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Abstract: This analysis is preceeded by a previous paper (Prillinger 1983) which
compiles the available literature dealing with a postulated evolution from mitotic to meiotic life
cycles within homothallic chitinous fungi. In the present paper, a polyphyletic origin of
heterothallism in different fungi is discussed. The data are presented in favour of a positive
sexual mechanism (sexual differentiation) as has been originally proposed by Kniep (1922),
and as, today, is well known in prokaryotic bacteria. They are in a good agreement with a
recent concept on the phylogeny of basidiomycetes (Oberwinkler 1982). Incompati-
bility as the basic mechanism of sexual propagation in fungi (de Bary 1884, White-
house 1954, 01live 1958, Esser 1962) is questioned. Four different groups of genetic
factors are suggested to be involved in sexual propagation: 1. Mating-types (asa positive
control mechanism); 2. Homothallism genes (a small additional group of genes
previously known only in yeasts); 3. Incompatibility genes (mainly involved in
genetic isolation and speciation); 4. Sterility genes (leading to defects in sexual mor-
phogenesis including fruitbody formation in homothallic and heterothallic fungi). The po-
lyphyletic origin of heterothallism is discussed within a group of phylogenetically related
fungi (Chytridio-, Zygo-, Asco-, and Basidiomycetes). After a short comparative compilation of
data on the evolution of sexuality in prokaryotic bacteria, the following facts are considered as
evidence of the polyphyletic origin of heterothallism in eukaryotic fungi: different molecular
structures and functions of mating-type gene products in different fungi; significant differences
in second division segregation frequency of mating-type alleles within the Sordariaceae (Bom-
bardia lunata, Neurospora crassa, N. tetrasperma, N. sitophila, Podospora anserina, Sordaria
brevicollis), a comparative study of derived phylogenetic mechanism of homothallism and an
ecological differentiation within heterothallic yeasts. Haploid apomixis in basidiomycetes is
interpreted as an atavism in a phylogenetically primitive mitotic life cycle. A comparison of the
evolution of sexuality in prokaryotic bacteria and eukaryotic flagellates and chitinous fungi
reveals a striking similarity. The concept of sexual propagation in chitinous fungi consideres in
addition data on the evolution of morphological, karyological, and ploidy differentiation
(Prillinger 1983) and is summarized in a schematic diagram.

1 Die vorliegende Arbeit enthilt einen Teil (Teil C IV) einer an der Universitit Regensburg
eingereichten Habilitationsschrift. Die weiteren Teile dieser Habilitationsschrift finden sich in
Z. Mykol. 48: 275-296. (1982) (Teil A) und Plant Syst. Evol. 141 (1982) (Teil B) und 142
(1983) (Teil C I-III).
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Zusammenfassung: Aufbauend auf einer vorausgehenden Arbeit iiber die Evolution
von Mitose zu Meiose in homothallischen Organismen (Prillinger 1983) wird in der
vorliegenden Arbeit eine polyphyletische Hoherentwicklung zur Hete-
rothallie im Verlauf der Phylogenese bei Chitinpilzen (Chytridio-, Zygo-, Asco- u. Basidio-
myceten) eingehend begriindet. Die heute fir Chitinpilze bekannten Daten werden unter
Zugrundelegung ,,positiver Sexualmechanismen‘ (sexuelle Differenzierung) wie
dies urspriinglich von Kniep (1922) postuliert wurde, diskutiert. Ein Vorliegen von
Inkompatibilitdt im Sinne von Whitehouse (1954), Olive (1958) und
Esser (1962), welcher die Vorstellungen zur Phylogenese der Ascomyceten von de Bary
(1884) zugrunde liegen, wurde aufgrund jingerer Erkenntnisse iiber die Phylogenese der
Basidiomyceten (Oberwinkler 1978, 1982) zumindest bei Chitinpilzen in Frage gestelit.
Fiir die das Sexualverhalten kontrollierenden Gene wurde die folgende Gliederung getroffen: 1.
KreuzungsFaktoren (als positive Kontrollelemente der sexuellen Fortpflanzung); 2.
Homothallie-Gene (eine kleine bisher ausschliefilich bei Hefen bekannte Gruppe von
Genen, welche abgeleitete, heterothallische Hefen sekundir zur Homothallie befdhigt); 3.
Inkompatibilitidts-Gene (genetische Isolationsmechanismen, denen eine besondere
Bedeutung fir Artbildungsprozesse zukommt); 4. Sterilitdts-Gene (welche Storungen
oder Defekte in der sexuellen Mophogenese oder in der Fruchtkérperbildung bedingen).

Nach einer einleitenden zusammenfassenden Darstellung iiber die Evolution der Sexualitit bei
den prokaryotischen Bakterien wird eine polyphyletische Herkunft der Heterothallie bei Chitin-
pilzen durch die folgenden Befunde erhirtet: verschiedene molekulare Struktur und Funktion
der Kreuzungstyp Genprodukte bei verschiedenen Pilzen; signifikante Unterschiede in der
Postreduktionsfrequenz der Kreuzungs-Faktor Genloci innerhalb der Familie der Sordariaceae
(Bombardia lunata; Neurospora crassa, N. tetrasperma, N. sitophila; Podospora anserina; Sorda-
ria brevicollis); ein Vergleich abgeleiteter Homothallimechanismen und eine kologische Diffe-
renzierung bei heterothallischen Hefen. Das Auftreten von haploider Apomixis wird
als eine Riickerinnerung (Atavismus) auf einen phylogenetisch urspringlicheren, rein
mitotischen Entwicklungszyklus interpretiert. Die diskutierten Daten werden in einem Schema
zur Evolution der Sexualitit bei Chitinpilzen zusammengefafit.
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In einer vorausgehenden Arbeit (Prillinger 1983) wurden zwei Schritte fiir die
Evolution der Sexualitit bei Chitinpilzen als wesentlich erachtet:

1. Eine Hoherentwicklung von mitotischer zu meiotischer Fortpflanzung innerhalb homo-
thallischer Organismen;
2. Eine polyphyletische Herkunft der Heterothallie.

Das Hefestadium (Oberwinkler 1978, 1982; kokkale Organisations-
stufe) und das siphonale Hyphenstadium wurden als zwei phylogenetisch ur-
spriingliche morphologische Organisationsstufen erkannt. Eine von
de Bary (1884) als phylogenetisch urspriinglich interpretierte Spermatien — Tricho-
gyne Befruchtung bei Ascomyceten wurde von uns als abgeleitet zuriickgewiesen und auf
eine Hefe a x a-Befruchtung zuriickgefiihrt. In gleicher Weise wurde ein Vorliegen von
Inkompatibilitdt im Sinne von Whitehouse (1949, 1954), Olive
(1958) und Esser (1962) bei Chitinpilzen (Chytridio-, Zygo-, Asco- u. Basidiomyce-
tes) in Frage gestellt. Die uns aus der Literatur fiir eine Hoherentwicklung von Mitose zu
Meiose wichtig erscheinenden Daten (Physiologie, Morphologie, Ontogenie, Genetik u.
Ultrastruktur) wurden vergleichend aus der Sicht einer sexuellen
Differenzierung (,positive Sexualmechanismen* nach Kniep 1922) disku-
tiert. In der vorliegenden Arbeit wird auf den zweiten Punkt, der polyphyleti-
schen Herkunft der Heterothallie, niher eingegangen.

Da in den vergangenen dreilig Jahren der fir ein molekulargenetisches Verstindnis
parasexueller und sexueller Phinomene entscheidende experimentelle Durchbruch bei
Prokaryonten gelungen ist, sollen diese gewissermalen als ,,phylogenetische Vorlaufer*
einer kurzen Betrachtung unterzogen werden. Diese stiitzt sich iiberwiegend auf zusam-
menfassende Arbeiten von Clark & Warren (1979), Holloway (1979) und
Willetts & Skurray (1980).

A) Prokaryonten

Da bei Prokaryonten ,,per definitionem® keine Aufeinanderfolge von Karyogamie und
Meiose gegeben ist, werden die bei dieser Organismengruppe bekannt gewordenen sexuel-
len Phinomene als Parasexualitdt bezeichnet. Dieser Begriff hat in den vergan-
genen Jahren an Aussagekraft verloren, da sich auch bei Bakteriologen verbreitet eine
evolutive Betrachtung der Sexualitit durchzusetzen beginnt, und der Begriff Parasexuali-
tit dann mehrere voneinander unabhingige Phinomene umfaf}t. Betrachtet man die
Rekombination als den genetisch entscheidenden Aspekt der Sexualitit, so
lassen sich zwischen Bakterien und hoheren Organismen keine grundlegenden Unter-
schiede feststellen. So nimmt auch die heute von Bakteriologen diskutierte Evolution der
Sexualitdt bei Bakterien einen der spiteren Evolution von mitotischen zu meiotischen
Systemen vergleichbaren Verlauf. Es lassen sich die folgenden voneinander unabhingigen
genetischen Phidnomene zu einem Evolutionsmodell zusammenfigen (Riley &
Anilionis 1978, Lengeler 1980 u. pers. Mitt.).

1. Diversifikation. Phylogenetisch urspriinglicher Zustand mit einem einfachen Gen- und
Bakterienchromosomensatz, bei welchem allein die Mutation fiir die genetische Varia-
bilitdt in der Nachkommenschaft verantwortlich ist. Ob sich auf dieser Stufe schon
Reparatur-Systeme zu etablieren begannen, ist unbekannt (vgl. Eukaryonten: Mitose;
Prillinger 1983, III).

2. Duplikation. Eine Verdoppelung bis Vervielfachung von Genen, Gengruppen oder
eines ganzen Bakterienchromosomes. Ein Vorgang, welcher gekoppelt mit der Diversi-
fikation, die Evolution von lebensnotwendigen Genprodukten entscheidend verbessert.
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3. Rekombination auf der Stufe der Homogenotisierung. Im Verlauf der Homogenotisie-
rung konnen duplizierte und sinnvoll mutierte Gene wieder dem Bakterienchromosom
einverleibt werden, sie schlieft im erweiterten Sinne auch die Transformation und
Transduktion (ungerichteter Gentransfer) mit ein. Auf dieser Stufe ist
ein effektives Reparatur-System bereits evolviert. Eine Rekombination in Zusammen-
hang mit Homogenotisierung ist der im folgenden bei Chitinpilzen diskutierten Homo-
thallie vergleichbar.

4. Gerichtete Geniibertragung = Bakterienkonjugation. Ein durch Plasmide gesteuerter
vektorieller (Donor —> Rezipient) Gentransfer. Diese Stufe ist der Heterothallie bei
Chitinpilzen vergleichbar.

Den sich im Verlauf der Evolution bei Bakterien vielfiltig etablierenden Rekombinations-
mechanismen liegt eine Genom-Differenzierung in ein genetisch ,konservatives
Prinzip*“ (zirkulires Bakterienchromosom) und in ein evolutiv ,progressives
Prinzip*“ (zirkulire Plasmid-DNS) zugrunde. Wihrend ca. 95-99% der genetischen
Information auf dem Bakterienchromosom kodieren, liegt der Informationsgehalt der
Plasmide zwischen 1—5%. Im letzteren Fall handelt es sich meistens um phylogenetisch
sehr ,junge Gene®, d. h. Gene mit zumindest unter normalen Umweltbedingungen nicht
lebensnotwendiger Funktion (z.B. Antibiotikaresistenzen od. Bacteriocinproduktion)
bzw. Gene des peripheren Stoffwechsels (z. B. Abbau von Oligosacchari-
den wie Raffinose). Die natiirliche Vielfalt an Plasmiden 148t heute eine phylogenetische
Hoherentwicklung von Plasmiden ohne ,Konjugations-Funktion“ zu sol-
chen mit dieser Funktion (= konjugative Plasmide)erkennen. Wihrend nach
unserer Auffassung Bakterien mit einem oder mehreren nicht-konjugativen
Plasmiden prinzipiell homothallischen Eukaryonten vergleichbar sind, stellen Bakte-
rien mit konjugativen Plasmiden phylogenetische Vorlidufer der Heterothal-
lie dar.

Die heute fiir das F-Plasmid von Escherichia coli weitgehend bekannten molekulargeneti-
schen Daten (vgl. Willetts & Skurray 1980) und fragmentarische Daten iiber
konjugative Plasmide aus verschiedenen anderen Bakterien (vgl. Holloway 1979)
erlauben die folgenden Aussagen iiber die phylogenetische Entwicklung der Konjugation
bei Bakterien:

1. Die Konjugationsreaktion bei Bakterien kommt einer se x ue lle n oder im engeren
Sinne parasexuellen Differenzierung gleich und ist der Ausdruck
eines positiven Sexualmechanismus imSinne Knieps (1922). Der
homogenischen Inkompatibilitit der Asco- und Basidiomyceten nach Esser (1962)
vergleichbare Phinomene kommen bei Bakterien nicht vor.

Die bei Bakterien bekannt gewordene Inkompatibilitit (Novick & al
1976) bedingt, daf} bei Abwesenheit eines spezifischen Selektionsdruckes nur verschie-
dene Plasmide mit genetisch verschiedener Replikations- und vermutlich auch Konjuga-
tions-Funktion im gleichen Bakterium koexistieren konnen. Die Plasmide werden
aufgrund dieser Eigenschaft in spezifische Inkompatibilitits-Gruppen eingeteilt. Soweit
heute bekannt, besteht zwischen Plasmiden von verschiedenen Inkompatibilitits-Klas-
sen nur eine sehr geringe Homologie der Basensequenzen. Der molekulare Mechanis-
mus dieser Inkompatiblitat ist heute noch weitgehend unverstanden.

Fiir das F-Plasmid sind heute 19 Gene (,,tra*“-Gene) genetisch charakterisiert, welchen
eine spezifische Funktion im Gen-Transfer von der Donor- in die Rezipienten-Zelle
zukommt. Diesen Genen lassen sich unter anderem folgende Funktionen zuordnen:
Struktur extrazelluldrer filamentartiger Organelle (F-Pilus), welche bei der Paarbildung
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beteiligt sind (vgl. Day & Poon 1975 g, b; Ustilago violacea; Abschnitt II, 1b);
Zelloberflichenproteine, welche eine ,,homosexuelle* Paarung von zwei Donorzellen
verhindern (,,surface exclusion‘); spezifisches Replikations- und Transportsystem,
welches fir die Plasmid-Verdopplung und den Ubertritt eines DNS-Einzelstranges
verantwortlich ist. Ahnlich wie bei den bereits erwidhnten Pilzen (vgl. Prillinger
1983 1. Physiologie), ist auch fir die Bakterien-Konjugation die Gegenwart von
Sauerstoff (Zellatmung) ein wesentlicher Parameter (Jacob & Wollmann
1961). Eine Beteiligung von geschlechtsspezifischen Agglutininen (vgl. Hansenula, Sac-
charomyces, Chlamydomonas u. a.) ist bisher nur fiir Streptococcus faecalis bekannt.
Ihr Auftreten in rezipienten Zellen und ihre Wirkung auf Donor-Zellen mit bestimmten
konjugativen Plasmiden wurde von Dunny & al. (1978) nachgewiesen.

2. Alle bisher bekannt gewordenen Daten sprechen zugunsten einer poly phyleti-
schen Herkunft der Bakterien-Konjugation. Die Expression ver-
schiedener Plasmide mit Konjugations-Funktion in unterschiedlichen Bakteriengattun-
gen (vgl. F-Plasmid von E. coli in Klebsiella, Salmonella und Erwinia;s.a. Hollo -
way 1979) weist deutlich auf die Relativitdt desmeist anthropozentrisch ge-
prigten Artbegriffes beiniederen Organismen hin.

B) Chitinpilze

Fiir die in ihren Genomgréfen von Bakterien teilweise nur unwesentlich verschiedenen
Pilze (Ogur & al. 1952; Bicknell & Douglas 1970; Dusenbery 1975;
Ullrich & Raper (1977) wurde in den vergangenen Jahren eine Vielzahl von Ge-
nen bekannt, welche direkt oder indirekt in die sexuelle Fortpflanzung eingreifen. Bevor
auf weitere Hinweise fiir eine polyphyletische Herkunft der Heterothallie eingegangen
werden soll, scheint zunichst eine Zusammenstellung von Faktoren, welche in die geneti-
sche Kontrolle der sexuellen Fortpflanzung eingreifen, notwendig.

I. Genetische Kontrolle der sexuellen Fortpflanzung

Legt man der sexuellen Fortpflanzung in Anlehnung an Knie p (1922, 1929/30) und
Bauch (1925) einen positiven Kontrollmechanismus zugrunde, er-
weist sich eine Gliederung der unmittelbar und mittelbar beteiligten Faktoren in vier
Gruppen (1. Kreuzungsfaktoren oder Paarungstypen, 2. Homothalliegene, 3. Imkompati-
bilitatsgene u. 4. Sterilitatsfaktoren) als sinnvoll.

1) KREUZUNGSFAKTOREN ODERPAARUNGSTYPEN:

Diese Gene werden heute vielfach in Anlehnung an de Bary (phylogenetisch; 1884),
Prell (1921), Brunswik (1924), Zickler (1937 a, 1952), Mather
(1942), Whitehouse (1954) und Olive (1958), negativ als Inkom-
patibilitdatsfaktoren interpretiert. Ausschlaggebend fiir die Einfihrung dieser
Bezeichnung war, da sich zu dieser Zeit fir die bei Basidiomyceten nachgewiesene
bifaktorielle Sexualitit mit multipler Allelie nur die bei hoheren Pflanzen
bekannte multipel-allelomorphe Griffel-Pollenunvertrig-
lichkeit (Whitehouse 1950, Nettancourt 1977)als Analogie anbot.
Von Esser (1961, 1962) wurde, aufgrund von Untersuchungen an dem Ascomyceten
Podospora anserina, das Ausbleiben einer sexuellen Reaktion zwischen Spermatien und
Ascogonen in Mycelien aus einkernigen Ascosporen und in Kreuzungen von Mycelien mit
identischen Kreuzungsfaktoren als homogenische Inkompatibilitit wei-
ter spezifiert. Experimentelle Hinweise, dafl die A- und B-Faktoren bei Basidiomyceten
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die sexuelle Morphogenese in haploiden Staimmen unterdriicken, wurden bisher aber nur
von Parag (1960, vgl. auch Raper 1966) berichtet. Es gelang, bei Schizophyllum
commune haploide Mycelien mit Mutationen in beiden Kreuzungsfaktoren herzustellen.
Diese glichen in ihrem Phinotyp weitgehend fertilen Dikaryen, indem sie Schnallen und
Fruchtkorper ausbildeten. Da sich das Merkmal der Schnallenbildung in einer Analyse der
Nachkommenschaft nur als wenig stabil erwies, blieb eine weitere Abklarung der Frage-
stellung offen. In einer vorausgehenden Arbeit (Prillinger & Six 1982) wurde ge-
zeigt, da® zumindest bei Polyporus ciliatus das von Parag und Raper ebenfalls ver-
wendete Merkmal der Fruchtkorperbildung nicht der unmittelbaren Kontrolle der Kreu-
zungsfaktoren oder einem spezifischen, den Block der Inkompatibilititsfaktoren aufhe-
benden Startergen (Stahl 1976; Stahl & Esser 1976) unterworfen ist. In glei-
cher Weise ist das von O 1ive (1963) vorgeschlagene und bei Sordaria fimicola experi-
mentell nachgewiesene Entstehen von , Heterothallie* aus homothallischen Stimmen
aufgrund eng gekoppelter Sterilititsgene (vgl. 4. Sterilitatsfaktoren) unter natirlichen Be-
dingungen bisher nicht beobachtet worden. Es kann bei Polyporus ciliatus durch die in
obiger Arbeit dargestellten Daten und fir Agrocybe aegerita und Schizophyllum commu-
ne durch Untersuchungen von E s se r und Mitarbeitern (vgl. Prillinger & Six
1982) leicht widerlegt werden.

An der Ascomyceten-Hefe Saccharomyces cerevisiae konnte Gerlach (1974) die
Schluf¥folgerung von Roman & Sands (1953), Friis & Roman (1968) und
Roth & Lusnak (1970) entkriften, welche zeigen sollte, daf} die Ascosporenbil-
dung durch den Kreuzungstyp-Locus direkt kontrolliert wird. Nach Gerlach (1974)
ist die Ausbildung von Ascosporen nicht an eine Heterozygotie am Kreuzungstyplocus
(a/a) gebunden.

Bemerkenswert ist, dal auch der eigentliche Prozeff der Karyogamie nicht der direkten
genetischen Kontrolle durch die Kreuzungsfaktoren unterliegt oder zumindest nicht
unterliegen mufl. Dies konnte bei den Ascomycetenhefen Schizosaccharomyces pombe
(Sipiczki & Ferenczy 1977), Saccharomycopsis lipolytica (Stahl 1978) und
Saccharomyces cerevisine (Maraz & al. 1978) sowie der Basidiomycetenhefe Rhodo-
sporidium toruloides (Sipiczki & Ferenczy 1977) durch Fusion von haploiden
Hefeprotoplasten mit identischen Kreuzungstypen und anschliefender genetischer Ana-
lyse der Nachkommenschaft erhiartet werden (vgl. dazu Saccharomycodes ludwigii,
Yamazaki & Oshima 1979 u. Prillinger 19831Il 4). Die Ergebnisse
erfahren durch die in haploiden Basidien cytologisch beobachtete Karyogamie bei Phlebia
ludoviciana und Coprinus lagopus (vgl. Prillin ger 19821V.)eine weitere Bestiti-
gung. Ein genetischer Beweis fiir die phylogenetisch urspriingliche Unabhingigkeit der
Karyogamie von den Kreuzungsfaktoren wurde von Conde & Fink 1976 bei
Saccharomyces cerevisiae erbracht. Die Autoren charakterisieren ein von den Kreuzungs-
faktoren unabhingiges Kerngen, welches spezifisch die Karyogamie unterbindet und zu
vielkernigen Zygoten fiihrt.

Der bei Basidiomyceten zur Rechtfertigung der homogenischen Inkompatibilitdt herange-
zogene Analogieschluf® zur multipel-allelomorphen Griffel-Pollenunvertraglichkeit (vgl.
Kniep 1922 u. Mather 1942, Whitehouse 1950, 1954, Olive 1958,
Raper 1966) hoherer Pflanzen ist heute nicht mehr berechtigt. Das Auftreten von
multipler Allelie ist inzwischen bei verschiedenen Protozoen (Siegel
1956, Ammermann 1965, Bomford 1966;zusammenfassende Darstellung bei
Grell 1968, 1973 u. Miyake 1978) und Myxomyceten (Collins 1963,
1979, 1980, Collins & Ling 1964, Dee 1966, Youngman & al. 1979)
sichergestellt.
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Collins (1980) kommt bei Myxomyceten zu einer ganz dhnlichen Schlufifolgerung iiber die Evo-
lution der Fortpflanzungs-Systeme wie sie in dieser Arbeit fir die phylogenetisch abgeleitete Klasse
der Basidiomycetes vertreten wird (rechte Hilfte von Abb. 1). Die Heterothallie wird bei
Myxomyceten als ein urspriingliches Merkmal interpretiert. Im Verlauf der Mikroevolution treten
wieder apomiktische oder autogame Sippen auf. Nach Coll ins (1980) soll es sich bei Myxomyce-
ten immer um eine diploide Apomixis handeln. Ein Ubergang von apomiktischen Sippen zu
heterothallischen Sippen wurde experimentell wahrscheinlich gemacht.

Fir ein Verstindnis der Funktion der Kreuzungsfaktoren unter Zugrundelegung einer
positiven Sexualreaktion wurdenvon Youngman &al. 1979 und Holt & al. 1980
an Physarum polycephalum Myxomycetes) sehr wichtige Ergebnisse gewonnen. Die
sexuelle Fortpflanzung dieses Schleimpilzes wird durch zwei in ihrer Funktion verschie-
dene Faktoren, welche den Ubergang von haploiden einkernigen Amében in ein diploides
vielkerniges Plasmodium regulieren, kontrolliert. Zwei verschiedene Allele des ersten
Faktors (mat B) sind entscheidend fir die Zellfusion (Plasmogamie). Bei ver-
schiedenheit der Allele des zweiten Faktors (mat A) folgt der Plasmogamie in wenigen
Stunden die Kernfusion (Karyogamie) und es bildet sich die diploide Zygote = Plasmo-
dium aus. Die Karyogamie erfolgt in diesem Falle immer wihrend der Inter -
phase (vgl. Saccharomyces cerevisiae, Ustilago violacea, Abschnitt II 1.). Fusionieren
zwei Amoben mit verschiedenen mat B Allelen aber identischen mat A Allelen, erfolgt die
Karyogamie hingegen nie wihrend der Interphase, sondern erst im Verlauf der spiten
Prophase einer mitotischen Kernteilung. Zu diesem Zeitpunkt 16st sich die Kernmembran
auf (vgl. Prillinger 1983 a,III 5b: Aldrich 1969)und eine Spindel wird er-
kennbar. Eine Zellteilung (Cytokinese) folgt der Chromosomentrennung und es treten
als Tochterindividuen stabile diploide Am&ben mit homozygoten mat A und
heterozygoten mat B Allelen auf. Dieses gut analysierte Schleimpilz-Fortpflanzungssy-
stem stellt ein interessantes Modell fiir eine Evolution zu abgeleiteten Homothalliemecha-
nismen und fiir das Verstindnis von phanotypischer Geschlechtsbestimmung bei diploiden
Organismen dar. Es unterstiitzt weiter auch die in dieser Arbeit vertretene Auffassung,
daB im Verlauf der Mikroorganismen-Evolution eine Verlagerung in der Funktion der
Kreuzungsfaktoren von extrazelluldr nach intrazellular (vgl. Abschnitt II, 1b, Tremellales)
stattgefunden hat. Weitere Hinweise fir Kreuzungsfaktoren im Sinne einer sexuellen
Differenzierung finden sich fiir die Chitinpilze in Abschnitt II, 1 (Kreuzungsfaktoren,
positive Kontrollelemente der Heterothallie).

2) HOMOTHALLIEGENE:

Die Homothalliegene stellen eine kleine, bisher ausschlieflich bei Hefen bekannt gewor-
dene Gruppe von Genen dar. Sie bedingen molekulargenetische Verinderungen am
Kreuzungstyplocus in der Zelle und sind dadurch fiir das Entstehen von phylogenetisch
abgeleiteten Homothalliemechanismen von besonderer Bedeutung. Die Funktion eines
dieser Gene wird bei Saccharomyces cerevisiae im Zusammenhang mit dem ,,Kassetten-
modell* in Abschnitt II, 3 abgeleitete Homothalliemechanismen) niher erldutert.

Diese Gene lassen sich in genetisch stabile heterothallische Stimme einkreuzen und
bedingen z. B. bei S. cerevisine das Auftreten des komplementiren Kreuzungstyps nach
3—5 mitotischen Zellteilungen. Es entstehen auf diese Weise Mosaikkolonien, deren
Zellen sofort wieder miteinander kopulieren konnen und damit in eine diploide vegetative
Phase iibergehen. Der Vorteil dieses genetischen Mechanismus diirfte in der Sicherstellung
der Diploidie mit der Moglichkeit zur Fremdzucht durch haploide heterothallische Ent-
wicklungsstadien liegen. Fiir S. cerevisiae wurden bisher 4 ungekoppelte Gene (Taka -
hashi 1958, 1961), fir S. oviformis 3 (Oshima & Takano 1972; Hara-
shima & al. 1974), fur S. lactis und S. norbensis jeweils2(Hermann & Roman
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1966; Santa Maria & Vidal 1970) und fir S. chevalieri wurde 1 derartiges Gen
gefunden (Hawthorne 1963). Inwieweit diesen Genen eine besondere Bedeutung fiir
das Verstindnis der Evolution von genotypischer zu phénotypischer Geschlechtsbestim-
mung zukommt, miissen zukiinftige Untersuchungen beweisen.

3) INKOMPATIBILITATSGENE:

Als Inkompatibilititsgene werden nach Stout (1918) Gene bezeichnet, welche eine
von den Kreuzungsfaktoren unabhingige selektive Einschrinkung der sexuellen Fortpflan-
zung bedingen. Die Wirkung dieser Gene kann sich an den bei Pilzen bisher bekannt
gewordenen Fillen allein auf die vegetative Phase (vegetative Inkompatibi-
lit 4 t) beziehen oder sich auch der sexuellen Phase iiberlagern. Physiologisches Charakte-
ristikum der vegetativen Inkompatibilitat ist eine Unvertriglichkeits-
reaktion der beteiligten Kerne (Heterokaryenunvertraglichkeit) in einem gemeinsamen
Cytoplasma. Makroskopisch ist dieser Hyphenantagonismus haufig durch eine pigment-
und luftmycelfreie Trennzone, welche nach Vadendries (1932) ,Barrage®

bezeichnet wurde, erkennbar (vgl. Cayley 1923,1931; Rizet & Engelmann

1949; Rizet 1952; Esser 1959 a, b, 1971; Beisson-Schecroun 1962;

Bernet 1963 a, b). Bei dem amphithallischen Ascomyceten Podospora anserina
wurden 9 verschiedene Gene charakterisiert, welche alle Uberginge von einer rein

vegetativen Inkompatibilitédt iber eine einseitige Befruchtungssperre bis
hin zur vollstindigen Blockierung der sexuellen Fortpflan-
zung erkennen lassen. Die 9 Gene verteilen sich unabhingig voneinander auf 5 der 7 bei
Podospora bekannten Chromosomen. Cytoplasmatische Letalreaktionen liefen sich so-
wohl als Folge von Wechselwirkungen zwischen Genprodukten von verschiedenen Allelen
eines Gens (alleler Mechanismus)als auch zwischen solchen von verschiedenen
und héufig nicht gekoppelten Genen (nicht alleler Me chanismus) feststellen.
Fiir ein Blockieren der Sexualreaktion ist das Zusammenwirken von mindestens 2 dieser
Gene erforderlich (vgl. Esser 1956, 1959 a, b; Bernet 1967, Bernet &

Bégueret 1968, Labarére & Bernet 1977).Nach Rizet (1952)und
Beisson-Schecroun (1962) gibt es gute Hinweise, dafl neben den dargelegten
Genomwechselwirkungen auch Plasmondifferenzen von Bedeutung sein kon-
nen. Ahnliche Untersuchungen liegen fiir Neurospora crassa (10 verschiedene, meist
ungekoppelte Gene; Mylyk 1975, 1976; Perkins 1975), verschiedene Aspergil-
lus-Arten (homothallische: Grindle 1963 a,b; Jinks & al. 1966; he-
terothallische: Kwon & Raper 1967; imperfekte: Caten 1971)
und fiir die auf Castanea parasitische Art Endothia parasitica (28 verschiedene Inkompa-
tibilititsgene; Anagnostakis 1977)vor. Weitere Literaturhinweise finden sich bei
Esser & Blaich (1973).

Esser (1962,1968,1971; Esser & Blaich 1973) betrachtet die durch Inkompa-
tibilitatsgene bedingte partielle oder vollstindige Sexualsperre als ein die Inzucht fordern-
des genetisches Charakteristikum von verschiedenen geographischen Rassen. Er stellt den
ihr zugrunde liegenden Mechanismus als ,heterogenische Inkompatibilitit* der durch
die Kreuzungsfaktoren bedingten und die Fremdzucht férdernden ,homogenischen In-
kompatibilitit* gegeniiber. In der Literatur gibt es hingegen auch vereinzelt Hinweise,
welche iiber das Auftreten von Inkompatibilititsgenen bereits innerhalb der Nachkommen-
schaft eines Fruchtkorpers berichten. Cayley (1923, 1931) war die erste, die dies bei
Diaporthe perniciosa wahrscheinlich machte. Eine von den Kreuzungsfaktoren unabhin-
gige, als Barragezone makroskopisch ausgepragte vegetative Inkompatibili-
tat lieR sich sowohl fir einzelne Einsporkulturen aus demselben Perithecium als auch
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zwischen solchen von verschiedenen Gkologischen Rassen nachweisen. Wihrend in den
von ihr untersuchten heterothallischen Sippen von D. perniciosa das Auftreten einer
Barragezone in Kreuzungen von Nachkommen des gleichen Fruchtkorpers eindeutig
festgestellt werden konnte, wurde sie bei homothallischen Sippen vermutlich aufgrund
der wesentlich geringeren genetischen Variabilitit und der zu kleinen Probenzahl nicht
beobachtet. Grindle (1963 b) erhirtete an der homothallischen Art Aspergillus
nidulans und Mylyk (1976) an der heterothallischen Art Neurospora crassa die
Befunde von Cayley in spiteren Jahren. My ly k kommt in seinen populationsgene-
tischen Untersuchungen zu dem Schlu}, dafl die Haufigkeiten von Inkompatibilititsgenen
innerhalb der gleichen und zwischen verschiedenen Populationen etwa gleich sind. Bei
Basidiomyceten lassen Untersuchungen von Takemaru (1961) an 4 Stimmen von
Flammulina velutipes auf das Auftreten von Inkompatibilititsgenen schliefen. Er fand in
einer Analyse von jeweils 200 Nachkommen eines Stammes in 3—38 % der Fille eine von
den Kreuzungsfaktoren unabhingige Barragebildung. Dieser Befund weist auf eine zumin-
dest teilweise Neuentstehung von Inkompatibilititsgenen durch Rekombinationsprozesse
im Verlauf der Meiose hin.

Eigene Untersuchungen an Polyporus ciliatus und der homothallischen Art Cyphellopsis
anomala (Prillinger unveroff.; Agerer & al. 1980) haben dieses Ergebnis weitge-
hend bestitigt. Bei 100 von einem Fruchtkorper von P. ciliatus isolierten Einspormycelien
trat in 4 Fallen eine vom Kreuzungstyp unabhingige Barragebildung auf. In kompatiblen
Kreuzungen mit Barragebildung machte sich auflerdem eine deutliche Verzégerung im
Einsetzen der Fruchtkorperbildung bemerkbar.

Eine in ihrem Ablauf von dem bisher Dargelegten verschiedene Inkompatibilititsreaktion
wurde von Perkins & Barry (1976)und Turner (1977) bei V. crassa und V.
sitophila beobachtet. Eine genetisch bedingte Unvertraglichkeit kommt erst nach erfolg-
ter Karyogamie zur Ausprigung und dufiert sich in der Bildung von teilweise letalen Spo-
ren. Die wenigen bisher vorliegenden Ergebnisse fithren die Letalreaktion auf eine Wech-
selwirkung zwischen mehreren haufig dominanten SK-Allelen (Spore-Killer) und entspre-
chenden sensitiven Allelen (SKS) zuriick. Populationsgenetische Untersuchungen konnten
zeigen, dafl SK- und SKS-Allele in etwa im Verhiltnis von 1:1 in der Natur verteilt sind
und damit eine teilweise Beeintrachtigung des Genflusses bedingen kénnen.

Die biologische Bedeutung der auf diese Weise abgegrenzten Ink om p a-
tibilitdatsgene liegt nach unserer Auffassung in einer bereits fiir die Nachkommen
eines Fruchtkorpers in geringem Mafle genet isch programmierten Isola-
tion. Dieser kommt neben einer weiteren Forderung der Fremdzucht eine wesentliche
Bedeutung fiir den Prozef der Artenentstehung im Verlauf einerMikroevolution
zu. Kemp (1975, 1977) miflt diesem genetischen Isolationsmecha-
nismus, welcher zunidchst auf einer vegetativen Unvertriaglichkeit
fufdt, eine entscheidende Bedeutung im Verlauf der Evolution von Basidiomyceten zu und
stuft ihn vor weiteren Isolationsmechanismen wie der geographischen Isola-
tion (vgl. Prillinger & Molitoris 1979) oder der Amphithallie ein.
Inwieweit eine partielle Isolierung von haploid fruchtenden Nachkommen eines Frucht-
korpers und damit eine direkte Konfrontation von haploider genetischer Information mit
dem Selektionsdruck der Aulenfaktoren eine entscheidende Rolle im Verlauf der vielfach
konvergenten Evolution von Fruchtkorperbaupldnen gespielt hat, kann heute nur ver-
mutet werden (vgl. Poelt & Jahn 1963, Oberwinkler 1977). Auf die Bedeu-
tung der haploiden Fruchtkorperbildung zur Klirung phylogenetischer Fragestellungen
wird in weiteren Arbeiten Nuff & Prillinger u.Prillinger &Oberwink-
ler in Vorber.) eingegangen.
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4) STERILITATSFAKTOREN:

Sterilitatsfaktoren konnen nach der Definition von Ha d o rn (1955) die Entstehung
funktionstiichtiger Keimzellen (oder Meiosporen; modif. Prillinge r) verhindern oder
die Morphologie oder Physiologie eines Organismus so verindern, dal ein erfolgreicher
Ablauf der Sexualvorginge unmdoglich wird. Die Existenz solcher Gene wurde bei Basidio-
mycetenvon Prillinger & Six 1982 bei Polyporus ciliatus nachgewiesen und
eingehend diskutiert. Eine Ausprigung dieser Gene war sowohl in haploiden als auch in
dikaryotischen Mycelien festzustellen. In ihrer Funktion dhnliche Sterilitatsfaktoren sind
auch fir eine groflere Zahl von homo- und heterothallischen Ascomyceten bekannt
(Aspergillus: Mahony & Wilki e 1962;Bombardia: Zickler 1952;Glomerel-
la: Wheeler 1954, 1956; Neurospora: Wiilker 1935, Lindegren & Linde-
gren 1941l a,b,Murray & Srb 1962, Fitzgerald 1963;Podospora: Esser
1966, Prillinger 1976;Sordaria: Greis 1941, Olive 1956, Esser &
Straub 1958).

I1. Hinweise fiir eine polyphyletische Herkunft der Heterothallie

Als Indikatoren fiir eine polyphyletische Herkunft der Heterothallie kommen zunichst
die Kreuzungsfaktoren (vgl. I.1) in Betracht. Ihre Struktur und Funktion so-
wie ihre genetische Charakterisierung sollen, soweit dies bisher vorliegende Ergebnisse ge-
statten, in einer vergleichenden Betrachtung in Abschnitt 1 und 2 diskutiert werden.

Inwieweit Plasmide oder plasmidartige Elemente eine Rolle im Ablauf der sexuellen Fortpflanzung
spielen, ist bei Chitinpilzen noch weitgehend unbekannt. Fest steht, dal auch Plasmide in Pilzen vor-
kommen (zusammenfassende Darstellung bei Stah1 1980) und daf eine spezifische Rekombination
am Kreuzungstyplocus, welche eine Verinderung im Kreuzungsverhalten mit sich bringt, in einigen we-

nigen Arten bekannt ist (vgl. Schizosaccharomyces pombe, Egel & al. 1980, Saccharomyces cere-
visiae, Hicks & al. 1979; Schizophyllum commune, Frankel & Ellingboe 1977).

Als weitere Hinweise werden in Abschnitt 3 abgeleitete Homothallieme-
chanismen undin Abschnitt4 6kologische Indizien herangezogen.

I)KREUZUNGSFAKTOREN ALS POSITIVEKONTROLL-
ELEMENTE DER HETEROTHALLIE:

Experimentelle Daten fiir ein Vorliegen positiver Sexualmechanismen bei den in ihren
Genomgroflen von Bakterien teilweise nur unwesentlich verschiedenen Pilzen (O g u r
& al. 1952; Bicknell & Douglas 1970; Dusenbery 1975; Ullrich &
R a p e r 1977) konzentrieren sich vorwiegend auf heterothallische Vertreter
der Hefen und Zygomyceten. Da,homogenische Inkompatibilitatsfaktoren*
(n. Esser 1962) vor allem zur Interpretation der Sexualitdt von Asco- und Basidiomy-
ceten herangezogen wurden, haben wir im folgenden die meist erst in den letzten Jahren
an Hefen gewonnenen Daten in den Vordergrund gestellt. Fiir die bei Zy gomy ce-
t e n meist im Zusammenhang mit der Bildung und dem Nachweis von Erogenen
(M achlis 1972) stehenden Arbeiten sei auf die Literatur verwiesen (Burge ff 1924;
Burgeff & Plempel 1956; Plempel 1960, 1963; van den Ende &
Stegwee 1971).

a) Ascomycetes:

Bereits 1935 vermutete W i nge bei der Ascomycetenhefe Saccharomyces cerevisiae ei-
nen durch Sexualhormone kontrollierten positiven Kopulationsmechanismus, dessen mo-
lekulare Aufkliarung weitgehend erst den letzten Jahren vorbehalten blieb.
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Molekulargenetische und elektronenoptische Untersuchungen an den Ascomycetenhefen
Hansenula wingei, Saccharomyces cerevisiae und Schizosaccharomyces pombe (Duntze
& al. 1970; Dun tze pers. Mitt.; Betz &al. 1977; Chan 1977;zusammenfassen-
de Darstellung bei Crandall & al. 1977) lassen fiir die Konjugationsreaktion eine
von den Kreuzungsfaktoren unterschiedlich bedingte und gesteuerte Abfolge von koordi-
nierten Teilprozessen erkennen. Diese umfassen die morphologische Ausbildung einer
Konjugationsbriicke (L e v i 1956), eine spezifische Agglutination der konjugierenden
Zellen, die Koordinierung der Zellzyklen (spezifische Blockierung der Kreuzungspartner-
zellkerne in der G1-Phase des Kernteilungszyklus, Hartwell 1973, Bicking-
Throm & al. 1973, Sena & al. 1973), die lokale Lyse der Zellwinde im Bereich des
Kontaktes und schlieflich die Fusion der beiden haploiden Zellkerne. Bei Saccharomyces
cerevisiae konnte der spezifisch von haploiden a-Zellen gebildete a-Faktor als Tridecapep-
tid auch durch Neusynthese (M asui & al. 1977) aufgrund seiner morphogenetischen
und physiologischen (Blockierung in der G1-Phase) Wirkung auf haploide
a-Zellen identifiziert werden. Der die komplementiren Reaktionen bedingende a-Faktor
wurde von Betz & Duntze (1979) als Undecapeptid in seinen molekularen Eigen-
schaften eindeutig von jenen des a-Faktors abgegrenzt.

Eine den genannten Ascomyceten-Hefen ahnliche geschlechts- und artspezifische Agglutinations-
reaktion ist auch bei Flagellaten bekannt (Chlamydomonas eugametos; zusammenfassende
Diskussion bei Grell 1968,1973;Goodenoughl1977, Kochert 1978). Es handelt sich
hierbei um polyvalente Glykoproteide von hohem Molekulargewicht, welche in den Geifselspitzen lo-
kalisiert sind und welche deren Verkleben im Verlauf der Sexualreaktion bedingen. Fir die beteilig-

ten Glykoproteide konnten geschlechtsspezifische physikalische und biochemische Unterschiede deut-
lich gemacht werden.

Von den drei molekulargenetisch analysierten Ascomyceten-Hefen ist die in Blutungssaf-
ten von Gymnospermen vorkommende Art Hansenula wingei durch einen rein aeroben
Stoffwechsel und das Vorkommen von trichalen Hyphenstadien charakterisiert. Neben
vermutlich phylogenetisch urspriinglichen homothallischen Sippen dieser Art (vgl. W i k-
kerham & Burton 1962)sind alle heterothallischen Vertreter durch ein genetisch
stabiles unifaktorielles Kreuzungsverhalten gekennzeichnet (Crandall & al. 1977).
Burke & al (1980) konnenvon 5-Zellen ein hochmolekulares, hitzestabiles
Mannoprotein isolieren, welches spezifisch an ein niedermolekulares, hitzelabiles
Protein von 21-Zellen bindet. Ein gleiches Funktionsprinzip wird von den Au-
toren auch bei Pichia amethionina und Saccharomyces kluyveri wahrscheinlich gemacht.
Es ist interessant, daf® S. kluyveri Zellen vom Kreuzungstypus-Stamm 16 auch auf den
a-Faktor von S. cerevisiae reagieren. In ihrem Mechanismus dhnlich stabile, aber in ihrer
molekularen Funktion noch wenig bekannte unifaktorielle Sexualmechanismen sind allen,
haploide Fruchtkorperstrukturen ausbildenden, heterothallischen Ascomyceten gemein-
sam. Auch bei diesen lassen sich einige deutliche Hinweise auf zugrundeliegende positive
Sexualmechanismen finden.

Eine positive zygotrope Anlockungsreaktion zwischen einem Oidium und der Trichogyne
wurde von Bistis (1956,1957)und Bistis & Raper (1963) fir Ascobolus
stercorarius beobachtet. Zu dem gleichen Ergebnis fihrten Untersuchungen iiber die
Wechselwirkung zwischen Trichogynen und Mikrokonidien bei Bombardia lunata (Z i ¢ k-
ler 1937 b, 1952). Eigene Untersuchungen an Podospora anserina (Esser & Pril-
linger 1972;Prillinger 1973,1976) haben gezeigt, dal die jeweils auf dem glei-
chen Mycel ausbleibende Sexualreaktion zwischen Spermatien und Trichogyne sich auch
ohne Zuhilfenahme von homogenischer Inkompatibilitit einfach erkliren a8t (vgl.
Brefeld 1908). Bei der coprophilen Art Podospora anserina erfiillen die nicht keim-
fahigen Spermatien zumindest in Kultur ausschlieBlich die Funktion von minnlichen Ga-
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meten. Fithrt man die Spermatien auf Mikrokonidien mit urspriinglicher Verbreitungs-
und abgeleiteter Sexualfunktion (Anpassung an Dungfliegen, welche die Mikrokonidien
verbreiten) zuriick, steht auch einer positiven Interpretation des Sexualverhaltens nichts
im Wege (vgl. auch Neurospora crassau. Savile 1955). Verschiedene in Kultur isolier-
te Mutanten mit einer im Vergleich zum Wildstamm signifikant hoheren Keimfahigkeit
ihrer Spermatien erhirten diese Annahme. Nach dieser Auffassung unterscheiden sich die
phylogenetisch hoher entwickelten, iberwiegend anisogamen Ascomyceten von den meist
isogamen Zygomyceten in ihrem Sexualverhalten nur durch eine weitere morphologische
Differenzierung des Mycels mit der Ausbildung von Geschlechtsorganen oder diesen weit-
gehend homologen Strukturen und einer hoher entwickelten Fahigkeit zur Anastomosen-
bildung.

b) Basidiomycetes:

Bei Basidiomyceten waren B a u ¢ h (1925) an Ustilago bromivoraund Dickinson
an U. levis und U. hordei (1927) die ersten, die ein Vorliegen einer positiven Sexual-
reaktion wahrscheinlich machten. Zumindest fir Heterobasidiomyceten,
welche u. a. durch einen dimorphen Entwicklungszyklus miteinem
haploiden Hefestadium und einem dikaryotischen Hyphenstadium charakterisiert sind,
konnte diese Auffassung heute bis hin zu molekularen Kenntnissen verifiziert werden
(vgl. Oberwinkler 1978, 1982). Die bisher eingehendsten Untersuchungen lie-
gen fiir die zwei unifaktoriellen Arten Ustilago violacea (C1e ments & al. 1969;
Cummins & Day 1973,1974; Day & Cummins 1973,1974; Day &
Day 1974, Day & Poon 1975a,b; Poon & al. 1974) und Rhodosporidium
toruloides (Abe & al. 1977,1978; Tsuchiya & al. 1978, a, b) vor. In beiden Fil-
len ist die Konjugationsreaktion der bereits fiir die Ascomyceten-Hefen beschriebenen
sehr dhnlich. Bei U. violacea wird die Beteiligung von Fimbrien (vgl. Prokaryonten)
zu Beginn der Kopulation, welche nach Buller (1933 a) eine einfache Zapfen-zu-
Zapfen-Anastomose darstellt, wahrscheinlich gemacht. Mit synchronen Sporidienkulturen
kénnen Poon & al (1974) zeigen, daR Zellen mit dem Kreuzungsfaktor a; nur wih-
rend der G,-Phase des Zellzyklus aktiv sind, hingegen bleiben Sporidien mit dem Kreu-
zungsfaktor a, iiber den gesamten Zellzyklus kopulationsfihig. Eine gute zusammen-
fassende Diskussion der an U. violacea gewonnenen Daten findet sich bei Burnett
(1976).

Bei Rhodosporidium toruloides wird das Erogen Rhodotorucin A konstitutiv von haploi-
den A-Zellen in das Kulturmedium ausgeschieden. Es 18t sich dort aufgrund seiner bio-
logischen Wirkung auf a-Zellen gut nachweisen. An a-Zellen wurden vier Reaktionen be-
obachtet:

(1) Hemmung der Sprossung;

(2) Hemmung der Kernteilung;

(3) Bildung eines Kopulationsschlauches;

(4) Anregung zur Bildung von Rhodotorucin a.

Diese einzelnen Schritte lielen sich auch genetisch durch Defektmutanten belegen. Die
chemische Struktur von Rhodotorucin A wurde als Farnesyl-Peptid aufgeklirt.

Ein in seiner biologischen Funktion und chemischen Struktur dem Rhodotorucin A sehr
dhnliches Sexualhormon lieB sich ebenfalls fiir die bifaktorielle Art Tremella mesenterica
ermitteln (Bandoni 1963,1965; Tsuchiya &al. 1978 a).

Die auch von Burne tt (1976) verwendeten und in ihrem Sinn auf Kniep (1929)
zuriickgehenden Begriffe unifaktoriell und bifaktoriell anstelle von bipo-
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lar und tetrapolar wurden bevorzugt, weil unter dem Begriff tetrapolare Sexua-
litat von Nichtmykologen vielfach eine Beteiligung von vier Sexualpartnern am Kopu-
lationsvorgang verstanden wird. Das Auftreten von zwei genetisch ungekoppelten Kreu-
zungsfaktoren bringt zwar in einem dihybriden Erbgang vier sexuell verschieden reagie-
rende Nachkommen hervor, weicht aber sonst von der normalen Zweigeschlechtigkeit
im Hinblick auf die Paarungsreaktion nicht ab. Die biologische Bedeutung der b ifak-
toriellen Sexualitadt scheint iiberwiegend in einer stirkeren Forderung der
Fremdzucht begrindet (vgl. 4. Okologie). Weitere Hinweise auf ein Vorliegen posi-
tiver Sexualmechanismen bei Heterobasidiomyceten liegen noch fiir verschiedene Ustila-
go-Arten (Fischer & Holton 1957) sowie fiir die bifaktorielle Art Fibulobasi-
dium inconspicuum (R e id 1979) vor. In beiden Fillen wurde eine vom komplemen-
taren Kreuzungstyp abhingige Ausbildung von Kopulationsschlduchen beobachtet.

Interessant ist, dal bei Tremella mesenterica die Bildung des Sexualhormons bis hin zur
Bildung von Kopulationsschlduchen und P1asm o gamie ausschlieBlich und in glei-
cher Weise wie bei Rhodosporidium einem einfachen Allelenpaar (A/a)un-
terliegt. Fir die Schnallenbildung hingegenisteinzweiter Faktor ver-
antwortlich. Fiir diesen wird homolog zu den phylogenetisch abgeleiteteren Holob a-
sidiomyceten das Vorkommenvon multipler Allelie nachgewiesen. Die-
se damit im Sexualverhalten innerhalb der Tremellales offenkundig werdende Ubergangs-
situation zwischen Phragmo- und Holobasidiomyceten a8t sich auch gut durch verglei-
chende anatomisch-morphologische Untersuchungen im Basidienaufbau stiitzen. Inner-
halb dieser Ordnung finden sich sowohl Arten, welche alle Ubergiinge von quer bis lings
geteilten Basidien reprisentieren als auch solche, welche zu ungeteilten Holobasidien iiber-
leiten (Brefeld 1888; Mo6ller 1895; Oberwinkler 1972,1977 und pers.
Mitt.). Da bei Holobasidiomyceten im Verlauf der Ontogenese keine Hefestadien (kok-
kale Organisationsstufe) mehr ausgebildet werden (Oberwinkler 1978 u. pers.
Mitt.), stellt sich unter Zugrundelegung positiver Sexualmechanismen die bisher unbeant-
wortet gebliebene Frage, ob auf derrein trichalen Organisationsstufe,
welche durch eine Hoherentwicklung zu meist unbegrenzter vegetativer
Anastomosenbildung (Olive 1963; Prillinger & Agerer unverof-
fentlicht) gekenntzeichnet ist (vgl. auch B uller 1933 a), damit im gleichen Sinn eine
Verlagerung der sexuellen Erkennung in den cytoplasmatischen Bereich (vgl. K e m p
1975, 1976, 1977) stattgefunden hat, oder ob es bisher nur nicht gelungen ist, sexuelle
Interaktionen auf der fiir Heterobasidiomyceten bereits dargelegten physiologisch-hormo-
nellen Basis nachzuweisen. Alle bisher vorwiegend auf Papazian und Raper mit
Mitarbeitern (zusammenfassende Darstellung bei Raper 1966; Raper & Flexer
1970) den beiden Kreuzungsfaktoren von Schizophyllum commune zugeordneten Funk-
tionen beziehen sich auf rein intrazellulire Vorginge.

Vom A-Faktor wird danach die Paarung der beiden Kerne, die Ausbildung einer Schnallenzelle, die
konjugierte Kernteilung und die Septierung der Schnallenzelle, vom B-Faktor hingegen die Wanderung
der beiden kompatiblen Kerne kontrolliert. Ein Zusammenwirken beider Faktoren soll fiir die Fusion
der Schnallenzelle mit der subterminalen Zelle verantwortlich sein.

Die bei Schizophyllum commune den Kreuzungsfaktoren zugeordneten Funktionen wurden bei Agro-
cybe aegeritavon Meinhardt & al 1980 in Frage gestellt. Die Autoren finden, daf zumindest
bei A. aegerita keinem der beiden Faktoren eine spezifische Funktion im Verlauf der Schnallenbildung

(siche oben und R a per 1966) zukommt. Nach Meinhardt & al. (I c.) sollen beide Faktoren
hier eine dquivalente Funktion besitzen.

Legt man den in diesem Abschnitt diskutierten Kreuzungsfaktoren bei Zygo-, Asco- und
Basidiomyceten die Funktion von positiven Kontrollelementen der
sexuellen Fortpflanzung zugrunde, lassen sich folgende evolutive
Hoherentwicklungen zusammenfassend erkennen:

1. extrazellulire Funktion == intrazellulire Funktion
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2. genetisch einfach =  genetisch komplex
3. unifaktoriell == bifaktoriell (vgl. auch 4. Okologie)

2)VERGLEICHENDE BETRACHTUNG DER POSTREDUK-
TIONSFREQUENZ DER KREUZUNGSFAKTOREN INNER-
HALB EINER NATURLICHEN VERWANDTSCHAFT:

Fiir eine vergleichende Betrachtung der Postreduktionsfrequenz innerhalb einer natiir-
lichen Verwandtschaft bietet sich zum gegenwirtigen Zeitpunkt allein die Ascomyceten-
Familie der Sordariaceae an, da nur in dieser Familie umfangreiche genetische Daten vor-
liegen (Tab. 1). Vergleicht man innerhalb der Familie der Sordariaceae die Postr e-
duktionsfrequenz der Kreuzungstyplocialsein relatives Ma#f fiir den
jeweiligen G en-Ce ntromer-(Spindelfaseransatzstelle) Abstand auf dem ent-
sprechenden Chromosom, so lassen sich fiir die einzelnen Arten haufig signifikante Un-
terschiede feststellen. Dieser Befund ist mit einer polyphyletischen Herkunft der Hetero-
thallie am einfachsten zu erkliren. Er findet in den bisher innerhalb der Gattung Neuro-
spora bekannt gewordenen genetischen Funktionen der Kreuzungstypfaktoren eine weitere
Stiitzung. Es bedarf dazu aber einer kurzen Erklirung des Artkonzeptes innerhalb der
Gattung Neurospora. Neben 5 homothallischen Arten (Frederick & al. 1969), wel-
che alle Einzelaufsammlungen darstellen und einer weiteren Bestitigung bediirfen (vgl.
Grindle 1963a,b; Agerer & al. 1980), sind in der Gattung Neurospora 3 hetero-
thallische (V. crassa, N. intermedia u. N. sitophila) und eine amphithallische (V. tetra-
sperma) Art bekannt. Untersuchungen an den letztgenannten Arten aus weltweit gestreu-
ten Aufsammlungen haben gezeigt, daR weder eine vollstandige Trennung aufgrund mor-
phologischer Daten (Ascosporengrofie) noch eine scharfe genetische Isolation fiir die 4
Arten vorliegt (Do dge 1928; Perkins & al. 1976). Die Gattung ist offensichtlich
noch in starker Evolution begriffen und die gegenwirtig sehr eng gefafite Artabgrenzung,
welche eindeutige Aussagen nur nach Testkreuzungen mit ausgewihlten Standardstim-
men moglich macht, ist problematisch. Trotz dieser sehr nahen phylogenetischen Ver-
wandtschaft der einzelnen Arten lassen sich neben den bereits dargelegten formalgeneti-
schen Charakteristika auch deutliche Unterschiede in der Form der Wechselwirkungen
von Kreuzungsfaktoren mit dem restlichen Genom der Hyphenkompartimente feststellen.
Fiir die Kreuzungsfaktoren lifit sich eine unterschiedliche Heterokaryenvertriglichkeit
nachweisen. Wihrend die Kreuzungsfaktoren von Neurospora crassa in der heteroallelen
Kombination (A/a) nicht oder nur mit starken Wuchsstorungen in einem gemeinsamen ve-
getativen Cytoplasma koexistieren, ist diese Heterokaryenunvertraglich-
k eit bei N. sitophila und N. tetrasperma nicht gegeben (vgl. Mishra 1971; Per-
kins 1972,1975,1977). Metzenberg & al. (1973) gelingt es bei V. tetrasper-
maund Perkins (1977)bei N. sitophila die Kreuzungsfaktoren der jeweiligen Art in
N. crassa einzukreuzen. Sowohl fiir die Kreuzungsfaktoren von N. tetrasperma als auch fiir
N. sitophila 133t sich im Plasmon von N. crassa die bereits fiir diese Art bekannte Hetero-
karyenunvertriglichkeit demonstrieren. Dies ist ein Ergebnis, welches auf eine urspriing-
lich identische Funktion der Kreuzungsfaktoren innerhalb der Gattung Neurospora
hinweist, andererseits aber genetisch verschiedene Isolationsmechanismen (vgl. I 3 In-
kompatibilititsgene) bei den einzelnen Arten offenkundig werden laf3t. Die Moglichkeit,
dall bei N. crassa die Heterokaryenunvertraglichkeit der Kreuzungsfaktoren durch zu-
sitzliche, von diesen unabhingigen Genen bedingt wird, konnten Perkins (1972)
durch spezifische Genduplikationen und Newmeyer & al. (1973) durch sehr um-
fangreiche Rekombinationsanalysen mit iiber 235 000 getesteten Einspormycelien wei-
testgehend ausschliefien.
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Unter den hoheren Ascomyceten stellt Neurospora crassa somit die bisher genetisch am
umfangreichsten charakterisierte heterothallische Art dar. Thr Heterothalliemechanismus
stofit bei der in der vorliegenden Arbeit angestrebten positiven Interpretation der Sexual-
faktoren auf keine weiteren Schwierigkeiten. Hingegen werden nach der von Esser
(1971) angestrebten Interpretation deutliche Probleme offenkundig. Gemifs der von
E s s e r bei hoheren Pilzen verfolgten Deutung der Sexualitit durch Inkompatibilitit
stellen die Kreuzungsfaktoren von N. crassa ,,per definitionem* homogenische Inkompa-
tibilitatsfaktoren dar, da sie nur eine Befruchtung zwischen heterothallischen Mycelien
erlauben. Aufgrund ihrer cytoplasmatischen Heterokaryenunver-
traglichkeit missen sie aber zumindest aufgrund ihrer Funktion teilweise als he-
terogenische Inkompatibilitdtsfaktoren angesprochen werden.

3)ABGELEITETE HOMOTHALLIEMECHANISMEN:

Das natiirliche Vorkommen von homothallischen Sippen, welche sich ganz offensichtlich
aus heterothallischen Sippen entwickelt haben, und die Verschiedenheit der der Homo-
thallie zugrunde liegenden genetischen Mechanismen sollen als ein weiterer Hinweis fiir
eine polyphyletische Herkunft der Heterothallie im folgenden vergleichend diskutiert
werden.

Das Vorliegen von haploider Apomixis bei Basidiomyceten wurde bereits bei Prillin-
ger 1982 als ein sehr einfacher Homothalliemechanismus ausfithrlich dargestellt. Ha-
ploide Apomixis wurde danach als ein Atavismus interpretiert, welcher auf ein phyloge-
netisch urspriingliches rein mitotisches Homothalliestadium hinweist. Bei der Entstehung
haploid apomiktischer Sippen und Arten in der Natur diirften iiberwiegend genetische,
aber auch geographische und 6kologische Isolationsmechansimen eine bisher noch wenig
untersuchte Rolle spielen (vgl. I3 Inkompatibilititsgene, Kemp 1975,
1977u. Prillinger 1982). Bei den wenigen genetisch genauer analysierten haploi-
den Rassen fillt auf, da nach erfolgter Isolation ein vollstindiger Verlust der sexuellen
Eigenschaften im Verlauf der weiteren Mikroevolution auftritt. Dies schlieft bei den
haploid apomiktischen Rostpilzen Endophyllum euphorbiae-sylvaticae var. uninucleatum
und Gymnoconia nitens auch die Bildung von Pyknidien mit ein (vgl. Prillinger
1982).

Diese Befunde lassen sich durch Zugrundelegung positiver Sexualmechanismen leicht,
durch homogenische Inkompatibilitit hingegen nur unbefriedigend erkliren.

Eine phylogenetisch stirker abgeleitete Form der haploiden Apomixis stellt die haploi-
de Fruchtkorperentwicklung mit Karyogamie in den jungen Basidien dar (vgl. Pril-
linger 1982). Sie wurde von unsals ,Riickerinnerung® an einen bei Hefen be-
kannten und dort vermutlich urspriinglichen und sehr einfachen Homothalliemechanis-
mus, der somatogamen Autogamie, interpretiert (vgl. van der Walt &
al. 1977).

Einen die Inzucht fordernden, aber die Fremdzucht nicht ausschliefenden Weg zur Ho-
mothallie stellt die Amphithallie dar. Da die Begriffe primidre und sekundire Ho-
mothallie keine phylogenetische Aussage beinhalten, wurde auf sie in der vorliegenden Ar-
beit verzichtet und im Zusammenhang mit Amphithallie anstatt sekundéirer Homothallie
der Begriff miktohaplontische Homothallie verwendet. Die grofRere bio-
logische Bedeutung dieses Phinomens bei hoheren Pilzen wird durch ein deutliches Uber-
wiegen von zweisporig amphithallischen Rassen gegeniiber zweisporig apomiktischen Ras-
sen in der Natur dokumentiert (vgl. Kihner 1977, Prillinger 1982). Dal es
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sich bei der miktohaplontischen Homothallie vermutlich um einen sehr einfachen abge-
leiteten Homothalliemechanismus handelt, welcher die genetischen Vorteile des Hetero-
oder Dikaryons miteinschlieBt, wird aus Selektionsexperimenten von Pate man
(1959) offenkundig. Es gelang bei dem Ascomyceten Neurospora crassa allein durch ge-
zielte Selektion und Inzucht der — in jeder Nachkommenschaft in geringem Mafle vorhan-
denen — groferen Ascosporen eine urspriinglich achtsporige Rasse nach 8 Generationen in
eine viersporige Rasse zu iiberfithren.

Die wohl eindeutigsten Hinweise zugunsten positiver Sexualmechanismen und einer po-
lyphyletischen Herkunft der Heterothallie kommen aus Arbeiten iiber die molekulargene-
tischen Grundlagen der Homothallie bei den Ascomyceten-Hefen Schizosaccharomyces
pombe (E gel 1976 a,b; 1977 a, b, ¢c; Egel & al. 1980) und Saccharomyces cerevi-
site (Hicks & al. 1977, 1979). Bei beiden Arten treten sowohl heterothallische als
auch homothallische Rassen auf. Eine bei homothallischen Rassen durch Mutationsver-
suche wahrscheinlich gemachte aufwendigere Genausstattung und Regulation spricht bei
beiden Hefen deutlich zugunsten einer abgeleiteten Homothallie. Fiir homothallische
Sippen beider Arten ist eine genetische Instabilitit (se lektive Rekombin a-
t i o n) des bzw. der Kreuzungstyploci charakteristisch. Die genetische Struktur der Kreu-
zungstyploci und der fir die Homothallie verantwortliche Mechanismus ist fiir beide Ar-
ten verschieden. Da der der Homothallie zugrunde liegende genetische Mechanismus bei
der haplo-diplontischen Ascomyceten-Hefe S. cerevisize bisher am eindrucksvollsten mo-
lekulargenetisch abgesichert werden konnte und als ,,Kassetten-Modell** Anerkennung ge-
funden hat, sei im folgenden nur dieser niher ausgefiihrt. Eine detaillierte Diskussion fiir
die haplontische Hefe Schizosaccharomyces pombe findet sich bei E gel & al. (1980).

Bei homothallischen Stimmen von Saccharomyces cerevisiae wurden neben dem phy-
siologisch durch sein Genprodukt aktiven Kreuzungstyplocus noch zwei ,stille Kopien*
(Kassetten eines Tonbandgerites vergleichbar) der beiden Kreuzungstypstrukturgene und
ein zusitzliches Homothalliegen (vgl. I 2 Homothalliegene) durch Mutanten nachgewie-
sen. Unter dem EinfluB dieses Gens kann wahlweise das am Kreuzungstyplocus aktive a-
oder a-Gen durch sein Gegenstiick ersetzt werden. Als Quelle fiir die dabei bendtigten Er-
satzstiicke dienen die beiden ,stillen Kopien, ohne daf} diese dabei selbst verdndert wer-
den. Die Umschaltvorginge erfolgen bei dieser haplo-diplontischen Hefe immer innerhalb
der ersten 5 mitotischen Zellteilungen und fithren zu einer Autodiploidisierung der haploi-
den Kolonien.

Die bei Schizosaccharomyces pombe und Saccharomyces cerevisiae bekannt gewordenen
komplexen Mechanismen zur spezifischen Regulation des Kreuzungsverhaltens stellen
sehr interessante genetische Grundlagen fiir ein Verstindnis der phédnotypischen
Geschlechtsbestimmung sowohlin der Haplo- als auch Diplophase von zahl-
reichen hoheren Organismen dar. Es darf vermutet werden, daf} gleiche oder dhnliche ge-
netische Regulationsmechanismen bei einer Vielzahl hoherer Ascomyceten sowie Phrag-
mo- und Holobasidiomyceten, bei welchen sich die homothallischen Mycelien auf einen
urspriinglichen Kern zuriickfiihren lassen, vorliegen. Als Beispiel seien stellvertretend die
grofen mikrozyklischen Rostpilzgruppen (Mikro-Puccinia, Uromyces; vgl. Jackson
1931, 1935) und die Holobasidiomyceten Corticium niveo-cremeum (B oidin 1958)
und Coprinus sterquilinus M oun ce 1921; Harde r 1926) genannt. Die oft groflen
zeitlichen Unterschiede im Einsetzen der Dikaryophase im Verlauf der ontogenetischen
Entwicklung bei vielen dieser Arten (vgl. Brunswik 1924; Newton 1926) spre-
chen sehr deutlich fiir den phylogenetisch abgeleiteten Charakter dieser vermutlich noch
heterogenen Homothalliemechanismen (vgl. Biggs 1938; Boidin 1971). Beiden
Rostpilzen wird diese Interpretation auch durch 6kologische Befunde unterstiitzt. Mikro-
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zyklische homothallische Formen lassen sich als Besiedler von ,e x tremen Bioto-
p e n“ (z. B. alpine Formen) fast immer auf heterothallische und makrozyklische Sippen
zuriickfithren.

Abschliefend sei ein bisher nur bei Ustilago maydis genau analysierter Homothalliemecha-
nismus, die Solopathogenitit, kurzerwdhnt (Eddins 1929; Christen-
sen 1929,1931; Holton 1932; Chilton 1938,1940,1943; Holliday 1961).
Mycelien solopathogener Rassen gehen auf einkernige Basidiosporen ohne Konjugations-
reaktion zuriick. Bei U. maydis sind diese Mycelien diploid. Dieses Kernverhalten liegt in
einem Letalfaktor, welcher zu einem Unterbleiben der Reduktionsteilung fiihrt, begriin-
det. Ein gleicher Mechanismus wird bei verschiedenen zur Selbstsporulation befihigten
Basidiomyceten-Hefen diskutiert (vgl. Prillinger 1982 u. Kreuzungsfaktor bei My-
xomyceten I 1).

Bei keinem der bis heute niher bekannt gewordenen abgeleiteten Homothalliemechanis-
men ist hingegen eine selektive Ausschaltung eines die Heterothallie bedingenden Inkom-
patibilitits-Faktors und damit eine Bestitigung der Paragschen Experimente (P arag
1960) in der Natur nachgewiesen worden. Die in diesem Abschnitt diskutierten abgelei-
teten Homothalliemechanismen sowie die bei Prillinger 1982 aufgefihrten weite-
ren Beispiele sind in Abb. 1 zusammengefafit.

4) OKOLOGIE:

Der polyphyletische Weg zur Heterothallie geht in den wenigen bisher bei Hefen einge-
hend untersuchten Fillen immer mit einer diskontinuierlichen Vergroflerung verschiede-
ner physiologischer Stoffwechselleistungen (z. B. Fermentation von Zuckern, grofiere Un-
abhingigkeit von Vitaminen) einher. Dies konnte deutlichvon Wickerham & Bur-
t o n (1962) innerhalb der Gattung Hansenula festgestellt werden. Noch beeindruckender
sind die Befunde fiir die beiden Arten Saccharomycopsis vini und S. crataegensis (Kurt z-
mann & Wickerham 1973). Die beiden Arten sind sowohl morphologisch (Ultra-
struktur der Ascosporen) als auch physiologisch (Assimilation und Fermentation) weit-
gehend dhnlich. S. viniist homothallisch, S.crataegensis heterothallisch.
Durch Hinzunahme neuer im Verlauf der gingigen Hefecharakterisierung nicht verwende-
ter Kohlenstoffquellen lie sich auch fir S. crataegensis ein breiteres Substratspektrum
feststellen. Inwieweit Heterokaryosephinomene auf der kokkalen — kapsalen (vgl. Kahm-
hautbildung) Hefeorganisationsstufe fiir eine Hoherentwicklung von Sexualmechanismen
eine Rolle spielen, ist weitgehend unbekannt. DaR Heterokaryose aber auchauf
der Einzellerebene realisiert ist, wurde von van der Walt & al. (1977) an der haplo-
iden und homothallischen Art Torulaspora hansenii gezeigt.

Sehr interessante 0kologische Daten konnte N o b le s (1958) an einer Vielzahl holz-
abbauender saprophytischer Holobasidiomyceten ermitteln. Sie findet in einer verglei-
chenden Gegeniiberstellung von 252 Braun-undWeiflfdulepilzen eine auffal-
lende Korrelation zwischen der Fahigkeit zum Abbauvon Lignin und dem Auftreten
eines bifaktoriellen Fortpflanzungssystemes. Nach ihren Unter-
suchungen sind Braunfiulepilze durch das Fehlen von extrazelluliren Phenoloxidasen,
dem alleinigen Abbau von Zellulose und durch ein unifaktorielles Sexualverhalten charak-
terisiert. Weifiaulepilzen sind hingegen das Auftreten extrazellulirer Phenoloxidasen, der
Abbau von Lignin und Zellulose sowie ein bifaktorielles Fortpflanzungssystem gemein-
sam. Sie kommt zu dem Schlufi, daf es sich bei den erstgenannten um phylogenetisch ur-
spriingliche, hingegen bei den zuletzt aufgefiihrten um abgeleitete Merkmale handelt. Die-
ser Befund von N o ble s findet mit dem im Vergleich zu Zellulose spiten Auftreten
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von Lignin im Verlauf der Evolution der hoheren Pflanzen (Pteridophyta und Spermato-
phyta) eine weitere Stiitze.

Inwieweit das Vorkommen von unifaktorieller und bifaktorieller Sexualitit bei verschie-
denen Arten aus systematisch nur wenig verwandten Gattungen ebenfalls auf eine poly-
phyletische Herkunft der Heterothallie hinweist, lift sich heute noch nicht beantworten
(vgl. Coprinus (Sekt. Setulosi): Brunswik 1924, Lan ge 1952; Peniophora:
Biggs 1938, Nobles 1935 Vandendries 1937 a; Trametes (Polystictus):
Bose 1934, Kniep 1919, Vandendries & Brodie 1933;Psathyrella:
Quintanilha & al. 1941, Quintanilha 1941, 1944). In einigen Fillen sind
auch unifaktorielle und bifaktorielle Formen innerhalb der gleichen Art bekannt (Psilo-
cybe coprophila: Brodie 1935, Gilmore 1926, Vandendries 1937 a,b;
Sistotrema brinkmannii: Biggs 1937, Lemke 1969, Ullrich 1973). Das Auf-
treten von unifaktorieller und bifaktorieller Heterothallie in nahe verwandten Arten diirf-
te fir Kihner (1977)ein Grund gewesen sein, die bifaktorielle (tetrapolare) Hetero-
thallie als phylogenetisch urspriinglich zu deuten. Aus genetischer Sicht teilen wir die
Ansicht von N o bles (1958, vgl. Abb. 1). Wir haben unsere Auffassung zur Evolu-
tion der Sexualitit bei Chitinpilzen in Abb. 1 zusammengefa3t. In diesem Schema ist in
der linken unteren Hilfte durch mehrere Pfeile die Evolution zur Mitose (membran-
gebundene Chromosomenverdoppelungund Trennung =9
freie Chromosomenverdoppelung und Trennung)undvon der Mi-
tose zur Meiose dargestellt. Der stirkere schwarze Pfeil legt den fir hohere Eukaryonten
so bedeutungsvollen Weg zur synaptischen Meiose dar. Fir phylogenetisch
urspriingliche Chitinpilze ist zumindest ein weiterer Weg der genetischen Rekombination
(Reparatur-Typ-Synthese) bekannt. Die Hoherentwicklung in Form der
Anastomosenbildung, welche bei homothallischen Pilzen eine effektivere Zu-
sammenfithrung genetisch verschiedener Kerne gewihrleistet, ist zusitzlich in das Schema
mit aufgenommen. Die erste Stufe in der Evolution der Sexualitit, die Heterokary-
ose mit Karyogamie und Meiose, lifit sich nur als evolutives Ubergangs-
feld mit fliefenden Grenzen zwischen Homo- und Heterothallie gedanklich fassen. Die
Tatsache, daB Heterokary ose sowohl im Bereich der Homothallie wie
auch der Heterothallie vorkommt, ist durch die seitliche Verschiebung und Teil-
iiberdeckung des Heterokaryose-Feldes durch das Homothallie- bzw. Heterothallie-Feld
ausgedriickt. Charakteristikum dieser ersten Stufe ist das Fehlen von genetisch fixierten
Sexualpartnern (Kreuzungsfaktoren). Die Karyogamie kann sowohl zwischen
genetisch verschiedenen Kernen des gleichen Individuums (z. B. siphonales Polykaryon)
als auch nach Austausch von Kernen zwischen verschiedenen homothallischen Individuen
stattfinden. Die zweite Stufe, die Heterothallie,ist durch genetisch fi-
xierte Sexualpartner definiert. Wird das Kreuzungsverhalten dabei durch ein
Allelen paar kontrolliert, wird dies mitunifaktoriell bezeichnet, sind hin-
gegen z w e i voneinander genetisch unabhingige Allelenpaare verantwortlich,
wird dafiir der Ausdruck bifaktoriell gewihlt. Die gegenwirtig bekannten Daten
lassen eine polyphyletische Hoherentwicklung von unifaktoriell === bifaktoriell ver-
muten. Die polyphyletische Evolution der Sexualitit zur Heterokaryose und Heterothal-
lie ist durch mehre diinne Linien innerhalb der beiden verschieden langen, breiten Pfeile
kenntlich gemacht. Der hierauf folgende, ebenfalls polyphyletische Weg zu abgeleiteten
Homothalliemechanismen wurde fir jeden Mechanismenbereich jeweils durch mehrere
Pfeile dargestellt. Haploide Apomixis, somatogame Autogamie
und miktohaplontische Homothallie kommen bei Zygo-, Asco- und
Basidiomyceten vor (vgl. Gaumann 1964, Burnett 1976). Ob zumindest bei Zy-
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gomyceten haploide Apomixis und somatogame Autogamie als phylogenetisch urspriing-
lich aufgefafit werden miissen, ist aufgrund der bisher vorliegenden Daten noch nicht zu
entscheiden. Zwei molekulargenetisch verschiedene Homothalliemechanismen sind bei
Hefen (Saccharomyces cerevisiae und Schizosaccharomyces pombe) weitgehend analy-
siert und als abgeleitet wahrscheinlich gemacht. Sehr liickenhafte Kenntnisse liegen hinge-
gen fiir abgeleitete Homothalliemechanismen bei hoheren Asco- und Basidiomyceten vor.

Fir den geistigen Anstofy zu dieser Arbeit bin ich Herrn Prof. Dr. K. Esser (Bochum) und im beson-
deren Herrn Prof. Dr. U. Stahl dankbar. Fiir die Forderung und bereitwillige Unterstiitzung sowie fiir
die Durchsicht des Manuskriptes bin ich Herrn Prof. Dr. H. P. Molitoris (Regensburg) zu Dank ver-
pflichtet. Mit wertvollen Diskussionsbeitrigen standen mir die Herren Prof. Dr. A. Bresinsky (Regens-
burg), Prof. Dr. F. Schaller (Wien), Prof. Dr. J. Lengeler (Regensburg), Prof. Dr. U. Stahl (Bochum)
und Dr. I. Nuf$ und Dr. K. Ober (Regensburg) zu Rate. Herr Prof. Dr. K. O. Stetter (Regensburg) und
Herr Dr. I. Nufs ‘waren mir bei der Beschaffung von wichtiger Literatur behilflich. Mit Herrn H. P.
Zinth (Tibingen) konnte ich wichtige Experimente zur Fruchtkoérperbildung von homothallischen
Ascomyceten beobachten und diskutieren.

Fiir die Reinschrift des Manuskriptes bin ich Frau T. Bohm Dank schuldig. Eine kritische Durchsicht
der englischen Zusammenfassung danke ich Herrn P. Welsen.

Mein besonderer Dank gilt Herrn Prof. Dr. F. Oberwinkler (Tiibingen), der es mir durch einen einjah-
rigen Aufenthalt in Tibingen ermoglichte, elektronenmikroskopische Untersuchungen an verschie-
denen haploid apomiktischen und miktohaplontischen Sippen durchzufithren und der mir in vielen
Diskussionen iiber die Phylogenese heterotropher Organismen und beim Uberarbeiten des Manuskrip-
tes zur Seite stand.

Tabelle 1. Vergleichende Zusammenstellung der Postreduktionsfrequenz der Kreuzungsfaktoren bei
heterothallischen Arten aus der Familie der Sordariaceae (Werte fiir Inkubation bei Zimmertemperatur).

Art Postreduktions- Literatur
frequenz des Kreu-
zungstyplocus %

Bombardia lunata 594 Zickler (1937 a)

Neurospora crassa 13,0 Lindegren (1932);
Barret & al. (1954)

Neurospora sitophila 37,6 Wilker (1935);
Fincham (1951)

Neurospora tetrasperma iz, Howe (1963)

Podospora anserina 97,5 Rizet & Engelmann
(1949)

Sordaria brevicollis 3.6 Chen (1965)
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