ook § 19.7)
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Figuur 3.7: De Satansboleet (Boletus satanas) is een voorbeeld van een
bedreigde warmteminnende soort die mogelijk kan profiteren van
klimaatverandering (foto H. Huijser).

Effecten op het functioneren van het ecosysteem

Voor het functioneren van ecosystemen zijn ook meer indirecte effecten van
klimaatverandering van belang. Zo zal bij (gemiddeld) hogere temperaturen
de afbraak van organische stof in het algemeen sneller verlopen en daarmee
de accumulatie van strooisel trager. Ook zal er waarschijnlijk een verschuiving
plaatsvinden in de mate waarin stikstof en fosfaat de plantengroei limiteren
(verschuiving van N-limitatie naar P-limitatie). Deze veranderingen in de
nutriéntenkringloop zullen leiden tot functionele verschuivingen bij
strooiselafbrekende paddenstoelen. Daarnaast kan verwacht worden dat er
verschuivingen optreden van ECM-bomen naar AM-bomen. Voor een betere
inschatting van de effecten van klimaatverandering ligt hier een belangrijk
kennislacune (zie hoofdstuk 20, lacune A3).

3.1.9 Exoten

Door de globalisering zijn exotische paddenstoelen in staat om natuurlijke
dispersiebarrieres met menselijke hulp te overbruggen. Bij paddenstoelen
wordt terughoudend omgesprongen met het label ‘exoot’ omdat de
microscopisch kleine sporen van veel paddenstoelen zeer grote afstanden via
de lucht kunnen overbruggen. Bij vindplaatsen van voor Nederland nieuwe
soorten is daardoor vaak niet met zekerheid te achterhalen hoe ze de
vindplaats bereikt hebben.

Slechts een zeer beperkt aantal uitheemse soorten is in staat om zich uit te
breiden, met name in sterk door mensen beinvioede biotopen zoals
houtsnippers, composthopen en ruderale bosjes. In andere biotopen zijn er
opvallend weinig voorbeelden van exotische soorten die zich succesvol in
Nederland vestigen en uitbreiden. Zo ontbreken bij aangeplante uitheemse
boomsoorten de meeste waard-specifieke begeleiders uit het
oorsprongsgebied. Dit geldt bijvoorbeeld voor de Douglasspar. In haar
herkomstgebied in Noord Amerika kunnen bossen met Douglasspar een zeer
rijke mycoflora herbergen met vele honderden soorten (Molina & Trappe
1982), maar in Nederland komen vrijwel geen waard-specifieke begeleiders
voor (Jansen 1991; Kuyper et al. 2006). Bij de weinige mycorrhiza-vormende
paddenstoelen die zich in Nederland hebben gevestigd vanuit andere
continenten gaat het vooral om soorten die met plantmateriaal ingevoerd
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worden en waarvan de sporen in de bodem lang kiemkrachtig blijven (ze
kunnen een ‘sporenbank’ vormen) en/of die mycorrhiza kunnen vormen met
jonge bomen (Vellinga & Kuyper 2012). Een voorbeeld hiervan zijn
Vezeltruffels en Ringboleten zoals Douglasvezeltruffel (Rhizopogon villosulus)
en Douglasboleet (Suillus amabilis), die alle twee uiterst zeldzaam zijn. Bij
strooiselafbrekers en houtafbrekers gaat het vooral om soorten van ruderale
milieus en soorten van nieuwe biotopen zoals composthopen en
houtsnipperhopen (Arnolds & van den Berg 2005; Boomsluiter 2009), zie §
19.13). Voorbeelden zijn Inktviszwam (Clathrus archeri; figuur 3.8) en
Oranjerode stropharia (Leratiomyces ceres).

Figuur 3.8: De Inktviszwam (Clathrus archeri) is afkomstig uit Australié en
werd in Europa in 1918 voor het eerst waargenomen in de Vogezen. Van
daaruit werden grote delen van Europa gekoloniseerd (foto W. Ozinga).

In zeldzame gevallen kunnen de effecten voor het ecosysteem ingrijpender
zijn. Dit geldt vooral voor kleine parasitaire schimmelsoorten zoals
Eikenmeeldauw (soortcomplex rondom Microsphaera alphitoides) waarvan de
invoer van soorten uit Azié in het begin van de 20° eeuw voor grote sterfte
onder eiken heeft gezorgd (Takamatsu et al. 2007). Een recent voorbeeld van
een invasieve soort die in Nederland momenteel grote problemen geeft is het
Valse essenvlieskelkje (Hymenoscyphus pseudoalbidus). Het mycelium van
deze recent ontdekte Zakjeszwam tast op grote schaal de takken van Essen
aan door verstopping van de houtvaten en ze veroorzaakt vooral in
monocultures aanzienlijke sterfte onder Essen. Door het Bosschap is een
praktijkadvies uitgegeven met praktische tips (Siebel & Reichgelt 2012).

3.1.10 Effect van plukken en betreding

Effect van plukken

Voor zover bekend is er geen relatie tussen het plukken van paddenstoelen en
de achteruitgang van vele soorten. Uit gedetailleerd Zwitsers onderzoek naar
het effect van plukken en betreding op de Trechtercantharel (Cantharellus
tubaeformis) blijkt dat de vruchtlichaamproductie niet beinvioed wordt door
plukken. Ook de lokale soortenrijkdom aan mycorrhizaschimmels wordt niet
negatief beinvioed door plukken (Egli et al. 1990; Egli et al. 2006). Naast
effecten voor de schimmel zelf kunnen er effecten in de voedselketen
optreden, doordat de vruchtlichamen een voedselbron vormen voor diverse
dieren waaronder diverse gespecialiseerde insecten (zie kader 3.2). Tenslotte
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hebben de vruchtlichamen van opvallende soorten een grote belevingswaarde
voor bezoekers van een natuurgebied.

Zolang het plukken voor consumptie of voor studie op kleine schaal gebeurt,
zijn de negatieve effecten zeer beperkt. De Nederlandse Mycologische
Vereniging hanteert daarom het volgende standpunt ten aanzien van plukken:
“Het op beperkte schaal plukken van paddenstoelen t.b.v. serieuze studie en
educatie is noodzakelijk en niet schadelijk, maar in druk bezochte
natuurgebieden dient er voor gezorgd te worden dat dit op een voor het
publiek onopvallende wijze gebeurt, zonder visuele schade. Dit houdt dus ook
in dat geplukte maar niet meegenomen paddenstoelen niet zichtbaar
beschadigd achterblijven en omgekeerde boomstammen weer worden
teruggeplaatst.”

Effect van betreding

Mede door de grote variatie aan vormen, kleuren, geuren en de mysterieuze
verschijning ‘uit het niets’ hebben paddenstoelen een grote belevingswaarde
bij recreanten. Paddenstoelenexcursies kunnen dan ook over het algemeen
rekenen op een hoge opkomst van geinteresseerden en bieden de
mogelijkheid om alle zintuigen te gebruiken. Het effect van een geringe
betreding door wandelaars lijkt voor veel paddenstoelen niet nadelig te zijn.
Diverse soorten vormen vooral vruchtlichamen langs extensief betreden
paden (Keizer 1994; Ozinga 2001). Dit hangt waarschijnlijk vooral samen met
de geringere strooiselophoping langs paden. Maar ook bij betreding geldt:
overdaad schaadt. Uit Zwitsers onderzoek blijkt bijvoorbeeld dat bij intensieve
betreding de vruchtlichaamproductie van de Trechtercantharel (Cantharellus
tubaeformis) achteruitgaat (Egli et al. 1990; Egli et al. 2006).

3.2 Algemene maatregelen

3.2.1 Instandhoudingsbeheer in mycologische hotspots

Herkenning van mycologische hotspots

De habitattypen in Nederland verschillen sterk in de mycologische diversiteit.
Een overzicht van habitattypen die relatief rijk zijn aan paddenstoelen wordt
gegeven in tabel 3.4. De meeste habitattypen in deze tabel behoren tot de
zogenaamde Natura 2000 habitattypen die opgenomen staan op de Europese
habitatrichtlijn (zie § 4.1). Daarnaast bevat de tabel drie biotopen die niet tot
een Natura 2000 habitattype behoren, maar die wel een rijke mycoflora
kunnen herbergen. Binnen de habitattypen met een potentieel rijke mycoflora
gaat het vaak om specifieke milieucondities en een belangrijke stap bij het
behoud van de paddenstoelendiversiteit in Nederland is een beter inzicht in
deze abiotische randvoorwaarden. In hoofdstuk 5-19 worden daarvoor per
beheertype handvatten gegeven.

Ook ruimtelijk gezien zijn de mycologische waarden vaak geconcentreerd in
specifieke gebieden. Concentraties van gebieden met een rijke mycoflora
(*mycologische hotspots’) zijn met name te vinden in de Waddeneilanden, de
kalkrijke duinen, het rivierengebied en de bossen in de Flevopolders. Elders in
Nederland zijn gebieden met een rijke mycoflora teruggedrongen tot kleine
elementen in het landschap. Opvallend hierbij is dat veel mycologische
hotspots voorkomen buiten Natura 2000 gebieden en buiten de Ecologische
Hoofdstructuur. Het gaat hierbij onder andere om landgoederen, oude lanen
en schrale bermen (figuur 3.9). Deze biotopen vervullen daarmee een
belangrijke refugiumfunctie.
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Tabel 3.4: Habitattypen die in potentie relatief rijk zijn aan paddenstoelen
met het hoofdstuk waarin ze besproken worden, het Natura 2000 habitattype
(indien van toepassing) en een indicatie van de rijkdom aan soorten.

Biotoop Hst. N2000 Aantal
habitattype Soorten
Stuifzandheiden met struikhei (met boomgroepen) 07.1 2310 +++
Jeneverbesstruwelen 07.1 5130 +++
Zandverstuivingen (incl. primaire dennenbosjes) 07.2 2330 ++++
Grijze duinen 08.2 2130 ++++
Kruipwilgstruwelen 08.3 2170 +++
Blauwgraslanden 10.1 6410 +++
Heischrale graslanden, vochtig 10.1 6230 pp +++
Stroomdalgraslanden 11/12.1 6120 +++
Kalkgraslanden 11.1.3 6210 +++
Heischrale graslanden, droog 11.1.4 6230 pp +++
Glanshaver- en vossenstaarthooilanden 12.3 6510 +++
Vochtige alluviale bossen (Essen-iepenbos) 14.1 91E0B ++++
Droge hardhoutooibossen 14.1 91F0 ++++
Elzenbroekbossen 14.2.3 91E0C ++++
Eiken-haagbeukenbossen 14.3 9160 +++++
Duinbossen 15.1 2180 +++++
Veldbies-beukenbossen 15.2 9110 ++++
Beuken-eikenbossen met hulst 15.2 9120 ++++
Oude eikenbossen 15.2 9190 ++++
Naaldbossen (Grove den, Fijnspar) 16 - 4+
Park- en stinzenbos, landgoederen 17.3 - 44+
Lanen en schrale wegbermen met bomen 19.7 - F4++44+

Figuur 3.9: Mosrijke bermen in oude lanen vervullen een belangrijke
refugiumfunctie voor paddenstoelen die in bossen zeldzaam geworden zijn
(Landgoed Vennebroek; foto W. Ozinga).
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Maatwerk bij het beheer van mycologische hotspots

Het herstel van mycologisch verarmde gebieden blijkt in praktijk vaak zeer
lastig. Vooral na vermesting is dit herstel een zeer langzaam proces (zie ook §
3.1.1) en het herstel is vaak incompleet. De meest efficiénte strategie voor de
duurzame bescherming van de mycologische diversiteit is daarom het behoud
en waar mogelijk de versterking van bestaande mycologische hotspots onder
het motto “voorkomen is beter dan genezen”. In mycologische hotspots is het
vooral belangrijk om verstoring door ingrijpende maatregelen te voorkomen.
In veel gevallen geldt dat een continuering van het tot dan toe gebruikelijke
beheer het meest gunstig is (mits dit niet recent veranderd is) en dat
eventuele aanpassingen van het beheer maatwerk vragen.

Gebiedsspecifieke informatie en de rol van paddenstoelenwerkgroepen

Een praktisch knelpunt bij het behoud van mycologische hotspots is het feit
dat de waardevolle terreindelen soms onvoldoende bekend zijn bij de
terreinbeheerder. Kader 3.5. geeft enkele ingangen voor beheerders voor het
vinden van informatie over gebieden met een waardevolle mycoflora.

Kader 3.5: Waar is informatie te vinden over mycologische hotspots?

In deze publicatie wordt per beheertypen een overzicht gegeven van de
abiotische randvoorwaarden en het gewenste beheer voor de instandhouding
van mycologische waarden (hoofdstuk 5-19). Deze informatie is echter niet
gebiedsspecifiek. Hieronder enkele informatiebronnen:

e Veel informatie over paddenstoelen is te vinden op de website van de
Nederlandse Mycologische Vereniging (NMV) (http://www.mycologen.nl/);

e Door de NMV is een lijst opgesteld van de 200 voor paddenstoelen meest
waardevolle kilometerhokken in Nederland, de zogenaamde ‘mycologische
kroonjuwelen’ (Jalink 1999; Brouwer & Van Tweel 2003), zie:
http://www.mycologen.nl/downloads/kroonjuwelen.pdf. De lijst is
overigens toe aan een actualisatie (zie hoofdstuk 20, kennislacune Al).

e Voor actuele mycologische informatie over gebieden kan contact
opgenomen worden met de Commissie Paddenstoelen en Natuurbehoud
van de NMV of met regionale werkgroepen van de NMV (contactadressen
zijn te vinden op de NMV site).

¢ De Werkgroep Paddenstoelenkartering Nederland van de NMV codrdineert
de karteringsactiviteiten van bijna zeshonderd waarnemers en beheert een
bestand van bijna twee miljoen paddenstoelenwaarnemingen. Informatie
over verspreiding en ecologie van soorten is beschikbaar via de ‘digitale
verspreidingsatlas’: http://www.verspreidingsatlas.nl/paddenstoelen

e Veel informatie over Natura 2000 (habitattypen, gebieden, vegetatie en
abiotische randvoorwaarden) is te vinden in het kennissysteem
SynBioSys: http://www.synbiosys.alterra.nl/natura2000

e Voor specifieke vragen kan ook contact opgenomen worden met de
auteurs van dit rapport (zie colofon).

De rol van paddenstoelenwerkgroepen

Bij het vergroten van de bekendheid van mycologische hotspots bij
beheerders kunnen ook lokale of regionale paddenstoelenwerkgroepen een
belangrijke rol vervullen. Goedwillende beheerders kunnen vaak weinig met
inventarisatieverslagen met ‘kale soortenlijsten’ zonder toelichting van het
‘verhaal achter de soorten’ en zonder precieze kaarten waarop deze hotspots
aangegeven worden. In dit document wordt per beheertypen een lijstje
gegeven van kenmerkende paddenstoelen die kunnen dienen als
‘kwaliteitsindicator’. Ook de abiotische randvoorwaarden die nodig zijn voor
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de instandhouding van mycologische waarden worden per beheertype
besproken in hoofdstuk 5-19. Deze informatie kan bijdragen aan beter op
beheerders toegespitste adviezen.

3.2.2 Effecten van herstelmaatregelen op standplaatsschaal

Een belangrijke bevinding van dit OBN project is dat ondanks het functionele
belang van paddenstoelen er in Nederland nog zeer weinig meerjarig,
vergelijkend onderzoek is gedaan naar het effect van beheermaatregelen op
paddenstoelen. De in deze publicatie besproken maatregelen dienen dan ook
vaak gezien te worden als vuistregels waarbij monitoring van de ontwikkeling
gewenst is (zie § 3.2.4).

Wel is het duidelijk dat de hoge stikstofdepositie in Nederland één van de
belangrijkste knelpunten vormt voor veel paddenstoelen waarbij de
voedselrijke situatie zichzelf in stand houdt (zie § 3.1.1). De grote uitdaging
voor het beheer van vermeste en verzuurde ecosystemen is daarom het
doorbreken van de vicieuze cirkel door herstelmaatregelen die stikstofarmere
omstandigheden creéren met een rijke mycoflora. In het kader van de
Programmatische Aanpak Stikstof (PAS) worden diverse herstelmaatregelen
beschreven om de negatieve effecten van de hoge stikstofdepositie op de
biodiversiteit en het functioneren van ecosystemen te beperken. Bij de
bespreking van de mogelijkheden voor het beheer in hoofdstuk 5-19 wordt
daarom zoveel mogelijk aangesloten bij deze herstelmaatregelen. Verdere
details over de herstelmaatregelen zelf zijn te vinden in (Bal et al. 2012) en
op de OBN website (www.natuurkennis.nl).

In tabel 3.5 wordt een beknopte samenvatting gegeven van de te verwachten
effecten van herstelmaatregelen op paddenstoelen in mycologisch verarmde
gebieden. De tabel is grotendeels gebaseerd op deskundigenoordeel en is
bedoeld als een indicatie. Voor een verdere toelichting van de mogelijkheden
en beperkingen van maatregelen wordt verwezen naar hoofdstuk 5-19. Voor
de mycoflora kan vooral een gunstig effect verwacht worden van maatregelen
die de ophoping van stikstofrijk strooisel verminderen en/of die de
stikstofmineralisatie remmen. Een algemene randvoorwaarde voor de
planning en uitvoering van maatregelen op gebiedsniveau is dat zorgvuldig
omgegaan wordt met restpopulaties van bedreigde soorten (zie § 3.2.1).

Tabel 3.5: Overzicht van het effect van herstelmaatregelen op paddenstoelen
in mycologisch verarmde gebieden (door vermesting, verzuring, verdroging).
In mycologisch rijke gebieden is in veel gevallen een continuering van het
reguliere beheer het gunstigst. De tabel sluit aan bij de herstelstrategieén
zoals geformuleerd in het kader van de Programmatische Aanpak Stikstof.
Doordat er nog vrijwel geen onderzoek gedaan is naar mycologische effecten
van maatregelen gaat het in de meeste gevallen om een deskundigenoordeel.

! Postief effect op mycoflora

Kan postief uitwerken op mycoflora maar vergt maatwerk (zie tekst voor randvoorwaarden)

0 Weinig effect

- Overwegend negatief, zie tekst voor uitzonderingen
Negatief
Zwart: niet van toepassing

Grijs: maatregel/natuurtypecombinatie is niet onderzocht.
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Habitattype (N2000-codering)
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Moerassen (-)

Veenmosrietland en moerasheide (H7140B)

Trilveen (H7140A)

Actieve hoogvenen (H7110)

Herstellende hoogvenen (H7120)

Vochtige heiden, hogere zandgronden (H4010A)

Vochtige heiden, laagveengebied (H4010B)

Pioniervegetaties met snavelbiezen (H7150)

Binnenlandse kraaiheibegroeiingen (H2320)

Strooiselverwijderen

Droge heiden (H4030)

Jeneverbesstruwelen (H5130)

Stuifzandheiden met struikhei (H2310)

Zandverstuivingen (H2330) [incl. dennenbosjes ]

Witte duinen (H2120)

Grijze duinen (H2130A/B)

Grijze duinen, heischraal (H2130C)

Duindoornstruwelen (H2160)

Kruipwilgstruwelen (H2170)

Vochtige duinvalleien (H2190)

Duinheiden met kraaihei (H2140A)

Duinheiden met struikhei (H2150)

Blauwgraslanden (H6410)

Vochtig hooiland (-)

Droog schraalland op zand/leem, binnenland (-)

Kalkgraslanden (H6210)

Heischrale graslanden (H6230)

Bloemdijk (-)

Kruiden- en faunarijk grasland (-)

Glanshaver- en vossenstaarthooilanden (H6510)

Zilt- en overstromingsgrasland (1330)

Vochtige alluviale bossen (H91EQ)

Droge hardhoutooibossen (H91F0)

Hoogveenbossen (H91DO0)

Eiken-haagbeukenbossen (H9160)

Duinbossen, droog (H2180A)

Duinbossen, vochtig (H2180B)

Duinbossen, binnenduinrand (H2180C)

Oude eikenbossen (H9190)

samenstelling boomlaag

Opslag verwijderen
Ingrijpen soorten-

Toevoegen basische
stoffen na plaggen

Herstel waterhuishouding

(landschapsschaal)
Herstel wind/water-

Beuken-eikenbossen met hulst (H9120)

Veldbies-beukenbossen (H9110)

Naaldbos (-)

dynamiek (landschap)

Cultuurhistorische bossen (-)

Nog om te vormen voormalige landbouwgrond (-)

Lanen en schrale wegbermen met bomen (-)
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3.2.3 Herstelmaatregelen op landschapsschaal

Stimuleren van landschapsvormende processen in grote dynamische gebieden
In veel Nederlandse landschappen is de dynamiek van landschapsvormende
processen sterk gereduceerd. Hierbij kan gedacht worden aan grootschalige
inundatie, actieve meandering, erosie en sedimentatie. Dit leidt tot een soort
vergrijzing van het landschap waarin slechts op zeer beperkte schaal op een
natuurlijke manier pionierstadia ontstaan met een N-arme minerale bodem.
Aan de andere kant wordt de vegetatie in veel natuurgebieden door het
beheer als het ware gefixeerd in een bepaald ontwikkelingsstadium. Het
resultaat is dat er in veel natuurgebieden een gebrek is aan zowel jonge als
aan oude ontwikkelingsstadia.

In grote natuurgebieden biedt het stimuleren van natuurlijke dynamiek de
beste garantie voor gevarieerde, veerkrachtige landschappen met zowel jonge
als oude successiestadia (zie ook Schipper et al. 2010; Van Tooren & De
Graeff 2013). Dit leidt ook voor paddenstoelen waarschijnlijk tot een
duurzamer perspectief dan het via actief beheer fixeren van de ontwikkeling
van soortenrijke jonge of middeloude ontwikkelingsstadia. Het gunstige effect
van kleinschalige bodemdynamiek lijkt op het eerste gezicht misschien
paradoxaal: op standplaatsniveau zijn individuen van veel (maar niet alle)
soorten gevoelig voor bodemverstoring, maar op landschapsniveau is voor het
regionale voortbestaan van deze soorten vaak wel kleinschalige dynamiek
nodig voor het creéren van microhabitats voor pioniersoorten en minder
concurrentiekrachtige soorten en voor het op peil houden van de
basenverzadiging van de bodem (Peay et al. 2009). De beste mogelijkheden
hiervoor zijn aanwezig in het kustgebied, het rivierengebied, in grote
beekdalsystemen zoals de Hunze en in grote stuifzandgebieden.

Bodemdynamiek via multifunctioneel terreingebruik of cyclisch beheer

In de meeste Nederlandse landschappen zijn de mogelijkheden voor het
herstel van landschapsvormende processen zeer beperkt. In vermeste en
verzuurde terreinen kunnen menselijke verstoringen echter plaatselijk
bijdragen aan het beschikbaar komen van mineraalrijke, lemige grond.
Multifunctioneel terreingebruik kan daardoor soms samengaan met
aanzienlijke mycologische waarden. De uitdaging hierbij is het vinden van de
gulden middenweg met voldoende ruimtelijke variatie in dynamiek.
Voorbeelden van multifunctioneel landgebruik met een rijke mycoflora zijn:
leemgroeves (0.a. Staverden, Dorst), opgespoten terreinen (0.a. Moerdijk,
Ruigoord, Eemshaven), bosaanplant op diep geploegde voormalige
landbouwgrond (zie hoofdstuk 18), mijnsteenstorten (o.a. diverse rijke
groeiplaatsen van Parasolzwammen in Limburg), militair gebruik in
defensieterrein (o0.a. Havelte, Harskamp).

In landschappen die van nature een hoge dynamiek kennen, zoals het
kustgebied en het rivierengebied, wordt soms gekozen voor het actief creéren
van jonge successiestadia met een voedselarme, minerale bodem via cyclisch
beheer (o0.a. Peters et al. 2006). Ook in grote stuifzandgebieden kan cyclisch
beheer een belangrijke rol spelen bij het op landschapsschaal behouden van
paddenstoelenrijke pionierbossen (zie § 7.2).

3.2.4 Lerend beheren met behulp van monitoring
Het is bij de planning van ingrepen van groot belang dat de natuurwaarden,

waaronder die van paddenstoelen bekend zijn voordat aan de uitvoering van
de maatregel wordt begonnen. Dit is des te urgenter in die gevallen dat op
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basis van de terreinkenmerken al te vermoeden is dat er belangrijke
mycologische waarden aanwezig kunnen zijn (zie hoofdstuk 5-19).

Net als bij andere soortgroepen is het effect van maatregelen op de mycoflora
vaak afhankelijk van diverse milieufactoren zodat maatwerk gevergd wordt in
combinatie met fingerspitzengefiihl van beheerders. Er vindt in Nederland
vrijwel geen gericht onderzoek plaats naar de effecten van
beheermaatregelen op de mycoflora zodat er op dit gebied nog de nodige
kennislacunes zijn (zie hoofdstuk 20, punt A2). Door paddenstoelen te
betrekken bij monitoring kan tijdig bijgestuurd worden indien wenselijk. Dit is
vooral van belang bij experimentele maatregelen waarvoor nog onvoldoende
praktijkervaring is opgedaan. Dit is met name actueel voor diverse
herstelmaatregelen voor Natura 2000 habitattypen (zie § 4.1.2). Dit
zogenaamde ‘lerend beheren’ is afhankelijk van een goede monitoring.
Paddenstoelen hebben hierbij op drie vlakken een duidelijke toegevoegde
waarde ten opzichte van andere soortgroepen doordat:

(1) Paddenstoelen aanmerkelijk sneller reageren op veranderingen in
milieucondities dan hogere planten (door hun veel hogere
dispersiecapaciteit) zodat ze als procesindicatoren actuelere informatie
geven. Bovendien kunnen paddenstoelen in sommige habitattypen
mogelijk gebruikt worden voor het inschatten van de abiotische
potenties voor minder mobiele soortgroepen zoals vaatplanten en
bodemfauna;

(2) Paddenstoelen informatie kunnen geven over aanvullende factoren
zoals veranderingen in de koolstof- en nutriéntenkringloop en het
functioneren van het bodemvoedselweb. Vooral in habitattypen met
een relatief hoge diversiteit aan paddenstoelen (zie tabel 4.2) zijn
paddenstoelen daardoor waarschijnlijk geschikt als milieu-indicator,
maar er is nog geen operationeel indicatie-systeem (zie hoofdstuk 20,
kennislacune Al);

(3) In sommige habitattypen is het aantal vaatplanten zeer beperkt ten
opzichte van het aantal soorten paddenstoelen. Biotopen waar
paddenstoelen een toegevoegde waarde kunnen hebben zijn met
name de armste varianten van droge bossen en naaldbossen (hst. 15
en 16), met oude bomen beplante wegbermen en lanen (§ 19.7), en
bepaalde graslanden (wasplaatgraslanden - zie § 11.1).

Bij de kartering of monitoring van bedreigde en/of indicatieve paddenstoelen
is het gewenst om de groeiplaatsen zo gedetailleerd mogelijk vast te leggen
(perceelsniveau of puntwaarnemingen). De gegevens kunnen dan later ook
gebruikt worden om bijzondere soorten te ontzien bij nieuwe maatregelen
(dus meervoudig gebruik van de verzamelde gegevens).
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4 Paddenstoelen in het beleid

4.1 Europese verplichtingen via Natura 2000

4.1.1 Natura 2000-habitattypen

De Vogelrichtlijn en de Habitatrichtlijn zijn de hoekstenen van de Europese
wetgeving over de instandhouding van de natuur. Beide richtlijnen samen
vormen het meest ambitieuze en grootschalige initiatief dat ooit is genomen
om het natuurlijke erfgoed in de hele EU in stand te houden. Het gaat hierbij
om een lijst met te beschermen soorten en habitattypen (de *Natura 2000-
habitattypen’). Op de Europese lijst met te beschermen soorten staan geen
paddenstoelen opgenomen, maar de paddenstoelen vormen wel een wezenlijk
onderdeel van de kwaliteit van veel te beschermen habitattypen.

Voor de bescherming van habitattypen dienen de EU lidstaten beschermde
gebieden aan te wijzen, die tezamen een Europees ecologisch netwerk van
beschermde natuurgebieden vormen: Natura 2000. In de verdragen is
afgesproken dat de lidstaten van de EU alle maatregelen nemen die nodig zijn
om een ‘gunstige staat van instandhouding’ van de op de bijlage van de
richtlijn genoemde soorten en habitattypen te realiseren. Dit EU beleid vormt
daarmee de basis voor het nieuwe Nederlandse natuurbeleid en ook voor de
uitwerking van systeem van natuurtypen en beheertypen vormt dit EU beleid
een belangrijk kader.

4.1.2 Typische soorten

Het beoordelen van de staat van instandhouding van habitattypen op
nationaal niveau vindt plaats aan de hand van vijf aspecten, waarvan het
voorkomen van ‘typische soorten’ er één is. Het voorkomen van typische
soorten in een bepaald gebied kan beschouwd worden als een indicator voor
een goede kwaliteit van het betreffende habitattype in het gebied. Nederland
heeft inmiddels een lijst van typische soorten opgesteld. Voor vijf
habitattypen worden ook paddenstoelen opgevoerd als typische soorten. Het
gaat in totaal om 18 soorten (tabel 4.1).

Voor de monitoring van typische soorten kan gebruik gemaakt worden van
het karteringsbestand van de NMV en voor een deel van de bossoorten ook
van het Netwerk Ecologische Monitoring. Voor een betrouwbare en robuuste
monitoring op gebiedsniveau kan het wenselijk zijn om in aanvulling op de
typische soorten gebruik te maken van aanvullende soorten omdat anders de
trends teveel afhankelijk zijn van toevallige populatiefluctuaties van een
beperkt aantal soorten (Lideritz 2005, 2010; Senn-Irlet et al. 2007; Arnolds
& Veerkamp 2008; Dahlberg et al. 2010). In deze publicatie wordt een
voorstel gedaan van soorten die hiervoor geschikt zijn en die gebruikt kunnen
worden als kwaliteitsindicatoren. In de tabellen van kenmerkende soorten
staan soorten die we voorstellen als aanvullende soorten voor monitoring
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gemarkeerd (*V’). Paddenstoelen kunnen vooral een belangrijke rol spelen bij

de monitoring van paddenstoelenrijke habitattypen die relatief arm zijn
plantensoorten (zie tabel 4.2).

Tabel 4.1: Typische soorten per Natura 2000 habitattype.

Nederlandse naam

Wetenschappelijke naam

Natura 2000
habitattype

Duinfranjehoed
Duinstinkzwam
Duinveldridderzwam
Helmharpoenzwam

Psathyrella ammophila
Phallus hadriani
Melanoleuca cinereifolia
Hohenbuehelia culmicola

Witte duinen

Zandtulpje
Zeeduinchampignon
Koraalspoorstekelzwam
Hanenkam (Cantharel)
Regenboogrussula
Smakelijke russula
Zwavelmelkzwam
Broos vuurzwammetje
Kaal veenmosklokje
Moerashoningzwam
Veenmosbundelzwam
Veenmosgrauwkop
Veenmosvuurzwammetje
Witte berkenboleet

Peziza ammophila
Agaricus devoniensis
Kavinia alboviridis
Cantharellus cibarius
Russula cyanoxantha
Russula vesca
Lactarius chrysorrheus
Hygrocybe helobia
Galerina tibiicystis
Armillaria ectypa
Pholiota henningsii
Lyophyllum palustre
Hygrocybe coccineocrenata
Leccinum niveum

Jeneverbesstruwelen
Oude eikenbossen op
leemarme bodem

Overgangs- en trilvenen
(veenmosrietlanden)

Hoogveenbossen

Tabel 4.2: Natura 2000-habitattypen die relatief rijk zijn aan
paddenstoelensoorten ten opzichte van het aantal plantensoorten (met een
indicatie van de soortenrijkdom). Habitattypen gemarkeerd met een * zijn
aangewezen als 'prioritair habitattype’ waarvoor Nederland zich extra zal
inspannen voor de bescherming.

Habitattype Diversiteit
Mycoflora Mycoflora >
Vaatplanten
Witte duinen [H2120] ++ +
Grijze duinen [H21307* ++++ ++
Kruipwilgstruwelen [H2170] ++++ 4+
Duinbossen [H2180] +++++ 4+
Zandverstuivingen [H2330]) (incl. dennenbosjes) ++++ +
Jeneverbesstruwelen [H5130] +++ +
Heischrale graslanden [H6230]* +++ +
Veldbies-beukenbossen [H9110] +++++ +++
Beuken-eikenbossen met hulst [H9120] ++++ ++
Eiken-haagbeukenbossen [H9160] +4+++ +
Oude eikenbossen [H9190] +++++ 44+
Hoogveenbossen [H91DO0]* ++ 4+
Vochtige alluviale bossen [H91EQ]* +++ +
Droge hardhoutooibossen [H91F0] ++++ ++
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4.1.3 Programmatische aanpak stikstof en herstelstrategieén

Zoals besproken in hoofdstuk 3 vormt de hoge stikstofdepositie één van de
grootste knelpunten voor paddenstoelen. In het kader van de
‘Programmatische Aanpak Stikstof’ (PAS) werkt een aantal overheden samen
om bij Natura 2000-gebieden twee doelen tegelijk te bereiken. Aan de ene
kant is het de bedoeling om de achteruitgang van de biodiversiteit in
bedreigde habitattypen, voor zo ver die het gevolg is van stikstofdepositie, tot
staan te brengen en om te zetten in herstel. Aan de andere kant wordt er
weer ruimte gecreéerd voor nieuwe economische activiteiten met
stikstofuitstoot in de buurt van Natura 2000 gebieden. Naast maatregelen om
de depositie van stikstof te verminderen zijn er andere factoren die bij kunnen
dragen aan het behoud en herstel van bedreigde habitattypen in de Natura
2000-gebieden. Om die te stimuleren zijn per habitattype herstelmaatregelen
opgesteld en gebundeld in herstelstrategieén. Om de maatregelen te kiezen
die het beste effect zullen hebben, is er per gebied een specifieke analyse
nodig, waarin behalve de habitatkenmerken ook de kenmerken van de
landschappelijke omgeving een rol zullen spelen (zie PAS website:
http://pas.natura2000.nl/).

4.2 Natuurbeleid in Nederland

4.2.1 Paddenstoelen in het nationale en provinciale beleid

Flora- en Faunawet

De bescherming van in het wild voorkomende planten, paddenstoelen en
dieren is geregeld in de Flora- en Faunawet. Het uitgangspunt van de Flora-
en faunawet is ‘nee, tenzij’. Dit betekent dat alles wat schadelijk is voor
bedreigde soorten verboden is. Van het verbod (‘nee’) kan alleen onder
bepaalde voorwaarden (‘tenzij’) worden afgeweken. Er zijn in de Flora- en
faunawet geen beschermde paddenstoelen opgenomen. Wel geldt een
zorgplicht voor alle planten, paddenstoelen en dieren, beschermd of niet.

Algemene Plaatselijke Verordening van gemeenten

Diverse gemeenten hebben in hun Algemene Plaatselijke Verordening een
bepaling opgenomen die het plukken of in het bezit hebben van
paddenstoelen verbiedt.

Paddenstoelen in provinciaal natuurbeleid

In 2007 is het soortenbeleid van koers veranderd. In plaats van gericht te zijn
op individuele bedreigde soorten, richt het zogenoemde leefgebiedenbeleid
zich meer dan voorheen op groepen van soorten die een gezamenlijk biotoop
delen. De benadering geldt ook voor locaties die niet horen bij beschermde
natuurgebieden. Daarnaast wordt meer integratie in andere beleidsterreinen,
plannen en maatregelen gezocht. Voor paddenstoelen is een 14-tal bedreigde
‘ambassadeursoorten’ geselecteerd (tabel 4.3; Keizer 2007). Als gevolg van
deze regeling zijn o.a. in de provincies Flevoland en Noord-Brabant voor
paddenstoelen belangrijke gebieden versterkt (Joop & Bal 2008; Bremer
2010; Wallis de Vries et al. 2010). Verder worden in enkele provincies
paddenstoelen op beperkte schaal gebruikt als indicatororganismen voor het
beleid. Zo worden in de provincies in Drenthe, Overijssel, Utrecht en Limburg
paddenstoelen gebruikt als indicatoren voor vermesting en verzuring in het
kader van de Wet Ammoniak en Veehouderij (WAV; Arnolds, Bremer &
Chrispijn 2007; Bremer 2007).

O+BN Ontwikkeling en Beheer Natuurkwaliteit 95


http://pas.natura2000.nl/

Tabel 4.3: Geselecteerde paddenstoelsoorten in het kader van de

Leefgebiedenregeling

Wetenschappelijke naam

Nederlandse naam

Groeiplaats

Amanita ceciliae

Prachtamaniet

Oude eikenlanen op klei

Armillaria ectypa

Moerashoningzwam

Laagveenmoeras

Boletus impolitus

Goudporieboleet

Oude eikenlanen op Kklei

Cortinarius armillatus

Armbandgordijnzwam

Vochtig berkenbos

Faerberia carbonarium

Brandplekribbelzwam

Brandplekken

Geastrum schmidelii

Heideaardster

Open duinterrein

Gomphidius glutinosus

Slijmige spijkerzwam

Padranden in fijnsparrenbos

Hericium erinaceum

Echte pruikzwam

Oude beukenbomen

Hydnellum concrescens

Gezoneerde stekelzwam

QOude lanen op schrale bodem

Hygrocybe psittacina

Papegaaizwammetje

Schraalgrasland

Inonotus dryadeus

Eikenweerschijnzwam

Oude eikenlanen op klei

Myriostoma coliforme

Peperbus

Duinstruweel

Peziza ammophila

Zandtulpje

Stuivende duinen

Tricholoma equestre

Gele ridderzwam

Korstmossen-dennenbos

4.2.2 Nederlandse Rode Lijst

Voor paddenstoelen is een herziene Rode Lijst gepubliceerd in de
Staatscourant van 2009 (publicatie 13201) op basis van het basisrapport uit
2008 (Arnolds & Veerkamp 2008). De Rode Lijst paddenstoelen heeft vooral
een signaleringsfunctie. De lijst wordt onder andere gebruikt om te toetsen of

de beleidsdoelen over biodiversiteit worden gehaald.

Bij een vergelijking van de herziene Rode Lijst (Arnolds & Veerkamp 2008)
met haar voorganger (Arnolds & Kuyper 1996) zijn de meest in het oog

springende verschillen:

¢ Het percentage paddenstoelensoorten dat opgenomen staat op de
Rode Lijst is gedaald van 67 naar 62%. Deze daling is het sterkst bij
mycorrhizavormers (daling van 77% naar 69%). Het herstel van een
deel van de soorten hangt zeer waarschijnlijk samen met een
verminderde depositie van vermestende en verzurende stoffen. De
daling bij mycorrhizavormers heeft vooral plaatsgevonden bij soorten
van open (park)bossen, lanen en wegbermen (van 83% naar 66%) en
in veel mindere mate bij bossoorten.
¢ Wanneer gekeken wordt naar de zware categorieén op de Rode Lijst
(bedreigd, ernstig bedreigd en verdwenen) dan ontstaat een ander
beeld. Hier zijn de mycorrhizavormers het best vertegenwoordigd.
Vermoedelijk is voor een groot deel van mycorrhizavormers de
stikstofdepositie nog steeds te hoog. Ook spelen na-ijlingseffecten een
belangrijke rol (zie § 3.1.1).
e Een opmerkelijke conclusie is dat momenteel de sterkste bedreigingen
voor paddenstoelen zich voordoen buiten de bossen in biotopen die
traditioneel door mycologen minder bezocht worden. Opvallend hoog is
het percentage Rode Lijst soorten in venen en moerassen (86%),
schrale graslanden (83%), heiden en zandverstuivingen (79%),
brandplekken (96%).
e Paddenstoelen van het boerenlandschap zijn in de herziene Rode Lijst
sterker vertegenwoordigd. Hieronder bevinden zich enkele eertijds
karakteristieke en algemene soorten met een opvallend sterke
achteruitgang (>50%), zoals de Gewone weidechampignon (Agaricus
campestris; figuur 12.3), Puntig kaalkopje (Psilocybe semilanceata;
figuur 11.6), Kleine Korrelinktzwam (Coprinopsis stercorea), en de

Kleefsteelstropharia (Stropharia semiglobata).
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Figuur 4.1: De Hanekam (Cantharellus cibarius) is gevoelig voor zowel
vermesting als verzuring. Dankzij de verbeterde luchtkwaliteit heeft zich vanaf
de eeuwwisseling een voorzichtig herstel ingezet (foto E. Arnolds).

4.2.3 Soorten waarvoor Nederland internationale
verantwoordelijkheid heeft

Bij het behoud van biodiversiteit heeft ons land een extra grote
verantwoordelijkheid voor drie groepen soorten: (1) Soorten die op Europese
schaal bedreigd zijn en die opgenomen staan op de Europese Rode Lijst
(concept), (2) Soorten waarvoor Nederland een belangrijk aandeel heeft in
het verspreidingsgebied, en (3) soorten met een beperkt areaal die in
Nederland beschreven zijn (typelocatie). Voor diverse soortgroepen is het
criterium ‘internationale betekenis van Nederland’ gebruikt bij de selectie van
doelsoorten voor het natuurbeleid (Bal et al. 2001; Joop & Bal 2008; Bouwma
et al. 2012. Voor paddenstoelen is een dergelijke lijst nog niet is opgesteld,
maar vermoedelijk is het aandeel soorten dat aan deze criteria voldoet voor
paddenstoelen aanmerkelijk hoger dan voor vaatplanten (zie figuur 4.2).

Figuur 4.2: De Avondroodstekelzwam (Sarcodon joeides) komt in Nederland
aanmerkelijk meer voor dan in de ons omringende landen en het is één van
de vele paddenstoelensoorten waarvoor Nederland een grote internationale

verantwoordelijkheid heeft (foto W. Ozinga / D. Terwisscha).
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Hoofdstuk 5 '/, 19 - Mycoflora per natuurtype: zie band 2

In hoofdstuk 5-19 worden de voor paddenstoelen belangrijke biotopen
besproken. Vanwege de omvang van deze hoofdstukken zijn ze opgenomen in
een aparte band. De nummering van hoofdstukken en paragrafen in deel 2
komt overeen met de nummering van ‘natuurtypen’ respectievelijk
‘beheertypen’ uit de index natuur en landschap. Zie § 1.4 voor een nadere
toelichting of de website http://www.natuurkennis.nl/.
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20 Kennislacunes

In dit hoofdstuk worden de belangrijkste kennislacunes besproken zoals die in
de afzonderlijke hoofdstukken worden gesignaleerd. De vragen zijn geclusterd
in twee groepen:

1. In de eerste plaats worden kennislacunes geformuleerd waarbij
toegepast onderzoek op korte termijn kennis kan genereren die direct
toepasbaar is voor beheerders.

2. Daarnaast wordt een overzicht gegeven van kennislacunes die primair
betrekking hebben op het genereren van fundamentele kennis over de
leefwijze van paddenstoelen en hun rol binnen het ecosysteem.
Antwoorden op de bijbehorende kennisvragen zullen op de korte
termijn waarschijnlijk niet leiden tot aanpassingen in het
natuurbeheer. Wel geeft het beantwoorden van deze vragen meer
inzicht in de consequenties van het zeldzamer of algemener worden
van bepaalde groepen paddenstoelen voor het functioneren van
ecosystemen en de mate waarin paddenstoelen bijdragen aan
ecosysteemdiensten. De insteek hierbij is hoofdzakelijk vanuit de
ecosysteemprocessen en ecosysteemdiensten. Vragen over soorten of
soortengroepen zijn opgenomen, indien het voorkomen van deze
soorten als indicatief (procesindicatoren) of cruciaal (sleutelsoorten)
voor deze processen kunnen worden beschouwd.

Bij de eerste groep vragen is beschrijvend en experimenteel onderzoek in het
veld vaak de aangewezen weg, terwijl voor de tweede groep vragen ook
fundamenteel onderzoek onder meer gecontroleerde omstandigheden
(laboratoria, kassen) nodig zijn. Beide typen vragen hangen nauw met elkaar
samen en om die reden is bij de eerste groep vragen aangegeven welke
onderliggende fundamentele vragen uiteindelijk beantwoord moeten worden
om de vragen van de beheerder beter te kunnen beantwoorden. Ook bij de
vragen van de tweede categorie is aangegeven op welke wijze zij
samenhangen met vragen voor toepassingen in de beheerpraktijk. Daarmee is
gestreefd naar het inzichtelijk maken hoe fundamenteel onderzoek en
onderzoek ten behoeve van beheervragen elkaar wederzijds kunnen
versterken. Binnen beide categorieén zijn de kennislacunes geprioriteerd op
basis van commentaar van de begeleidingscommissie.

20.1 Kennis voor toepassingen in het beheer

A. Kennislacunes waarbij toegepast onderzoek directe kennis voor
beheerders genereert

Al. Indicatiefunctie
Voor de beheerpraktijk kan een systeem van indicatiewaarden (met name van
goed herkenbare soorten) de beheerder in sommige habitattypen inzicht
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geven in (1) veranderingen in de milieucondities en (2) mycologische waarden
van terreinen.

Wat betreft het eerste punt hebben paddenstoelen hierbij op drie vlakken een
duidelijke toegevoegde waarde ten opzichte van andere soortgroepen
doordat:

e Ze aanmerkelijk sneller reageren op veranderingen in milieucondities
dan hogere planten (door hun veel hogere dispersiecapaciteit).
Paddenstoelen kunnen in sommige habitattypen mogelijk gebruikt
worden voor het inschatten van de abiotische potenties voor minder
mobiele soortgroepen zoals vaatplanten en bodemfauna;

e Ze informatie kunnen geven over aanvullende factoren zoals
veranderingen in de koolstof- en nutriéntenkringloop en het
functioneren van het bodemvoedselweb;

e In sommige habitattypen is het aantal vaatplanten zeer beperkt ten
opzichte van het aantal soorten paddenstoelen.

Biotopen waar paddenstoelen een toegevoegde waarde kunnen hebben zijn
met name de armste varianten van droge bossen en naaldbossen (hst. 15 en
16), lanen en met oude bomen beplante wegbermen (§ 19.7), en bepaalde
graslanden (hst. 10-13, met name wasplaatgraslanden - zie kader 11.3).

Wat betreft het tweede punt geldt dat het beleid streeft naar tot stilstand
brengen van biodiversiteitsverlies van alle soorten organismen. Hier kan een
waarderingssysteem voor mycologisch waardevolle gebieden helpen om de
ligging van actuele mycologische hotspots in beeld te brengen (de hierover
beschikbare informatie is inmiddels sterk verouderd). De informatie in dit
rapport over kenmerkende soorten per biotoop kan een goede basis bieden
voor de ontwikkeling van een eenvoudig waarderingssysteem.

Een systeem van indicatiewaarden kan de huidige praktijk van “kale
soortenlijsten waar de beheerder weinig mee kan” vervangen en leiden tot
informatie waarmee de beheerder, in samenwerking met mycologen, aspecten
van natuurkwaliteit en natuurherstel kan beoordelen. De rol van vrijwilligers
en PGO’s bij de monitoring van indicatieve soorten staat internationaal recent
sterk in de belangstelling (‘citizen science’). Voor de ontsluiting van informatie
kan aangehaakt worden bij het kennissysteem SynBioSys met informatie over
plantengemeenschappen en Natura 2000 (Schaminee, Hennekens & Ozinga
2007). Voor de monitoring zelf kan gebruik gemaakt worden van de
ervaringen zoals die opgedaan zijn bij het meetnet bospaddenstoelen in het
kader van het Netwerk Ecologische Monitoring.

Voorbeelden van mogelijk bruikbare systemen voor vaststellen van
indicatiewaarden:

a) Verhoudingen tussen het aantal soorten van verschillende functionele
groepen. In de eerste plaats de verhouding tussen
ectomycorrhizapaddenstoelen : strooiselafbrekers. Daarnaast kan een
verdere verfijning plaatsvinden op basis van subgroepen. Een dergelijk
systeem geeft een globale indicatie over de nutriéntenkringloop en de
‘vitaliteit’ van het bos (zie § 2.3 en 2.4);

b) (gewogen) som van aantal soorten Wasplaten en andere soorten met
vergelijkbare ecologie en levenswijze (Satijnzwammen, Knotszwammen,
Aardtongen; zie § 11.1). Deze informatie kan met name interessant zijn in
relatie tot informatie over bodemchemie zoals pH, de beschikbaarheid van
verschillende fosfaatvormen (fosfaatspeciatie) en de aard van de

O+BN Ontwikkeling en Beheer Natuurkwaliteit 379



organische stof (humusprofiel). Daarnaast kan de informatie gekoppeld
worden met informatie over soortensamenstelling van de vegetatie
(vaatplanten en mossen; ook in het licht van de mogelijkheid dat deze
soorten met hogere planten of mossen zijn geassocieerd, zie kennisvraag
B3).

¢) Indicatiewaarde voor de aard en kwaliteit van organisch materiaal in het
humusprofiel (zie § 2.4 en 2.3). Een dergelijk systeem kan met name in
bossen nuttig zijn voor het monitoren van veranderingen in de
nutriéntenkringloop en het bodemvoedselweb (voor onderliggend
fundamenteel onderzoek, zie punt B2-B4).

d) (gewogen) som van soorten houtpaddenstoelen die karakteristiek zijn
voor oude bossen met veel groot dood hout in alle verteringsstadia (zie §
2.5) in relatie tot gegevens over kwantiteit en diversiteit van groot hout
van verschillende verteringsstadia en de grootte en connectiviteit van het
natuurgebied.

e) Risico-inschatting van parasitaire houtafbrekende paddenstoelen op oude
bomen in bossen, parken en lanen. De aanwezigheid van deze
paddenstoelen kan leiden tot verhoogd risico voor de recreant (en een
verhoogd risico vanwege aansprakelijkheid voor de beheerder). Enerzijds
lijkt een differentiatie gewenst naar de aard van het risico (groter langs
wegen dan in bosreservaten of in minder toegankelijke bossen /
struinnatuur). Anderzijds lijkt een betere risico-inschatting afhankelijk van
de paddenstoelensoorten gewenst (zie § 2.5).

A2. Beheer van voor paddenstoelen belangrijke habitats, met nhame van
habitats waarvoor Nederland een bijzondere verantwoordelijkheid heeft

Bij het opstellen van dit rapport bleek dat er in Nederland nog opvallend
weinig onderzoek is gedaan naar de factoren die de variatie in
soortensamenstelling van paddenstoelengemeenschappen sturen. Met name
over het effect van verschillende beheermaatregelen is nog onvoldoende
bekend (ingrepen in de strooiselhuishouding, aanpassen van de
mineralenbalans, bekalken, dunnen, begrazing). Een groot deel van de
maatregelen die in het rapport beschreven staan betreffen vuistregels of
hypotheses gebaseerd op een deskundigenoordeel. Voor een inzicht in de
mogelijkheden om de mycoflora via aangepast beheer te stimuleren is meer
kwantitatief onderzoek nodig. Dit is met name van belang in habitattypen met
een zeer rijke mycoflora zoals ‘Wasplatengraslanden’ en voor habitattypen
waar paddenstoelen een sleutelrol vervullen zoals droge bossen (zie figuur
20.1). Hier kan deze kennis nuttig zijn bij het verhogen van de effectiviteit
van herstelstrategieén in het kader van de Programmatische Aanpak Stikstof
(PAS). Voor onderliggend fundamenteel onderzoek zie B2-4
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Figuur 20.1: Een belangrijke kennislacune is het effect van
herstelmaatregelen op ectomycorrhiza-vormende paddenstoelen (ECM) en
strooiselafbrekende paddenstoelen in bossen. In § 3.1.1 wordt beschreven
welke processen een rol spelen bij een hoge N-depositie in van nature N-arme
bossen (verschuiving van links naar rechts). Het is onduidelijk of en hoe
herstelbeheer kan bijdragen aan een verschuiving naar links in de figuur.

A3. De interactie tussen boomsoort, humusprofiel en mycoflora

Bij bosbeheerders is een toenemende belangstelling voor aanplant van
boomsoorten die het buffervermogen van de bodem kunnen verbeteren
doordat ze van diepere lagen basische kationen naar boven kunnen pompen.
Daarnaast zijn deze bomen vaak gekarakteriseerd door strooisel van hogere
kwaliteit (lagere gehaltes aan lignine en polyfenolen) en betere
afbreekbaarheid, hetgeen een ontwikkeling van gedegenereerde
humusprofielen in de richting van een mull-profiel kan bevorderen en
positieve effecten kan hebben op het bodemvoedselweb. De meeste van deze
boomsoorten vormen arbusculaire mycorrhiza en zijn voor paddenstoelen,
met name ectomycorrhizapaddenstoelen, minder interessant.
Merkwaardigerwijze zijn sommige van deze bossen (bijvoorbeeld met
esdoorn) ook voor strooisel afbrekende paddenstoelen erg arm. De oorzaken
daarvoor zijn nog onvoldoende begrepen. Linde vormt ectomycorrhiza en zou
dus voor paddenstoelen aantrekkelijker kunnen zijn. Het is echter nog
onvoldoende bekend welke bijdrage linde zou kunnen leveren aan de in stand
houding van een hoge diversiteit van (meer generalistische)
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ectomycorrhizapaddenstoelen. Evenmin is bekend hoe de samenstelling van
de strooisel afbrekende paddenstoelen is bij een grotere rol voor linde in het
Nederlandse bos. Dit punt sluit aan op de komende kennisagenda OBN,
waarin gesteld is: “Voor de bostypen in de verschillende landschappen is
weinig kennis voorhanden over de interactie tussen dominantie van
boomsoorten (eik, beuk, linde), lichtdoordringing, bodemchemie, de vorming
van strooisel en humus en de rol van mycorrhizapaddenstoelen”. Daarnaast is
dit punt mogelijk van belang in het licht van vraagstukken van
klimaatverandering, waardoor concurrentieverhoudingen tussen bomen met
ectomycorrhiza en arbusculaire mycorrhiza kunnen verschuiven, hetgeen zich
kan vertalen in veranderingen in bodemchemie, bodemvoedselweb (met
bovengrondse gevolgen voor o.a. insecteneters) en flora.

A4. Ecosysteemdiensten door paddenstoelen en schimmels

Sinds enkele jaren is er in het natuurbeleid een verschuiving plaats van de

bescherming van intrinsieke waarde van biodiversiteit naar een grotere focus

op de diensten die ecosystemen aan mensen kunnen leveren

(‘ecosysteemdiensten’) en op het vergroten van draagvlak voor natuurbeheer.

Los van de sleutelrol voor het functioneren van ecosystemen, leveren

paddenstoelen een breed palet van ecosysteemdiensten aan mensen. De

meest bekende en zichtbare dienst is de productiedienst die wordt geleverd

door een grote groep eetbare, maar nog niet kweekbare paddenstoelen (b.v.

cantharel, eekhoorntjesbrood, truffel). Minder bekende, maar minstens zo

belangrijke diensten (‘onzichtbare diensten’) zijn ondersteunende en
regulerende diensten zoals bijdrage aan primaire productie van planten

(mycorrhiza), koolstofopslag, bescherming tegen stress en plagen, en

bodemregeneratie.

f) Een compleet overzicht (zowel in de wetenschappelijke vakliteratuur als in
meer populaire artikelen) over ecosysteemdiensten door paddenstoelen
ontbreekt nog. Het beter zichtbaar maken van zulke ecosysteemdiensten
kan het draagvlak voor een paddenstoelenvriendelijk beheer bevorderen,
met name wanneer paddenstoelen profiteren van een
landschapsecologische visie en kunnen meeliften met beheer gericht op
andere soortgroepen.

g) Beter inzicht in de ecosysteemdiensten van paddenstoelen kan mogelijk
ook leiden tot nieuwe vormen van beheer die ecosysteemdiensten de van
paddenstoelen (o0.a. koolstofopslag) kunnen versterken in een
veranderend klimaat.

A5. Afwegingskader voor mycologische rijkdom van oude naaldbossen

Van de Nederlandse naaldbossen is waarschijnlijk 5-10% mycologisch

waardevol. In een deel van deze naaldbossen wordt gestreefd naar een

omvorming naar meer natuurlijke bossen. Hierbij kan het soms wenselijk zijn

om te sturen op het behoud of ontwikkelen van waardevolle milieucondities

(soortenrijke mycoflora, oude bomen, oudere bosbodem, een koel en vochtig

microklimaat) in plaats van rigoureus ingrijpen in de boomlaag. Een

afwegingskader hiervoor ontbreekt nog.

h) Hoe kunnen mycologische waardevolle bossen worden behouden als er
geen andere natuurwaarden in het geding lijken?

i) Hoe lang behouden naaldbossen hun mycologische rijkdom (t.o.v.
oppervlakkige bodemverzuring en podzolering)?

j) Functiecombinaties: Waar kan naaldbosbehoud meeliften met andere
functies of ecosysteemdiensten, bijvoorbeeld met wensen van recreanten
(oude mosrijke en koele sparrenbossen)?
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20.2 Kennis over ecosysteemprocessen

B. Kennislacunes waarvoor fundamenteel wetenschappelijk
onderzoek noodzakelijk is
Het gaat hier om verbeterde kennis van ecosysteemprocessen, waarbij
paddenstoelen een sturende rol spelen, en waar onze kennis thans
onvoldoende is om tot processturing te komen. Verwacht mag worden dat
deze proceskennis op termijn zal leiden tot nieuwe kennis en kennisvragen
voor de beheerpraktijk.

B1. Interacties tussen de belangrijkste factoren die negatief voor

paddenstoelen uitwerken (ver-thema’s)

In dit rapport zijn de ver-thema’s in hoofdzaak als onafhankelijke

stressfactoren beschreven, met maar weinig aandacht voor interacties. Voor

een efficiénter beheer is een beter begrip van deze samenhang noodzakelijk

(dit levert input voor Al en A2). Enkele interacties waarvan het effect op de

mycoflora nog onvoldoende bekend is:

a) Effecten van stikstofdepositie op zuurgraad en verzuring. Het
herstelpotentieel van N-belaste ecosystemen wordt mede bepaald door de
mate van actuele zuurbuffering en pH;

b) De interactie tussen verdroging en vermesting. Verdroging kan niet alleen
N-mineralisatie vergroten, maar mogelijk ook een verschuiving van een
mull naar een moder profiel veroorzaken; N depositie zou mogelijk kunnen
leiden tot een verschuiving van een mor naar een moder)

c) De effecten van vermesting in relatie tot versnippering. Kleinere
natuurfragmenten hebben een groter randeffect en daardoor een kleiner
kerngebied met een geringe N-invang. De interactie tussen N-depositie en
habitatfragmentatie kan ook een belangrijk knelpunt vormen voor de
ontwikkeling van structuurrijke gradiénten met een rijke mycoflora. Voor
effecten van versnippering op populaties van paddenstoelen, zie onder B2-
B4.

d) Effecten van vernatting (met name wanneer basenrijk kwelwater
vervangen wordt door oppervlakte water; en wanneer het risico op interne
eutrofiéring bestaat) op nutriéntenhuishouding in broekbossen en andere
biotopen zijn onvoldoende bekend. In veel van zulke gevallen spelen nog
onbekende terugkoppelingen en na-ijlingseffecten een rol.

B2. Ecosysteemeffecten van de ontkoppeling van de C- en N-kringloop
Onder invloed van stikstofdepositie is het aantal soorten en de bovengrondse
(vruchtlichamen) en ondergrondse biomassa van ectomycorrhiza-vormende
paddenstoelen sterk achteruit gegaan (zie hoofdstuk 3, figuur 3.2).
Veranderingen in de mate van voorkomen van strooiselafbrekende
paddenstoelen zijn eveneens gerapporteerd, maar daarover is onze kennis
beperkter. Tot nog toe zijn de veranderingen in beide functionele groepen
onafhankelijk van elkaar beschouwd. Het is echter waarschijnlijk dat beide
veranderingen elkaar beinvloeden en dat dit bijdraagt aan een minder sterke
koppeling tussen de koolstofkringloop (afname circulatiesnelheid) en de
stikstofkringloop (toename circulatiesnelheid). Het valt te verwachten dat dit
aanzienlijke consequenties heeft voor het functioneren van het ecosysteem,
met name voor het bodemvoedselweb (zie § 3.1.1). Nader onderzoek aan
deze kennislacune levert input voor A1-A3. Voorbeelden van zulke interacties
die nader onderzoek vereisen zijn:
e) Verlaging strooiselafbraak (lignine-afbraak) door saprotrofe schimmels en
daardoor optredende strooiselophoping kan leiden tot ontstaan van voor
ectomycorrhizaschimmels giftige polyfenolen - stikstofcomplexen.
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f) Afname van de biomassa van fijne schimmeldraden (hyphen) van
ectomycorrhizaschimmels kan invloed hebben op de afbraaksnelheid van
strooisel, doordat de turnover van hyphen de afbraaksnelheid in bossen
reguleert (door het achterwegen blijven van een ‘priming effect’, dat wil
zeggen: stimulatie strooiselafbraak door de beschikbaarheid van goed
verteerbare biomassa van mycorrhizaschimmels; zie § 3.1.1). In zulke
gevallen kunnen veranderingen in de ectomycorrhizaflora leiden tot
verschuivingen in het humusprofiel. Het is eveneens nog onvoldoende
duidelijk hoe eventueel ingegrepen kan worden. Hoe verlopen (langzame)
processen van degradatie van mull- en moderprofielen? Wat zijn de
oorzaken en wat is de rol daarbij van ectomycorrhiza-vormende en
strooiselafbrekende paddenstoelen, en van fauna die zich voedt met deze
schimmels? Wat zijn de gevolgen van degradatie van humusvormen?

B3. Na-ijlingseffecten en hersteltijden

Ecologen zijn zich meer bewust geworden van het belang van positieve

terugkoppelingen en historische effecten (na-ijling) van vermesting, ten

gevolge waarvan beheeringrepen vaak minder effect opleveren dan was
verwacht. Een voorbeeld is mogelijk het slechts beperkte herstel van
ectomycorrhizapaddenstoelen in bossen na reductie van de stikstofbelasting.

Het is denkbaar dat de vroegere hoge N-input heeft geleid tot veranderingen

in het bodemvoedselweb waardoor het ecosysteem min of meer in dezelfde

stabiele toestand blijft hangen (met een hoge circulatiesnelheid van N) en dat
een veel sterkere reductie aan N-input nodig is om weer in de oude toestand
te geraken (met een lage circulatiesnelheid van N; zie § 3.1.1). Fundamenteel
onderzoek naar de processen die deze na-ijlingseffecten beinvioeden kan
bijdragen aan een steviger fundament voor de herstelstrategieén in het kader
van PAS en levert input voor A1-A3. Relevante aspecten voor nader
onderzoek zijn:

g) Verschuiving in de verhouding tussen bacterién en schimmels en tussen
bacterie-etende en schimmel-etende aaltjes;

h) Reductie in myceliumbiomassa met achterwege blijven van ‘priming
effecten’ (zie B2);

i) Verschuivingen in de functionele diversiteit van mycorrhiza-;vormende
paddenstoelen

j) Verschuiving in de koolstof- of stikstofefficiéntie van strooiselafbrekers
waardoor de ontkoppeling van de stikstof- en koolstofkringloop in stand
gehouden wordt);

k) In welke mate kunnen mycorrhizapaddenstoelen van oude bosbodems
(met een Hh-laag) de circulatiesnelheid van stikstof in de bodem
afremmen zodat het na-ijlingseffect minder sterk wordt (zie § 15.3.5)?

I) Verschuivingen in de soortensamenstelling van houtafbrekende
paddenstoelen (bij hoge N-belasting kunnen loofhoutpaddenstoelen op
naaldhout aangetroffen worden). Ook de N-dynamiek in naaldhout zou
hoog kunnen blijven bij reductie van de N-input maar het
operationaliseren van het concept N-dynamiek in hout is nog onvoldoende
uitgewerkt.

m) Ook voor grasland is hersteltijd onbekend, vooral doordat de ecologie van
de karakteristieke soorten van ‘wasplaat-graslanden’ nog onvoldoende
begrepen is: in hoeverre leven ze van specifieke koolstof- en
stikstofbronnen en / of reageren ze op specifieke vormen van fosfaat.
Verder is onbekend hoe snel ze zich ontwikkelen en wat de betekent van
oude stabiele humus is voor deze soorten. Door het ontbreken van deze
kennis kan niet voorspeld worden waar de beste kansen liggen voor het
herstel van deze habitats.

384 O+BN Ontwikkeling en Beheer Natuurkwaliteit



B4. Indirecte effecten van N-depositie op de balans met andere nutriénten
Onder invloed van de hoge N-depositie kan er in sommige ecosystemen een
onbalans ontstaan tussen stikstof en andere nutriénten. In bossen spelen
mycorrhiza-vormende paddenstoelen hierbij vermoedelijk een belangrijke rol,
maar hierover is nog onvoldoende kennis. Deze kennis is van belang voor de
ontwikkeling van efficiénte herstelstrategieén. Enkele relevante aspecten:

n) Het lijkt aannemelijk dat tekorten in de nutriéntenbalans in bomen niet
zozeer het gevolg zijn van een beperkt aanbod van P en basische kationen
in de bodem, maar vooral van een beperkte opnamecapaciteit door de
geringe hoeveelheid mycorrhiza. Verstoringen van de nutriéntenbalans
kunnen doorwerken door in het hele voedselweb (zie ook § 3.1.1 en §
15.3.6).

0) Effecten van micronutriénten zijn niet onderzocht. Voor koper en zink is
het waarschijnlijk dat de reductie van ectomycorrhizapaddenstoelen heeft
geleid tot een beperkte opname (dus reductie van biologische
beschikbaarheid; zonder dat de chemische beschikbaarheid verminderd
hoeft te zijn).

p) Reductie van Mn-beschikbaarheid. De cruciale fase bij strooiselafbraak is
die van de afbraak van de moeilijk afbreekbare (recalcitrante)
verbindingen zoals lignine. Een belangrijk enzym hierbij is het Mn-
afhankelijke peroxidase. In welke gevallen N-depositie (of secundaire
effecten van N-depositie zoals verzuring) leiden tot vermindering van Mn-
beschikbaarheid en dus tot vertraging van afbraak (en daardoor
strooiselophoping) is niet bekend. Het is een interessante optie om bij
experimenten met micronutriénten (indien toegepast op voldoende grote
schaal) ook de mycoflora te monitoren.

q) In oude graslanden zou een rol weggelegd kunnen zijn voor
fosfaatspeciatie (de beschikbaarheid van verschillende P-vormen in relatie
tot pH). Dit kan met name relevant zijn bij graslandherstel - als na
ingrepen (herstelbeheer) de stikstofbeschikbaarheid (mineraal stikstof, de
stikstofvoorraad in de bodemorganische stof) verlaagd is, kan
fosfaatspeciatie herstel beperken.

B5. Populatie-ecologie en verbreidingslimitatie

Bij herstelbeheer wordt vaak verondersteld dat de gecreéerde milieucondities

snel in evenwicht komen met de soortensamenstelling van de habitat. Met

andere woorden: het ontbreken van een soort na beheeringrepen is het
gevolg van het feit dat de abiotische condities nog niet geschikt zijn voor deze
kritische soort, en niet van het feit dat de soort de geschikte habitat nog niet
heeft weten te koloniseren. Voor paddenstoelen wordt vaak aangenomen dat
verspreidingslimitatie geen enkele rol speelt. Daardoor wordt verondersteld
dat bij ontgronding paddenstoelen wel weer terug zullen komen. Recent
onderzoek suggereert dat dit niet voor alle soorten het geval is doordat
soorten sterk verschillen in hun ecologische strategie (investering in
vegetatieve hervestiging van mycelia dieper in de grond versus vestiging door
sporen; zie § 2.3.3). Ook wordt verondersteld dat beénten met grond wel
noodzakelijk is voor bodemfauna maar niet voor paddenstoelen. De laatste
jaren zijn er aanwijzingen gekomen dat zowel in ruimtelijk als in temporeel
opzicht kolonisatie een beperkende factor kan zijn voor sommige soorten. Dat
leidt tot de volgende vragen:

r) Wat is de schaal waarop beheersingrepen moeten worden uitgevoerd?

s) Hoe belangrijk is een meer landschapsecologische benadering en
integratie van paddenstoelen in een netwerk van onderling verbonden
gebieden?

t) Hoe belangrijk is connectiviteit (en continuiteit) voor houtpaddenstoelen
die karakteristiek zijn voor oud bos? In een recente studie toonden Nordén
et al. (2013) aan dat het aantal zeldzame oud-bossoorten in
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bosfragmenten slechts 10% kan bedragen van het aantal in onderling
goed verbonden bossen. Andere (over het algemeen al algemene) soorten
leken juist van fragmentatie te profiteren.

Wat is het belang van populatiemodellen voor paddenstoelen.
Populatiemodellen (matrixmodellen) zoals die in planten-demografisch
onderzoek veel gebruikt worden zijn voor paddenstoelen nog niet
bruikbaar door gebrek aan betrouwbare gegevens over levensduur van
mycelia, afstand van sporenverspreiding, overlevingsduur en
concurrentiekracht van het mycelium. Dit is met nhame van belang voor
soorten van stabiele milieus (Wasplatengraslanden, oude
bosgroeiplaatsen) en voor soorten die spaarzaam vruchtlichamen vormen
(Parasolzwammen, oud-bossoorten).

Wat is de implicatie voor praktisch beheer van lanen en met bomen
beplante wegbermen? Welke kansrijke bossen in de omgeving van
mycologische rijke bermen kunnen worden geidentificeerd als kansrijk
voor bosherstel op landschapsschaal? Is pleksgewijze vervanging van
oude bomen door jonge aanplant mogelijk succesvoller dan gelijktijdige
vervanging van alle bomen in een rijke wegherm?

Op welke diepte in het profiel bevinden zich mycelia? Hoe wordt overleven
beinvioed door plaggen of ontgronden? Welke gevolgen heeft dat voor
herstelstrategieén op voedselrijke grond indien al dan niet tot ontgronden
wordt overgegaan?

20.3 Link met de OBN kennisagenda

De nieuwe OBN kennisagenda

Tijdens een werkconferentie in juni 2013 is een top-10 samengesteld van
onderwerpen die in het kader van de OBN kennisagenda voor 2014-2018 als
prioritair worden beschouwd. In dit hoofdstuk wordt voor deze tien prioritaire
kennisvragen aangegeven hoe ze aan bod komen in de in dit hoofdstuk
geidentificeerde kennislacunes.

1.

Maatregelen voor randzones en gradiénten in het kader van Natura 2000
Voor dit rapport is expliciet een landschapsecologische schaal gekozen,
waarbij grootschalige landschapsvormende processen meer kans hebben
zich te ontwikkelen, zodat de rol voor lokaal beheer kan worden
teruggedrongen. Bij de ontwikkeling van structuurrijke gradiénten spelen
interactie-effecten tussen N-depositie en habitatfragmentatie een
belangrijke rol (zie B1). Ook bij B3 wordt op deze vraag ingegaan.
Daarnaast speelt bij een landschapsecologische benadering spelen de
ruimtelijke samenhang (connectiviteit) een grote rol. De bijbehorende
kennislacune is die van de eventuele verbreidingslimitatie van
paddenstoelen (zie B5).

Koppeling agrarisch natuurbeheer met natuurgebieden

In het geval van mycologische waarden in het agrarisch gebied gaat het
vooral om begraasde en gemaaide graslanden met hoge mycologische
waarden (met speciale aandacht voor wasplaatgraslanden). De vraag naar
het voorkomen van grote aantallen bijzondere soorten (soms
onafhankelijk van de botanische rijkdom) is behandeld bij A1 en B5.
Strategieén voor voormalige landbouwgronden

In hoofdstuk 18 wordt ingegaan op strategieén voor de omvorming van
voormalige landbouwgrond. De bijbehorende kennisvragen komen aan bod
bij B3 (na-ijlingseffecten en hersteltijden)
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10.

Effectieve herstelstrategieén in het kader van de PAS

Door de belangrijke functionele rol die paddenstoelen spelen in diverse
Natura 2000 habitattypen is het van belang om meer kennis te vergaren
over het effect van beheermaatregelen op de mycoflora. De bijbehorende
kennisvragen op ecosysteemniveau komen aan bod bij A2, B1-B3.
Onbalans en herstel van de bodemchemie

Bij dit thema spelen paddenstoelen, met name in bossen, waarschijnlijk
een cruciale rol. Dit thema komt aan bod bij B2, B3 en deels B1.
Koppeling ecologische en waterstaatkundige doelen in het landschap
Doordat aquatische milieus onbelangrijk zijn voor fungi, komt dit thema
nauwelijks aan bod.

Nieuwe kansen voor bijen bloemen in het landschap

Dit thema is voor paddenstoelen niet relevant.

Klimaatverandering: ecologische consequenties

Klimaatverandering heeft waarschijnlijk invioed op diverse
ecosysteemprocessen waarbij paddenstoelen een belangrijke rol spelen.
Dit komt indirect aan de orde bij de B2-B4.

Effectieve bestrijdingsstrategieén invasieve exoten

Dit probleem speelt nauwelijks bij fungi (behalve wellicht bij enkele
parasitaire soorten zoals Vals essenvlieskelkje, Hymenoscyphus
subalbidus). De kennisvraag is als te specifiek niet in de lijst opgenomen.
Volgens het oordeel van deskundigen is de kans dat ecosysteemherstel (in
combinatie met verspreidingslimitatie van de doelsoorten) zal leiden tot
het ontstaan van lege niches die vervolgens leiden tot invasies door
exoten bij paddenstoelen erg klein en om die reden is dit thema eveneens
niet als kennislacune geidentificeerd.

Verweving van functies in het landschap

Dit thema wordt in aanzet ontwikkeld bij kennislacune A3
(ecosysteemdiensten). Het inzichtelijk maken van ecosysteemdiensten
door paddenstoelen kan helpen bij een goede belangenafweging. Verder
komt de vraag expliciet aan de orde bij A5 (mogelijkheden om het behoud
van mycologisch waardevolle naaldbossen te combineren met recreatieve
functies).
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33, 70, 364

272

284, 337, 364
283, 337

294, 321, 322
70

83, 275, 362
83, 337, 362
272

361, 364

43, 294

150

140

70

321, 323

139, 140

150

373

321

286

61, 261, 263
311

94, 96, 109, 111
47, 58, 59

47, 58

58, 59, 326, 334
113, 162

155

106

227

Astraeus hygrometricus 294
Athelopsis recondita 140
Aurantioporus fissilis 370
Auricularia mesenterica 336
Auriscalpium vulgare 46, 47, 323
Baeospora myosura 46, 47
Bankera fuligineoalba 144
Basidiodendron cinereum 140
Belonopsis retincola 103, 104
Biscogniauxia nummularia 57
Bisporella scolochloae 104
Bjerkandera adusta 61, 62, 329
Bjerkandera fumosa 246
Bolbitius titubans 177, 185, 199, 224
Boletus calopus 295
Boletus edulis 33, 295
Boletus erythropus 295, 337
Boletus impolitus 41, 96, 248, 337
Boletus legaliae 83, 362
Boletus luridus 211, 275, 311, 361, 364
Boletus pinophilus 144, 322
Boletus queletii 286
Boletus radicans 41
Boletus reticulatus 284, 337
Boletus rhodoxanthus 286
Boletus satanas 41, 83, 84, 211, 337, 362
Botryobasidium laeve 140
Bovista aestivalis 156, 161
Bovista nigrescens 199, 224
Bovista plumbea 199
Bovista pusilla 197, 208
Bovistella radicata 197, 215, 216
Buchwaldoboletus lignicola 323
Buglossoporus quercinus 67
Bulbillomyces farinosus 47
Byssomerulius corium 246
Calloria neglecta 239
Calocybe carnea 199, 363
Calocybe gambosa 282
Calocybe obscurissima 271, 274
Calvatia gigantea 46, 199, 238, 239
Calvatia utriformis 199
Calycellina alniella 48
Calyptella capula 239
Camarophyllopsis foetens 198, 211
Camarophyllopsis hymenocephala 197, 211
Camarophyllopsis micacea 197, 211
Camarophyllopsis phaeophylla 140

Camarophyllopsis schulzeri

Campanella caesia
Cantharellula umbonata
Cantharellus amethysteus
Cantharellus cibarius

Cantharellus tubaeformis
Cenococcum geophilum
Ceriophora palustris
Ceriporiopsis gilvescens
Cerrena unicolor
Chalciporus piperatus
Cheilymenia gra nulata
Cheilymenia stercorea
Chlorophyllum olivieri
Chlorophyllum rachodes
Chroogomphus rutilus
Ciboria acerina

197, 210, 211, 214
149, 150, 156
140, 215

292, 294

75, 94, 97, 284, 293, 294

309, 316, 322, 333
85, 86, 295, 300
70

103

67, 342

329

295

226, 227

226

70

199

286, 318, 323
259



Ciboria amentacea
Ciboria lentiformis
Ciboria viridifusca
Clathrus archeri

Clavaria argillacea

Clavaria daulnoyi
Clavaria falcata

Clavaria fragilis

Clavaria greletii
Clavaria incarnata
Clavaria straminea
Clavaria zollingeri
Claviceps microcephala
Claviceps nigricans
Claviceps purpurea
Clavulinopsis corniculata
Clavulinopsis fusiformis
Clavulinopsis helvola
Clavulinopsis laeticolor
Clavulinopsis Iuteoalba
Clavulinopsis luteoochracea
Clavulinopsis umbrinella
Clavulinopsis vernalis
Clitocybe agrestis
Clitocybe amarescens
Clitocybe barbularum
Clitocybe clavipes
Clitocybe connata
Clitocybe ditopa
Clitocybe fragrans
Clitocybe geotropa
Clitocybe glareosa
Clitocybe marginella
Clitocybe metachroa

48, 261, 263
48, 262

48, 263

85

132, 135, 137, 142, 168, 169

198, 309
172, 198, 232
199, 224
198, 200

172

232

198, 203
194, 197

122

102, 104

148, 171, 236, 236

198, 200
197

176, 198, 200, 275
198, 200

215

111, 113, 162

197

120, 121, 122, 348

177, 185, 199, 224
199, 224

156

70, 296

199

70

70, 338

274, 335, 338

208

70, 154

53, 70, 249, 275, 296

Clitocybe nebularis  46,53,70,249,250,275, 296, 312

Clitocybe phaeophthalma
Clitocybe rivulosa
Clitocybe vibecina
Clitopilus caelatus
Clitopilus hobsonii
Clitopilus nitellinus
Clitopilus parilis
Clitopilus popinalis
Clitopilus scyphoides
Coltricia perennis
Conocybe albipes
Conocybe alboradicans
Conocybe brunneidisca
Conocybe dunensis
Conocybe fuscimarginata
Conocybe pubescens
Conocybe rickeniana
Conocybe siliginea
Conocybe subpubescens
Coprinellus angulatus
Coprinellus callinus
Coprinellus curtus
Coprinellus heptemerus
Coprinellus xanthothrix
Coprinopsis ammophilae
Coprinopsis cinerea
Coprinopsis cothurnata
Coprinopsis erythrocephala
Coprinopsis kubicka e
Coprinopsis lagopus
Coprinopsis macrocephala
Coprinopsis nivea
Coprinopsis phaeospora
Coprinopsis picacea
Coprinopsis semitalis
Coprinopsis stangliana

274

154, 161, 185, 199, 224

52, 122, 129
139, 140
246

159, 160
140, 203

156, 161, 198, 206, 208

198, 200

135, 309, 310, 316, 322

199
224

130, 135, 227, 229
149

235, 236

130, 135, 229

199

185, 199, 224, 236
48, 263

373

102

227

227

161

148, 149, 161

227

227

161

102, 104

377

227

226, 227

239

52

208

211

Coprinopsis stercorea
Coprinopsis tigrinella
Coprinopsis urticicola
Coprinus comatus
Coprinus sterquilinus
Cordyceps militaris
Coriolopsis gallica
Coriolopsis trogii
Cortinarius albonigrellus
Cortinarius alboviolaceus
Cortinarius alnetorum
Cortinarius anserinus
Cortinarius armillatus
Cortinarius balteatocumatilis
Cortinarius bibulus
Cortinarius bolaris
Cortinarius caerulescens
Cortinarius camphoratus
Cortinarius caperatus
Cortinarius cavipes

Cortinarius cinnamomeoluteus

Cortinarius cinnamomeus
Cortinarius comatus
Cortinarius croceoconus
Cortinarius croceus
Cortinarius cucumisporus
Cortinarius dumetorum
Cortinarius fusisporus
Cortinarius helvelloides
Cortinarius helvolus
Cortinarius hinnuleus
Cortinarius huronensis
Cortinarius infractus
Cortinarius largus
Cortinarius lilacinopusillus
Cortinarius lividoochraceus
Cortinarius malachius
Cortinarius mucosus
Cortinarius pauperculus
Cortinarius pholideus
Cortinarius porphyropus
Cortinarius pseudocrassus
Cortinarius purpureus
Cortinarius raphanoides
Cortinarius rubellus
Cortinarius sanguineus
Cortinarius saturninus
Cortinarius scaurus
Cortinarius semisanguineus
Cortinarius septentrionalis
Cortinarius torvus
Cortinarius tubarius
Cortinarius turgidus
Cortinarius uliginosus
Cortinarius urbicus
Cortinarius vibratilis
Cortinarius violaceus
Craterellus cornucopioides
Crepidotus caspari
Crepidotus luteolus
Crinipellis scabellus
Cudoniella clavus

Cyathus stercoreus
Cyathus striatus
Cylindrobasidium evolvens
Cystoderma amianthinum
Cystoderma carcharias
Cystoderma jasonis
Cystolepiota bucknallii
Cystolepiota seminuda
Daedalea quercina
Daedaleopsis confragosa

96, 227
104
102, 104
199, 236, 237
130, 227
222

329
246, 247
165

295

263

a1

70, 96, 126, 267, 268

41
77, 263

75, 294, 332, 333
a1

41, 43, 321, 322
332

165

163, 255, 256
75, 175, 206, 295
165

175, 206, 208
322

163, 165

163, 165

295, 316, 322
263

294

337

126

275

275, 337, 360
77, 263

294, 296

321, 322

144

165

126, 267, 268
75, 294

311

295

268

295, 323

292, 294

330

43, 317, 321, 323
322

165

284

126, 127

365

255, 256

330

295

295

291, 292, 295, 332

247
239

149, 150, 15

263

149, 150

377

330

177, 199

53, 295, 296, 297
198

274, 376

52

294

246, 254, 256



Deaedaleopsis tricolor
Deconica coprophila
Deconica inquilina
Deconica merdaria
Deconica montana
Deconica phillipsii
Deconica subviscida
Dermoloma cuneifolium
Dermoloma josserandii
Dermoloma magicum

142,

Dermoloma pseudocuneifolium

Diatrype bullata
Diatrypella verruciformis
Diplomitoporus flavescens
Disciotis venosa

Disciseda bovista
Dumontinia tuberosa
Elaphocordyceps capitata

Elaphocordyceps longisegmentis
Elaphocordyceps ophioglossoides

Elaphomyces granulatus
Elaphomyces maculatus
Elaphomyces muricatus
Entoloma albotomentosum
Entoloma ameides
Entoloma anatinum
Entoloma aprile

Entoloma argenteostriatum
Entoloma atrocoeruleum
Entoloma atromarginatum
Entoloma bisporigerum
Entoloma bloxamii
Entoloma brunneoflocculosum
Entoloma byssisedum
Entoloma caccabus
Entoloma caesiocinctum
Entoloma calaminare
Entoloma callirhodon
Entoloma calthionis
Entoloma carbonicola
Entoloma cetratum
Entoloma chalybaeum
Entoloma clandestinum
Entoloma clypeatum
Entoloma cocles

Entoloma coeruleofloccosum
Entoloma conferendum

Entoloma corvinum
Entoloma costatum
Entoloma cuniculorum
Entoloma cuspidiferum
Entoloma cyanulum
Entoloma defibulatum
Entoloma elodes
Entoloma euchroum
Entoloma excentricum
Entoloma exile
Entoloma farinasprellum
Entoloma farinogustus
Entoloma favrei
Entoloma fernandae
Entoloma formosum
Entoloma griseocyaneum
Entoloma hebes
Entoloma hirtipes
Entoloma hispidulum
Entoloma incanum
Entoloma infula
Entoloma inutile
Entoloma jahnii
Entoloma jubatum

154, 155, 156, 161,

183, 197,
197, 210,
197,

286, 318,
273,

102, 104, 106,
197,

140, 196, 197, 210,

176,

183,

52, 53 161,
198, 200, 201, 248,

281, 282,

121, 122, 176, 177,
180,

115, 117, 120, 121,
47,247, 261, 263,
164,
197,

135, 142, 154, 161,
176,
197, 212,

198, 214,

273
227
199
227
198
156
224
232
232
211
211
256

47
323
286
156
273
295

295, 323
295, 323

322

41
295
184
211
197
281
203
176
165
256
211
211
106
263
198
211
197
184
116
322
275
163
357
197
165
179
184
197
232
215
113
111
180
122
330
165
211
203
215
268
198
180
214
274
323
215

139, 197, 212

184, 197,

102,
197,

212
135
106
215

Entoloma juncinum
Entoloma juniperinum
Entoloma kuehnerianum
Entoloma lanuginosipes
Entoloma lividocyanulum
Entoloma longistriatum
Entoloma minutum
Entoloma moliniophilum
Entoloma mougeotii
Entoloma neglectum
Entoloma niphoides
Entoloma nitidum
Entoloma papillatum
Entoloma phaeocyathus
Entoloma poliopus
Entoloma politum
Entoloma porphyrophaeum
Entoloma proterum
Entoloma prunuloides
Entoloma pseudocoelestinum
Entoloma pseudoturci
Entoloma queletii
Entoloma resutum
Entoloma rhodopolium
Entoloma roseum
Entoloma rusticoides
Entoloma sarcitum
Entoloma saundersii
Entoloma scabrosum
Entoloma sepium
Entoloma sericellum
Entoloma sericeoides
Entoloma sericeum
Entoloma serrulatum
Entoloma sodale
Entoloma sphagneti
Entoloma testaceum
Entoloma tibiicystidiatum
Entoloma turbidum
Entoloma turci
Entoloma undatum
Entoloma vinaceum
Entoloma xanthocaulon
Entoloma xanthochroum
Epithele typhae
Erysiphe cruciferarum
Erysiphe penicillata
Eutypa spinosa
Exobasidium rostrupii
Faerberia carbonaria
Fistulina hepatica
Flammula alnicola
Fomes fomentarius
Fomitiporia hippophaeicola
Fomitiporia punctata
Fomitiporia robusta
Fomitopsis pinicola
Fomitopsis rosea
Fuscoporia ferrea
Galerina alluviana
Galerina atkinsoniana
Galerina calyptrata
Galerina caulocystidiata
Galerina cephalotricha
Galerina clavata
Galerina graminea
Galerina heimansii
Galerina hygrophila
Galerina hypnorum
Galerina jaapii

Galerina lacustris
Galerina mniophila

292
139

206, 208

322

197

197, 200
122, 171, 176, 184
121

197, 208
198, 224
281, 282
267, 268, 322
198, 200
149, 161

197

256

176, 197

162

197, 210, 212
176

197, 200

268

165

256

197

198

197

336

263

281, 282
198, 200

232

177, 185, 199, 224
198, 200, 248, 275
197, 212

52, 117

144

184

122

197, 200

208

135, 154, 198, 214, 215

135, 198, 214, 215
163

104, 184

236

48

57

116, 117

96, 373

67, 290, 294, 333
47, 261, 263
64, 65, 266

159, 160

273

67, 290, 336

55

67

61

203

185, 198

121, 135, 161, 198
180

198

199

199

263

176, 184

121, 198

112, 113, 124, 125, 184

256
198



Galerina paludosa
Galerina pumila
Galerina rugisperma
Galerina salicicola
Galerina sphagnorum
Galerina stordalii
Galerina tibiicystis
Galerina uncialis
Galerina unicolor
Galerina vittiformis
Ganoderma adspersum

Ganoderma cupreolaccatum

Ganoderma lipsiense
Ganoderma lucidum
Ganoderma resinaceum
Geastrum berkeleyi
Geastrum campestre
Geastrum corollinum
Geastrum coronatum
Geastrum fimbriatum
Geastrum floriforme
Geastrum fornicatum
Geastrum minimum
Geastrum pectinatum
Geastrum quadrifidum
Geastrum rufescens
Geastrum saccatum
Geastrum schmidelii
Geastrum striatum
Geastrum triplex

111, 115, 116, 117
177, 185, 198
140

256

117

110, 111, 117
94, 111, 115, 117
154

200

199

66, 339

67, 336, 337, 338
246

294

58, 339

272

161, 281, 282
160, 282

282

274, 323, 357
140, 160

272

153, 160, 161
318, 323

322

272, 274

160

96, 160, 168

160, 281, 282, 356, 357

52, 282, 356, 357

Gelatoporia pannocincta 67
Geoglossum arenarium 135, 142, 168, 169
Geoglossum cookeianum 197, 200
Geoglossum fallax 197, 208
Geoglossum glutinosum 198, 200
Geoglossum simile 121, 124
Geoglossum umbratile 198, 200
Geopora arenicola 161
Geopyxis carbonaria 373
Gloeophyllum odoratum 320, 322
Gloeophyllum sepiarium 60
Gloiocephala menieri 102, 103, 104
Gomphidius glutinosus 96, 319, 320, 323, 375
Gomphidius roseus 134, 322
Grifola frondosa 294, 360, 364
Gymnopilus flavus 199, 231, 232
Gymnopilus fulgens 119, 120, 122
Gymnopus androsaceus 52, 120, 122, 129, 133

135, 198, 322
Gymnopus confluens 52, 70, 338
Gymnopus dryophilus 70, 120, 122, 198, 363
Gymnopus fusipes 67, 333
Gymnopus inodorus 333
Gymnopus luxurians 377
Gymnopus perforans 319, 322
Gymnosporangium clavariiforme 57
Gyrodon lividus 77, 287
Gyromitra esculenta 135, 318, 322
Gyroporus cyanescens 143,144, 289, 290, 294, 333
Haasiella venustissima 272, 274
Hapalopilus croceus 67
Haploporus odorus 67
Hebeloma cavipes 360
Hebeloma collariatum 163, 165
Hebeloma crustuliniforme 70, 345
Hebeloma cylindrosporum 144, 322
Hebeloma mesophaeum 70, 312
Hebeloma psammophilum 150, 161, 163, 165
Hebeloma pusillum 161, 175, 256
Hebeloma velutipes 254, 312
Helvela acetabulum 283
Helvella atra 271

Helvella confusa
Helvella corium

Helvella crispa

Helvella ephippium
Helvella lacunosa
Helvella leucomelaena
Helvella queletii
Helvella spadicea
Hemimycena candida
Hemimycena lactea
Hemimycena mairei
Hemimycena nitriolens
Hericium cirrhatum
Hericium coralloides
Hericium erinaceus
Hericium flagellum
Heterobasidion annosum
Heterosphaeria patella
Hohenbuehelia culmicola
Hohenbuehelia fluxilis
Hyalopeziza corticola
Hydnellum caeruleum
Hydnellum compactum
Hydnellum concrescens
Hydnellum ferrugineum
Hydnellum peckii
Hydnellum spongiosipes
Hydnum repandum
Hygrocybe acutoconica
Hygrocybe aurantia

Hygrocybe aurantiosplendens

Hygrocybe calciphila
Hygrocybe cantharellus
Hygrocybe ceracea
Hygrocybe chlorophana
Hygrocybe citrinovirens
Hygrocybe coccinea

Hygrocybe coccineocrenata

Hygrocybe colemanniana
Hygrocybe conica

Hygrocybe conicoides

Hygrocybe constrictospora

Hygrocybe flavipes
Hygrocybe fornicata
Hygrocybe glutinipes
Hygrocybe helobia
Hygrocybe insipida
Hygrocybe intermedia
Hygrocybe irrigata
Hygrocybe lacmus
Hygrocybe laeta
Hygrocybe marchii
Hygrocybe miniata
Hygrocybe mucronella
Hygrocybe nitrata
Hygrocybe obrussea
Hygrocybe ortoniana
Hygrocybe ovina
Hygrocybe perplexa
Hygrocybe phaeococcinea
Hygrocybe pratensis
Hygrocybe psittacina
Hygrocybe punicea
Hygrocybe radiata
Hygrocybe russocoriacea
Hygrocybe spendidissima
Hygrocybe subglobispora

Hygrocybe substrangulata
198,205,223,224,248, 275, 363

Hygrocybe virginea
Hygrocybe vitellina

271
163

375

271

375

323

271

271

238, 239

376

232

103, 104

67, 294

67, 294, 304, 336, 338
67, 96, 294, 336, 339
67

326

184

94, 149

256

259

144

41, 289, 294, 363, 364

96,289, 294, 333, 362, 364

144
144, 316

289,294,312,333,362, 364

291, 294
198, 206, 208, 345
121

197, 210, 212

197, 210, 212

179, 180

197, 200

197, 232, 350

214

197, 208

94, 109, 110, 111, 115
117

197, 212

111, 113, 176, 184, 198, 205

221, 224, 345, 363
156, 161

197

197, 210, 212
197, 218, 230, 232
176, 184, 198, 248
94, 109, 111, 176
176, 184, 198, 200
197, 212

197, 232

123, 183, 214, 215

176, 179, 180, 181, 198

232

156, 177, 198, 214, 215, 345

197, 210, 212
197, 214, 215
197, 230, 232
176

214, 215
197, 211
162, 166, 215
197, 200

96,156,176,198,205, 223, 224

190, 197, 210, 212
137, 232
162, 197, 206, 208
197, 212

197, 218, 230, 231, 232

162

197, 208, 215



Hygrophoropsis aurantiaca
Hygrophoropsis macrospora
Hygrophorus agathosmus
Hygrophorus hypothejus
Hygrophorus lucorum
Hygrophorus nemoreus
Hygrophorus olivaceoalbus
Hygrophorus penarius
Hygrophorus persoonii
Hygrophorus pustulatus
Hymenogaster arenarius
Hymenogaster olivaceus
Hymenogaster tener
Hymenoscyphus seminis-alni
Hymnoscyphus pseudoalbidus
Hyphoderma cryptocallimon
Hyphodontia sambuci
Hypholom udum
Hypholoma dispersum
Hypholoma elongatum
Hypholoma ericaeum
Hypholoma fasciculare
Hypholoma laeticolor
Hypholoma polytrichi
Hypholoma subericaeum
Hypholoma udum
Hypochnicium lundellii
Hypocreopsis lichenoides
Hypsizygus ulmarius
Incrucipilum sulphurellum
Inocybe acuta

Inocybe adequata
Inocybe agardhii
Inocybe arenicola
Inocybe asterospora
Inocybe bongardii
Inocybe calamistrata
Inocybe calospora
Inocybe dulcamara
Inocybe dunensis
Inocybe fraudans
Inocybe godeyi

Inocybe hirtella

Inocybe jacobi

Inocybe lacera

Inocybe lanuginosa
Inocybe paludinella
Inocybe salicis

Inocybe sambucina
Inocybe serotina
Inocybe squarrosa
Inocybe subcarpta
Inocybe undulatospora
Inocybe vulpinella
Inonotus cuticularis
Inonotus hispidus
Kavinia alboviridis
Kretschmaria deusta
Kuehneromyces mutabilis
Laccaria bicolor

Laccaria laccata

Laccaria maritima
Laccaria proxima
Lacrymaria lacrymabunda
Lactarius aspideus
Lactarius aurantiacus
Lactarius azonites
Lactarius blennius
Lactarius camphoratus
Lactarius chrysorrheus

Lactarius controversus

134,

115, 117, 122,

102, 104,
52,

254,

295,

163,

94,

161, 163,
40, 41,
199,

41, 94, 284, 289,

154, 161
184

319, 323
135, 322
319

332

319

292

286

323

311

311

311

48

85

140

148

122

322
177, 185
179, 180
62, 355
184

322
171, 184
117, 121
156
255, 256
336

259

256
337, 360
163, 165
316

337

337

263

175

163

161, 165
337

272

375
345, 352
161, 345
295, 333
175

175, 256
144, 294
161, 165

165, 166

139, 140

70, 254
164, 165
161, 163
237, 338

292, 364

294
293, 294
333, 364
361, 364

Lactarius deliciosus
Lactarius deterrimus
Lactarius flavidus
Lactarius helvus
Lactarius hepaticus
Lactarius hysginus
Lactarius lacunarum
Lactarius lilacinus
Lactarius mairei
Lactarius mammosus
Lactarius necator
Lactarius obscuratus
Lactarius omphaliformis
Lactarius pallidus
Lactarius pterosporus
Lactarius pyrogalus
Lactarius rufus
Lactarius semisanguifluus
Lactarius serifluus
Lactarius subdulcis
Lactarius subumbonatus
Lactarius tabidus
Lactarius torminosus
Lactarius trivialis
Lactarius vietus
Lactifluus vellereus
Laetiporus sulphureus
Laetisaria fuciformis
Lamprospora asperior

Lamprospora tortulae-ruralis

Leccinum aurantiacum
Leccinum duriusculum
Leccinum niveum
Leccinum pseudoscabrum
Leccinum quercinum
Leccinum versipelle
Lentinellus cochleatus
Lentinus tigrinus
Lenzites betulinus
Lenzites warnieri
Leotia lubrica

Lepiota boudieri
Lepiota brunneolilacea
Lepiota calcicola
Lepiota clypeolaria
Lepiota cristata
Lepiota echinacea
Lepiota erminea
Lepiota forquignoni
Lepiota fuscovinacea
Lepiota hymeniderma
Lepiota ochraceofulva
Lepiota oreadiformis
Lepiota perplexa
Lepiota pilodes
Lepiota tomentella
Lepista flaccida
Lepista nuda

Lepista panaeolus
Lepista saeva

Lepista sordida
Leratiomyces ceres
Leratiomycs laetissimus
Leucoagaricus barsii
Leucoagaricus georginae
Leucoagaricus leucothites
Leucoagaricus serenus
Leucocoprinus brebissonii
Lichenomphalia umbellifera
Limacella glioderma
Lycoperdon echinatum
Lycoperdon lividum

52,

318, 323, 375
320, 323, 375
42

169, 322

70, 316

126, 134, 135, 317, 318, 323

256
263

337

352

70

47, 263

77, 263, 287

a2

a2

274

316

323

294

70

291, 294

70, 73, 266, 356
287, 361

42, 43, 267, 295, 321, 323
126, 268, 287
42, 295

55, 80, 294, 370
203

102

155

337

337

94, 126, 267, 268
274

294, 364

295

333

246, 247, 248, 330, 369
61

83

295

274

149, 161

274

52

25, 52

376

156, 161, 198, 206, 208
274

274, 376

273

274

203

274

274

274

53, 70, 249, 250, 296, 312
70, 199, 249, 312
198, 224

171, 224

199, 224, 236

85, 377

161

161

286

199

286

275

116, 117

159, 160

272, 274

156, 198



Lycoperdon mammiforme
Lycoperdon nigrescens
Lycoperdon perlatum
Lyophyllum ambustum
Lyophyllum anthracophilum
Lyophyllum cessans
Lyophyllum gangraenosum
Lyophyllum palustre
Lyophyllum tylicolor
Macrolepiota excoriata
Macrolepiota procera
Macrotyphula fistulosa
Macrotyphula juncea
Marasmiellus trabutii
Marasmiellus tricolor
Marasmius anomalus
Marasmius curreyi
Marasmius epiphylloides
Marasmius limosus
Marasmius minutus
Marasmius oreades
Marasmius rotula
Marasmius torquescens
Marasmius wynneae
Melanoleuca cinereifolia
Melanoleuca friesii
Melanoleuca polioleuca
Melanoleuca verrucipes
Mensularia nodulosa
Mensularia radiata
Meripilus giganteus
Meruliopsis taxicola
Microglossum nudipes
Microglossum olivaceum
Microsphaera alphitoides
Mitrophora semilibera
Mollisia amenticola
Monilinia johnsonii
Monilinia oxycocci
Morchella esculenta
Mutinus ravenelii
Mycena acicula

Mycena adonis

Mycena aetites

Mycena amicta

Mycena belliae

Mycena bulbosa

Mycena chlorantha
Mycena cinerella
Mycena clavicularis
Mycena epipterygia
Mycena filopes

Mycena flavescens
Mycena flavoalba
Mycena galericulata
Mycena galopus
Mycena hiemalis
Mycena leptocephala
Mycena megaspora
Mycena metata

Mycena niveipes

Mycena olida

Mycena olivaceomarginata
Mycena pelianthina
Mycena pelliculosa
Mycena polygramma
Mycena pseudocorticla
Mycena pura

Mycena rosea

Mycena sanguinolenta

Mycena sepia

70,
52, 70,

94, 111, 116, 117,
198,

46,

48, 261,

150,
198,

102, 104,

155,161,177,185,199, 224,

94, 148, 149,

61,
47, 61, 260, 261,
339,

210, 211,
206, 207,
85, 332,
273,

116,
272, 273, 282,

120, 121, 122, 176,

199,
102, 103,
154, 155,

129, 177, 198,
286, 318,

47, 122, 129,

275, 338,

365
198
312
140
373
376
270
177
198
224
199
263
48
171
224
155
102
291
154
246
363
48
338
274
161
161
199
37
294
263
340
286
212
208
334
282
48
357
117
342
236
48
198
232
70
104
184
156
363
323
198
48
363
199

56, 61

47,

120,

248,
185, 199, 224,

248, 330,
177, 249, 271,

199, 295,
199, 203,

46,52, 70, 120, 122, 154, 161, 198

247
199
122

52
330
330
363
338

129,135,140,161, 177, 199, 215

330
369
275
274

52, 53, 120, 122, 129, 137

296
363

Mycena seynesii

Mycena speirea

Mycena vitilis
Mycenastrum corium
Myriosclerotinia curreyana
Myriosclerotinia duriaeana
Myriostoma coliforme
Myxomphalia maura
Nemania confluens
Neottiella rutilans
Nidularia deformis
Nimbomollisia eriophori
Octospora humosa
Octospora melina
Octospora neerlandica
Ombrophila violacea

Omphaliaster asterosporus
161, 175, 176, 183, 184, 185

Omphalina acerosa
Omphalina baeospora
Omphalina chlorocyanea
Omphalina galericolor
Omphalina gerardiana
Omphalina mutila
Omphalina obscurata
Omphalina oniscus
Omphalina philonotis
Omphalina praticola
Omphalina pyxidata
Omphalina velutipes
Ophiostoma novi-ulmi
Ophiostoma ulmi
Otidea onotica
Pachyphloeus citrinus
Panaeolina foenisecii
Panaeolus acuminatus
Panaeolus cinctulus
Panaeolus fimicola
Panaeolus guttatus
Panaeolus papilionaceus
Panaeolus semiovatus
Panellus mitis
Parasola leiocephala
Parasola misera
Paxillus filamentosus
Paxillus involutus
Peniophora limitata
Peniophora lycii
Peniophora pini
Peniophora quercina
Peniophora tsugae
Perenniporia fraxinea
Peziza ammophila
Peziza boltonii

Peziza echinospora
Peziza limnaea

Peziza subviolacea
Peziza vesiculosa
Phaeolepiota aurea
Phaeolus schweinitzii

Phaeomarasmius erinaceus

Phallus hadriani
Phallus impudicus
Phellinus conchatus
Phellinus igniarius
Phellinus tuberculosus
Phellodon confluens
Phellodon melaleucus
Phellodon niger
Phellodon tomentosus
Phlebia subochracea
Pholiota astragalina
Pholiota henningsii

46, 47, 323
247

48, 363

171, 238, 239
184

102

96, 159, 160, 281, 282
373

61

142

256

112

142, 198

124

155

263

140

198, 203
120, 122, 198
155, 156

111, 115, 117
120. 121, 122
198

115

117

211

155, 161, 198
198, 203

57

57

295

311

185, 199, 224
199, 224

227

177, 185, 199, 224
208

226, 227

130, 135, 169, 226, 227
61, 62

199

227

356

38, 70, 316

247

274

286, 322

62

140

67, 338

94, 96, 149, 161
149

373

254, 256

373

377

238,239

55, 317, 322
61, 256

94, 148, 149, 161
70, 296

246, 247

246, 369

357, 370

289,294,312,333,360, 362, 364

294, 333, 362, 364
294, 333, 362, 364
144, 315

247, 256

60, 322

94, 109, 111



Pholiota highlandensis
Pholiota spumosa
Pholiota squarrosa
Pholiotina arnoldsii
Pholiotina arrhenii
Phylloporia ribis
Phyllotopsis nidulans
Piptoporus betulinus
Pisolithus arhizus
Pleurotus erynagii
Pleurotus ostreatus
Plicaturopsis crispa
Pluteus atromarginatus
Pluteus cervinus
Pluteus nanus

Pluteus plautus
Pluteus romellii
Pluteus thomsonii
Pluteus umbrosus
Podosordaria tulasnei
Polyporus brumalis
Polyporus squamosus
Polyporus tuberaster
Polyporus varius
Porodaedalea pini
Poronia erici

Poronia punctata
Postia balsamea
Psathyrella amarescens
Psathyrella ammophila
Psathyrella artemisiae
Psathyrella candolleana
Psathyrella clivensis
Psathyrella corrugis
Psathyrella cortinarioides
Psathyrella dennyensis
Psathyrella dicrani
Psathyrella flexispora
Psathyrella fulvescens
Psathyrella longicauda
Psathyrella lutensis
Psathyrella multipedata
Psathyrella noli-tangere
Psathyrella panaeoloides
Psathyrella piluliformis
Psathyrella prona
Psathyrella pseudocorrugis
Psathyrella spadiceogrisea
Psathyrella typhae
Pseudaleuria fibrillosa
Pseudobaeospora argentea
Pseudobaeospora pyrifera
Pseudochaete tabacina
Pseudoclitocbe expallens
Pseudoinonotus dryadeus

Pseudoomphalina pachyphylla

Pseudoplectania nigrella
Pseudotomentella tristis
Psilocybe cyanescens
Psilocybe fimetaria
Psilocybe glutinosa
Psilocybe liniformans
Psilocybe puberula
Psilocybe semilanceata
Psilocybe turficola
Pterula gracilis

Pterula multifida
Pycnoporus cinnabarinus
Pyrenopeziza arenivaga
Pyrenopeziza foliicola
Pyrenophora trichostoma

373

60

370

211

52, 330
282

342

55, 356
38

218, 231, 232
356

83

322

62

274

161

274

274

62

149, 150
330
329
274, 330
370

67, 323
149

130, 135, 169, 226, 227, 228,

140
377

94, 148, 149, 150, 161
363

271

212

377

363

102

333

161

363

161

199, 239
330

263

199

62

199

161

161, 330
102

203
163, 165
140
254, 256
206, 208
67, 96, 290, 294, 336
338, 339
39

322

140

377

227

180

227
130, 227

96, 177, 184, 199, 200, 224

117
104
323

60
150

48
236

Radulomyces confluens 246
Radulomyces hiemalis 140
Ramaria abietina 319, 322
Ramaria aurea 291, 294
Ramaria botrytis 364, 365
Ramaria eumorpha 139, 140, 322
Ramaria fennica 364, 365
Ramaria myceliosa 323
Ramaria stricta 149, 161
Ramaria subbotrytis 364
Ramariopsis crocea 200
Ramariopsis kunzei 198, 200
Ramariopsis pulchella 197, 210, 211, 212
Ramariopsis tenuiramosa 198, 200
Ramsbottomia asperior 124
Ramsbottomia crechqueraultii 124
Resinomycena saccharifera 121, 122
Rhizina undulata 372, 373
Rhizoctonia solani 235
Rhizopogon luteolus 82, 144, 316, 322
Rhizopogon villosulus 39, 85, 321
Rhizoscyphus ericae 34,131, 133
Rhodocollybia butyracea 45, 46
Rhodocollybia maculata 295
Rhodotarzetta rosea 116
Rhodotus palmatus 336
Rickenella fibula 199
Rickenella swartzii 199
Rigidoporus ulmarius 67, 336
Rimbachia arachnoidea 262

Roseodiscus formosus
Russula adusta
Russula alnetorum
Russula amoenolens
Russula aquosa
Russula cessans
Russula claroflava
Russula cuprea
Russula cyanoxantha
Russula decolorans
Russula emetica
Russula farinipes
Russula fellea
Russula fragilis
Russula grata
Russula graveolens
Russula grisea
Russula laccata
Russula mairei
Russula nauseosa
Russula nigricans
Russula nitida
Russula ochroleuca
Russula odorata
Russula olivacea
Russula paludosa
Russula parazurea
Russula persicina
Russula pseudointegra
Russula puellaris
Russula queletii
Russula sanguinea
Russula sardonia
Russula solaris
Russula sphagnophila
Russula subrubens
Russula turci
Russula undulata
Russula versicolor
Russula vesca
Russula veternosa
Russula violeipes

121, 122, 198
144, 309, 322
77, 263

70

268

286, 318, 323, 375
267, 268, 287
248

94, 293, 294
42, 323

126, 134, 135
248, 337

292, 294

284

337

364

361, 364

175, 256, 257
292

323

295

169, 266, 287
39, 70, 316, 355
360, 364

359, 365

42, 43, 75, 126, 317, 323
70

163, 165

337, 360

291

320

321, 323, 375
322

337

126, 268

163, 256, 287
323

337

345, 361, 364
94, 293, 294
337

42



Russula virescens
Russula viscida

Russula xerampelina
Rutstroemia conformata
Rutstroemia maritima
Rutstroemia myricae
Sarcodon joeides
Sarcodon lepidus
Sarcodon scabrosus
Sarcodon squamosus
Sarcodon underwoodii
Sarcodontia crocea
Sarcoscypha austriaca
Sarcoscypha coccinea
Schizophyllum commune
Scleroderma citrinum
Scleroderma verrucosum
Scutellinia minor
Scutellinia paludicola
Scutellinia scutellata
Simocybe haustellaris
Simocybe maritima
Sistotrema confluens
Skeletocutis nivea
Sowerbyella brevispora
Sparassis crispa
Squamanita odorata
Steccherinum bourdotii
Stereum hirsutum
Stereum ochraceoflavum
Stereum rugosum
Stereum subtomentosum
Strobilurus esculentus
Strobilurus stephanocystis
Strobilurus tenacellus
Stropharia caerulea
Stropharia halophila
Stropharia inuncta
Stropharia luteonitens
Stropharia pseudocyanea
Stropharia rugosoannulata
Stropharia semiglobata
Suillus amabilis

Suillus bovinus

Suillus cavipes

Suillus collinitus

Suillus flavidus

Suillus granulatus
Suillus grevillei

Suillus luteus

Suillus pictus

Suillus placidus

Suillus variegatus
Suillus viscidus
Taphrina alni
Taphrophila trichella
Tapinella atrotomentosa
Tapinella panuoides
Thanatephorus cucumeris
Thelephora terrestris

Thuemenidium atropurpureum

Trametes hirsuta
Trametes suaveolens
Trametes versicolor
Trichoglossum hirsutum
Tricholoma albobrunneum
Tricholoma album
Tricholoma cingulatum
Tricholoma columbetta
Tricholoma equestre
Tricholoma focale
Tricholoma fulvum

291, 294
337, 359
318, 323

48, 262, 263

149, 150, 161

259

97, 289, 294, 332, 333, 362, 364

294, 363, 364

42,289,294,333, 360, 363, 364

144
289, 294, 332, 363, 364
370

271, 274

271, 274

60, 61, 62

70, 249, 270, 275
70

124

124

263

271

149, 161

312

271

206

317, 322

356

48

62, 330

61

329

47, 62, 247, 330
46, 47

46

46, 323

199, 237

149

199, 238, 239

227

161, 184, 199, 224,
377

96, 226, 227

39, 85, 321

134, 135, 169, 316, 322
319, 322

318, 323, 375, 376
126, 127

286, 318, 323, 373
319, 322

38, 134, 135, 169, 322, 352

321
321

134, 135, 144, 309, 316, 322

319
46, 48, 263

150

55, 322

55, 60

235, 236

70, 324

197, 208

60

247, 329, 330, 369
56, 62, 356

111, 197, 208

144, 322

285

163, 164, 165, 285
42, 285, 289, 294, 312
96, 144, 309, 322
144

267, 268, 324

Tricholoma imbricatum
Tricholoma populinum
Tricholoma portentosum
Tricholoma psammopus
Tricholoma saponaceum
Tricholoma scioides
Tricholoma sulphureum
Tricholoma terreum
Tricholoma ustale
Tricholomella constricta
Trichopeziza sulphurea
Tubaria dispersa
Tubaria furfuracea
Tubaria minutalis
Tubulicrinis sororius
Tulostoma brumale
Tulostoma fimbriatum
Tulostoma melanocyclum
Tylopilus felleus
Typhula erythropus
Typhula incarnata
Typhula setipes
Vascellum pratense
Verpa conica

Volvariella gloiocephala
Vuilleminia alni
Xerocomus badius
Xerocomus bubalinus
Xerocomus chrysenteron
Xerocomus pelletieri
Xeroxomus ripariellus
Xylaria hypoxylon
Xylaria oxyacanthae
Xylaria polymorpha
Xylobolus frustulatus

322

364

143, 144, 289, 316, 322
319

285, 294, 302, 360
365

285, 294, 375
285, 286, 323, 375
294, 364

175

239

357

363

150

140

154, 156, 161
156

156

294, 322

48

223

48

199

281

199, 236, 238, 239
48

70, 316

364

370

294

268

56, 369

282, 357

329

67



