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Abstract: After cultivation of mycelial cultures of Asterophora lycoperdoides on Moser
b-Medium (restrictive conditions for mycelial growth) a spontanous yeast culture appeared
within the scanty growing mycelium. We were able to demonstrate the identity of this yeasts
with the Agaricales-species A. lycoperdoides. The complete life cycle (yeast — — fruitbodies)
has been observed four times, on Russula-Mixat-medium (3x) and S,-medium (1x) indepen-
dently by both authors. We further could show that the chlamydospores of 4. Iycoperdoides
are able to germinate not only by a dikaryotic mycelium with clamp connections (normal case),
but also in rare cases with yeast-stages. The yeast-stage occurs first within the chlamydospores.
Until now we have not been able to ascertain whether these yeasts are produced as true endo-
spores or whether the endospore-wall buds and pierces the exospore-wall of the chlamydospore
in the process. Since basidiospores of A. Iycoperdoides do not germinate with secondary spores
and/or yeast-like cells (Oberwinkler 1982) and since septa of hyphae and basidia exhibit
dolipores with a perforated parenthosome, 4. lycoperdoides is the first homobasidiomycete
where according to our knowledge a yeast-stage has been described. A concept of morphologi-
cal differentiation originally proposed by Pascher (1931) in algae and modified by Ober-
winkler and Prillinger (see Prillinger 1984) in chitinous fungi (Chytridio-,
Zygo-, Asco- and Basidiomycetes) could be confirmed by ontogenetic data on A. lycoperdoides.
We were able to extend this concept further in this paper by introducing the term ,,pseudotri-
chal* for an evolutionary morphological level intermediate between unicellular (,,kokkal: yeast-
like*) and typically filamentous (‘“‘siphonal” or “trichal”; Prillinger 1984) growth. The
“yeast”-stage in A. lycoperdoides is interpreted as an atavism and the phylogeny of chitinous
fungi is discussed in favour of a primary heterotrophy originally proposed by Fischer (1873)
and Winter (1879). The red algal ancestry of ascomycetes by the homology of sexual organs
(Demoulin 1974, Kohlmeyer 1975) or by transmigration of the Thalassiophyta —
including brown algae too — (Church 1968, Corner 1971) has been excluded. A com-
mon heterotrophic amoeboid (,,rhizopodial*) ancestor for the chitinous fungi and the red algae
according to the theory of endosymbiosis is not questioned.

Zusammenfassung: Ausspirlich wachsenden Mycelkulturen von Asterophora lycoper-
doides auf Moser b-Medium wurde eine Hefe-Kultur isoliert. Mit dieser Kultur gelang es —

1 Fir den ausfihrlichen theoretischen Teil dieser Arbeit sowie fir die Korrespondenz ist der
Zweitautor zustindig.
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beiden Autoren voneinander unabhingig — auf Russula-Mixat-Medium (3x) und S,-Medium (1x)
den vollstindigen Entwicklungszyklus von A. lycoperdoides in Kultur zu reproduzieren und da-
mit die Identitit dieser Hefen mit der mycoparasitischen Agaricales-Art A. lycoperdoides nach-
zuweisen. In der weiteren Folge konnte die Herkunft dieser Hefe-Stadien aus Chlamydosporen
mehrfach sichergestellt werden. Wihrend die Chlamydosporen im Normalfall mit einem di-
karyotischen Schnallenmycel keimen, ist das Auftreten eines Hefe-Keimstadiums nach unseren
bisherigen Kenntnissen hier als ein seltenes Ereignis einzustufen. In den bisher vorliegenden
lichtmikroskopischen Untersuchungen konnte die Frage, ob die Bildung der Hefen im Inneren
der Chlamydosporen als echte Endosporen oder durch Knospung des Endospors und anschlie-
fiender Fragmentierung des Exospors erfolgt, noch nicht eindeutig geklirt werden. Bei A. Iyco-
perdoides keimen die Basidiosporen weder mit Sekundirsporen noch mit Hefen (Oberwink-
ler 1982) aus. Im Myecel als auch in den Basidien finden sich Dolipore-Septen mit perforier-
tem Parenthosom. A. lycoperdoides ist nach unserer Kenntnis damit der erste Homobasidiomy-
cet mit einer ontogenetischen Hefe-Phase, die in diesem Fall aber nicht mehr genetisch fixiert
ist. Das Auftreten von Hefestadien bis hin zu plektenchymatischen Fruchtkdrpern bei 4. lyco-
perdoides innerhalb eines ontogenetischen Entwicklungszyklus ermdglichte es, dasvon Ober-
winkler und Prillinger (s. Prillinger 1984) modifizierte Konzept morpho-
logischer Organisationsstufen von P a s cher (1931) zu erhirten sowie um eine Organisa-
tionsstufe zu erweitern. Fiir den Ubergang von einzellig sich vermehrenden ,Hefe*-Zellen
(,,kokkal*) zu fadenférmig (,,siphonal“ und ,,trichal®) wachsenden Formen wurde eine neue
morphologische Organisationsstufe (,,pseudotrichal*) charakterisiert und ausfiihrlich disku-
tiert. Das nur noch selten auftretende Hefe-Stadium bei 4. lycoperdoides wurde als ein Atavis-
mus interpretiert. Es spricht nach unserer Auffassung zugunsten einer primiren Heterotrophie
der Chitinpilze (Chytridio-, Zygo-, Asco- und Basidiomycetes) wie sie bereits von Fischer
(1873) und Winter (1879) vorgeschlagen wurde. Ein Anschlufy der Ascomyceten an Rotal-
gen aufgrund einer Homologie ihrer Sexualorgane (Demoulin 1974, Kohlmeyer
1975 u.a.) wird zuriickgewiesen. Ebenso wird eine Herkunft der Asco- und Basidiomyceten
durch ,,Transmigration of the Thalassiophyta* (Church 1968, Corner 1971) von rama-
rioiden Rot- und Braunalgen ausgeschlossen. Ein gemeinsamer ,,rhizopodialer heterotropher
einzelliger Vorfahre der Chitinpilze und Rotalgen wird hingegen als wahrscheinlich erachtet.

Seit de Bary (1866,1881,1884)und Brefeld (1889)ihre ersten, auf eine Viel-
zahl von experimentellen Daten gestiitzten Entwiirfe, zu einem ,,natiirlichen System der
Pilze* darlegten, ist der teilweise mit heftiger Polemik gefiihrte Streit iiber die Phylogene-
se der Pilze bis heute nicht zum Stillstand gekommen. Wihrend der Auseinandersetzung
zwischen de Bary und Brefeld vorwiegend eine unterschiedliche Interpretation
des Merkmals der sexuellen Fortpflanzung und der phylogenetischen Deu-
tung von ,,Hefen* zugrunde lag, steht heute die Diskussion um die Bewertung des Merk-
mals der Heterotrophie, ob urspringlich oder abgeleitet, im Mittelpunkt. Bis vor
wenigen Jahrzehnten war die Ansicht allgemein verbreitet, die heterotrophen Pilze, in
Analogie zu Ubergingen von Autotrophie zu Heterotrophie bei hoheren Pflanzen (vgl.
Orchidaceae; Scrophulariaceae ~ Orobanchaceae; Convolvulaceae ~ Cuscutaceae u. v. a.),
von verschiedenen Algen-Gruppen abzuleiten. Der Unterschied bestand im wesentlichen
darin, ob die Herleitung polyphyletisch (Braun 1847, Pringsheim
1858, Sachs 1874, Bessey 1955, (Zygnemataceae > Zygomycetes; Xanthophyceae
- Qomycetes; Rhodophyceae — Asco- und Basidiomycetes); Bre feld 1889 (Zygne-
mataceae ~ Zygo-, Asco- und Basidiomycetes; Xanthophyceae ~ Oomycetes) oder mono-
phyletisch, de Bary 1881 (Abb.la), Gdumann 1926 (Abb. 1b)erfolgte. Fi-
scher (1892) und Atkinson (1909) neigen zu einer dhnlichen Interpretation wie
de Bary, schlieBen aber einen primir chlorophyllosen phylogenetischen Vorldufer
der Phycomyceten nicht aus. Allen bisher genannten, iiberwiegend auf Daten der verglei-
chenden Morphologie aufbauenden Systemen, liegt zugrunde, dafl das Merkmal morpho-
logisch ausgeprigter ménnlicher und weiblicher Sexualorgane als phylogenetisch urspriing-
lich beurteilt wird (vgl. dagegen Prillinger 1982a,1984). Church (1919, Zit.
1968) weist eine Homologisierung morphologischer Sexualorgane sowohl bei Thallophy-
ten als auch bei Archegoniaten scharf zuriick. Aus seiner Sicht ist die Landvegetation
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(,,Xerophyta*) polyphyletisch aus einer iiberwiegend benthischen und kiistennahen ma-
rinen Thallophyten-Klimaxvegetation (,,Thalassiophyta‘‘) im Palizoikum hervorgegan-
gen (,,Transmigration*). Als Vorfahren der hoheren Pilze werden keulige und koralloid
verzweigte Braun- und Rotalgen diskutiert. Von C o r ner (1966a, b, c) wird diese
Theorie iibernommen und im Zusammenhang mit der Evolution von Fruchtkérperbau-
plinen bei Basidiomyceten diskutiert. Nach Corner (1971) werden die Asco- und Ba-
sidiomyceten iiberwiegend als Reduktionsreihen betrachtet. Corne r schreibt: ,,. .. die
einfacheren Pilze sind gegeniiber den stirker differenzierten grofien Formen fortgeschrit-
ten. Der Aufbau eines grofien Korpers spielt in ihrem Leben nicht mehr dieselbe Rolle
wie im Wettbewerb der griinen Pflanzen um den Platz am Licht. . . . So nehmen die
Fruchtkérper der haufigen Scheibenpilze (Discomycetes) die Gestalt von kleinen Tassen,
Schalen oder Bechern mit Durchmessern von nur wenigen Millimetern und einem Mini-
mum von Gewebe an, das die Asci trigt. Die der Pyrenomycetes wird bis auf einzelne Peri-
thezien von weniger als 1 mm Grofe reduziert. . . . Die Basidiomyceten sind mit ihrem
stark entwickelten Mycel komplizierter. So konnten aus der groen Clavaria die grofen
Hutpilze, die Locherpilze, die Boviste hervorgehen, aber sie alle zeigen auch die Tendenz,
sich zu kleinen Formen weiter zu entwickeln. Die kleinsten und am weitesten reduzierten
Formen in beiden Hauptgruppen der Pilze sind die mikroskopischen Hefen . . . (vgl.
Margulis 1976, Sitte 1982). Jiilich (1982) schlieRt sich mit einer Neuschaf-
fung zahlloser (nur wenig begriindeter) neuer Familien bei Basidiomyceten phylogenetisch
engan Corner an.
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Abb. 1: Drei natiirliche Systeme der Pilze: bevor die Inkompatibilitit als Kontrollmechanismus der
sexuellen Fortpflanzung vorgeschlagen wurde (vereinfachte Zusammenstellung).

a) Systemnach de Bary (1881); daes sich bei dervon de Bary als Chlorophyceae interpretier-
ten Sippe nach neueren Erkenntnissen (vgl. van den Hoek 1978) um keinen natiirlichen Ver-
wandtschaftskreis handelt, wurde sie in der Abb. unter Anfiihrungszeichen gesetzt.

b) Systemnach Gdumann (1926). Kleine Pfeile weisen auf heterogene Gruppen hin.

c) Systemnach Winter (1879).

Weitere Systemvorschlige bei Bre feld (1889), Atkinson (1909), Mez (1929), Bessey
(1942), Savile (1955, Giumann (1964), Kreisel (1969), Fuller (1976) und Whit-
taker & Margulis (1978; mit weiterer Literatur).

Fig. 1: Three natural systems of fungal taxonomy (simplified compilation). The systems were chosen
from the time before incompatibility was established as control mechanism for sexual propagation.

Weitgehend unbeachtet blieben hingegen bis vor wenigen Jahrzehnten Autoren, welche
die phylogenetische Herkunft der Pilze von primir chlorophyllosen Einzellern ableiten.
Nach unseren Ermittlungen waren Fischer (1873;zitiert bei Sachs 1874 als Fuf-
note auf S. 248 und bei Winter 1879 auf S.3) und in der Folge Winter (1879;
Abb. 1c) die ersten, welche in den Pilzen und Algen nur zwei sich parallel entwickelnde
Gruppen mit nicht gleichen Hohepunkten sahen. In den Systemen beider Autoren neh-
men die Hefen eine urspriingliche Stellung ein. Win te r berichtet: ,Ja vielleicht 1t
sich sogar die Ansicht rechtfertigen, daB die Pilze als Ganzes eine niedrigere Entwick-
lungsstufe einnehmen, als die Algen*. Bei Martin (1968) wird Fischer nicht und
Winter falsch zitiert. Martin vermutet, daB Gobi (1884,zitiert bei Bor o-
d i n 1885) der erste gewesen sei, welcher die Pilze von primir heterotrophen Flagella-
ten herleitet. Zu einer dhnlichen Ansicht kommen Dange ard (1886 und mehrere
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folgende Arbeiten), Scherffel (1901, 1925), Cavers (1915), Cook (1928)
und mit einer ausfiihrlichen Literaturdiskussion Martin (1968) sowie Fuller (1976).
Ein interessanter Anstof zu einer Einteilung des Reiches der eukaryontischen Organismen
in drei Reiche: Pilze, Tiere und Pflanzen kommt von Zu ck (1953)aufgrund der verschie-
denen Ernihrungsweise 1ysot roph, phagotroph und autotroph(vgl. Cope-
land 1956, Whittacker & Margulis 1978).

Cytologische und elektronenmikroskopische (Hawker & Abbot1963a,b; Haw-
ker 1965; Sansome 1963; Sansome & Sansome 1974; Win-Tin &
D i ck 1975) sowie zahlreiche biochemische Untersuchungen (zusammenfassende Dar-
stellungen bei Bartnicki-Garcia 1970, Vogel & al. 1970, Pfyffer &
R ast 1980 a, b) haben gezeigt, daB sich ein monophyletischer Stammbaum der Pilze
heute nicht mehr aufrecht erhalten 1afit. Der Wettstreit um die phylogenetische Interpre-
tation der Heterotrophie, ob urspriinglich oder abgeleitet, konzentriert sich in den vergan-
genen Jahren deshalb mehr auf einzelne Klassen, im besonderen auf die Asco- und Basi-
diomyceten. Die grofle Zahl von Verfechtern der Rotalgen-Herkunft stiitzt sich auf das
traditionelle Merkmal der Sexualitit aus dlteren Arbeiten (Do dge 1914, Orton
1927, Jackson 1944 u.a.vgl. Martin 1968, Demoulin 1974), auf mehre-
re, die vorhandene Literatur auswertende, theoretische Arbeiten (Denison & Car-
roll 1966, Chadefaud 1972 und Demoulin 1974) sowie auf eine von Kohl-
meyer (1973, 1975) als ,,missing link* interpretierte, marine und parasitisch auf Rot-
algen lebende Ascomycetenordnung (Spathulosporales).

Eine Fille von neuen Anregungen zugunsten einer primiren Heterotrophie bei Pilzen
kommt von Savile (1955, 1968). Er weist eine evolutive Herleitung neuer Taxa von
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einer Klimaxvegetation (z. B. Ableiten der Basidiomyceten aufgrund der Schnallenbil-
dung von Tuberales) entschieden zuriick und erkennt bei Pilzen die Bedeutung von Sip-
pen mit unfixierten Merkmalen (z. B. Dimorphismus) fiir die Phylogenese. Savile
sieht im physiologisch unabhingigen Dikaryon (vgl. gonotrophes Dikaryon der Asco-
myceten; R a per 1968) eine urspriingliche Eigenschaft der Basidiomyceten und
nennt ,,Taphrina-artige Sippen‘ als phylogenetische Vorldufer (vgl. Oberwinkler
& al. 1982; von Arx & Weijman 1979; von Arx & al. 1982). Die Bil-
dung von Haken (Ascomycetes) und Schnallen (Basidiomycetes) sowie die Befruch-
tung durch Spermatien und Trichogyne bei Rotalgen, Ascomyceten und Rostpilzen
werden von S avile allein als Ausdruck einer konvergenten Evolution gedeutet (vgl.
Deml & al. 1982 a,b; Prillinger 1982 a, 1984). Als urspriingliche Form
der Substratverwertung wird von S a vile und in der Folge von Raper (1968)
und Cooke & Whipps (1980; mit ausfiihrlicher Diskussion gegenteiliger Anschau-
ungen) der Parasitismus interpretiert. Den Mangel an fossilen Beweisen fiir die Phylogene-
se der Basidiomyceten versucht S avile (1979) durch Ergebnisse aus einem intensiven
Studium der Koevolution von Parasit und Wirt auszugleichen.

Kritik an dem von Savile (1955) in Anlehnungan de Bary (1881, 1884) vorge-
schlagenen monophyletischen System findetsichbei Scherffel (1925).
Gidumann (1964),Kreisel (1969), Bartnick-Garcia (1970), Fuller (1976)
und Miiller & Loffler (1982). Saviles (1968) evolutive Auslegung sexueller Phi-
nomene (Selbststerilitit, Apomixis) stoit bei Prillinger (1982 a, 1984; vgl. auch
Raikov 1982) auf Widerspruch.

Oberwinkler (1977,1978, 1982 und pers. Mitt. siehe , kokkale Organisationsstu-
fe“in Prillinger 1984) erkennt die phylogenetische Bedeutungeiner
ontogenetischen Hefephase bei Chitinpilzen. Es gelingt ihm, die in der &lteren
Literatur gegeniiberstehenden Meinungen einerseits von:

1. Berkeley (1838;,,a confervoid state of Mucor clavatus),

2. Bail (1857; Hefekeimung verschiedener Mucor-Arten sowie bei Thamnidium elegans
unter reduziertem Sauerstoffpartialdruck) und

3. Hoffmann (1869;,Die Hefe ist eine Form der Conidien-Abschniirung; so tritt sie
bei Mucor am Mycelium hervor, ebenso bei Penicillium, dessen Pinselsporen auch eben
nur — so zu sagen — eine Luftform der Hefe-Conidien sind, oder die Hefe eine W a s-
serform der gewohnlichen Luftconidien, also der Pinselsporen, welche aber mit
wirklichen Sporen, wie in den Mucorblasen, keine physiologische Ahnlichkeit haben.*

und andererseits von Bre feld (1883, 1889; weist den Begriff Hefe bei Mucoraceae
scharf zuriick, deutet Hefen als phylogenetisch urspriingliche Stadien bei Basidiomyce-
ten) auf einen gemeinsamen Nenner zu bringen (vgl. auch Kobayasi & Tubaki
1965; Keimstadien bei Heterobasidiomycetenund Flegel 1981).

Obwohl Bre feld (1873) die phylogenetisch nihere Beziehung von Saccharomyces zu Mucor
racemosus als zu Ascomyceten mit gonotrophem Dikaryon, mit Nachdruck hervorhebt (vgl. dazu
Heller &Smith 1966, Cytochromc; Holter & Ottolenghi 1960, Ascosporenbil-
dung S. cerevisize und gegenteilige Auffassung Reess 1869, de Bary 1884), wehrt er sich
strikt dagegen, den Begriff Hefe fir Zygomyceten zu iibernehmen (vgl. dazu interessante bioche-
mische Untersuchungen iiber den Zellwandaufbau von Bartnicki-Garcia & Reyes 1964
sowie zusammenfassende Darstellung Bartnick-Garcia & McMurrough 1971 und
Bartnicki-Garcia 1973). In seinen Untersuchungen von 1876 interpretiert Brefeld zwar
im Gegensatz zur heute vorherrschenden Ansicht das Merkmal der Girung als abgeleitet (vgl. Foll-
m a nn 1981), es finden sich in dieser Arbeit aber wichtige Anhaltspunkte iiber Fermentation und
Sdurebildung bei Mucorales (vgl. morphologische Organisationsstufen Abb. 20 und Prillinger
1984).
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Seinem ,,Neuen System der Basidiomyceten“legt Oberwinkler eine Evolution
von einfachen zu komplexen Fruchtkérper-Bauplinen zugrunde (vgl. Poelt & Jahn
1963, Savile 1955, 1968; gegenteilige Auffassung: Singer 1951, Singer &
Smith 1960 Gastromycetenursprung; Corner 1971: Ramaria-artige Basidiomyce-
ten urspriinglich). Basidiomyceten mit den Leitmerkmalen ,Sekundédrsporen-
bildung und/oder He festadium* werdenvon Oberwinkler (1982)in
der als phylogenetisch urspriinglich interpretierten Klasse der Heterobasidiomyceten zu-
sammengefa3t. Sie werden der hoher evolvierten Klasse der Homobasidiomy ce-
t e n, welcher obengenannte Merkmale fehlen und welche mit dem durchgehenden Merk-
mal der Holobasidie gekennzeichnet ist, gegeniibergestellt. Eine Diskussion der
dlteren Literatur iiber Heterobasidiomyceten findet sich bei Donk (1972a,b, 1973 a,
b, ¢).

In einer vorausgehenden Arbeit (Prillinger 1984) wurde bei Chitinpilzen eine Ho-
herentwicklung in der morphologischen und karyologischen Differenzierung mit zahlrei-
chen jiingeren Daten zur Cytologie, Ultrastruktur und Genetik eingehend begriindet. Bei
der Inkulturnahme verschiedener Stimme der mycoparasitischen Art Asterophora lyco-
perdoides stie der Zweitautor dieser Arbeit auf ein interessantes Hefe-Stadium. Dieses
trat als seltenes Ereignis in einer von insgesamt 7 Kulturen auf Moser b-Medium nach
dreiwdchiger Kultur auf. Es gelang in der vorliegenden Arbeit bei einem agaricalen Homo-
basidiomyceten, Hefe-Kulturen bis hin zu plektenchymatischen Fruchtkérpern in Kultur
zu verfolgen und damit das Konzept morphologischer Organisationsstufen bei Chitinpil-
zen durch ontogenetische Daten weiter zu stiitzen.

Material und Methoden:

Stamm:

Asterophora lycoperdoides (Bull.) Ditm. ex S. F. Gray auf Russula cf. nigricans (Bull.) Fr. Die Russu-
la-Fruchtkérper waren bereits deutlich zersetzt und fast einheitlich schwarz, so daf eine sichere Artbe-
stimmung aussichtslos war. In dem Gebiet wurde vom Zweitautor auch Russula adusta Fr. hiufig ge-
funden. BRD. Bayern, Fichtenstangenwald nahe Rothenbiigel 19.9.1981; leg. et det. Prillinger.

Kulturisolat aus jungem Fruc!llxtkérper. (Kulturbedingungen 23°C, 70 r. L. F. Dauerdunkel). Fkp.-
bldg.: 4 Tage 23°C, danach 12" Licht (15°C)/Dunkel(8°C)-Wechsel.

Kulturisolat aus jungem Fruchtkorper. (Kulturbedingungen 23°C, 70 1. L. F. Dauerdunkel). Fkp.-
bldg.: 4 Tage 23°C, danach 12/ Licht (15°C)/Dunkel(8°C)-Wechsel.

Nihrmedien:

Moser b (wie Prillinger & Six 1983)

Russula-Mixat-Medium:  4—5 mittelgroRe tiefgefrorene Fruchtkorper von R. nigricans in 200 ml
dest. H, O (Braun Mixer Gefifl 1000 ml) nach dem Auftauen 1 Min. mixen
und auf 1000 ml auffiillen; 20 g Agar zugeben und 20 Min. bei 121°C auto-
klavieren. Keimung von Chlamydosporen in flissigem Medium (1 ml +
1 Tropfen Tween 80) bei 27°C.

Medium S, (Jahrmann): Glucose 12 g, Malzextrakt 6 g, Pepton 2 g, Hefeextrakt 2 g; NaNO, 0,8 g;
MgSO, x 7 H,0 0,4 g; CaNO, x 4 H,0 0,8 g; Lactose 0,4 g; K,HPO,
0,4 g: KNO, 0,4 g; Gibberellinsiure 0,04 g; Agar 40 g; Leitungswasser 1000
ml.

Medium S, (Jahrmann): wie oben, nur statt KNO, NH,NO, 0,8 g und statt Gibberellinsiure FeSO,
x 7 H, O sowie 30 g Agar.

Medium S, (Jahrmann): wie S,, nur Zusatz von 0,8 % Etisso (Hydrokulturvollmedium). Alle S-Me-

_ dien wurden 45 Min. bei 121°C autoklaviert. Chemikalien: Merck, Sigma
und Lactan. Kulturbedingungen auf S-Medien: 3 Tage bei 27°C danach bei
23°C im Brutschrank bei Dunkelheit. Luftbefeuchtung durch offene Scha-
len mit Leitungswasser.
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Fotografien:
Reichert-Polyvar Fotomikroskop (Jahrmann), Zeiss Axiomat (Prillinger). Durchlicht (DL), Phasen-
kontrast (PhK) und Normasky Differential-Interferenz Kontrast (DK).

Mikroskopische Priparation in dest. H,0, 10 % KOH und KOH-Phloxin (M ar tin 1952). Objekt-
tragerkulturen nach van Uden (1951).

Ergebnisse:
Die im folgenden untersuchten Stadien lassen sich wie folgt gliedern:

Von der Hefe zur Fruchtkorperbildung — Entwicklungsstadien von Asterophora lycoper-
doides in Kultur (vgl. Abb. 2).

1. Keimung der Chlamydosporen
a) Normalfall: trichale Hyphen
b) Hefen

2. Der Weg zum trichalen Hyphensystem
a) sprossende Hefen
b) Hefeketten
c) pseudotrichale Organisation
d) trichale Hyphen — Hyphenaggregation

3. Der Ubergang zum dikaryotischen Fruchtkérpermycel
a) Chlamydosporenbildung
b) dikaryotischer Fruchtkérper
¢) Karyogamie und Meiose

1. Keimung der Chlamydosporenvon Asterophoralycoper-
doides

Die Chlamydosporen von A. lycoperdoides keimen im Normalfall mit dikaryotischen, sep-
tierten Hyphen und in seltenen Fillen mit einkernigen Hefen. Die Keimfahigkeit der Chla-
mydosporen ist in beiden Fillen gering, meist deutlich unter 1 % und variiert hiufig von
Fruchtkorper zu Fruchtkorper.

a) Normalfall: Die Chlamydosporen von A. lycoperdoides keimen groftenteils auf
Russula-Mixat-Medium und S;, S; und S,;-Medium mit septierten Hyphen. Bereits
kurz nach der Keimung werden Schnallen ausgebildet, bald auch in den Hyphen durch
Anschwellung neue Chlamydosporen. Die Chlamydosporen sind also dikaryotisch.
(Abb. 3)

Diese Chlamydosporen wachsen dann zum dikaryotischen Hyphenmyecel aus, in dem
laufend neue Chlamydosporen gebildet werden (Abb. 4). Nach 4—8 Tagen fruktifizie-
ren diese Mycelien mit gut ausgebildeten, 2—4 cm lang gestielten Fruchtkérpern (Abb.
5). Beginnend in der Huthaut werden im Fruchtkorper Chlamydosporen und an den
Basidien im reduzierten Lamellenhymenophor auf der Hutunterseite (Abb. 19) Basi-
diosporen gebildet. Der bevorzugte Fortpflanzungsweg geht jedoch iiber die in reichem
Mafle auf der Hutoberseite gebildeten Chlamydosporen.

b) He f e n: Die in dieser Arbeit untersuchten Hefen von Asterophora lycoperdoides
gehen auf zwei verschiedene Isolationsmethoden zuriick. Ihr erstmaliges Auftreten
wurde nach Isolation von Mycel aus der Huttrama junger Fruchtkdrper vom natiirli-
chen Standort beobachtet. Wihrend von den 7 hergestellten Kulturen auf Moser b-Me-
dium sich in 6 Fillen schlecht wachsende Mycelien entwickelten, trat auf der sieben-
ten Petrischale nach einer Anzucht von 14 Tagen bei 23°C und Dauerdunkel eine gut
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wachsende Hefekultur auf. Obwohl aufgrund der spiter erfolgten Isolation von Hefen
aus Chlamydosporen angenommen werden darf, dafl auch diese zunichst isolier-
ten Hefen aus Chlamydosporen stammen, konnte der Ort ihres erstmaligen Auftretens
auf Moser b-Medium nicht mehr geklirt werden. Dem Erstautor gelang es davon un-
abhingig, das Auftreten von Hefen in Mycelkulturen von A. lycoperdoides auf S,-
Medium zu reproduzieren (Abb. 6). Alle im folgenden gewonnenen Hefekulturen stam-
men hingegen aus Chlamydosporen von Labor-Fruchtkorpern, welche auf Russula-
Mixat-Medium angezogen wurden (Abb. 5). Die Keimung mit Hefen erfolgt nach unse-
ren bisherigen lichtmikroskopischen Untersuchungen innerhalb des mit hohlen Fortsit-
zen versehenen Exospors (Abb. 7). Ob es sich dabei um eine echte Endosporenbildung
handelt oder ob die Hefen durch Knospungsvorginge am Endospor (vgl. Ingold
1983) hervorgehen, lieR sich bisher nicht eindeutig abklaren. Es ist einer weiteren elek-
tronenmikroskopischen Untersuchung vorbehalten. Die Hefekeimung (Abb. 7) muf}
nach unseren bisherigen Kenntnissen als ein seltenes Ereignis eingestuft werden. Eine
Abhingigkeit von den folgenden Faktoren konnte ermittelt werden:

1. Genetische Herkunft: Von 20 untersuchten, voneinander unabhingig entstan-
denen Fruchtkorpern, keimten nur in einem Fall die gebildeten Chlamydosporen
regelmifig mit Hefen aus. Die Versuche mit diesen Chlamydosporen wurden in
einem Zeitraum von acht Monaten sechsmal wiederholt und erbrachten immer
wieder das gleiche Ergebnis. Nach acht Monaten war dann die Keimfahigkeit der
Chlamydosporen erloschen. Bei den 19 weiteren Stimmen keimten die Chlamy-
dosporen iiberwiegend mit Hyphen und nur gelegentlich mit Hefen. Umweltfak-
toren (Temperatur, Nihrmedium) zeigen aber einen gewissen Einflu3.

2. Temperatur: Hefen traten nur bei erhohter (27°C) oder erniedrigter (15°C) Tem-
peratur auf.

3. Keimmedium: In fliissigem Russula-Mixat-Medium liegt die Keimfihigkeit der
Chlamydosporen deutlich hoher als im gleichen Medium nach fraktioniertem Aus-
strich auf Plattenkulturen.

4. Keimmodus: In allen bisher beobachteten Fillen lie8 das Keimverhalten eine Ent-
weder/Oder-Reaktion erkennen. Die Keimung erfolgte entweder mit Hefen oder
mit Hyphen. Dieser letztgenannte Punkt bezieht sich nur auf jene Fille, wo die
Keimung der Chlamydosporen in fliissigem Medium erfolgte. Die unmittelbar aus
Chlamydosporen hervorgehenden Hefen sind ellipsoid (Abb. 7). Sie sprossen meist
apikal bis subapikal. Nachkommen dieser Hefen lassen auch in Klonkulturen auf
Mb-Medium eine grofRere morphologische Variabilitit erkennen (Abb. 8).

2.Der Wegzum trichalen Hyphensystem:

Die weiteren Entwicklungsschritte fiihren iiber ein ,,pseudotrichales* (Definition siehe 2 ¢
und Diskussion) Spromycel zu einem trichalen (Prillinger 1984) Hyphenmycel,
welches vom haploiden Zustand in den dikaryotischen Zustand — mit konjugierter Kern-
teilung und Septenbildung (vgl. Prillinger 1984) — iibergeht. Pseudotrichale Myce-
lien und erste trichale Hyphen bildeten sich in reichlichem Maf3e im Inneren des Agar-Me-
diums aus, traten vereinzelt aber auch aus Hefekulturen auf Objekttrigern (Abb. 9) her-
vor. Dikaryotische Schnallenmycelien fanden sich in den vier bisher bis zur Fruchtkor-
perbildung kommenden Kulturen iiberwiegend auf der luftnahen Oberfliche des Nahrme-
diums (vgl. Abb. 2).

a)sprossende Hefen: Junge Hefekulturen haben zunichst eine glatte, glinzende
bis leicht matte Oberfliche. Ihre weitere Ausbildung variiert stark mit dem jeweils ge-
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wihlten Nihrmedium. Auf Moser b und S,-Medium bilden &ltere Kulturen eine matte,
stark gefaltete Oberfliche (Abb. 11) aus, auf welcher zahlreiche kleinere, rundliche Hefe-
zellen durch Knospung entstehen. In solchen Hefekulturen lassen sich hidufig auch sipho-
nale Stadien (vgl. Prillinger 1984) beobachten (Abb. 10). In keinem Fall konnte
aber eine weitere Entwicklung iiber das siphonale Stadium hinaus zu trichalen Hyphen
beobachtet werden. Eine Weiterentwicklung erfolgt hingegen von sprossenden Formen.

b)Hefeketten: Zunichst 16sen sich die Hefezellen nach der Sprossung von ihrer
Mutterzelle und werden unabhingig. Dann aber 16sen sich die einzelnen Tochterzellen
nicht mehr vollstidndig von ihren Mutterzellen, sie bleiben in Form einer Kette anein-
ander haften (Abb. 12), wobei an deren Zellen seitlich wieder Sprofizellen auftreten
kénnen. Manchmal sind diese leicht gestielt und einzeln, manchmal aber auch quirlar-
tig.

c)pseudotrichale und trichale Organisation: Durch die Sprossung
der Hefen und das Nicht-Lésen der einzelnen Tochterzellen entstehen fadenformige
Verbinde. Sie dhneln richtigen Pilzhyphen, besitzen deutliche Querwinde, welche im
Mikroskop aber im Unterschied zu echten Septen weniger stark das Licht brechen und
hiufig noch Einschniirungen an ihrer Bildungsstitte im Mycel erkennen lassen (Abb. 9
und 13). Hiufig firden sich auch noch einzelne lange, losgeloste Teilstiicke. Die End-
zellen sind im “’ergleich zu echten Hyphen meist kiirzer als die vorausgehenden Hy-
phenkompartimente (Abb. 9 b). Seitlich konnen noch immer Sprofizellen auftreten.
Fiir diese Organisationsstufe wird der Begriff ,,pseudotrichal* vorgeschlagen (vgl. Dis-
kussion). In den #uferen Bezirken der Kulturplatten finden sich dann nur noch sol-
che pseudotrichalen Hyphen mit Querwinden und jetzt ohne seitliche Sprofizellen
(Abb. 13). Das Plasma dieser Hyphen farbt sich mit Jod-Jod-Kalium deutlich an, ist
aber sichtlich von anderem Aufbau als das der Hyphen, die zum trichalen System
gehoren. Das Plasma der trichalen Hyphen ist durchsichtiger, weniger granuliert. Bei-
de Hyphentypen finden sich nebeneinander in Diinnschnitten durch das Agarmedium
und gehen ineinander iiber (Abb. 14). Eine Zusammenlagerung von trichalen Hyphen
zu ,,Hyphenaggregaten*, welche vermutlich auch fiir die spatere Fruchtkorperbildung
von Bedeutung ist, konnte von uns sowohl in Schnitten durch das Agar-Nihrmedium
als auch auf Objekttrigerkulturen festgestellt werden (Abb. 15).

3.Der Ubergang zum dikaryotischen Fruchtkoérpermycel

a) Chlamydosporenbildung: Inden trichalen Hyphen erfolgt der Ubergang
zum dikaryotischen System. Das ist am Auftreten von Schnallen und an der Bildung
von Chlamydosporen in den Hyphen zu beobachten. Erste Bildungsstitten wurden
auch hier bereits im Inneren des Agar-Mediums beobachtet (Abb. 16).

b)Der dikaryotische Fruchtkorper: Dasentstandene dikaryotische
Schnallenmycel kann jetzt Fruchtkorper ausbilden. Dabei treten die Hyphen aus der
Oberfliche des Nihrbodens hervor (Abb. 17). Sie bilden dort zunichst stecknadel-
bis ziindholzkopfgrofle Primordien (Abb. 2 a), welche verschieden von zahlreichen
hoherentwickelten Blitterpilzen noch keine Differenzierung in Hut und Stiel erkennen
lassen. Der Hut mit einem héufig noch vorhandenen reduzierten Lamellenhymeno-
phor (Abb. 19) tritt erst nach einer deutlichen Streckung des Stiels hervor.

In den Fruchtkoérpern werden alsbald Chlamydosporen gebildet. Eine Entwicklung bis-
hin zu sporulierenden Fruchtkérpern mufl nach den bisher vorliegenden Erkenntnis-
sen ebenfalls als ein seltenes Ereignis betrachtet werden. Sie gelang bisher viermal. Da-
von dreimal auf Russula-Mixat-Medium innerhalb eines Zeitraumes von 4—5 Wochen
(Abb. 2 a) und einmal auf S,-Medium nach 3 Wochen (Abb. 2 b).
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c)Karyogamie und Meiose: Ein sicherer Nachweis von Karyogamie und Mei-
ose (Abb. 18) gelang bisher nur in den jungen Basidien im reduzierten Lamellenhyme-
nophor von Asterophora lycoperdoides auf der Hutunterseite (Abb. 19).

Zusammenfassend darf festgestellt werden:

Bei A. lycoperdoides findet sich im Verlauf der ontogenetischen Entwicklung ein zwar
nicht mehr zyingend notwendiges, aber doch mogliches Hefe-Stadium. Da dieses auch am
Beginn des Entwicklungszyklus steht, 1dBt es sich nach unserer Auffassung nur als Ata-
vismus auf ein kokkales Einzeller-Stadium deuten (vgl. Oberwinkler 1977, 1978).

Diskussion:

Die systematische Stellung von Asterophora lycoperdoides und somit die Kenntnis iiber
ihr nahestehende Sippen ist auch heute noch weitgehend ungeklirt. Von Corner (1966 a)
wird Asterophora zusammen mit Arrhenia, Cantharellula, Pseudoclitocybe, Cantharellus,
Caripia, Craterellus, Dichantharellus, Geopetalum, Gloeocantharellus, Gomphus, Goossen-
sia, Hygrophoropsis, Leptoglossum, Mycenella, Pseudocraterellus, Pterygellus, Rimbachia
und Trogia in der kiinstlichen Verwandtschafts-Gruppe der ,,cantharelloiden Pilze* zu-
sammengefafit. C o rn e r mift dieser aufgrund ihrer Morphologie, als urspriinglich in-
terpretierten Gruppe, eine entscheidende Bedeutung fiir das Verstindnis von Hoherent-
wicklungen im Bereich der Homobasidiomyceten zu. In der jiingeren taxonomischen Li-
teratur ist hingegen eine Klassifikation in der Familie der Tricholomataceae (Tribus:
Lyophylleae) aufgrund der karminophilen Granulation in den Basidien (Kihner
1938) allgemein verbreitet (Singer 1975, Pegler 1977, Kihner 1981). Von
der Gattung Asterophora sind zwei mycoparasitische Arten auf Russulaceae in Europa
und Nord Amerika eingehend untersucht (vgl. C orner 1966 a, dort auch iltere Lite-
ratur;, Durand & Nicot 1968). Hinweise auf wenige weitere Arten finden sich bei
Brefeld (1889) und Pegler (1977). Ihre Existenz wird aber von Singer
(1975) angezweifelt. Der experimentelle Nachweis einer mycoparasitischen Lebensweise
wurde erstmals von Krombholz (1831)erbracht und in der Folgevon Brefeld
bestitigt. Bre feld (1889) gelang es auch, den vollstindigen Entwicklungszyklus so-
wohl von A. lycoperdoides, als auch von A. parasitica auf kiinstlichem Nahrmedium nach-
zuvollziehen. In beiden Fillen konnte Bre feld die entstandenen Fruchtkdrper auf
jeweils eine Basidiospore zuriickfithren. Das bedeutet, daf’ sowohl A. lycoperdoides als
auch A. parasitica durch ein homothallisches Fortpflanzungssystem charakterisiert sind.
Die Keimung von Chlamydosporen gelang B re feld nur auf Fruchtkérpern von Rus-
sula. Alle Keimungsversuche auf kiinstlichen Medien schlugen bei Brefeld fehl. Hin-
gegen berichtet T h o m pson (1936) von einer seltenen Keimung mit Hyphen bei
A. lycoperdoides. In der vorliegenden Arbeit wurde auf einem Russula-Mixat-Medium so-
wohl eine Keimung von Chlamydosporen mit Hyphen als auch mit Hefe-Zellen erzielt. So-
weit die bisher durchgefiihrten lichtmikroskopischen Untersuchungen eine Beurteilung er-
lauben, entstehen die beobachteten Hefen innerhalb des mit hohlen Fortsitzen versehe-
nen Exospors der Chlamydosporen. Ob es dabei zu Knospungsvorgingen am Endospor
kommt (vgl. Ingold 1983; Ustilago avenae, U. violacea) oder ob es sich um eine ech-
te Endosporenbildung handelt, konnte bisher noch nicht eindeutig geklart werden. Eine
Bildung von Endosporen ist bei Basidiomyceten nach unserer Kenntnis nur bei den Hete-
robasidiomyceten-Hefen Cystofilobasidium (Rhodosporidium) capitatum, C. bisporidiis
(Fell & al. 1973, Oberwinkler & al. 1983) und Rhodosporidium infirmo-mi-
niatum (F e 11 & al. 1973) sowie in der Gattung Trichosporon (T. beigelii ( cutaneum):
do Carmo Sousa 1970;vgl. von Arx & Weijman 1979) bekannt. Die



206 Z. MYKOL. 49(2). 1983

derbwandigen Dauersporen (Teliosporen) der genannten Cystofilobasidium bzw. Rhodo-
sporidium-Arten keimen im Gegensatz zu Asterophora alle mit einem Promycel aus. Das
Auftreten einer ,,promycelartigen®, unseptierten, sackartigen Hyphenausstiilpung konnte
von uns an Chlamydosporen von A. Iycoperdoides bisher nur ein einziges Mal unter 100
beobachteten Fillen gefunden werden (vgl. Prillinger & Deml1984). Beiden
genannten Heterobasidiomyceten-Hefen erfolgt die Bildung der Endosporen meist im
Mycel oder in der als Promycel vorliegenden Phragmo- oder Holobasidie. Bei C. capitatum
wurde eine Endosporenbildung auch in ilteren, bereits mit Promycel und Sporidien
ausgekeimten Teliosporen gefunden. In Einzelfillen wurden bei den Endosporen auch
Sprossungsstadien beobachtet. Eine direkte Keimung von Brandsporen (=Chlamydospo-
ren mit sexueller Funktion; vgl. Prillinger 1984 u. Humber 1981, 1983:
Zygosporen u. Azygosporen) ) mit hefe-artigen Zellen wurde von Brefeld (1883;
Tafel X) bei Ustilago olivacea, welcher parasitisch in den Utriculi von Carex riparia
vorkommt, gefunden. Ein Auskeimen mit hefeartigem Pseudomycel ist fiir die Chlamy-
dosporen von Tilletiopsis washingtonensis (N y 1and 1950) bekannt. In beiden Fillen
unterscheidet sich aber der Keimvorgang deutlich von dem in dieser Arbeit dargelegten
lytischen Zerfall der Chlamydosporenwand von A. lycoperdoides (Abb. 7). In einer wei-
teren Veroffentlichung (Prillinger & Deml1 1984) hat der Zweitautor der vorlie-
genden Arbeit versucht, den Nachweis einer Homologie zwischen Chlamydosporen und
Basidien in der Gattung Asterophora zu erbringen. Danach wird der Chlamydosporen tra-
gende Fruchtkorper als phylogenetischer Vorlaufer des Basidien tragenden Fruchtkorpers
interpretiert. Aufgrund dieses Homologie-Befundes kann auch der taxonomische Streit,
ob die Gattung nach Ditmar (1809) und Link (1809) Asterophora oder nach
Fries (1825;vgl. Donk 1962 u. Singer 1975), Nyctalis, benannt werden soll,
als beigelegt betrachtet werden. In Einklang mit S inger (1975), aber jetzt mit neuen
phylogenetischen Argumenten, findet der dltere Name Asterophora Verwendung.

Das sporadische Auftreten von Hefe-Stadien im ontogenetischen Entwicklungszyklus von
Asterophora lycoperdoides und die mycoparasitische- Lebensweise (vgl. Oberwink-
ler & Bandoni 1982 a) zwingen zu einer neuerlichen Abkldrung der Homo- oder
Heterobasidiomyceten-Natur der Gattung Asterophora. Als Leitmerkmal fiir eine Zugeho-
rigkeit zu der phylogenetisch urspriinglichen Gruppe der Heterobasdiomyceten kann nach
Oberwinkler (1982) das erste Keimstadium der Basidiosporen verwendet werden.
Hierbei ist das Auftreten von Sekundirsporen und/oder Hefen ein gutes Charakteristi-
kum fiir die Klasse der Heterobasidiomyceten. Mit diesem Merkmal sind hiufig eine obli-
gat parasitische oder mycoparasitische Lebensweise (Oberwinkler 1982 u. Ober-
winkler & Bandoni 1982a), ein noch nicht genetisch fixierter Septentyp (Moore
1978, Khan & Kimbrough1980,0berwinkler&Bandoni1982b), das Vor-
kommen von Phragmobasidien (Ausnahmens. Oberwinkler 1982,Oberwinkler&
Bandoni 1982b) sowie das Auftreten von mitotischen Nebenzyklen (Oberwink-
ler 1982, Prillinger 1982 a, 1984) korreliert. Obwohl wir bei den untersuchten
Basidiosporen von Labor-Fruchtkorpern von A4. lycoperdoides bisher noch keine Keim-
stadien erhielten (wir sind uns der Frage nach einer genetisch noch nicht fixierten Meiose
bewufdt), konnen hier die Daten von Bre feld (1889;Taf. V u. VI) als repriasentativ
betrachtet werden. Sowohl bei 4. lycoperdoides als auch bei A. parasitica keimen die
von Natur-Fruchtkorpern gewonnenen Basidiosporen mit Hyphen aus, letztere zerfallen
aber oft schon nach wenigen Verzweigungen in Oidien (=Arthro-Konidien nach von
A r x 1979). Die gebildeten Arthro-Konidien verhalten sich selbst wie Basidiosporen
und keimen wieder mit Hyphen aus. In gegenwirtig noch nicht abgeschlossenen Unter-
suchungen zur Ultrastruktur, konnten wir sowohl in Hyphen als auch in Basidien Doli-
pore-Septen mit perforiertem Parenthosom(Prillinger & Rothmann unverdff.)
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feststellen. Die Summe der bekannten Merkmale spricht damit fiir die Gattung Asterophora
eindeutig zugunsten einer Zugehorigkeit zu der Klasse der Homobasidiomycetes. Die
Problematik von phylogenetisch interessanten Ubergangsgliedern zwischen Hetero- und
Homobasidiomyceten wird von Oberwinkler & Bandoni (1982a,b)und
Setliff (1983) eingehend diskutiert. Aufgrund dieser Befunde ist A. lycoperdoides nach
unserer Kenntnis der erste Homobasidiomycet mit agaricoidem Fruchtkorperbauplan, bei
welchem eine — noch sporadisch vorhandene — ontogenetische Hefephase nachgewiesen
wurde. Dieses Ergebnis erlaubt iiber die phylogenetische Herkunft zumindest der Basidio-
myceten die folgenden Aussagen:

1. Die Basidiomyceten und mit ihnen vermutlich auch alle weiteren Klassen der Chitin-
pilze (Chytridio-, Zygo- u. Ascomyceten;vgl. Wettstein 1921, Scherffel
1925, Kreisel 1969, Bartnicki-Garcia 1970, Bartnicki-Garcia
& Davis 1983 u. Fuller 1976) leiten sich von primir heterotrophen Einzellern
her(vgl. Prillinger 1982 a, 1984).

Diese Aussage steht in gutem Einklang mit &lteren serologischen Daten von Me z
(1929) und mit jiingeren Nukleotid-Sequenzanalysen der ribosomalen 5S RNS bei
verschiedenen Ascomyceten, welche eine nihere Verwandtschaft der Chitinpilze
zu Tieren wahrscheinlich macht (Piechulla & al. 1981, Kintzel & al
1981). Elektronenmikroskopische Untersuchungen iiber meiotische Kernteilungen
haben einen phylogenetisch interessanten Unterschied in der Ultrastruktur des synap-
tischen Komplexes zwischen Asco- und Basidiomyceten offenkundig werden lassen
(Westergaard & Wettstein 1972). Wihrend fiir alle bisher untersuchten
Ascomyceten (zusammenfassende Darstellung: Prillinger 1984) ein charak-
teristisches Bandenmuster der beiden lateralen Elemente beobachtet wurde, trat
dieses bei Basidiomyceten nicht auf. Die einzige bisher untersuchte Rotalge (Poly-
siphonia; vgl. Westergaard & Wettstein 1972)zeigt eine den Basidio-
myceten vergleichbare amorphe Struktur der lateralen Elemente. Gebanderte laterale
Elemente sind bisher nur noch bei wenigen Insekten (Lapatacris u. Locusta) und
Zungenwiirmern (Raillietiella) gefunden worden (Westergaard & Wettstein
1972). Eine engere Verwandtschaft von Zygo-, Asco- und Basidiomyceten zu tierischen
Organismen wird auch von Margulis (1968, 1970, 1975), welche die Endosym-
biontentheorie neu belegte, begriindet. Eine kurze Diskussion iiber den grundsitzlichen
Sinneswandel im Verlauf der letzten drei Jahrzehnte beziiglich der Herkunft des Lebens
findet sichbei Martin (1968).

2. Alle beobachteten morphologischen Ahnlichkeiten (,,Sporenfrucht: Sachs 1874;
Spermatien-Trichogyne Befruchtung: Do d ge 1914, Bessey 1942;vgl. Deni-
son &Carroll 1966 u. Demoulin 1974) sowie auffallende Parallelititen in
den Entwicklungszyklen (Jackson 1944, Chadefaud 1972)sind Ausdruck
einer konvergenten Evolution. Sie lassen sich nach unserer Auffassung so erkldren,
daR fir Asco- und Basidiomyceten einerseits und Rotalgen andererseits ein gemein-
samer, einzelliger améboider Vorfahre (vgl. rhizopodiale Organisationsstufe, Abb.
20) vermutet werden darf.

Zellwandlose amoboide Einzellerstadien sind unter den Chitinpilzen bei den Chytridio-
myceten (Voos 1969, Karling 1977) und auch bei Rotalgen (Bangiales: van
den Hoek 1978) bekannt. Fiir eine phylogenetische Hoherentwicklung von pri-
primér heterotrophen zu autotrophen Einzellern liefert die heute gut begriindete
Endosymbionten-Hypothese M argulis 1970, Gray & Doolittle 1982)
eine wichtige Modellvorstellung. Nach dieser ist die phagocytische Aufnahme einer
prokaryontischen, photosyntetisch aktiven Alge durch eine heterotrophe Amobe
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(rhizopodiale Organisationsstufe) fir eine Hoherentwicklung entscheidend. Die von
Schimper (1883) erstmals ausgesprochene und in der Folge von Altmann
(1890)und Mereschkowsky (1905, 1910) umfassender formulierte Endo-
symbionten-Hypothese wurde von Margulis (1968,1970,1975;vgl. Kreisel 1969)
mit zahlreichen neueren, iiberwiegend molekularbiologischen Argumenten wiederbelebt
(vgl. auch Schwemmler 1979). Nach einer vor allem die jiingeren genetischen und
biochemischen Daten zusammenfassenden Arbeitkommen Gray & Doolittle
(1982) zu dem Schluf}, da8 die zugunsten der Endosymbionten-Hypothese vorliegen-
den Beweise bisher allein fiir die Plastiden zwingend sind (vgl. Befiirworter einer auto-
genen Herkunft: Cavalier-Smith 1975, Taylor 1976). Einnicht unwesent-
liches Element fiir diese Aussage war die Entdegkung einer prokaryontischen Alge mit
den Pigmenten Chlorophyll a und b (Prochloron: L e win 1975,1976,1981, Le -
win &Witthers 1975).

Die aufgrund einer Herleitung von autotrophen Algen bei Ascomyceten, Flechten und
Rostpilzen als phylogenetisch urspriinglich erachtete Spermatien-Trichogyne Befruch-
tung(Tulasne 1851a,b;vgl. de Bary 1884 S. 128 ff.) konntevon Dem1&
al. (1982 a, b) zumindest an Coleosporium tussilaginis eindeutig widerlegt werden. Die
Autoren zeigen, daf die Spermatien von C. tussilaginis auch als Hefen keimen und als
solche eine Kopulationsreaktion ausfiihren. Daf8 eine Anlockungsreaktion nicht allein
fir Spermatien und Trichogyne spezifisch ist, konnen bei Basidiomyceten Bistis
(1970; Clitocybe truncicola), K e m p (1970: Psathyrella stercorea, Flammulina
velutipes, Coprinus pellucidus, C. radiatus, C.macrocephalus, C. stercoreus, C. bisporus
u. C. congregatus: 1975: C. lagopides, C. cinerus, C. neolagopus u. C. ochraco-velatus;
1977: C disseminatus), Juran d (1975: Psathyrella gracilis, P. candolleana, P.
microrhiza, P. coprobia u. P. coprophila) und Fries (1981: Leccinum scabrum.
L. holopus, L. aurantiacum, L. versipelle, L. variicolor u. L. vulpinum) nachweisen. Die
drei genannten Autoren beobachteten eine Anlockungsreaktion zwischen normalen
Hyphen und Oidien. Nach dem Ort ihrer Bildung teilt K e mp (1975) die Oidien ein
in: feuchte Oidien, welche an spezifischen Triigern, und trockene Oidien, welche durch
Zerfall von Hyphen (Arthro-Konidien; von Arx 1979) gebildet werden. Jurand
& Ke mp (1972) kénnen an feuchten Oidien von Psathyrella coprophila den Bakte-
rien vergleichbare Pili feststellen (vgl. Day & P o on 1975 a, b: Ustilago violacea
u. Prillinger 1972 a).

Interessante Befunde, welche den phylogenetisch urspriinglichen Charakter der Sper-
matien-Trichogyne Befruchtung auch bei parasitischen Ascomyceten in Frage stellen,
werden von T i1 a k (1960) an Phyllachora actinodaphnes (Sphaeriales) und von
Ananthanarayanan (1964, 1970) an Cyclotheca kamatii (Microthyriales)
berichtet. Die im Wirtsgewebe eingebetteten Spermogonien, welche immer in unmit-
telbarer Nachbarschaft zu Ascogonen liegen, entlassen ihre Spermatien nicht durch
eine Offnung ins Freie, sondern verbinden sich im Wirtsgewebe durch einen gemein-
sam ausgebildeten basalen Befruchtungskanal. In einer die Befruchtungsmodi der
Ascomyceten zusammenfassenden Arbeitvon Kamat & Pande-Chiplonkar
(1972) wird die phylogenetische Bedeutung dieser ,,Internal Spermatization® hervor-
gehoben.

In Untersuchungen zur Ultrastruktur der Hyphen- und Haustorien-Ausbildung im
Wirt/Parasit Grenzbereich zwischen Spathulospora phycophila (Ascomycetes) und
Ballia scoparia (Rhodophyta) kommen Walker & al. (1979)zu dem Schluf, daf®
sich die von K ohlmeyer (1973, 1975) angestrebte phylogenetische Interpre-
tation der Spathulosporales (vgl. Einleitung) kaum aufrecht halten laf8t. Das hiufige
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Vorkommen dieser Organismen, nach Kohlmeyer (1973) lag in einer Unter-
suchung von 100 Herbarbelegen der Anteil von parasitischen Pilzen befallenen Rot-
algen zwischen drei und siebzehn, spricht unseres Erachtens auch gegen den ,,missing
link“-Charakter dieser Ascomyceten Ordnung.

In eigenen Arbeiten hat der Zweitautor der vorliegenden Publikation (Prillinger
1982 a, 1984) auf die genetisch verschiedenen Rekombinationsmechanismen, welche
bei Chitinpilzen auf der kokkalen morphologischen Organisationsstufe (vgl. Abb. 20)
noch vorliegen, sowie auf die Bedeutung der polykaryotischen siphonalen Organi-
sationsstufe fiir eine Hoherentwicklung der sexuellen Fortpflanzung, hingewiesen (fiir
monadale Organisationsstufe vgl. Raikov 1982).

3. Die Chitinpilze haben auf der ,kokkalen“ morphologischen Organisationsstufe der
Hefen das Landleben erobert (vgl. Abb. 20). Eine Eroberung des Landes auf der
kokkalen Stufe (mit einer Zellwand umgebene Einzeller) ist bei verschiedenen Algen-
gruppen seit langem bekannt. Als charakteristische Beispiele seien die Erdalge
Chlorococcum multinucleatum und die Mauer-Griinalge Trebouxia humicola (alle
Chlorococcales; auch hiufig symbiontisch in Flechten) sowie auf offenen Moorboden
Monodus obligua (Mischococcales) und auf feuchtem schattigem Fels die Gattung
Mesotaenium (Zygnematales) genannt (weitere Beispiele siehe E t t1 1980).

In einer sehr interessanten vergleichenden Untersuchung iber die Verbreitung der
Girung im Pflanzenreich konnte B re f e 1 d bereits 1876 zeigen, dafs es auf der
kokkalen morphologischen Organisationsstufe bei Chitinpilzen zu einer physiolo-
gischen Hoherentwicklung kommt, welche sich auch in der Beschaffenheit des Cyto-
plasmas uRert. Wihrend Mucor racemosus in der Hefeform sowie Saccharomyces
cerevisize und verschiedene wilde Weinhefen unter Luftabschlu eine kriftige Gérung
durchfihren, tritt diese bei den von Bre feld in der Gattung Mycoderma zusam-
mengefaten Kahmhefen, welche die Flissigkeit mit einer Kahmhaut iberziehen,
nicht mehr auf (vgl. L o d d e r 1970). Ein Ausbleiben der Fahigkeit zur Garung
bei der Hefeform wurde von Bre feld (1888;S.125) auch bei verschiedenen
Asco- und Basidiomyceten mit Hefe-Hyphe Dimorphismus festgestellt (Bulgaria
inquinans; Ustilago u. Tremella-Arten). Nach B r e f e 1 d (1876) ist die Fahigkeit
zur Fermentation in schwicherer Form auch bei Mucorales mit siphonalem Wachs-
tum (Mucor mucedo, M. stolonifera u. Rhizopus nigricans; vgl. Abb. 20) verbreitet.
Bei den von Bre feld untersuchten Chitinpilzen mit trichalem Bauplan fehlte sie
vollstindig (Penicillium glaucum, Aspergillus glaucus, Botrytis cinera, Coprinus spec.,
Armillaria mellea). Nach Bre feld (1876) zeichnet sowohl girende Hefen als auch
girende siphonale Mycelien ein vakuolenloser, kristallheller, glinzender Inhalt aus. In
Gegenwart von Luftsauerstoff wachsende Hefen und Mycelien sind hingegen von
kornigem Inhalt und reich mit Vakuolen durchsetzt.

Nach unserer Auffassung sind sowohl die Besiedelung der Grenzfliche Wasser—Luft als
auch die Ausbildung pseudotrichaler Mycelien (vgl. Abb. 9) wesentliche Kriterien fiir
eine Eroberung des Festlandes. Die vorliegenden Untersuchungen an Asterophora
Iycoperdoides haben gezeigt, daf® sich pseudotrichale Mycelien am besten unter redu-
ziertem Sauerstoffpartialdruck innerhalb des Nahrmediums entwickeln (Abb. 12, 13 u.
14). Fiir die Ausbildung des kriftig weilen trichalen Luftmycels war hingegen stets die
Gegenwart von Luftsauerstoff notig (Ubergang zu trichalen Mycelien bei 4. lycoper-
doides aber ebenfalls im Agar-Medium; vgl. Abb. 14). Die bereitsvon Brefeld
(1876) an Kahmhefen der Gattung Mycoderma gemachte Beobachtung, ,,dafl sehr
verschiedene Formen von Zellen, also von Sprossen, in einer einzigen Kolonie vor-
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kommen, direkt verfolgbar von einer Mutterzelle abstammend‘, kann von uns fiir die
Hefen von A. lycoperdoides in gleicher Weise bestitigt werden.

4. Fiir die Entstehung neuer Arten stellt der Dimorphismus mit einer saprophytischen on-
togenetischen Hefephase und einer parasitischen Hyphenphase das Ergebnis eines vor-
auslaufenden genetischen Isolationsmechanismus dar.

In der jiingeren Pilzsystematik ist die Erkenntnis, daf fiir eine evolutive Weiterentwick-
lung nicht die ausdifferenzierte Klimaxvegetation, sondern' primitivere, genetisch pla-
stische Sippen mit einer groferen Zahl von unfixierten Merkmalen entscheidend sind,
iiberwiegend das Verdienst von Savile (1955, 1968). Bereits Brefeld (1883,
1888) vermutete, daf einem ontogenetischen Hefestadium eine nicht unwesentliche
Funktion in der Hoherentwicklung der Asco- und Basidiomyceten zukomme. Seine er-
sten ontogenetischen Erkenntnisse sind heute, gestiitzt auf eine groflere Zahl und wei-
ter gefestigt durch jiingere Daten iiberwiegend zur Ultrastruktur, integraler Bestandteil
der Basidiomyceten-Systematik geworden (vgl. Oberwinkler 1977,1978,1982).
Das plastische Merkmal eines genetisch programmierten, 6kologisch getrennten und
auch in Kultur leicht trennbaren Hefe/Hyphe-Dimorphismus ist vielen phytoparasiti-
schen (Graphiolales: Oberwinkler & al. 1982; Ustilaginales: Dem1 1977 a,
b, Ramberg &al. 1980, Oberwinkler 1977,1982; Exobasidiales: Blanz
1978, Oberwinkler 1982; Tilletiales: Deml1 1977 a,b, Deml & Ober-
winkler 1981, Oberwinkler & Bandoni 1982b;Cryptobasidiales:
Malengon 1953, Oberwinkler1977,1978, 1982), humanpathogenen (Cryp-
tococcales: Kwon-Chung 1975,1976,1980, Oberwinkler1978,1982)
und mycoparasitischen (Tremellales: O b erwinkler & Bandoni 1982 a,
Setliff (1982,1983),Setliff & Ryvarden (1982); Carcinomycetaceae:
Oberwinkler & Bandoni 1982a,vgl.auch Ginns & Sunhede
1978) Heterobasidiomyceten gemeinsam. In der vorliegenden Arbeit wurde erstmals
eine saprophytische, leicht kultivierbare, sporadische Hefephase und - betrachtet man
das Keimstadium der Chlamydosporen — eine nur auf sehr spezifischen Medien kulti-
vierbare Hyphenphase bei dem mycoparasitischen Homobasidiomyceten 4. Iycoper-
doides festgestellt. Fiir diesen Pilz ist ein die Inzucht forderndes homothallisches Fort-
pflanzungssystem bekannt (Bre feld 1889), welches durch eigene Experimente be-
stitigt werden konnte (Prillinger & Deml 1984). Es stellt sich damit die fiir
Artbildungsprozesse (Microevolution) entscheidende Frage, inwieweit ein auf ein ex-
tremes Maf von Inzucht ausgerichtetes Fortpflanzungssystem — bei A. lycoperdoides
bringen sowohl die Chlamydosporen als auch die Basidiosporen homothallische Myce-
lien hervor — mit dem Auftreten von unfixierten Merkmalen (z. B. Keimstadien der
Chlamydosporen) korreliert ist.

Eine ausgeprigte genetische Variabilitit im Zusammenhang mit einem homothalli-
schen Fortpflanzungssystem wurde vom Zweitautor auch bei verschiedenen Sippen
von Cyphellopsis beobachtet (Agerer & al. 1980).

Nach Mather (1941)kann ein hohes Mafl an Homozygotie zum Zusammenbruch
balancierter polygener Systeme fithren. Daf die Fruchtkorperbildung ein charakteristi-
sches polygenes System darstellt, wurde von Prillinger (1983)und Prillin-
ger & Six (1983)an Polyporus ciliatus gezeigt. Der hier beschriebene Riickfall (vgl.
5.) eines spezifisch physiologisch angepafiten, fruchtkorperbildenden Homobasidiomy-
ceten (A. lycoperdoides) in ein kokkales, saprophytisches Einzellerstadium, induziert
durch ein homothallisches Fortpflanzungssystem, stellt nach unserer Auffassung einen
sehr sinnvollen Mechanismus fiir das Verstindnis phylogenetischer Hoherentwicklun-
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gen dar. Wir haben in dieser Arbeit gezeigt, daf8 die gesamte genetische Information ei-
nes agaricoiden Homobasidiomyceten als Einzeller auf den verschiedensten Medien
sich weiterentwickeln kann, hingegen nur auf ganz wenigen spezifischen die charakte-
ristischen Fruchtkorper von 4. lycoperdoides bildet, was ein enormes Mafl an geneti-
scher Plastizitit darstellt.

In drei vorausgehenden Arbeiten (Prillinger 1982 a,b 1984) wurde der zeitlich
wechselnde Ubergang von heterothallischen und damit die Fremdzucht begiinstigenden
in homothallische, die Inzucht férdernde Fortpflanzungssysteme als ein wesentliches Kri-
terium der Sexualitit erachtet. In der hier unter 4. abgehandelten Aussage wurde die-
sem Wandel eine entscheidende Rolle im Prozefd der Artbildung beigemessen. Der Ver-
lust sexueller Eigenschaften (z. B. Kreuzbarkeit) in Kultur ist ein lange bekanntes und
hiufig beobachtbares Phinomen (E sser 1966, Gams & van Zaayen 1982,
Prillinger unverdff.). Interessant sind hingegen Befunde von Collins (1979,
1980), wo bei diploiden apomiktischen Rassen des Myxomyceten Didymium iridies
von einer Wiedererlangung der sexuellen Eigenschaften berichtet wird.

Der Verlust und die Wiedererlangung von Eigenschaften steht bei den prokaryonti-
schen Bakterien hiufig im Zusammenhang mit dem Auftreten von Plasmiden (vgl.
Novick 1969, Schmitt 1982). Bei Chitinpilzen sind solche Plasmide bei Sac-
charomyces cerevisiae seit lingerer Zeit (Sinclair & al. 1967), bei Hyphenpilzen
aber erst seit den Untersuchungen von Stahl & al. (1978, 1982) an dem Ascomy-
ceten Podospora anserina bekannt. Plasmide kommen bei den Pilzen sowohl im Cyto-
plasma (2 um DNA von S. cerevisiae) als auch frei, oder in die DNA integriert in den
Mitochondrien (Seneszenz-Plasmid von P. anserina) vor (zusammenfassende Darst.
Tudzynski 1982). Uber ein direktes Eingreifen dieser Plasmide in die sexuelle
Fortpflanzung ist nichts bekannt. Von Erhart & Hollenberg (1981) wurde
bei S. cerevisize der Verlust solcher Plasmide unter nicht selektiven Bedingungen ex-
perimentell nachgewiesen.

Die in diesem Abschnitt diskutierten Befunde unterstiitzen die Auffassungvon Kemp
(1975), welcher die genetische Isolation bei Basidiomyceten als ersten Schritt in der
Evolution neuer Arten erachtet. K e m p schreibt: “Basidiomycetes therefore offer
particularly suitable material for the study of internal speciation in contrast to the ex-
ternal speciation which occurs in many angiosperms and in animals.” In der vorliegen-
den Arbeit wurden ein phylogenetisch begriindeter, dkologisch leicht trennbarer Di-
morphismus und ein homothallisches Fortpflanzungssystem als zwei wichtige geneti-
sche Isolationsmechanismen erkannt.

5. Das Hefestadium ist eine phylogenetisch urspriingliche morphologische Organisations-
stufe (vgl. Abb. 20; kokkal). Alle Interpretationsversuche, welche die bei A. lycoper-
doides aufgetretenen Hefen nicht als Atavismus, sondern als progressive oder regressive
morphologische Reduktionsreihe erkliren, sind — unter Zugrundelegung der heute an-
erkannten Evolutionsfaktoren Mutation, Rekombination, Selektion und Isolation
(Stebbins 1959) — extrem unwahrscheinlich.

Die bisher fiir Pilze bekannten spontanen Mutationsraten liegen in dem Bereich von
10~¢ bis 107 pro Kern und Kernteilung (vgl. Esser & Kuenen 1965). In ei-
ner umfassenden Literaturauswertung wurde von den letztgenannten Autoren mehr-
fach gezeigt, daR morphologische Strukturen stets von einer grofieren Zahl von Genen
kontrolliert werden. Die Entwicklung eines agaricoiden Hutpilzes zu einer einzelligen
Hefe innerhalb einer Generation wiirde damit allen bisher experimentell belegten Vor-
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stellungen einer konstruktiven Evolution (Anagenese) widersprechen. Auch regressive
Evolutionsprozesse, welche im allgemeinen unverhiltnismifig schneller verlaufen als
konstruktive, kénnen in der vorliegenden Arbeit bei 4. Iycoperdoides aufgrund des
Fehlens von Zwischenstadien ausgeschlossen werden (vgl. Dz willo 1978). Daes
zusitzlich gelang, die gefundenen Hefen wieder bis zur Fruchtkorperbildung zu fiih-
ren, gibt nur das von Miiller und Haeckel (Miiller 1864,S. 76; Haeckel
1866, S. 185 u. S. 300; vgl. iltere Ansitze bei Dz willo 1978, S. 26) formulierte
,.Biogenetische Grundgesetz* eine befriedigende Erklirung des beobachteten Phino-
mens. Danach ist die Ontogenese die kurze und schnelle Rekapitulation der Phyloge-
nese und das zu Beginn der Entwicklung stehende Hefestadium eine ontogenetische
Riickerinnerung an ein phylogenetisch urspriinglicheres Einzellerstadium. Diese Er-
kenntnis steht in gutem Einklang mit Befunden von Brefeld (1883, 1888), K o-
bayasi & Tubaki (1965) und der groBsystematischen Interpretation der Hefe-
keimung bei Heterobasidiomyceten durch Oberwinkler (1982). Auf die wahr-
scheinliche Begiinstigung solcher Atavismen durch ein homothallisches Kreuzungssy-
stem wurde bereits unter 4. hingewiesen. Unsere Ergebnisse an 4. Iycoperdoides zei-
gen aber auch, wie rasch und einfach durch regressive Evolution abgeleitete Hefen ent-
stehen kénnen. Da hier aus Hefen bisher immer nur in wenigen Einzelfillen (4 Fille
von bisher 70 untersuchten Petrischalen; davon 3 auf Russula-Mixat-Medium u. 1 auf
S,-Medium) eine Entwicklung bis zu vollstindigen Fruchtkorpern gelang, konnen ge-
netische Verinderungen im Verlauf der Ontogenese durch Transposone (,,Springende
Gene*) oder dhnliche genetische Elemente nicht ausgeschlossen werden. Eine einge-
hende Analyse solcher genetischer Verdnderungen liegt bei Saccharomyces cerevisiae
von Hicks & al. (1979) und Nasmy th &al (1981) und bei Schizosaccharo-
myces pombe von E gel (1981)und Beach &al. (1982) vor. Auf einer grofieren
Zahl der normalen Hefe-Standard-Medien sowie dem von uns iiberwiegend verwende-
ten Mb-Medium geben sich die Asterophora-Hefen allein als imperfekte Stadien zu er-
kennen (vgl. Brefeld 1883, 1889).

Die in dieser Arbeit an dem Beispiel von A. lycoperdoides dargestellte Entwicklung vom
kokkalen Einzeller bis hin zum plektenchymatischen agaricoiden Fruchtkorper (Ontoge-
nese) sowie die im vorausgehenden Abschnitt begriindete primire Heterotrophie der Chi-
tinpilze erlaubt uns, das von Pascher (1931)in die Biologie eingefiihrte Konzept der
morphologischen Organisationsstufen weiter fiir die Phylogenese zu begriinden (vgl. Pril-
linger (1984). Nach unserer Auffassung sind die in dieser Arbeit untersuchten, primir
heterotrophen und damit auch morphologisch einfacher organisierten Organismen fiir die
Weiterentwicklung dieses phylogenetisch sehr fruchtbaren Konzeptes besser geeignet als
die von P a s cher gewihlten autotrophen Algen (vgl. Endosymbionten-Hypothese;
Margulis 1970u. Prillinger 1984). Pascher hat seine fiir die einzelnen
morphologischen Organisationsstufen vorgeschlagenen Begriffe beziiglich der phylogeneti-
schen Charakteristika so allgemein gefafit, daB eine Ubertragung auf primér heterotrophe
Organismen keine groferen Schwierigkeiten bereitet (O berwink le r pers. Mitt.).
Die Einfiihrung neuer Begriffe wiirde einem allgemeineren Biologieverstindnis und einer
konstruktiven Kritik zwischen Algologen und Mykologen nach unserer Auffassung nur
weitere Komplikationen bereiten. Erste Ansitze, dafl die von P a s c her eingefiihrten
Begriffe bei Algologen einer Kritik und Weiterentwicklung unterliegen, finden sich bei
Ettl (1980). Sowohl E tt1 (1980) bei Algen als auch — voneinander unabhingig —
Prillinger (1984) bei Chitinpilzen kommen zu dem Schluf}, daf8 die siphonale Orga-
nisationsstufe, als phylogenetisch urspriinglicher, der trichalen voranzustellen ist. In der
vorliegenden Arbeit haben wir versucht, die bei primér heterotrophen Pilzen bekannten
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morphologischen Organisationsstufen in einem linearen Zeitschema (Abb. 20) evolutiv zu
ordnen. Es ist uns bewufit, daf® die Anordnung der beiden Einzeller-Organisationsstufen
(monadal, rhizopodial) fiir Chitinpilze noch spekulativ ist und einer weiteren ontogene-
tischen Absicherung bedarf. Die getroffene Reihenfolge stiitzt sich fiir diese beiden Or-
ganisationsstufen auf die folgenden Daten:

1. Allgemeine Bemerkungen zur Charakterisierung der Chytridiales (Scherffel 1925,
Karling 1977;S.1).

2. Angaben zur Ontogenese von Caulochytrium gloeosporiivon Voos (1 969).

3. Eine phylogenetische Verwandtschaft von Chitinpilzen und Rotalgen auf der Stufe ei-
nes gemeinsamen rhizopodialen einzelligen Vorfahren wurde von uns nicht in Frage
gestellt, sondern als wahrscheinlich angesehen. Bei verschiedenen Bangiales (Erythro-
trichia carnea, Porphyra tenera) sind noch améboide Keimstadien der Monosporen so-
wie zellwandlose Spermatien bekannt (van den H oek 1978). Hingegen fehlen
Flagellaten bei Rotalgen vollstandig.

4. Ein polyphyletischer Verlust des Geifielmerkmales wird von O 1ive (1975) fir ver-
schiedene Schleimpilzklassen (Eumycetozoa: Protostelia u. Dictyostelia; Acrasea) waht-
scheinlich gemacht und eingehend diskutiert.

5. Der phylogenetisch urspriingliche Charakter der monadalen Organisationsstufe wurde
in einer zusammenfassenden Auswertung der Literatur aus karyologischer Sicht bei
Prillinger (1984;vgl. Pascher 1931, Raikov 1982) dargelegt. In der glei-
chen Arbeit wird auf engere verwandtschaftliche Beziehungen der Chytridiomyceten
zu den polymastigiden Flagellaten hingewiesen (vgl. Orpin 1981, Munn & al
1981).

Uber die hier vorgeschlagene Anordnung der weiteren morphologischen Organisationsstu-
ren (kokkal — pseudotrichal — siphonal - trichal — Geflecht) geben die in dieser Arbeit be-
richtete ontogenetische Entwicklung von A. lycoperdoides von der Hefe zum Fruchtkor-
per sowie ghnliche Daten von Brefeld (1889; Tafel VII) an Mucor racemosus Auf-
schluB (vgl. Prillinger 1984). Wichtig scheint uns dabei der Hinweis, da sowohl die
siphonale als auch die trichale morphologische Organisation aus der pseudotrichalen von-
einander unabhingig hervorgehen kénnen (Abb. 20; durch getrennte Pfeile angedeutet).
In keinem Fall wurde bei A. Iycoperdoides der von uns zunichst erwartete Ubergang von
siphonalen zu trichalen Hyphen beobachtet. Siphonale Keimstadien wurden vereinzelt im-
mer wieder in Hefekolonien gefunden (Abb. 10). Sie blieben in ihrer weiteren Entwicklung
aber meist stecken. Hingegen konnte der lickenlose Ubergang von kokkalen iiber pseu-
dotrichale zu trichalen Verbinden und schlieRlich zu Geflechten gut belegt werden (Abb.
9 u. 14). Wir schliefen daraus, da fir die Evolution siphonaler Hyphensysteme vermut-
lich viel-mehrkernige kokkale Stadien von groferer Bedeutung waren. Solche mehrkerni-
gen kokkalen Stadien sind bei rezenten Zygomycetes in Form von Sporangiosporen noch
hiufig (Cutter1942a,b; Prillin ge r: Mortierella baineri unveroft.; vgl. auch
multi- u. plurinukleire Exosporen bei Entomophthorales, Batk o 1964, Humber
1981, 1983). Die Existenz mehrkerniger Hefen (2—5 Kerne/Hefezelle) ist in der Gattung
Blastomyces bekannt (Edwards & Edwards 1960;vgl. Spermophthoraceae,
Giumann 1964). Wihrend siphonale Mycelien offensichtlich aufgrund einer Reduktion
der Trennwandbildung aus pseudotrichalen Hyphen hervorgingen, erfolgte bei der Hoher-
entwicklung von pseudotrichalen zu trichalen Verbinden eine weitere morphologische
Differenzierung des Septums. Da die pseudotrichale Organisation leicht und haufig wie-
der in das kokkale Stadium zuriickfillt, sind wir uns der Problematik einer Eigenstindig-
keit dieser morphologischen Organisationsstufe bewufit. Wir haben dies auch in Abb. 20
durch eine gestrichelte Umrandung angedeutet. Da dieser morphologische Bauplan in
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Form von Pseudohyphen oder Pseudomycel (vgl. L o d der 1970; kiinstliche Gattung
Candida) auch in der Natur verbreitet ist und ihm eine interessante phylogenetische Be-
deutung zukommt, haben wir ihn verschieden von P a s ch e r in die Abb. 20 mitauf-
genommen. Da die von P a s cher (1931) bewuft sehr allgemein charakterisierten
morphologischen Organisationsstufen oft groflere Verstindnisschwierigkeiten bereiten,
sollen die wesentlichen Merkmale noch einmal dargestellt und im besonderen an der fiir
die Evolution der Zygo-, Asco- und Basidiomyceten wesentlichen kokkalen Organisations-
stufe niher erldutert werden (vgl. Ett1 1980).

monadal: Einzeller mit aktiv beweglicher Geifel. Diese waren bei urspriinglichen For-
men wohl nackt, konnen bei abgeleiteten Formen aber auch eine Zellwand tragen.
Nach E ttl (1980) gehoren manche Flagellaten zu den kleinsten eukaryotischen
Zellen iiberhaupt (vgl. Micromonas (Chromulina) pusilla): 1—-3 ym; Manton &
P arke 1960). Eine Diskussion zahlreicher urspriinglicher Merkmale aus der jiinge-
ren Literatur findet sich bei Raikov (1982).

rhizopodial: nackte, amoboid bewegliche Einzeller mit phagotropher Ernihrung
(Modellorganismus fiir Endosymbionten-Hypothese).

k ok k al: mit fester Zellwand ausgestatteter Einzeller ohne aktiv bewegliches Fortbe-
wegungsorgan. Es ist dabei nicht von Bedeutung, ob es sich um ein vegetatives oder
um ein Dauerstadium handelt. Verschieden von P a s ¢ h e r, welcher primir von
einkernigen kokkalen Einzellern ausgeht, kam Prillin ger (1984) bei Chitin-
pilzen zu dem Schluff, daf der Kernzahl keine wesentliche Rolle zukommt. Auf
eine mogliche Bedeutung mehrkerniger kokkaler Einzeller fiir die Hoherentwicklung
zu siphonalen Systemen wurde bereits weiter oben hingewiesen (vgl. Spermophtho-
raceae, Giumann 1964). Dievon Brefeld (1889; Tafel V u. VI) sowie in
dieser und einer weiteren (Prillinger & Dem! 1984, Homologie Chlamydo-
spore u. Basidie) Arbeit an Asterophora gewonnenen Daten erlauben die folgende
evolutive Reihung der in dieser Gattung bisher bekannt gewordenen kokkalen Sta-
dien. Aufgrund der endogenen Bildung in den Chlamydosporen und der Vermeh-
rung durch Knospung stellen die gefundenen Hefen den phylogenetisch urspriing-
lichsten Typus dar. Etwas abgeleiteter sind die Arthro-Konidien, welche nach Br e-
feld (1889) durch Zerfall von Mycelien aus einzelnen Basidiosporen hervorge-
hen. Sie keimten bei Bre feld stets wieder mit septierten Hyphen aus. Ihnen fol-
gen die ebenfalls schon an den Mycelien gebildeten, aber morphologisch stark dif-
ferenzierten Chlamydosporen. Den hochst entwickelten Abschluf der Entwick-
[ung stellen die an komplexe Meiosporangien (Holobasidie) gebundenen Basidiospo-
ren dar. Diese Reihenfolge ist auch, wie in dieser Arbeit dargelegt, durch die Onto-
genese begriindet.

Den phylogenetisch urspriinglichen Charakter der Hefekeimung hat zwar schon
Brefeld (1883, 1888, 1889) vermutet, er wurde aber erst durch Oberwink-
ler (1977, 1978, 1982 u. pers. Mitt.) in seiner generellen Bedeutung fir die Evo-
lution der Zygo-, Asco- und Basidiomyceten erkannt. Dafl diesem kokkalen Einzel-
lerstadium auch fiir die Evolution der Homobasidiomyceten eine nicht unwesentli-
che Bedeutung zukommen kann, wurde in dieser Arbeit dargelegt.

Bei Chytridiomyceten ist eine Sprossung in der vegetativen Phase bei Blastulidium paedoph-
thorum (Jirovec 1955) bekannt. Die Art kommt parasitisch auf Eiern und Larven ver-
schiedener Arten der Gattung Daphnia, Simocephalus, Chydora, Lynceus, Coretha und Cerio-

daphnia vor. Thre Stellung innerhalb der Chytridiales (Olpidiaceae) bedarf nach Karling
(1977) einer weiteren Absicherung des Geilelmerkmals.
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Ein Auftreten von Knospung ist bei Prokaryonten sowohl bei den Archaebakterien (Thermo-
proteales; Zillig & al. 1981, 1982) als auch bei den Eubakterien (Hyphomicrobium, Rho-
domicrobium u. a., vgl. Staley & al. 1981) bekannt. Interessant ist dazu ein noch umstrit-
tener Bericht von P flu g (1978; vgl. Kritik bei Bre uer 1982), wo das Vorkommen von
,,Candida-artigen*‘, 20—40 um grofen, knospenden prokaryontischen Zellen in den bisher
dltesten Sedimentgesteinen der Welt (Isua-Quarzit, 3,8 Mrd. Jahre, West-Gronland) diskutiert
wird.

Vergleicht man die phylogenetisch urspriinglicheren Hefestadien der siphonalen Zy-
gomyceten mit jenen der Basidiomyceten, so 143t sich eine Hoherentwicklung so-
wohl in der Zellform als auch fiir den Ort der Sprossung feststellen. Hefe-Stadien
bei Zygomyceten sind meist kreisrund, sie wurden deshalb in der ilteren Literatur
hiufig als Kugelhefe (Bail 1857, Hoffman 1869, Brefeld 1889) be-
zeichnet. Threr Art zu sprossen, liegt keine Polaritit zugrunde (,,multipolare Spros-
sung*). Dieser Sprossungs-Modus ist nach von Arx & Weijman (1979) auch
vielen Ascomyceten-Hefen (Saccharomycetaceae) gemein. Aus Untersuchungen an
Saccharomyces cerevisiae (zusammenfassende Darstellung Bartnicki-Garcia
& McMurrough 1971)erfolgt die Sprossung bei dieser leicht ellipsoiden Hefe
bereits bevorzugt an den Sprofipolen, verteilt sich aber nach Erschopfung des zur
Verfiigung stehenden Raumes auf die gesamte Oberfliche. Eine mehrfache Spros-
sung aus der gleichen Sprofinarbe ist bei der multipolaren Sprossung bisher nicht be-
kannt. Bei der Vielzahl von Heterobasidiomyceten-Hefen 1af3t sich eine deutliche
Polaritit (apikal-subapikal; vgl. Abb. 7, 8, 9 u. 10) feststellen, ellipsoide bis stark
langgestreckte Formen herrschen vor (vgl. Ustilaginales: Bre feld 1883, Taf.
XI; Graphiolales: Oberwinkler &al. 1982; Auriculariales: Oberwink-
ler & Bandoni 1982b;Tremellales: Brefeld 1888, Taf. VII-VIII, K o-
bayasi & Tubaki 1965, sphirische Formen bei T. fuciformis; Carcinomyce-
taceae: Oberwinkler & Bandoni 1982 a; Cryptococcales: Ober-
winkler 1978; Exobasidiales: Blanz 1977;Tilletiales: Brefeld 1883,
Taf. XII-XIII; Cryptobasidiales: Oberwinkler 1978). Weitere Charakteristi-
ka dieser Hefen finden sich bei Kreger-van Rij & Veenhuis (1971),
von Arx & Weijman (1979)und Oberwinkler & Bandoni
(1982 b).

Diese Hoherentwicklung in der Zellform lie} sich bei den Hefen von A. lycoperdo-
ides auch im Verlauf der Ontogenese beobachten. Aus Chlamydosporen keimende
Hefen hatten immer eine sehr einheitliche ellipsoide Zellform (Abb. 7). Eine gro-
Rere Variabilitit in der Hefeform war aber bereits nach mehrtigiger Kulturdauer auf
Moser b-Medium erkennbar (Abb. 10a; Brefeld 1876). In dlteren Kolonien tra-
ten auch derbwandigere Dauerstadien auf. Deutlich langgestreckt waren hingegen
die Hefen, welche nach 10—14tagiger Kultur aus den Hefekolonien hervortraten
und sich in fadigen Strukturen (pseudotrichale Organisation) ordneten (Abb. 9).

Daf} die Zellform auf der Stufe des kokkalen Einzellers noch stark durch die Erndh-
rungsweise beeinfluit werden kann, haben McMurrough & Rose (1967)
bei S. cerevisiae gezeigt. Unter limitierender Stickstoffkonzentration und bei Gegen-
wart von Sauerstoff herrschten deutlich langgestreckte Zellen vor. Hingegen domi-
nierten in nihrstoffreichen Medien unter Sauerstoffmangel ellipsoide Zellen. Die
Hoherentwicklung in der Zellform und im Sprossungsvorgang ist bei Hefen nach
Bartnicki-Garcia (1968,1970)und Bartnicki-Garcia & Mec-
Murrough (1971) sehr gut mit der biochemischen Zusammensetzung der Zell-
wand korreliert. Eine Bedeutung der kokkalen Einzeller-Organisationsstufe fir die
Evolution der Zygomycetes 1afit sich auch mit dem biochemischen Merkmal der
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Zellwandzusammensetzung eindrucksvoll demonstrieren. Bartnicki-Garcia
& Reyes (1964) konnen zeigen, da} die Zellwand der unter reduziertem Sauerstoff-
partialdruck wachsenden Hefe-Form von Mucor rouxii weitgehend (ausgenommen
Mannan Gehalt) der aeroben Hyphen-Form gleicht und als Leitsubstanz Chitosan
enthilt. Dem am Ende der ontogenetischen Entwicklung stehenden kokkalen Spor-
angiosporen-Stadium fehlt hingegen Chitosan vollstindig. In der Zellwand der
Sporangiosporen finden sich als Leitsubstanzen die Polysaccharide Glucan und Man-
nan. Nach Bartnicki-Garcia (1968,1970)ist der Mannan-B-Glucan Zell-
wandtyp charakteristisch fiir viele Ascomyceten-Hefen.

Von Prillinger (1982a,b, 1984) wurde ein bei Chitinpilzen zeitlicher Wech-
sel von Allogamie und Autogamie als ein wesentlicher Artbildungsmechnaismus dis-
kutiert. Ein vermuteter Zusammenhang zwischen der bei A. lycoperdoides nachge-
wiesenen Homothallie und dem Atavismus auf ein kokkales Hefe-Stadium wurden
bereits in Abschnitt 4. (Kritik an der Rotalgen-Herkunft) diskutiert. Eine wesentli-
che evolutive Bedeutung des kokkalen Hefe-Stadiums fir den auf dieser Stufe
enorm begiinstigten horizontalen Gentransfer zwischen verschiedenen Arten oder
Gattungen lift sich heute bei den eukaryontischen Chitinpilzen nur vermuten (vgl.
Lewin 1982, Setliff 1983). Fest steht, dafl dieser Mechanismus bei einzelli-
gen, von einer Zellwand umgebenen Bakterien bekannt ist und dort vor allem in den
letzten Jahren intensiv molekulargenetisch untersucht wurde (zusammenfassende
Darstellung bei Reanny 1976 u. Campbell 1981). Campbell unter-
scheidet drei Arten von extrachromosomaler DNS:

1. Virus- und Plasmid-DNS
2. Transposone
3. IS (Insertions-Sequenzen)

Nach Cam p bell haben diese genetischen Elemente mit den akzessorischen
Chromosomen der Eukaryonten zwei Eigenschaften gemeinsam:

a) Sie enthalten keine Gene mit lebensnotwendigen Funktionen (vgl. Prillin-
ger 1982 a: ,progressives Prinzip*, S. 300).

b) Sie besitzen die Moglichkeit einer autonomen Replikation und damit die Mog-
lichkeit, sich in der Wirtszelle stirker zu vermehren als die ,,euchromosomale
DNS*“ (“over-replicate their own DNA™).

Nach Campbell ist diesen genetischen Elementen eine gemeinsame Tendenz
der evolutiven Hoherentwicklung von einem parasitischen, die Wirtszelle abtoten-
den zu einem symbiontischen, der Wirtszelle auch Nutzen bringenden Verhalten ge-
mein. Alle bisher vorliegenden Daten demonstrieren eindrucksvoll, dafl fiir diese ex-
trachromosomalen Elemente die genetischen Grenzen wesentlich weiter gesteckt
sind als fiir die euchromosomale DNS. So exprimiert das Transposon Tn 901 seine
genetische Information (TEM B-Lactamase) sowohl in dem Darmbakterium Escheri-
chia coli als auch in der Blaualge Anacystis nidulans (van den Hondel &al.
1980; vgl. auch Schmitt 1982). Interessant ist, dal nach den bisher vorliegen-
den experimentellen Untersuchungen die Grenze von Gram-positiven und Gram-ne-
gativen Bakterien nicht iiberschritten wird (Campbell 1981).

Eine Zusammenstellung von den wenigen, bei Pilzen bekannten Plasmiden findet
sichbei Tudzynski (1982). Es st leicht ersichtlich, da das kokkale Hefesta-
dium bei Chitinpilzen mit seinen dicht zusammenliegenden Massenpopulationen ei-
ner Ausbreitung solcher genetischen Elemente weitgehend entgegenkommt. Ihre
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evolutive Bedeutung fiir die Hoherentwicklung der Basidiomyceten laft sich heute
aber nur erahnen (vgl. Evolution zu Kolonien Abb. 20).

udotrichal: Charakteristikum dieser morphologischen Organisationsstufe ist
ihre enorme Plastizitit und Vielgestaltigkeit (vgl. Abb. 9, 13 u. 14). Ein wesentli-
ches Merkmal dieser Organisationsstufe ist das Fehlen eines genetisch fixierten Spit-
zenwachstums (vgl. Bartnicki-Garcia 1973). Die fadenférmigen Struktu-
ren entstehen ausschlieflich oder weitgehend durch Sprossung. Solche Mycelien
(,,Pseudomycelien‘* oder ,,Pseudohyphen‘) sind noch jederzeit in der Lage, ohne
Ausbildung spezifischer Konidientrager, Sprofizellen seitlich (meist subapikal) oder
apikal hervorzubringen (vgl. Abb. 9). Hiufig zerfallen sie bei mechanischer Bean-
spruchung wieder in Einzelzellen. Im fortgeschrittenen Stadium sind sie aber oft
nur schwer von echten Mycelien mit genetisch fixiertem Spitzenwachstum zu unter-
scheiden (vgl. van der Walt 1970). Wickerham (1951)ist sich dieser
Schwierigkeit bewuft und benennt drei weitere gut verwendbare Kriterien (verein-
facht nach van der Walt 1970):

1. “True mycelium usually has refractive, straight septa which can generally be dif-
ferentiated by their greater thickness and refractivity from the edges of the vacuo-
les. A pseudomycelium has no discernible septa, and the ends of intercalary cells are
curved and not refractive. Intermediate forms usually show only a small percentage
of cells separated by septa.

2. In the true mycelium many of the terminal cells are considerably longer than the
cells immediately preceding them. In pseudomycelium the terminal cell is shorter
than, or approximately equal to the adjacent cell. In intermediate forms, only a
very few cases will be found in which the terminal cell is decidedly longer than the
adjacent cell.

3. Whereas true mycelium shows little or no constriction at the septa, or at points
where the septa will later be formed, pseudomycelium shows marked constrictions.”

Diese Charakterisierung von Wicke rham zeigt deutlich, daB es alle Uberginge
(intermediate forms) von Pseudohyphen zu echten Hyphen gibt und kann durch die
in dieser Arbeit vorliegenden ontogenetischen Untersuchungen bestitigt werden
(vgl. Abb. 14). Das Vorkommen von echtem Mycel und Pseudomycel ist auch in
den Gattungen Endomycopsis und Trichosporon bekannt (Lodder 1970).

h o n a l: Charakteristikum dieser Organisationsstufe ist ein primir septenloser,
coenocytischer und damit polykaryotischer Thallus. Die siphonalen Hyphen sind
bereits durch ein genetisch fixiertes Spitzenwachstum gekennzeichnet (Bartnik-
ki-Garcia 1973). Der phylogenetisch urspriinglichere Charakter dieser morpho-
logischen Organisationsstufe gegeniiber der trichalen wurde unterschiedlich zu P a-
scher (1931) bei Prillinger (1984) eingehend begriindet (vgl. Et t1
1980). In der gleichen Arbeit wird auch bei Chitinpilzen der Verzicht auf die von
P a s cher (1931) aufgestellte siphonocladale Organisationsstufe mit Argumenten
belegt.

Die von Pascher (1931) getroffene Anordnung 148t nach unserer, eher licken-
haften Kenntnis der einzelnen Algengruppen vermuten, daf} der besagte Autor so-
wohl sehr einfache, nach unserer Auffassung eher pseudotrichal organisierte Orga-
nismen wie Phaeothamnion confervicola als auch deutlich septierte Organismen wie
die Rotalge Nemalion multifidum der trichalen Organisationsstufe zuordnet.
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trichal: Das wesentliche Merkmal dieser morphologischen Organisationsstufe ist das
Auftreten regelmifig septierter Hyphen und damit das Vorliegen eines echten My-
cels mit genetisch fixiertem Spitzenwachstum, welches durch die Kompartimentie-
rung zu einer weiteren Differenzierung befahigt ist. Durch zahlreiche elektronenmi-
kroskopische Untersuchungen an Chitinpilzen sind in den vergangenen Jahren ver-
schiedene Septentypen bekannt geworden (Hawker & Gooday 1966, Gir-
bardt 1968, Besson & Pignal 1972, Kreger-van Rij & Veen-
huis 1973,1974, Benny & Aldrich 1975, Brain & al. 1982;zusam-
menfassende Darstellung Gull 1978, Moore 1978, Benjamin 1979,
Oberwinkler & Bandoni 1982b). Fiir die trichale Stufe lassen sich eini-
ge charakteristische Tendenzen einer evolutiven Hoherentwicklung feststellen.

1. Reduktion der Kernzahlen (Polykaryon — Oligokaryon — Dikaryon;vgl. Batko
1964, Giumann 1964, Humber 1983u. Prillinger 1984).

2. Hoherentwicklung zu einer synchronen Kernteilung und Septenbildung in Di-
und Monokaryen (vgl. Buller 1931).

3. Hoherentwicklung in der Ausbildung vegetativer Anastomosen (vgl. Burge ff
1924, Buller 1933, Prillinger 1984).

4. Hoherentwicklung zur Aggregation von Hyphen durch ein ,,Verkleben der Zell-
winde* (vgl. Abb. 15und Buller 1933).

Ge fle cht: Diese Organisationsstufe stellt fiir die durch ein Spitzenwachstum und die
primire Heterotrophie gekennzeichneten Chitinpilze die hochste Stufe morphologi-
scher Entfaltung dar. Die Bezeichnung wurde unterschiedlich zu Pascher
(1931) in Anlehnungan Oberwinkler (pers. Mitt.;vgl. Prillinger
1984) gewihlt. Sie stellt eine sinnvolle Integration der bereits auf der trichalen
Stufe dargelegten Hoherentwicklungstendenzen zu einem postgenital verwachsenen
Flechtgewebe (Plektenchym) oder congenital zusammenklebenden Pseudoparen-
chym dar.

Zusammenfassend darf gesagt werden:

Die in dieser Arbeit diskutierten und experimentell begriindeten Daten unterstiitzen die
seit Fischer (1873;siche Sachs 1874,S.248) und in der Folgevon Winter
(1879; vgl. Abb. 1c), Gobi (1884;siche Borodin 1885), Dangeard (1886)
und in jiingeren Jahren vor allem Savile (1955, 1968) vertretene Ansicht einer primé-
ren Heterotrophie der Pilze. Wir sind uns aber des moglichen Fehlers einer Verallgemeine-
rung dieser Aussage bewuft und schrinken diese allein auf die Chitinpilze (Chytridio-,
Zygo-, Asco- und Basidiomyceten) ein. Wir halten die von Z u c k und in der Folge von
Copeland (1956), Olive (1975), Whittaker & Margulis (1978) getrof-
fene Abtrennung der Pilze in ein eigenes Reich ,,Fungi® fiir gerechtfertigt. Unterschied-
lich zu diesen Autoren interpretieren wir aber das Merkmal einer primiren Heterotrophie
als Leitmerkmal fiir diese Gruppe von Organismen. Als weitere charakteristische Merkma-
le dieses Reiches betrachten wir eine iiberwiegend standortgebundene Lebensweise, eine
iberwiegend lysotrophe Erniihrung, das Vorhandensein einer festen Zellwand in der vege-
tativen Phase der ontogenetischen Entwicklung, sowie das Auftreten von Fruchtkdrpern
und Sporen zumindest im weiteren Verwandtschaftskreis. Aufgrund der in dieser Arbeit
vorgelegten morphologischen Organisationsstufen erweist sich das von Haeckel (1866,
Band I, S. 203) begriindete Reich der Protista (vgl. Whittaker & Margulis
1978) fiir Organismen, welche, nach unserer Auffassung, in ihrer ontogenetischen Ent-
wicklung ein kokkales Stadium nicht iiberschreiten und welche in keinem phylogeneti-
schen Zusammenhang zu morphologisch hoher organisierten Lebewesen stehen, als sinn-
voll.
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Abb. 2: Asterophora lycoperdoides: Von der Hefe zum fertilen Fruchtkorper.

a) junge Fruchtkdrper auf Russula-Mixat-Medium.
b) reife Fruchtkérper auf S,-Medium; Ubersicht fiir Entnahme der im folgenden untersuchten Ent-
wicklungsstadien:

Hefekolonie mit sprossenden und siphonalen Stadien (auf Nihrmedium).

Kettenformiges Aneinander-Haften von Hefezellen (Schnitte durch Nihrmedium).

Pseudomycel; pseudotrichale Organisationsstufe (Schnitte durch Nihrmedium).

Uberginge zum trichalen Stadium sowie erstes Auftreten von dikaryotischem Schnallenmycel (zu-
nichst im Nahrmedium); Fruchtkorperbildung.

g PRI
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Fig. 2: A. lycoperdoides: From *‘yeast-stages” to the fertile fruitbody.

a) small fruitbodies on Russula-Mixat-medium

b) fertile fruitbodies on S, -medium; survey of stages of further microscopic investigations:
1.

yeast colony with budding and “siphonal” stages (on the medium)

2. yeast-cells in chains (within the medium)
3.
4. Transition from “pseudotrichal” — “trichal” and first appearence of dicaryotic mycelium (with

pseudomycelium; “‘pseudotrichal’’ organization (within the medium)

chlamydospores and clamp connections) within the medium and thereafter on the medium deve-
loping into fruitbodies.



228 Z. MYKOL. 49(2). 1983

Abb. 3: Keimende Chlamydospore von Asterophora lycoperdoides. Dikaryotisches Mycel mit Schnal-
lenbildung. Fliissiges Russula-Mixat-Medium auf Objekttragern. DK.

Fig. 3: Germinating chlamydospore of 4. lycoperdoides. Dicaryotic mycelium with clamp connections.
Russula-Mixat-liquid-medium on slides.

Abb. 4: Junges Mycel mit Chlamydosporen von Asterophora lycoperdoides auf S,-Medium. DL.

Fig. 4: Young mycelium of A. lycoperdoides forming chlamydospores on S,-medium.

Abb. §: Fertiler Fruchtkorper mit Chlamydosporen auf Mycelkultur von Asterophora lycoperdoides.
Russula-Mixat-Medium, 8 Tage.

Fig. 5: Fertile fruitbodies with chlamydospores in myecelial culture of A. Iycoperdoides. Russula-
Mixat-medium, 8 days.

Abb. 6: Spontan entstandene Hefekolonien (Pfeile) auf Mycelium von Asterophora lycoperdoides.
S,-Medium.

Fig. 6: Spontanous appearance of “yeast”-colonies (arrows) on the mycelium of A. lycoperdoides.
S,-medium.

Abb. 7: Hefe-Keimunﬁ von Chlamydosporen von Asterophora lycoperdoides. Flissiges Russula-Mixat-
Medium 27°C, 18—240,

a) Chlamydosporen unmittelbar vor dem Austreten der Hefe-Zellen (s. Pfeil). DK.
b) Entleerte Chlamydosporen; KOH/Phloxin, DK.

Fig. 7: Germination of chlamydopsores of A. lycoperdoides with yeast-cells. Russula-Mixat-liquid-
medium 27°C, 18—24h.

a) chlamydospore immediately before germination (arrow)

b) chlamydospore after discharge; KOH/phloxine

Abb. 8: Hefe-Stadium aus Hefekolonien von Asterophora lycoperdoides. KOH/Phloxin, DK.
a) Hefen auf Russula-Mixat-Medium nach 2 Tagen, 27°C

b) dltere Kultur auf Mb-Medium (10 Tage, 23°C).

Fig. 8: The “yeast”-stage of A. lycoperdoides. KOH/phloxine.

a) yeast from colonies on Russula-Mixat-medium, 5 days, 27°C.
b) yeast from colonies on Mb-medium, 10 days, 23°C.
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Abb. 9: Pseudotrichale Organisation bei Asterophora lycoperdoides. Objekttragerkultur, S;-Medium,
23°C, 3 Wochen. KOH/PhK.

a) Ubersicht
b) Ausschnitt: Endabschnitt einer pseudotrichalen Hyphe

Fig. 9: “Pseudotrichal”-type of morphological organization in A. Iycoperdoides. Slide culture, S,-
medium, 23°C, 3 weeks."

a) survey
b) detail: the end of a “pseudotrichal” hyphae.
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Abb. 10: Siphonale Stadien in Hefekolonien von Asterophora lycoperdoides. KOH/Phloxin, DK.

a) siphonal keimende Hefezelle; Mb-Medium 10 Tage
b) unseptierte Hyphen in Hefe-Kolonie auf Russula-Mixat-Medium (4 Wochen).

Fig. 10: “Siphonal” type of morphological organization within “yeast”-colonies of A. lycoperdoides.
KOH/phloxine

a) “siphonal” germination type of yeast-cells; Mb-medium 10 days.
b) hyphae without septa within a yeast-colony on Russula-Mixat-medium (4 weeks).

Abb. 11: Altere Hefekolonie von Asterophora lycoperdoides mit matter, stark faltiger Oberfliche.
S,-Medium, 23°C, 14 Tage.

a) Ubersicht

b) Detail: Durch Pfeil Bereich der pseudotrichalen Organisation gekennzeichnet.

Fig. 11: Older colony of “yeast-cells” of 4. lycoperdoides. Note strongly folded dull surface in con-
trast to young colonies. S,-medium, 23°C, 14 days.

a) survey
b) detail: zone of “pseudotrichal” organization marked by an arrow.

Abb. 12: Kettenformige lineare Verbinde von Hefezellen von Asterophora lycoperdoides. Schnitt
durch Agar-Medium, DL.

Fig. 12: Chains of ‘“‘yeast-like” cells of 4. lycoperdoides. Section through the medium.

Abb. 13: Pseudotrichale Organisationsstufe bei Asterophora lycoperdoides. Schnitt durch Agar-Me-
dium, DL.
Pseudohyphe in einzelne Teilstiicke zerfallend. Einschniirung am Septum durch Pfeil hervorgehoben.

Fig. 13: “Pseudotrichal”-type of morphological organization of A. lycoperdoides. Section through the
medium.

Disintegration of pseudohyphae. Constriction at the septum marked by an arrow.

Abb. 14: Uberginge zwischen pseudotrichaler und trichaler Organisationsstufe bei Asterophora lyco-
perdoides. Schnitt durch Agarmedium, DL.

a) Pseudohyphen: stark granuliertes, dunkleres Cytoplasma, unregelmifige und meist kiirzere Kom-
partimente, stirkere Einschniirung im Bereich des Septums.

Echte Hyphen: helleres Cytoplasma, regelmafiige und meist lingere Hyphen-Kompartimente.
Zwischenform mit Pfeil hervorgehoben.

b) Uberginge zwischen Pseudohyphen und echten Hyphen mit langem Pfeil; Doliporus in echten Hy-
phen mit kurzem Pfeil gekennzeichnet.

Fig. 14: Zone of transition between “pseudotrichal” and “trichal” type of morphological organization
within cultures of A. lycoperdoides. Sections through the medium.

a) pseudohyphae: cytoplasm rather granulated and darker, irregular and shorter compartimentation
with distinct constriction at septa.

true hyphae: brighter cytoplasm, hyphal compartments longer and rather equally in length.
Intermediate forms indicated by an arrow.

b) transition pseudohyphae — true hyphae is shown by the longer arrow; the short arrow indicates a
doliporus within true hyphae.
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Abb. 15: Hyphenaggregation auf trichaler Organisationsstufe bei Asterophora lycoperdoides. Objekt-
trigerkultur, S,-Medium, 5 Wochen, 23° C.

Fig. 15: Aggregation of ,trichal* hyphae in A. lycoperdoides. Slide-culture,S,-medium, 5 weeks, 23° C.

Abb. 16: Ubergang zum dikaryotischen Schnallenmycel und zur Bildung von Chlamydosporen bei
Asterophora lycoperdoides. Schnitte durch S,-Agar-Medium, Firbung mit Melzers Reagenz. Schnalle
durch Pfeil hervorgehoben.

Fig. 16: First appearence of dikaryotic hyphae and chlamydospores of 4. lycoperdoides within the
S,-agar-medium. Melzers reagent; clamp indicated by an arrow.
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Abb. 17: Hyphen an der Stielbasis des Fruchtkdrpers von Asterohora lycoperdoides. Fruchtkdrper-
bildung auf ,,Hefe‘-Platte, S,-Medium 23° C (vgl. Abb. 2 b).

Fig. 17: Hyphae at the basis of the stipe of a fruitbody of A. lycoperdoides. Fruitbody on a ,,yeast-
plate (see Fig. 2 b), S,-medium 23° C.

Abb. 18: Karyogamie und Meiose in Basidien aus dem reduzierten Lamellenhymenophor (Abb. 19)
von Asterophora lycoperdoides. Fruchtkorper auf Russula-Mixat-Medium 23°/15° C jeweils 4 Tage;
KOH/PhK.

a) junge dikaryotische Basidie 2 Pfeile; diploide Basidie 1 Pfeil.

b) 2 diploide und 2 vierkernige (nach Meiose II) Basidien.

Fig. 18: Karyogamie and meiosis within basidia of the reduced lamellated hymenophor (Fig. 19) of
A. lycoperdoides. Fruitbodies on Russula-Mixat-medium 23°/15° C, 4 days each;

a) young dikaryotic basidia marked by 2 arrows, diploid basidia 1 arrow.
b) 2 diploid and 2 basidia with four nuclei (meiosis II).
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Abb. 19: Hutunterseite von fertilem Fruchtkorper von Asterophora lycoperdoides. Reduziertes Lamel-
lenhymenophor. Russula-Mixat-Medium wie in Abb. 18.

Fig. 19: Reduced lamellated-hymenophor of a fertile fruitbody of 4. lycoperdoides. Cultivation see
Fig. 18.

Abb. 20: Evolution morphologischer Organisationsstufen bei Chitinpilzen (Chytridio-, Zygo-, Asco- u.
Basidiomyceten). Weitere Erlduterungen im Textund bei Prillinger (1984).

Fig. 20: Evolutionary scheme of different levels of morphological organization within chitinous fungi
(chytridio-, zygo-, asco- and basidiomycetes). For further explanation see textand Prillinger
(1984).
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