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Uber Artkreuzungen bei Brandpilzen.
Von H. Kniep.

Die weite Verbreitung der geschlechtlichen Fortpflanzung bei
den Pilzen, die einige Mykologen vor noch nicht langer Zeit auf die Phy-
comyceten beschrankt glaubten, legt die Frage nach dem Vorkommen
von Bastarden in dieser Pflanzengruppe nahe. Beobachtungen in der
Natur mdgen wohl bei der oder jener Form die Vermutung aufkommen
lassen, dal$ sie aus einer Kreuzung zwischen zwei ihr nahe stehenden
Arten hervor?(egangen ist. Solche Beobachtungen, die uns nichts tber
das Zustandekommen derartiger Formen und thre Nachkommenschaft
aussagen, konnen jedoch nicht weiter fihren als zu hypothetischen
Deutungen, fur die der Beweis in jedem einzelnen Falle erst erbracht
werden muB. Uberblicken wir die Literatur, so sehen wir, daf bei
Pilzen tatséchlich erst sehr wenige Artbastarde bekannt sind. Rassen-
bastarde oder, genauer gesagt, Kreuzungen zwischen zwei Sippen ein
und derselben Art, die erbliche Verschiedenheiten aufweisen, kennen
wir allerdings eine ganze Reihe: bei Phycomyces (Burgeff 1914),
Ustilago violacea (Kniep 1919), Collybia velutipes und Scliizo-
ﬁhyllum commune(Zattler 1924)u.a. Mit ihnenwollenwir uns indessen

ier nicht beschaftigen. Artkreuzungen sind z. B. bei folgenden Gruppen
beobachtet worden: N. Pringsheim (1873) sah die Antheridien von
Achlya polyandra an ein Oogonium von Achlya racemosa
herantreten; in letzterem wurden Eier gefunden, die mit Membranen
umgeben, also vielleicht durch die artfremden Antheridien befruchtet
worden waren. Da die Befruchtung selbst nicht gesehen, die Weiter-
entwicklung der Eier nicht verfolgt wurde, und da zudem bei den
Saprolegniaceen Parthenogenesis eine nicht seltene Erscheinung
ist, bleibt dieser Fall ungewiR. Blakeslee (1904) war wohl der erste,
der die Frage experimentell in Angriff genommen hat. Nach der Ent-
deckung der Getrenntgeschlechtlichkeit (Heterothallie) vieler Muco-
rineen hat er geprft, wie sich eingeschlechtliche Myzelien verschiedener
Arten gegeneinander verhalten, wenn sie zusammengeimpft werden.
Er erhielt bei Einwirkung verschiedengeschlechtlicher Myzelien auf-
einander in keinem Falle normale Zygoten sondern nur unvollstandige
Bildungen. Spater Tiaben dann Saito und Naganishi (1915) die sehr
nahe verwandten getrenntgeschlechtlichen Arten Mucor javanicus,
M circinelloides, M alternans u. a. miteinander kombiniert und
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Bastardzygoten erhalten, deren Keimung aber nicht erreicht werden
konnte. Burgeff (1924) hat Phycomyces nitens mit Ph. Blakes-
leeanus gekreuzt, hat auch die Zygoten zur Keimung gebracht. Die
Keimsporangien erzeugten jedoch keine entwicklungsfahigen Sporen.
Diesen wenigen Angaben reiht sich ein Versuch von Vandendries (1923)
an, der sich auf getrenntgeschlechtliche Hymenomyceten bezieht. Wir
wissen, daf? im Entwicklungsgang dieser Pilze das haploide Myzel,
das man in beliebig grofier Ausdehnung erhalten kann, wenn man eine
Spore zur Keimung bringt und das daraus hervorgehende Myzel fort-
zuchtet, meist dadurch charakterisiert ist, daf} seine Zellen einkernig
sind und an den Querwanden niemals Schnallen haben. Das diploide
Myzel dagegen, das durch Verbindung zweier verschiedengeschlecht-
licher Einspormyzelien zustande kommt, hat zweikernige Zellen und
Schnallen. Vandendries hat

nun haploide Myzelien von

Panaeolus campanulatus

L. und Pan. fimicola Fr.

in grolRerer Zahl miteinander

kombiniert und in einem

Falle ein Myzel erhalten, an

dem Schnallen vorhanden

waren. Vermutlich war das

also ein Bastardmyzel. Die

Entwicklung dieses Myzels

war freilich sehr kimmer-

lich; es konnte leider nicht

o ~ Fig.1 _ zur Fruchtkorperbildung ge-
IR U0 SRS aIEE b verkn, b e bal
P Ratne evgenancert aind, {Haibschamaiiseny.  trenntgeschlechtlichen I—?y-
menomyzeten sind schon vor

den Untersuchungen von Vandendries und auch spéter sehr viele Bastar-
dierungsversuche gemachtworden. Was ich dartiber aus eigener Erfahrung
berichten konnte, sind nur negative Ergebnisse. Es scheint, daf trotz
der &uRerlichen Ahnlichkeit mancher nahe verwandter Arten die Bastar-
dierungsmoglichkeiten innerhalb dieser Gruppe sehr beschrankte sind.
Das Folgende bezieht sich ausschlielilich auf Brandpilze, und zwar
vorwiegend auf Sporidien bildende Arten der Gattung Ustilago. Ein-
leitend mag hier zunéchst der typische Entwicklungsgang einer dieser
Formen, etwa der Ustilago violacea, kurz geschildert werden (Fig. 1).
Wir gehen aus von der Brandspore, die in den Antheren der Wirts-
pflanze (z. B. Melandrium album) gebildet wird. ~ Sie ist eine kugelige
Zelle, deren &uBere Membran eine charakteristische Netzstruktur
aufweist. Im Protoplasma der voll entwickelten Brandspore befindet
sich ein Zellkern. Bringt man die Brandspore in Wasser oder in Nahr-
I6sung, so tritt alsbald Keimung ein. Es stilpt sich ein Keim-
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schlauch aus (das sog. Promyzel), der sein Wachstum nach Kkurzer
Zeit einstellt. Durch Querwdnde wird er in meist vier Zellen
geteilt, deren jede einen Kern enthdlt. Diese vier Kerne miissen
durch Teilung aus dem Kern der Brandspore hervorgegangen sein.
Sie unterscheiden sich von letzterem insofern, als sie nur halb soviel
Chromosomen besitzen. Der Brandsporenkern ist diploid; bei seiner
Teilung erfolgt die Reduktion der Chromosomenzahl auf die Halfte,
so dald seine vier Abkémmlinge haploide Kerne sind. Die Entwick-
lung geht nun in folgender Weise weiter: Aus den Promyzelzellen
sprossen Sporidien aus, die leicht abfallen und sich in geeigneter Nahr-
I6sung durch hefeartige Sprossung vermehren. Ein bis zwei Tage nach
der Keimung kann man daher in der Umgebung der Brandspore einen
dichten Hauten von solchen Sporidien sehen. Ein Teil dieser Sporidien
pflegt sich, sofern die AuBenbedingungen hierflr glinstige sind (besonders
wichtig ist reichliche Sauerstoffzufuhr) paarweise durch Kopulations-
schlduche zu verbinden.  Figur Ib zeigt solche Kopulationsstadien
neben unkopulierten Sporidien.  Aus derartigen Gebilden koénnen
Myzelien hervorgehen, indem z, B. eines der kopulierenden Sporidien
zu einem Schlauch aussprof3t. Der Inhalt des anderen wandert dann
in ersteres Uber, das ebenfalls seinen Inhalt in den Schlauch entleeren
kann. Die Sporidien sind einkernig. Bei der Kopulation vereinigen
sich die beiden Plasmakdrper; so kommit eine zweikernige Zelle zustande.
Die beiden Kerne wandern in den Keimschlauch. = Wenn letzterer
fortwachst und mehrzellig wird, dann enthalten alle Zellen je ein Kern-
Beaar, das sich von den ersten, durch Kopulation zusammengekommenen
iden Kernen herleitet. Die Kernteilungen finden simultan statt
konjugierte Teilungen); in einer Zelle sind niemals zwei Schwesterkeme
Abkdmmlinge eines Kerns) enthalten, vielmehr stammt stets der eine
er beiden Kerne einer jeden Zelle dieses Paarkernstadiums durch
direkte Generationenfolge von dem Kern der einen, der andere von
dem Kern der anderen Sporidie (die mit ersterer kopuliert hat) ab.
Wir wissen nun, dai3 die Kopulationsfahigkeit der Sporidien einer
Beschrankung unterliegt.  Auch unter gunstigsten Kopulationsbedin-
gungen konnen nicht zwei ganz beliebige zur Kopulation gebracht
werden. Das_g_eht aus folgendem Versuch hervor (Kniep 1919): Isoliert
man ein Sporidium und bringt es unter guinstige Erndhrungsbedingungen
(etwa auf Gelatine oder Agar mit 3% Malzextrakt[), so tritt zwar sehr
starke Vermehrung durch Sprossun? ein, niemals aber Kopulation.
Wenn man nun eine groere Reihe solcher Einsporidienkulturen (Klone)
anlegt und sie systematisch in der WWeise kombiniert, dal} man Sporidien
der einen Kultur mit denen einer zweiten, dann einer dritten usf. zu-
sammenimpft, so wird man finden, dal in 50% der Falle Kopulationen
eintreten, in 50% keine. Obwohl durchgreifende morphologische Unter-
schiede zwischen den Sporidien im allgemeinen fehlen, bestehen offenbar
in der feinsten Struktur begriindete Verschiedenheiten, die fur dieses
Verhalten verantwortlich zu machen sind. Nur wenn zwei verschiedene
15*
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Sporidien Zusammenkommen, tritt also Kopulation ein. Da die Ko-
pulation als ein Sexualakt aufzufassen ist, die kopulierenden Sporidien
also als Gameten fungieren, so dirfen wir sagen: es herrscht bei Usti-
lago violacea trotz morphologischer Gleichheit der Gameten Getrennt-
geschlechtlichkeit, beruhend auf einer physiologischen Geschlechts-
differenzierung. Aus einer Brandspore gehen Gameten beiderlei
Geschlechts hervor. Die Trennung der Geschlechter erfolgt zweifellos
bei der Reduktionsteilung, die in der Brandspore bei deren Keimung
stattfindet. \on den vier Promyzelzellen gehtren zwei dem einen,
die beiden anderen demanderen Geschlecht an; entsprechend verhalten
sich die Abkommlinge dieser Zellen, die Sporidien. Bei Ustila?o
violacea findet man nicht selten Kopulation zweier Promyzelzellen
selbst, die durch hufeisenformige, Uber die trennende Querwand ver-
laufende Verbindungen erfolgt. Bei anderen Ustilago-Arten, z. B.
Ust. nuda und Ust. Tritici, die keine Sporidien bilden, ist dies die
alleinige Form der Kopulation. _

In der Natur pflegt der Myzelschlauch, der aus den kopulierten
Sporidien hervorgeht, In die Wirtspflanze einzudringen. Das Paar-
kernsystem erhalt sich durch fortgesetzte konjugierte Teilungen. Erst
in den #ungen Brandsporen (die bel Ust. violacea in den Antheren der
Wirtspflanze angelegt werden) findet der Sexualakt gewissermaf3en seinen
Abschlul? dadurch, dal3 die beiden Kerne zu einem diploiden Kern
verschmelzen.

~ Mit mehr oder weniger groen Abweichungen, auf die hier nicht
eingegangen zu werden braucht, verlauft der Enwylcklgré?sgang der-
jenigen Ustilago-Arten, von denen hier die Rede sein wird, nach dem
geschilderten Schema, abgesehen von einer spater zu beriihrenden
Ausnahme.

_Die Tatsache, daB bei einer ganzen Reihe von Brandpilzen ver-
schiedengeschlechtliche Sporidien entstehen, bildet den Ausgangspunkt
der hier mitzuteilenden Untersuchungen. Wir wollen die beiden Spo-
ridiensorten mit A und B bezeichnen, da die Ausdriicke ménnlich und
weiblich in Ermangelung deutlicher morphologischer Geschlechts-
unterschiedel) nicht wohl anwendbar sind. Nachdem bei einigen Formen
der Ustilago violacea, von der zahlreiche Spezialformen oder bio-
logische Arten bekannt geworden sind (Zillig 1921), die Verschieden-
gg_schlechtllchkelt der Sporidien nachgewiesen war, wurde sie spater

i einer ganzen Reihe anderer Arten gefunden. Nach der vorliegenden
Literatur sind das folgende:

Ust. Scabiosae ?Sovv.) Winter (Kniep 1921).

Ust. longissima (Sow.) Tul. (Bauch 1923).

Ust. longissima var. macrospora Davis (Bauch 1923).F

# Der Umstand, dal? durch genaue statistische Untersuchungen in gewissen
Féllen Variationskurven fur die Grofie der beiden Sporidiensorten gefunden
werden, die charakteristische Verschiedenheiten aufweisen, mag hier aufier acht
gelassen werden.
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Ust. bromivora (Tul) F. v. Waldh. (Bauch 1925).

Ust. grandis Fr. (Bauch 1925).
Dazu kommen folgende Arten, bei denen Getrenntgeschlechtlichkeit fest-
gestellt, aber noch nicht veréffentlicht worden ist:

Ust. Cardui F. v. Waldh.J).

Ust. vinosa (Berkeley) Tul.l).

Ust. utriculosa (Nees) Unger3.

Ust. anomala J. Kuntzel).

Ust. Tragopogonis Schroeterl).

Ust. Hordei (Pers.) Kellerm. u. Swinglel).

Ust. perennans Rostr.J).

Es mbgen hier gleich einige Bemerkungen Uber die Herkunft
meines Materials und Uber die Gewinnung der Reinkulturen ange-
schlossen werden.  Der Ubersichtlichkeit halber bespreche ich die
Formen in alphabetischer Folge.

1 Ust. anomala. Wirt: Polygonum dumetorum L. leg.
E. Fahrendorff3 am 5. 1 1925 bei Buch unweit Berlin. Das Material
wurde trocken im Zimmer aufbewahrt. Nach Ubertragung der Brand-
sporen in Wasser trat im Mérz Keimung ein. Die Brandsporen wurden
moglichst rein in einen Trotg)fen steriles Wasser auf einen Objekttrager
ubertragen. Das Préparat blieb bis zur Keimung im dampfgesattigten
Raum. Die gekeimten Brandsporen wurden dann auf Malzextrakt-
gelatine aufgestrichen (in einer Petrischale). Von da wurde zur
Weiterkultur von Stellen, die durch andere Organismen nicht verun-
reinigt waren, in Agarréhrchen (1%% Agar, 3% Malzextrakt) Uber-
tragen.

2 Ust. bromivora. Das Material (ein A- und ein B-Stamm)
wurde mir von Dr. Bauch-Rostock freundlichst zur Verftigung gestellt.
Uber die Keimung der Brandsporen findet man in dessen Arbeit (1925)
nahere Angaben. Der A-Stamm wurde aus Material isoliert, das auf
Bromus Schraderi Kunth gewachsen war; der B-Stamm aus Material
von Bromus marginatus Steud., das aus Washington stammt.

3 Ust. Cardui. Wirt: Carduus defloratus L. Brandsporen-
material gesammelt von Prof. E. Fischer-Bern in Saas Fee. Die Rein-
kultur wurde in gleicher Weise durchgefuhrt wie bei Ust. anomala.
In_flussigem 3%igem Malzextrakt und auf Malzextraktgelatine trat
keine Keimung ein. Einmal gekeimte Brandsporen wachsen aber auf
diesen Medien lebhaft weiter, d. h. die Sporidien vermehren sich durch
Sprossung. Die Isolierung der Einsporidienkulturen geschah in tblicher
Weise durch Plattengisse. Von 17 so gewonnenen Stdmmen erwiesen
sich 5als A 12 als B.

") Festgestellt von mir.
Festgestellt von Dr. Bauch.
3) Allen Herren, die mich freundlicherweise durch Zusendung von Material
unterstutzt haben, mdchte ich auch an dieser Stelle vielmals danken.
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4. Ust. grandis. Wirt: Phragmites communis Trin. Gesammelt
bei Baarn in Holland. A- und B-Stamm isoliert von Dr. Bauch,
Rostock.

5. Ust. Hordei. Wirt: Hordeum sativum Jessen. Das Material
stammt_teilweise aus Kanada (Winnipeg) und wurde mir von Prof.
A H. R. Buller freundlichst Uberlassen, teilweise aus Drepkau, Kreis
Kalau, Mark Brandenburg, leg. E. Fahrendorff. Nach zweijahriger
trockener Aufbewahrung Im Laboratorium war die Keimkraft un-
geschwécht.  Sporidienisolierung durch Gelatineplattengiisse.  Von
9 Einsporidienkulturen waren 5= A 4= B.

6. Ust. longissima. Wirt: Glyceria plicata Fr. Gesammelt bei
Rostock von Dr. Bauch, der mir je einen A-, B- und C-Stamm Uberlief?.

7. Ust. longissima var. macrospora. Wirt: Glyceria plicata
Fr. Gesammelt bei Rostock. A- und B-Stamm von Dr. Bauch erhalten.

8 Ust. nuda (Jensen) Kellerm. u. Sw. Wirt: Hordeum sativum
Jessen. Material aus der Biologischen Reichsanstalt Berlin-Dahlem,
erhalten von Dr. K. 0. Miller.  Reinkultur durch mdglichst sterile
Entnahme von Brandsporen aus den Ahren und Ausstrich derselben
auf Gelatineplatten. Von da wurde von Stellen, die nachweislich nur
Ust. nuda enthielten, auf Malzextraktagar Ubertragen.

9. Ust. perennans. Wirt: Arrhenatherum elatius M u. Koch.
Gesammelt im Wiirzburger Hofgarten von K. Arens. Keimung der
steril entnommenen Brandsporen auf Malzextraktgelatine innerhalb
weniger Stunden.  Sporidienisolierung durch Plattenglisse. Von 15
isolierten Stdmmen waren 10= A 5= B.

10. Ust. Scabiosae. Wirt: Knautia arvensis Coult. Gesammelt
von Dr. Zillig bei Trier. Keimung der Brandsporen auf Malzextrakt-
gelatine. Isolierung der Einsporidienkulturen durch Plattenglsse. Von
8 Isolierungen waren 6= A 2= B. )

1. Ust. Tragopogonis. Wirt: Tragopogon pratensis L. Ge-
sammelt in Werder ber Jiterbog; erhalten durch E. Fahrendorff.
Keimung in Wasser, nicht aber auf Malzextraktgelatine. Isolierung
wie U. anomala.

12 Ust. Tritici (Pers.) Jensen. Wirt: Triticum sativum Lam.
Material aus dem Garten des Pflanzenphysiologischen Instituts Berlin-
Dahlem.  Reinkultur wie von U. nuda (s. 0.). o

13 Ust. utriculosa. Wirt: Polygonum lapathifolium L. M-
terial aus Kritzmow bei Rostock und aus Osterreich. Je zwei A- und
B-Stamme, die sich bei den Versuchen im wesentlichen gleich verhielten,
wurden mir von Dr. Bauch (berlassen.

14. Ust. vinosa. Wirt: Oxyria digyna Campd. Gesammelt von
Prof. E. Fischer-Bern bei Saas Fee. Sporen keimen schnell auf Malz-
extraktgelatine. Isolierung von 10 Einsporidienkulturen durch Platten-
gusse. Davon waren 5= A 5= B.

15. Ust. violacea. Keimung und Sporidienisolierung wie bei
U. Scabiosae und U. vinosa.
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a) Wirt: Dianthus deltoides L. Gesammelt bei Buch im Steiger-
wald von mir.

b) Wirt: Dianthus superbus L. Gesammelt bei Ochsenfurt a. Main
von mir.

¢) Wirt: Melandrium album Grcke. Gesammelt im Garten des
Pflanzenphysiologischen Instituts Berlin-Dahlem von mir.

d) Wirt: Saponaria ocymoides L. Gesammelt im Botanischen
Garten Berlin-Dahlem von mir.

e) Wirt: Silene saxifraga L. Gesammelt bei Lienz, Osttirol. Ein
A- und ein B-Stamm wurde mir von Dr. Bauch uberlassen.

In friheren Versuchen hatte sich bereits ergeben, dal} Sporidien
von Ust. violacea auch dann ohne Schwierigkeit kopulieren, wenn
sie Material entstammen, das von verschiedenen Wirtspflanzen stammt
(Kniep 1919). So erhalt man z. B. ebenso leicht Kopulationen, wenn
man A-Sporidien der auf Melandrium album gewachsenen Form mit
B-Sporidien der Form von Dianthus superbus kombiniert, wie wenn
man B-Sporidien ebenfalls von Melandrium album wahlt. Der An-
therenbrand von Melandrium album geht nun auf Dianthus Carthu-
sianorum nicht tber, es handelt sich also hier um zwei Spezialformen
(biologische Arten), die miteinander gekreuzt worden sind. Derartige
Bastardkopulationen gelangen bei Ust. violacea Zillig (1921) in allen
von ihm untersuchten Fallen; aul’er den von Zillig gepriiften Spezial-
formen habe ich spater noch eine ganze Reihe anderer untersucht und
nie ein Fehlresultat erhalten.

Es lag nun nahe, einen Schritt weiter zu gehen und zu prifen,
ob auch geschlechtsverschiedene Sporidien verschiedener
Ustilagoarten sich zur Kopulation bringen lassen. Das ist
in der Tat in weitgehendem Mal3e der Fall. Fur die Beurteilung der
Verwandtschaft der Ustilagoarten pflegt man die Struktur der &ulieren
Brandsporenmembran als wichtig anzusehen. Arten, bei denen diese
netzartig gefeldert ist, werden solchen gﬁgenijbergestellt, deren Membran
glatt oder leicht punktiert ist. Ausgehend von der Annahme, daf3 bei
nahe verwandten Arten ein positives Kreuzungsergebnis eher zu erreichen
sel, habe ich zunéchst artverschiedene Sporidien solcher Arten gegen-
einander geprift, deren Brandsporen netzig strukturiert sind. Es sind
das: Ust. violacea, Scabiosae, utriculosa, Cardui, vinosa,;
dazu kamen spater U. Tragopogonis und anomala.

Die Kopulationsversuche wurden unter verschiedenen Bedingungen
angestellt. ~ Selbstverstandlich wurde nur mit absoluten Reinkulturen
gearbeitet. Stets wurde fur gute Sauerstoffzufuhr gesorgt, die nach
Bauch (1922) fir gutes Gelingen der Kopulation unerl&Rlich ist. In
den ersten Versuchen habe ich Agar mit Zusatz von 3% Malzextrakt
verwendet, denselben Agar also, auf dem die Reinkulturen gehalten
wurden. Durch Zusatz von Soda wurde der Nahrboden etwas
alkalisch gemacht (so daR der Neutralitatspunkt des Lackmus eben
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uberschritten wurde). Die beiden Sporidiensorten wurden auf der schrég

erstarrten Agarflache der Reagenzréhrchen aufgestrichen und mitein-

ander vermischt. Man erhalt unter diesen Bedingungen fast immer nach

=2 'I'_a%e_n Kopulationen, wenn sie auch manchmal spérlich sind.

Sehr wic tlgegst es allerdings, dal3 der Agar den rechten Feuchtigkeits-

grad hat. Seine Oberflache darf nicht mit sog. Quetschwasser bedeckt

sein.  Andererseits ist auch Agar in alteren

Rohrchen, die schon etwas eingetrocknet sind,

nicht verwendbar. Es ist eine schwer be-

schreibliche Gefiihlssache, den rechten Feuchtig-

keitsgrad herauszufinden. Die Konzentration

Lo Fig.2 _des von mir verwandten Agars betrug 1,5%. —

{stilago violacea B von i \A\feitere Versuche habe ich in durch Zusatz von

Ovple gﬁog lenvon . vidlacea, - etyas  Kalilauge schwach alkalisch gemachtem

gelig ﬁ :

Wasser gemacht (ph = 7,2—7,4), wie das Bauch

* (1925) angibt. Auch damit waren die Resul-

B O tate Im allgememen_befrledlﬁend, die Kopu-

lationen sogar teilweise auffallend stark, doch

bewahrte sich dieses Medium nicht in allen

Féllen. Die besten Ergebnisse erhielt ich durch-

schnittlich mit nahrstoffreiem 1,5%igem Agar,

der mit schwach alkalischem dest. \Wasser

(ph = 7,2) hergestellt und sterilisiert war. Er

Fig. 3 Kam ebenfalls schrag erstarrt in Rohrchen zur

Ustilago vilacea A von Sapo. Anwendung; Uber die erforderliche Feuchtigkeit

fana _a%%‘%_hae%_? gg;.‘;?gnog?s? gilt dasselbe, was soeben Gber den Né&hragar

kuitiormig mit viel Cel). ~— gesagt wurde. — Alle Sporidien wurden vom

Kulturagar direkt auf die fiir die Erzielung der Kopulation bestimmten
Medien Ubertragen.

Ustilago violacea A von Saponaria ocymoides + U. utriculosa B.

Um den Resultaten die nétige Sicherheit zu geben, wurden alle
Versuche zwei- oder dreimal angestellt, manche betrachtlich ofter.

In Tabelle I ist zuné&chst zusammengestellt, was sich bei der Kom-
bination der Sporidien verschiedener Spezialformen der Ustilago
violacea mit denen anderer netzsporiger Arten ergab. (Siehe Fig. 2
3und 4). Es geht daraus hervor, daf3 alle untersuchten Arten mit samt-
lichen gepriiften Spezialformen des Antherenbrands reagierten, und
zwar kopulierte naturgemal immer das eine Geschlecht mit dem ent-
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gegengesetzten der Ust. violacea nnd umgekehrt. Wir dirfen daraus
vielleicht schlieen, da die Faktoren, die fir die Bestimmung der

b_ei(cjien Geschlechter maf3gebend sind, in allen diesen Féllen die gleichen
sind.

U.Sca- U.vi- U utri- U. Car- UTrago- U. ano-

biosae nosa culosa dui pogonis  mala

A B A B A B A B A B

v. Mel. alb. A _ + -+ + + +

B + - + - + - + - + -

v. Dianth. delt. A — + - + - + - + - +
B + — + — + — + - + —

v. Dianth. sup. A — + — + - + — 4 — +
B + — + — + — + - + —

V. Sll Sax. A _ + _ + _— + e + —_ +

B + — + — + — + — + -

v. Sap. ocym. A — + — + — 4+ — 3 — +
B + + — + — + — + —

Tab. I. Ergebnis der Kombination der Sporidien von 5 Spezialformen
des Antherenbrands (Ustilago violacea) mit denen 6 anderer netzsporiger
Arten. Das + Zeichen bedeutet, da Kopulation gefunden wurde,
das — Zeichen, daf? keine Kopulation eingetreten war. U. v. bedeutet
Ustilago violacea. Die beiden Worter hinter U. v. bezeichnen jeweils
die Wirtspflanze, von der der Pilz stammte, also Melandrium album,
Dianthus deltoides, Dianthus superbus, Silene saxifraga, Saponaria
ocymoides. A und B sind Bezeichnungen fur die Geschlechter).

Unter glnstigen Bedingungen, also besonders auf schwach
alkalischem, nahrstoffreiem Agar, waren die Kopulationen immer sehr
reichliche. Ein Blick ins Mikroskop genu?te meist, um mehrere kopulie-
rende Sporidien zu sehen. In manchen Fallen war eine derartige Haufung
von Kopulationen zu beobachten, dal? die Zahl der kopulierten Spo-
ridien die der unkopulierten Uberwog. Das habe ich z. B. bei der Ver-
bindung U. violacea A von Melandrium album + U. utriculosa B
gesehen. Diejeweils angestellten Kontrollen mit geschlechtsverschiedenen
aber artgleichen Sporidien ergaben, daf} in diesen Féllen die Kopu-

) A entspricht der Bezeichnung a von Zillig (1921) und Bauch (1922).
Das Geschlecht stimmt Uberein mit dem meiner urspriinglichen Kultur 12d
gKniep 1919). Entsprechend ist B = b bei Zillig und Bauch = 14d. Nachdem
Ur die verschiedenen Arten Getrenntgeschlechtlichkeit der S,ooridien nachge-
wiesen war, wurden urspringlich die beiden Geschlechter willkirlich mit A und B
bezeichnet, da kein Anhaltpunkt dafiir vorlag, welches der beiden Geschlechter
dem A- bzw. dem B-Geschlecht von Ustilago violacea entspricht. Das ergab
sich erst aus den Kreuzungsversuchen. Es mufiten also einige Stdémme ,,umge-
tauft” werden. Wenn z. B. bei Ust. vinosa von den beiden miteinander kopu-
lierenden Stdmmen der eine mit Ust. violacea A positive Reaktion gab, so
wurde er B genannt, der andere A
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lationen im Durchschnitt keineswegs reichlicher sind als bei den Art-
kreuzungen.  Sehr haufig wurden Verbindungen von mehr als zwei
LSjoor!dlen gefunden. Das kam besonders oft vor bei Verbindungen von

. violacea von Saponaria ocymoides und U. utriculosa, wurde
aber bei allen fertilen Kombinationen festgestellt.' Fig. 4b—f zeigt
Bilder solcher Falle, in denen 3—6 Sporidien miteinander kopuliert
haben. Die Sechszahl ist keineswegs die Hochstzahl, die vorkommt.
Ich habe mit Sicherheit Vereinigungen von 11 Sporidien zahlen kdnnen.
Je groRer die Zahl ist, um so unubersichtlicher ist das Bild. Auch wenn
man durch Drehung dieser Gruppen eine Betrachtung von allen Seiten
erreicht, ist die Zahl und der Verlauf der Kopulationsschlduche nicht
immer genau festzustellen. Manche Bilder machen den Eindruck eines
wahren Rattenkonigs. Die zeichnerische Darstellung solcher Gebilde
erscheint kaum maglich.

) ~ Fig. & ) ) Fig. G )
Ustilago Scabiosae A + U. utriculosa B U. vin Sgréz rﬁ Myz%rlls()cmgcr?' ¢ mit
Was Grofie und Form der Sporidien der in Tab. | verzeichneten

Formen anbetrifft, so sind diejenigen von U. violacea, Scabiosae,
vinosa und utriculosa mehr oder weniger oval. Die Variationsbreite
von Grolke und Form ist eine ziemlich erhebliche und hangt in hohem
MaRe von den Aullenbedingungen (Beschaffenheit des Kulturmediums,
Alter und Erndhrungszustand der Kultur usw.) ab. Um in diesen
aulleren Faktoren moglichste Gleichheit zu schaffen, arbeitete ich
ausschlieRlich mit Strichkulturen auf schwach alkalischem Malzextrakt-
agar. Es wurden nur frische, vor wenigen Tagen ubergeimpfte Kulturen
zu den Kombinationsversuchen verwandt. Von genauen statistischen
Untersuchungen tber GroRe und Form der Sporidien habe ich abgesehen.
Schon der Augenschein lehrt, daR die Variationskurven der Sporidien
von U. violacea, Scabiosae und utriculosa sich weitgehend
Uberdecken. Wenn ein Gemisch dieser Sporidien vorliegt, so ist es im
Einzelfall also nicht mdglich zu sagen, zu welcher Art ein bestimmtes
Sporidium gehort. DaR die in einer Kombination auftretenden Kopu-
lationen Bastardkopulationen sind, folgt also bei diesen Formen nur
daraus, daf® von jeder Art nur ein Geschlecht in der Kombination ent-
halten ist, und daf in Kontrollversuchen, in denen die Klone allein
unter gleiche Bedingungen gebracht wurden oder gleichgeschlechtliche
Sporidien beider Arten kombiniert worden waren, keine Kopulation
eintrat. Dieser Beweis darf dasselbe Mal3 von Sicherheit beanspruchen,
wie der Schluf3, der uns bei Kogulation artgleicher Sporidien deren
Geschlechtsverschiedenheit annenmen 1&R3t. Bei Kreuzung von solchen
Arten, deren Sporidien morphologisch unterscheidbar sind, kann nun
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aber das Zusammengehen von Geschlechtsverschiedenheit und Art-
verschiedenheit direkt ad oculos demonstriert werden. Das trifft z. B.
zu fur die Verbindungen von Sporidien der U. Cardui mit denen aller
anderen Arten. Mein Material von U. Cardui zeichnet sich durch
kugelige Sporidien aus, wie ich sie bei keiner
anderen der mir zur Verfiigung stehenden
Arten gefunden habe. Wenn also U. Cardui
an einer Kopulation beteiligt ist, so lassen
sich dessen Sporidien ohne weiteres identi-
fizieren. Fig. 2, 7, 8, 10, 12 u. a. zeigen das.
U. vinosa weicht von den anderen Formen
ab durch seine meist kleinen und schmalen
Sporidien (s. Fig. 6 u. 8). Da indessen &hn-
liche Sporidiengestalten auch bei U. vio-
lacea, Scabiosae und utriculosa Vor-
kommen, so ist die Identitat der U. vinosa
Sporidien in Gemischen mit den letzteren
Arten nicht immer einwandfrei festzustellen.

Leicht unterscheidbar von allen ande- Fig. 7.
ren der_in Tabelle | aufgeflihrten Formen a_d usilago, uricilosa A + U
ist U. Tragopogonis durch die langliche o & aundd“Verbindung cines
Gestalt der Sporidien. Ich verweise, dem EESF{QEEH?/S’#U%E%L Ot o Al
Folgenden vorgreifend, auf Fig. 9, 10, 13, sprossen eines Myzelschlauches aus
U. anomala zeichnet sich durch Sporidien
aus, die unter den gegebenen Kulturbedin-
gungen eine mehr oder weniger grole Ein-
schntirungaufweisen (Biskuitform),die manch-
mal so weit geht, da zwei fast kugelige Fig. &

Halften nur durch eine schmale Briicke ver- stilago Cardui A (Sporidien kuge-

bunden sind. AuBerdem sind sie leicht an "9 ‘f‘U"'”‘i’isc%.%\f(a#’O”d'e” larig-

ihrem reichen Gehalt an stark lichtbrechen-

den Korpern (Ol) zu erkennen, die auch in den Zeichnungen hervor-

%ehot_)e_n wurden, (s. z. B. Fig. 3). Freilich enthalten auch die anderen
poridienarten Ol, doch nicht in derartiger Mengel.

Dal? mir von U. Tragopogonis und U. anomala jeweils nur ein
Geschlecht zur Verfiigung stand, erklart sich folgendermafen: S. 221f.
sind kurze Angaben Uber die Reinzucht der beiden Arten gemacht.
Die Keimung erfolgte in Wasser, von dort wurden die Keimlinge auf
Gelatineplatten %L % Gelatine, 3% Malzextrakt) Ubertragen, um zu
kontrollieren, dal} das Ubergeimpfte Material bakterienfrei war und
etwa sich bildende Bakterienkolonien auszuschlielen. An Stellen, die

") Uber die chemische Beschaffenheit dieses ,,Ols* kann ich keine ndheren
Angaben machen. Vitalfarbungen mit Neutralrot (1 :10000), das schnell ein-
dringt, ohne die Sporidien zu schadigen (es wurde in Neutralrot lebhafte Ko-
pulation beobachtet) ergaben, da3 immer nur ein Teil der Trdpfchen den Farb-
stoff stark speichert, der meist gréRere Teil véllig farblos bleibt.
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sich bei mikroskopischer Kontrolle als bakterienfrei erwiesen, wurden
dann Keimlinge oder Sporidiengruppen entnommen und in Agarrohrchen
geimpft. U. Tragopogonis bildet, wie bekannt, schon in Wasser Spo-
ridien, die vielfach schon am Promyzel kopulieren. Im Wasserpraparat
sind aber daneben stets eine ganze Reihe unkopulierter Sporidien vor-
handen. Obwohl nun eine Isolierung einzelner Sporidien nicht vor-
genommen worden war, also

erwartet werden mui3te, dafd

£ wenigstens in einigen Agar-

kulturen beiderlei Sporidien

enthalten sein muf3ten, war

ich erstaunt zu sehen, daf

von Kopulationen, die im

Wasserpréaparat in so reicher

Menge aufgetreten waren, in

keiner Agarkultur etwas zu

findenwar. In der Annahme,

dal dieses Verhalten in den

£ Kulturbedingungen  seinen

Grund habe, Ubertrug ich

Fig. o \E/;orél_Agar die Spori%ien un_terr]

, , 19 % . Bedingungen, von denen ic
XSt'{é?éc?ri }grtl:mlgsn\?)o??s(tsr Té’&'tg,'e” iyt Jogopenonis oot o muRte, daR sie
e SR HCUlosa (der Fail-dsP der tutigerey " - dler Kopulation giinstig seien,
konnte aber auch da nirgends

Kopulationen erzielen. Ich glaubte daher, dal} U. Tragopogonis aus
irgenawelchen nicht bekannten Griinden seine Kopulationsfahigkeit ein-
gebRt habe und unterlield zundchst weitere\Versuche. Spater griff ichauf

a b e d e f

Fig. 10

stilago Cardui B (Sporidien kugeljg) +. U. Tragopogonis A (Sporidien langgestreckt), e: Verbin-

un glnes §pon5|§m% von U, chS? mit zwellreﬁ \‘/)oﬁ 'u._sl'ra gﬁ)gpnll fa %rgtmcfunz; eines gporr?-

diums von U. Tragopogonis mit zweien von U, Cardui (dieser Fall”ist haufiger als der’in e). e: aus
der Kopulationsbriicke wachst ein Myzelschlauch.

die Kulturen zuritick und_kombinierte sie mit dem A- und B-Geschlecht
anderer Ustilagoarten. Uberraschenderweise zeigte sich, da mit dem
B-GeschlechtKopulationen auftraten, niemals aber mitdem A-Geschlecht.
Es war also durch die Prozeduren der Reinkultur unbewuf3t eine Selektion
des A-Geschlechts von U. Tragopogonis bewirkt worden. Der Fall
erinnert an das fruher (1919) von mir festgestellte, spater von Bauch
(1922) n&her untersuchte Verhalten der U. violacea von Dianthus
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deltoides. Wenn das Medium, auf dem U. violacea Dianthi del-
toidis zur Keimung kommt, Eiweil3kOrper enthélt, so wird die Ent-
wicklung des B-Geschlechts gehemmt oder unterdriickt, so da man
ausschlielilich oder vorwiegend A-Sporidien erhalt.

Analoges wurde nun bei U. anomala gefunden. Die Keimlinge
wurden aus dem Wasser durch Ausstrich auf Gelatineplatten tbertragen.
\on da entnahm ich isoliert liegende Keimlinge
im Promyzelstadium, die noch keine Sporidien
gebildet hatten, zur Reinkultur auf Agar. Nach
einigen Tagen traten in dem Agar Sporidienkolo-
nien auf, die auf das Vorhandensein von Kopula- Hs-1L
tionen untersucht wurden. Nur m einem Rohrchen  anomala b. Sporidien von
wurden Kopulationen, allerdings in _groRerer anomrCXV hnlrtmu
Zahl, gefunden. Nachdem von diesem Rohrchen Ocitropfen.
mehrfach abgeimpft worden war, wurden die neuen Kulturen
wiederum geprift. Nunmehr lielen sich keine Kopulationen mehr
finden. In den anderen Kulturen fehlten sie von vornherein und
traten auch spater nicht auf. Meine urspringliche Annahme, dal es
sich um ein ErlGschen der Kopulationsfahigkeit handele, erwies sich
auch hier als irrig. Als ich die U. anomala-Stdmme mit Sporidien
anderer Art (A und B) kombinierte, traten in den Kombinationen mit
dem A-Geschlecht der beiden letzteren zahlreiche Kopulationen auf.
Auch bei U. anomala ist also auf noch nicht naher aufgeklarte \eise
ein Geschlecht unterdriickt worden, und zwar diesmal das A-Geschlecht.
Sogleich wurde nun der Versuch gemacht, die Sporidien von U. Tra-
gopogonis é: A) mit denen von U. anomala (= B) zur Kopulation
zu bringen, der auch ohne Schwierigkeiten gelang.

Es wurden nun von den Sporidien der netzsporigen Arten, die mir
zur Verngung standen (U. violacea, von der schon oben die Rede
war, U. Scabiosae, U. vinosa, U. utriculosa, U. Cardui, U.

U.Sca- U.vi- U utri- U. Car- UTrago- U. ano-
biosae nosa culosa dui pogonis  mala

A B A B A B A B A B
U. Scabiosae A - + - ¢ + — 4+ 4 = +
B + — + — + — + — + —
U. vinosa A — + — + — + — + — +
B + — + — + — 4+ — + —
U. utriculosa A — + — + — + — + — +
B + — + — + — + — + ,
U. Cardui A — + — + — + — 4+ — +
B + — + — + — + — + —
U. Tragopogonis A — + — + — + — + — +
U. anomala B + — + — + — + — 4+
I
Tabelle 1I. llrget>nis der L mbinationgn d(ir Sporidien cer netz-

sporigen Arten (auBer U. violacea) untereinander.
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Tragopogonis, U. anomala), samtliche mdglichen Kombinationen
ausgefuhrt. Bei Kombinationen entgegengesetzter Geschlechter, gleich-
viel welcher Arten, traten unter geeigneten Bedingungen stets Kopu-
lationen auf. In Tabelle I1 sind die Resultate mit Ausnahme der schon
in Tabelle | wiedergegebenen zusammengestellt. Eine Reihe dieser
Kopulationen sind als Umrif3zeichnungen in den Figuren 5—13 wieder-
gegeben. Diese Figuren bedurfen wohl keiner naheren Erlauterung.
Dort sind auch einige Verbindungen von 3 Sporidien dargestellt, die sicl
mehr oder weniger haufig in allen Fallen nachweisen lieffen (Fig. 7a und
d, 9d und h, 10c und f, 12b, 13d). Kopulationen von mehr als 3 Spo-

Fig. 12 Fig. 13
ot e S5k o L e
Cel), Beic und d wachst aus dem - Verbindung eines Sporidiums von

, &cin ium Oe_?_.
von U. anomala ein kurzer Myzelschlauch. U. Tragopogonis mit zweien von U. anomala.

ridien wurden ebenfalls ofter in verschiedenen Kombinationen gefunden.
Ich weise noch besonders hin auf die Verbindungen, an denen U. Cardui,
U. Tragopogonis und U. anomala beteiligt sind. Alle 3 Formen sind
ohne weiteres von ihrem Partner zu unterscheiden (s. Fig. 6—13).
~ Mycelauswiichse der kopulierten Sporidienarten sind nicht selten.

Die Schlauche entspringen entweder aus einem Sporidium oder aus
dem Kopulationskanal.  Solche Auswiichse wurden auffallend haufig
gefunden bei folgenden Kombinationen:

U. violacea A von Dianthus superbus -f U. Cardui B,

U. anomala B + U. Cardui A (s. Fig. 12c und d),

U. utriculosa A+ U. Cardui B, )

U. utriculosa B + U. Cardui A (s. Fig. 7e).

In den beiden letzten Fallen gingen die Schlduche ganz vorwiegend
von U. Cardui aus, ein Zeichen, dal$ die Neigung zur Schlauchbildung
hier nicht an ein bestimmtes Geschlecht sondern an eine bestimmte
Art gebunden ist.

Ich verzichte darauf, die zahlreichen Einzelheiten, die meine
Protokolle Gber die Haufigkeit der Kopulationen usw. enthalten, hier
wiederzugeben.  Gerade die Haufigkeit der Kopulationen ist grofen
Schwankungen unterworfen, deren Ursachen sich vorldufig der exakten
Kontrolle entziehen. Alter und Zustand der zur Kombination ver-
wendeten Kulturen spielen dabei sicher eine hervorragende Rolle; nicht
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minder die Feuchtigkeit des Substrats (Agar), auf das sie aufgestrichen
werden, die Dicke des Aufstrichs (wovon u. a. die Sauerstoffzufuhr zu
den einzelnen Sporidien abhangt) und manches andere. Oft findet man
in 2 Parallelkulturen ganz verschiedene Haufigkeit der Kopulation.
Es wird sehr sorgfaltiger Arbeit bedrfen, bis diese subtilen Verhéltnisse
voll aufgeklart sein werden.

Der Umstand, daf} sich die Sporidien dreier Arten (U. Cardui,
U. Tragopogonis und U. anomala) sowohl untereinander wie von
den anderen, meist ovalen bis elliptischen Formen morphologisch unter-
scheiden lassen, in Ver-
bindung mit der h&ufig
gemachten  Beobach-
tun%, dad mehr als
2 Sporidien unterein-
ander kopulieren kon-
nen, regte zu dem Ver-
such an, Bastarde zu
erzeugen,' die sich
aus mehr als zwei
Arten zusammen-
setzen. Das gelang .

auch in einer ganzen Dreifache Ak Fig, 4 < At U utricul

A ; reifache Artkreuzungen von U. Tragopogonis AU, utriculosa
Anzahl von Fallen, die & &0 Gy & Engliche sporder'von Ul 1raoocqons
nachstenend ~an der dungen von je. 3 por%ien.gtjz%/er Pnéfj g,von 2 Sporidien von

Hand von einigen Fi- U ‘?rago ogonis - 2 von U, utrlcqusa -1 von U C?rdu.

g

. Verbindu 2g eines Sporidiums von U. Trago, %gonis + | U utri-
u . u, Spri US ulations|
guren kurz beschrieben culosa+ Z'U: Cardi; In d entspringt ﬁfé Kopulationskanal
Die ein kurzer efSchlauch.

werden mdgen.
erste Kreuzung dreier Arten (der Kiirze halber mdgen diese Kreuzungen
dreifache Artkreuzungen genannt werden), die ich erzielte, war eine Ver-
bindung vonU. Tragopogonis A + U. utriculosaB + U.Cardui B.
Die drel Sporidiensorten wurden auf Malzextraktagar (demselben, auf
dem die Reinkulturen gehalten wurden) zusammengeimpft. Die Spori-
dien von U. Tragopogonis waren ge?enijber den beiden anderen in der
Minderzahl. Nach 2 Tagen waren zahlreiche Kopulationen aufgetreten,
vorwiegend solche von U. Tragopogonis mit U. utriculosa, darunter
nicht selten Verbindungen eines U. Tragopogonis-Sporidiums mit
2weien oder dreien von U. utriculosa, eines wurde mit vieren verbunden
gesehen. Der dreifache Artbastard ist in Fig. 14a dargestellt. Wir sehen
da ein U. Tragopogonis-Sporidium, das am einen (in der Zeichnung
oberen)Ende miteinem U.utriculosa-Sporidium, am anderen Ende mit
einemU.Cardui- Sporidium kopuliert hat. Wie sich spater herausstellte,
ist diese Kopulationsform nicht élufig(.e Meist findet man (We das ja auch
bei den zweifachen Artkreuzungen, bei denen mehr als 2 Sporidien ver-
bunden sind, z. B. auf Figur 9d und IOf zu sehen ist), dal die anderen
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Sporldlen der U. Tra opogonis-Sporidie an einer Seite anhaften
(s. Fig. 1 % ulder dem eben genannten dreifachen Artbastard
wurden blsher unf folgender Zusammensetzung erzielt:
U. Tragopogonis A+ U. utriculosa B+ U. Cardui A (Fig. ]5&
i U16)Tragopogon|s A+U. utriculosa B+U. anomala
9.
U. Tragopogonis A + U. utriculosa A+ U. anomala B.

a b
Drelfache Artkreuzun en von_U. Tragopggo Dreifache Artk euzti ﬁ von V) Tr? opg,
uc}nculosa + U. Cardui A La onis A por| ien ag + U ytricu

e Sporl 1en vo Tl opo onls ovale or| le oval aa B (S or| |en
von U utdculosa uge I% Cardut. uItrgrmig, |t V|el a: Verbindun
a er Indung von je~einem Sporldlum der vondle elnem Spori |um e "3 Arten, b: Ver-
erbin ungien eines Sporid IP ung von 2 Sporidien von U. Tragopogonis

von U Tragopogonls t 3von U triculosa mit™1 U. utrlculosa und 2 U. anomala.

U. Tragopogonis A+U. anomala B+U. Cardui B (Fig. 17).

U. Tragopogonis A + U. vinosa B+U. Cardui B (Fig. 18).

Die Kombinationen wurden entweder so gemacht, dal} gleichzeitig

alle 3 Sporidienarten auf den Agar aufgestrichen wurden oder es wurden

zunéchst nur 2 (verschie-

a P c dengeschlechtliche) aufge-

tragen und nach einigen

Stunden, nachdem die

ersten Kopulatlonen dieser

beiden aufgetreten waren,

die dritte hinzugefugt. In

beiden Fallen koénnen ge-

wisse Kopulationen zeit-

lich anderen vorauseilen

und man sieht dann oft,

daf? ein aus dem kopuller-

Fo T ten Paar der beiden zu-

8re|facr§ +Alr}kreuzun9en von Ud Tragopo! onls A+ U erst kopullerten Sporldlen-

S Lon (e BRI (Gt arten hervorgehender My.

$Rims 057 a0l Bt O Shgepgy - Zelschlauchan seinemEnde

3 Arten,. T Vergmdung?nelpess oridid von v Tra%epob mit einem Sporidium der
Otrjlgerrmli[/lyze schlféuc aus %JeHwn Sporlglum von rSu Cardui. 3

treten ist. Ein solcher Fall

ist auf Fig. 17e dargestellt. U. Tragopogonis und U. Cardui

haben vermutlich zuerst kopuliert; U. anomala sitzt am Ende

des Myzelschlauchs.
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~DaR diese dreifachen Artkreuzungen sich nicht auf die Kopulation
dreier Sporidien beschranken missen, dal3 vielmehr 4 und mehr ver-
bunden sein kénnen, war nach dem, was oben ber zweifache Art-
bastarde erwahnt wurde, zu erwarten. Ich verweise auf die Fig. 14f
und g, 150, 16b, 17c und f, wo solche Falle dargestellt sind. Es kommt
daber vor, dai eine Sporidienart der Zahl nach vorwiegt. (Fig. 15b und
17f).  Gesehen wurden ferner z. B. ein U. Trago-
Bo%;_onis + einU. Cardui + 5U. utriculosa, ein

. Tragopogonis + 2U. Cardui + 4 U. utricu- a
losa, doch wurden auchVerbindungen von mehr als
3 Sporidien gefunden, in denen die 3 Komponenten U
in gleicher oder anndhernd gleicher Zahl beteiligt a _ b
waren (5. Fig. 17c : 2U. Tragopogonis + 2U. Car-  peitd® muceusun
dui + 2 U. anomala). Allein in den Aulenbe- ﬁfn X Saropode:
dlmt]gpngen diirfte das kaum liegen. Die verhaltnis- @é izfen Jinosg

aRig dgrol&en U. Tragopogonis-Sporidien scheinen = ek CdrifUB%
an und fur sich Neigung zu haben, mit mehreren ~ Sporidien kugelig)
anderen zu kopulieren, wahrend das Umgekehrte (also z. B. eine Ver-
bindung von mehreren U. Tr_agOfo onis-Sporidien mit einer U.
Cardui-Sporidie) selten ist (Fig. Oc?.

Nachdem dreifache Artkreuzun-
en erreicht waren, habe ich natir-
ich wversucht, noch einen Schritt
weiter zu kommen und Sporidien
von 4 verschiedenen Arten in
einem Kopulationsprodukt zu
vereinigen. Ich habe bisher eine
ganze Reihe solcher Gebilde erhalten,
und zwar von folgender Zusammen-
setzung

U. Tragopogonis A+ U. utri-
culosa B+ U. anomala B+
U. Cardui B (Fig. 19, b).

| uU. Trg\gopagonis A+IU. uBtri- e A Fig. 19 : _

culosa + . anomala + lerracne I’UZ_'EIn en von D). Tragopogonis
U. Cardui B (Fig. 19 d). ZS"D‘C’.%e.;g s T

uU. Tragopogonis A+U. vi- a und%: Vérbindung von e ISspoﬁdl '
nosa B+ U. anomala B+ U. [Hla'a HoR0o0 & I ehid ryvon%
Cardui B. _ %ﬁé’ﬂﬁ@%’&%ﬂﬁé’ﬁ%%%“ﬁ andmala B
nierelrﬁ]deﬂegr%lﬁml V\dfaerr hzilér ﬁoam? rI i %ﬁuér%ﬁ%‘i’éogoﬁ@%‘;ﬂg‘dﬁg{?&[‘gﬁ%
geméal dadurch eine Beschrankun
gegeben, dal, wie oben erwadhnt, die von U. utriculosa, U. viola-
cea und U. vinosa dem morphologischen Bilde nach nicht sicher zu
unterscheiden sind.  U. violacea-Sporidien haben manchmal Ein-

Zeitschrift fur Pilzkunde. Bd. 5 (Neue Folge). Heft 14 u. 15 16
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Schniirungen, die an diejenigen von U. anomala erinnern, es wurde
deshalb bei diesen Versuchen von ihnen abgesehen. Gut unterscheid-
bar sind Sporidien von U. Tragopogonis, U. anomala, U. utri-
culosa und U. Cardui. Allerdings ist, wenn man rein auf die Form
der Sporidien achtet, eine ganz sichere Unterscheidung von U. ano-
mala und U. utriculosa oder U. vinosa nicht in jedem Einzelfall mit
absoluter Sicherheit mdglich, da auch von U. anomala kleine ovale
Formen mit nur geringer Einschniirung oder ohne solche Vorkommen,
die im Bereich der Variationsbreite der anderen beiden, durchschnittlich
kleineren Sporidien liegen. Der starke Olreichtum der U. anomala-
Sporidien kommt hier aber zu Hilfe, so dal? tatsachlich nur selten tber
die Zugehdrigkeit Zweifel bestanden.

Verbindungen, die nur aus 4 Sporidien bestanden, von denen jede
einer anderen Art angehdrte, habe ich nicht sehr haufig angetroffen
Ss. Fig. 19, b, d). Nicht selten traten Vereinigungen von weit mehr als

Sporidien auf, deren Zusammenhange durch Verschiebung des Deck-
glases und dadurch hervorgerufene Bewegung des ganzen Systems zwar
meist sicher festzustellen waren, doch konnte der Verlauf der Kopu-
lationsschlduche nicht immer genau verfolgt werden. Dieselben waren
oft auffallend stark g?ekri]mmt und miteinander verschlungen. Auf eine
zeichnerische Darstellung dieser Gebilde habe ich verzichtet.

Wir kommen nun zur Besprechung der Kreuzungsversuche mit
glattsporigen Ustilagoarten oder solchen, deren Sporenoberflache
rauh, jedenfalls nicht netzformig gefeldert ist. Es handelt sich um
U. longissima und ihre Varietdt macrospora, U. grandis, U.
bromivora, U. Hordei, U. perennans und schliellich U. nuda und
U. Tritici. Wie Bauch (19235)gezeigt hat, gibt es von U. longissima
drei Geschlechtsformen (A B, C), die In der Weise miteinander reagieren,
daR A mit B und C, B mit A und Cund C mit A und B kopulieren.
Bauch hat auch U. longissima mit den beiden Sporidiensorten (AundB)
der var. macrospora gepruft und festgestellt (was ich bestétigen
kann), dai diese beiden genau so reagieren wie die entsprechenden Ge-
schlechter von U. longissima. Die Sporidien der U. longissima
und der var. macrospora sind langgestreckt-zylindrisch, ebenso die
von U. grandis. Diejenigen von U. bromivora da%egen sind mehr
oder vvenlger oval elliptisch, oft an einem oder beiden Enden etwas zu-
gespitzt oder vorgezogen, was zum Teil auf beginnendem Austreiben von
Kopulations- oder Keimschlduchen beruht; sie bekommen dadurch
oft ein zitronenférmiges Aussehen, im allgemeinen ist aber ihre Grolie
und Form sehr schwankend. Uber den Verlauf der Brandsporenkeimun
vergleiche man die Arbeiten von Brefeld (1883) und Bauch (1923 un
1925). Die U. Hordei-Sporidien sind denen an U. bromivora &hn-
lich, die von U. perennans sind kleiner.

Ich prifte zundchst das Verhalten der U. grandis, U. longissima
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und ihrer Varietdt macrospora gegeneinander. Die mir als A- und
B-Geschlecht von U. grandis zugesandten Sporidienkulturen rea-
gierten mit der normalen U. longissima und U. longissima var.
macrospora in der Weise, da3 U. grandis A mit U. longissima A
und entsprechend nattirlich auch mit macrospora A kopulierte, B mit
B, nicht aber U. grandis A mit longissima B oder macrospora B
und U. grandis B mit U. longissima A und macrospora A (s. Fig.

a b c d e

Fig. 20
U. longissima + U. grandis. a, b, 0: U. I?jlgésrgirqazlisAB-f 0. grandis B. d—h: U. longissima C +

20a, b, c¢). Daraus geht hervor, daf? die Bezeichnurégen abgedndert
werden missen. Das als A ausgegebene Geschlecht der U. grandis
entspricht dem B-Geschlecht von U. longissima und umgekehrt.
Lassen wir, was allerdings willkirlich ist, die urspriinglichen Bezeich-
nungen von U. longissima bestehen, so ist U. grandis Ain B, U.
grandis B in A umzutaufen. Im folgenden sollen diese neuen Be-
zeichnungen verwendet werden. Als Medium fir die Kopulationen ver-
wandte ich hier ebenfalls nahrstoffreien Agar, dessen ph = 7,2 war.
Nattirlich wurden auch die beiden U. grandis-Stamme gegen U. lon-
gissima C a%%p_r[]ft. Positive Reaktionen traten nicht in allen Féllen
auf, doch habe ich unter optimalen Bedingungen (aulRer auf die Feuch-
tigkeit des Agars kommt es hier sehr darauf an, dal} man frisch ange-
wachsene, also erst vor wenigen Tagen Ubergeimpfte Kulturen ver-
wendet) in beiden Fallen viele Kopulationen gesehen (s. Fig. 20). Sie
waren freilich nie so reichlich wie in den entsprechenden arteigenen
Kombinationen.

Wenn man also aus diesen Kreuzungsergebnissen schlieen will,
daf? die Geschlechtsdifferenzierung hinsichtlich Aund B bei U. longis-
sima und U. grandis auf im wesentlichen gleichen Vorgéngen beruht,
so gibt doch das quantitativ verschiedene Verhalten arteigener und art-
fremder Kreuzungen —namentlich in den Kombinationen, wo der Part-
ner U. Imissima Cist (die geringere Neigung zum Kopulieren trat hier
so regelmaldig auf, dal® man das Ergebnis kaum auf zuféllige Verschie-

16~
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bungen der AuBenbedingungen zuruckfiihren kann) — Veranlassung zu
der Annahme, dal? die Geschlechter nicht in ganz ?Ielcher Weise auf-
einander abgestimmt sind, oder daf’ sekundare (plasmatische?) Ein-
flusse hemmend eingreifen. In allen Kombinationskulturen von U.
grandis + U. longissima, in denen Kopulationen auftraten, waren
viele Sporidien mit Kopulationsschlduchen zu finden, die ihr Ziel nicht
erreicht hatten. Durch ihre eigentimlich gewundene Form lassen sich
diese Kopulationsschlauche leicht von vegetativen Myzelschlauchen
unterscheiden, zu denen 6fter auch haﬁloide Sporidien auswachsen,
ohne dal? der andersgeschlecht-
liche Partner vorhanden ist. In
Kombinationen gleicher Ge-
schlechter wurden_diese Kopu-
a b c lationsschlauche niemals gefun-
_ Fig. 2L den. Die Anregung zu ihrer
HAR T B O PEITRERS 6 D SOtEn e Bildung geht also vom Vorhan-
eines bromivora-Sporidiums mit 3perennans-Sporidien. - densein  der andersgeschlecht-
lichen Sporidien aus, die irgend-
wie — vermutlich durch Aus-
scheidung von gewissen Stoffen
— auf ihren Partner einwirken

(s. a. Bauch 1925).
Wahrend die Kopulationen
(artelﬂen_e sowohl wie artfremae)
gewohnlich nur in der Verbin-
a b c d dung von zwei Sporidien be-
U Hordei B + U. peref]'r?'nf' A Die standen, fanden sich in einem

ridien stammen von, Horgel. c: lHorgg?]_lserngslﬁ% Rohrchen der Kombination U.

+ 2perennans-SBgrrén|r%rl1hs_ polriﬁ%rr%j.el-smn ium + grandis B + U. Iongissima

Cauffallend viele Verbindungen
von 3, eine auch von 4 Sporidien. In Fig. 20f, g, h sind solche dargestellt.
Worauf es beruht, daf? diese Haufung gerade in dieser Kultur, in der
Ubrlgens die Kopulationen als solche nicht hdufig waren, auftrat, mui}
ich dahingestellt sein lassen.

Die beiden mir zur Verfligung stehenden Stamme von U. bromi-
vora (A und BD) reagierten auch sehr lebhaft aufeinander auf dem
schwach alkalischen nahrstoffreien Aﬂar (ph = 7,22, ebenso diejenigen
von U. Hordei und U. perennans. Alle 3ergaben ferner Kopulationen,
wenn das A-Geschlecht der einen Art mit dem B-Geschlecht einer der
beiden anderen zusammengebracht wurde und umgekehrt.  Artkreu-
zungen sind also innerhalb dieser Gruppe leicht mdglich, und zwar findet
man meistens sehr reiche Kopulationen. In der Kombination U. peren-

") Die Bezeichnungen A und B sind die von Bauch (1925). Die von mir
isolierten Sporidien von U. Hordei und U. perennans sind auf Grund ihrer
Rastardreaktionen mit U. bromivora als A und B bezeichnet worden, sodaf3
die Geschlechtsbezeichnungen dieser 3 Arten einander entsprechen.
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nans A + U. bromivora B habe ich eine ganze Reihe Verbindungen
mehrererU. perennans-Sporidien miteinemU. bromivora-Sporidium
gefunden (s. Fig. 21c). Ebenso verhielt sich U. perennans A + U.
Hordei B (Fig. 22).

Naturlich wurde auch versucht, diese 3 Arten mit U. longissima
zu kreuzen. Die sehr abweichende Sporidienform konnte von diesem
Vorhaben nicht abschrecken, nachdem sich bei den netzsporigen Arten
gezeigt hatte, dal Verbindungen von Arten mit ovalen Sporidien (U.
violacea, U. utriculosa, U. vinosa) mit solchen, die langgestreckt-
zylindrische haben (U. Tragopogonis) leicht erreichbar sind. Die
Sporidienform scheint eben flr die Beurteilung der Verwandtschaft nicht
sehr ins Gewicht zu fallen, viel weniger wenigstens als die Beschaffenheit
der Brandsporenmembran. Was letztere anlangt, so sind die Brand-
sporen von U. longissima und U. longissima var. macrospora,
von U. grandis und von U. Hordei typisch glatt, die von U. bromi-
vora, U. perennans, U. nuda und U. Tritici (auf die beiden letz-
teren soll erst spater eingegangen werden) leicht warzig-uneben. Auf die
Grolienunterschiede der Brandsporen der einzelnen Arten, denen syste
matischer Wert auch hdchstens fur die Artunterscheidung zukommt, sei
nur nebenbei hingewiesen: Durchmesser bei U. longissima 4—5 /i, U.
longissima var. macrospora: 6—11 jx, U. grandis: 7—11 [i, U.
Hordei: 6—7 fx, U. bromivora: 7—11 /x, U. perennans: 5—8 I,
U. nuda: 5—8 [xund U. Tritici: 5—9 i

Besonders eingehend habe ich das Verhalten von U. bromivora
gegentber U. longissima in hdufig wiederholten Versuchen unter-
sucht. Bringt man auf den Ublichen nahrstoffreien Agar (ph = 7,2)
Sporidien von U. longissima A mit Sporidien von U. bromivora A
zusammen, so findet man meist schon nach einem Tage ziemlich viele
Kopulationen vom Typus der Figur 23 abgebildeten. Daneben sieht
man bei U. bromivora, nicht aber oder nur sehr selten bei U. longis-
sima viele Sporidien mit den charakteristischen gewundenen, oft
knorrig verzweigten Kopulationsschlduchen, die frei enden, ohne mit
dem U. longissima-Partner verbunden zu sein. In allen Versuchen,
die ich machte, waren bei Kombinationen von U. bromivora A mit
U. longissima A die zahlreichsten Kopulationen zu finden. Da wir
oben von den Geschlechtsbezeichnungen der U. longissima, wie
sie Bauch gh eben hat, ausgegr?ngen sind und danach die von U. grandis
festgelegt haben, lage es nahe, das Geschlecht von U. bromivora,
das mit U. longissima A am lebhaftesten reagiert, als das B-Ge-
schlecht zu bezeichnen. Ich habe jedoch davon aus einem gleich zu
erwdhnenden Grunde abgesehen. Das sonstige Verhalten der U. bromi-
vora gegentber U. longissima ist ndmlich ein ganz anderes als das
von U. grandis. U. bromivora A gab auch mit U. longissima B
Kopulationen, wenn auch viel sparlicher als mit A ﬁFig. 23c); auflerdem
waren in dieser Kombination lange nicht so viele blinde (nicht zur Ko-
pulation gelangte) Kopulationsschlduche vorhanden. Die Anregung
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zur Bildung dieser Schlduche der U. bromivora A ist also bei den
B-Sporidien der U. longissima eine geringere als bei den B-Sporidien.
In der Kombination U. bromivora A + U. longissima C habe ich
nie Kopulationen gesehen.  Sie fehlten auch in U. bromivora B +
U. longissima B, waren dagegen vorhanden in U. bromivora B +

U. longissima Aund U. bromivora B + U. longissima C (Fig. 23b

und d). In kei-

nem dieser Falle

waren die Kopu-

lationen so haufig

wie in U. bromi-

vora A+ U

longissima A,

manchmal  be-

durfte es sogar

JangerenSuchens,

: um sie zu finden.

tilago bromiyora (Sporidien vFll%i 2i\itr nformig) 4- U, longjssim AUCh die Blldung
Ssboﬁé?en %an’ aa:( PJO brgiami\?o% GSE U(.)r]%néllsgr%)a UA Ib:o_U.g_ Er%mg b!lnder Kopula—
vora B B o Bomivora B-10- longissima ¢ oo e = tionsschlauche
trat Uberall in

den letzteren Kombinationen sehr zuriick. Mit U. bromivora und U.
longissima var. macrospora (von der nur das A- und B-Ge-
schlecht bekannt ist) erhielt ich entlséprechendg Ergebnisse (Fig. 24).
benso wie U. bromivora ver-

hielten sich im wesentlichen

U. Hordei und U. perennans

%egeni]ber_ U. longissima und

Inrer Varietat macrospora mit

der einen Ausnahme, dal die Ver-

bindung U. perennans B + U.

a b o L var. macrospora A bisher

Fig. 24 nicht erreicht worden ist. -Da

%,J,stila o+br8mi|vora_ Sporidien oval bis zitronen- a_ber in den analogen Komplna-

r%ﬂe‘}?g}an o A onaves AR ERe  tionen der anderen Arten mit U.

var.,macr%s’ ora A b: U bromlvor%B+, . lon-
gissima va | macrospora A. c¢: U. bromivora A

+ D.longissima var. macrospora B. gunstigen Bedingungen nur verein-
zelte Kopulationen auftraten, wah-
rend sie unter unguinstigen Bedingungen fgglegentlich ebenfalls ausblieben,
ist dem negativen Ergebnis keine grofle Bedeutung beizumessen. In
Tab. 111 sind die Ergebnisse zusammengestellt, Fig. 25, 26, 27, deren
Erklarungen wohl keines weiteren Kommentars bedurfen, veranschau-
lichen einige Kopulationsbilder.
Versuchen wir, dieses auf den ersten Blick sehr auffallende
Resultat zu deuten, so gewinnen Wir einen Fingerzeig, wenn wWir zu-
nachst einmal die Reaktionen mit U. longissima A auller acht lassen

[EEN

var. mac
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und die Tab. 111 betrachten. U.bromivoraA(und ebenso die A-Stdmme
von U. Hordei und U. perennans) reagiert mit U. longissima B,
dagegen nicht mit C; die B-Stamme der erstgenannten drer Arten ver-
halten sich umgekehrt. Wirde von U. longissima nur das B- und G
Geschlecht existieren, so ware alles glatt. Wir wirden dann dem B-
Geschlecht der U. longissima die Bezeichnung B belassen, das C-Ce-
schlecht als A bezeichnen, weil es mit den B-Formen

von U. bromivora, U. Hordei und U. perennans

kopuliert. Ich halte es in der Tat fir wahrscheinlich,

dal3 U. longissima B bezlglich des Geschlechtes

mit A von U. bromivora im Prinzip Oberstimmt

und deshalb sollte es auch A genannt werden. Das Ge-

schlecht der U. longissima und U. longissima

var. macrospora, das Bauch (1923), der sich auf

die Ergebnisse von Kreuzungsversuchen noch nicht a_
stutzen konnte, willkurlich als A bezeichnet hat, kann Fig. 24

diese Bezeichnung nicht beibehalten, denn es reagiert  (Ssoaten e
Hockt) + U, Horde

b

nicht nur mit B von U. bromivora, U. Hordei und  {Sporidien oval), a: 11
U. perennans, sondern auch mit A In allen bisheri-  [phgissima A+ U Hor
genUntersuchungen dessexuellenVerhaltensgetrennt-  ma A+ U Hordei B
geschlechtlicher Sporidien der Ustilagineen hat sich

aber der Satz bestatigt, dal Gleiches mit Gleichem nicht kopuliert. Das
A-Geschlecht der U. longissima (nach Bauchs Bezeichnung), mu3 also

verschieden sein sowohl von Awie von B der U. bromivora, U. Hordei

icci U. 1lvar.
U. longissima macrospora
A B C A B
U. bromivora A + + . + +
B + — + + -
U. Hordei A + + — + +
B + — + + —
U. perennans A + + — + +
B + — + — _
C B A C B
Tabelle 11l. Ergebnis der Kombinationen von U. bromivora,

Hordei und perennans mit U. longissima und longissima var. macrospora.

und U. perennans. Wir sollten deshalb, wenn wir von U. bromivora
ausgehen, fiir das A-Geschlecht der U. longissima und macrospora
und flglich auch das A-Geschlecht der U. grandis eine andere Be-
zeichnung wahlen. Am ndchsten lage es, es in Cumzutaufen. Dann wére
eine einheitliche Nomenklatur fiir alle die bisher untersuchten Formen
geschaffen, deren Brandsporenexine keine Netzstruktur hat. Ich habe,
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um das zu veranschaulichen, die neuen Bezeichnungen in der unteren
Horizontalreihe der Tab. 111 eingesetzt.

Wie aus Bauchs Arbeit (1923) hervorgeht, ist nun bei U. longissima
das von ihm als C bezeichnete Geschlecht ziemlich selten, meist trifft
man die beiden anderen Geschlechter an; bei der var. macrospora und

bei U. grandis ist es bisher Uberhaupt nicht auf-

gefunden worden. Beide Arten sind sicher nahe mit-

einander verwandt; sie gehen vielleicht auf eine Aus-

?angsform zurlick.  Diese Ausgangsform hat vermut-

ich nur die beiden Geschlechter B und C (im Sinne

Bauchs) besessen, A (unser C) ist maglicherweise durch

“Fig. % ® Mutation neu entstanden und C (unser A) im Laufe

Ustilago Jongissi-  der phylogenetischen Entwicklung nach und nach ver-

30 estrsld e dréngt worden. Da es nur noch bei U. longissima vor-

Sobeonar®s. kommt, wiirden wir von diesem Standpunkt aus diese
Art als eine primitive anzusehen haben.

Es wurde auch versucht, mit den glatt- und punktiertsporigen Arten

dreifache Artbastarde herzustellen. Die morphologische Ver-
schiedenheit der Sporidien kommt hier ebenfalls zu
Hilfe. Diejenigen von U. longissima und U.
grandis sind ohne weiteres von denen der anderen
Arten zu unterscheiden. Die von U. perennans
sind kleiner als die von U. Hordei und U. bro-
mivora (die untereinander nicht sicher unter-
scheidbar sind) und haben eine mehr langlich
Ustilago longissima var. ~ elliptische Gestalt. Namentlich bei Ubererndhrung
ancgeStiegkD) Gppricien — auf Malzextraktagar kénnen die U. Hordei-Spori-
8026,5 T Vgsrgﬁqg%gg dien sehr erhebliche Dimensionen annehmen, die von
Zweler perennans-200r-— |J, perennans nie erreicht werden. Da sowohl U.
dinm von U longisSima Hordei A wie U. Eerennans A mit U. longis-
sima A (im Sinne Bauchs) sehr lebhaft kopulieren,
wurden diese 3Formen zusammengebracht. In einer
ganzen Anzahl von Féllen sah ich Bilder, die gar nicht anders gedeutet
werden konnen als dreifache Bastarde dieser 3 Arten (s. Fig. 28 und
die dazugehorige Erlauterung); auch das A-Geschlecht von U. bromi-
vora liel sich mit U. longissima A und U. perennans A zu einem
Kopulationsprodukt vereinigen (s. Fig. 29).V

V.

Die Versuche, Sporidien der netzsporigen Arten mit denen der
glatt- oder ﬁunktiertsporigen zur Kopulation zu bringen, sind bisher
alle fehlgeschlagen. Moglich, daB sich Bedingungen ausfindig machen
lassen werden, unter denen auch das Pellngt. Isher sind aber alle meine
Versuche erfolglos gewesen. Ich will hier wenigstens zusammenstellen,
welche Arten zu kreuzen ich versucht habe. Stets sind die verflig-
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baren Geschlechter in allen modglichen Kombinationen zusammen-
gebracht worden, zu jeder Kombination ist also auch die reziproke
gemacht worden. ) ) _

U. bromivora + U. violacea von Saponaria ocymoides, U.
utriculosa, U. anomala, U. Cardui, U. Tragopogonis.

Fig. 28 Fig. 20. Fig. 30.
reifache Artkr_euzung Dreifache Artkreuzung von U. Brandsporenkeimung_von D.
ol U Iouglssma Ionglfjslma A+ U_bromivora Hordel. a: f_un es tadlun],
langgestrecktes  Spori- A+ U perennans A Mit dem vier unkopufierte Promyzel-
um) +. U, Hordei. A lanlgest,eqkten Sporidium von ellen. b; dle 2 basalen” ynd
ie " beiden Sporidien . Iongissima sind SSéﬁndlen ie ﬁ ap#ka er}__ Promyzelien
n) + U. perennans A urch Kopulago_r(ljss auche urch hufeisentormige” Kopu-
(das untlere kledne nd verbunden. Die | ?<| en kleine Iatlonsbrlfcken verbunden,
schmale Sporidium). und schmalen links gben sin C:. Ké)epu atl?<n der_ basale
D. perennans A die 3anderen mit der apikalen Zelle un
U. bromivora A der beiden mittleren Zellen.

U. Hordei + U. Tragopogonis.

_U. longissima -f U. violacea von Saponaria ocymoides, U.
utriculosa, U. anomala, U. Tragopogonis.

U. longissima var. macrospora + U. violacea von Sa-
ponaria ocymoides, U. anomala, U. Tragopogonis.

U. grandis + U. violacea von Saponaria ocymoides, U. Sca-
biosae, U. Cardui.V

V.

Einer besonderen Besprechung bedurfen noch einige Versuche mit
U. Hordei, U. nuda und U. Tritici. Bringt man U. Hordei in
destilliertem Wasser zur Keimung, so treten zunéchst keine Sporidien
auf. Die 4 Promyzelzellen kopulieren meist bald paarweise unter-
einander, entweder so, dafl? die beiden basalen und die beiden apikalen
Uber der trennenden Querwand durch eine hufeisenfdrmi(?e Kopu-
lationsbriicke verbunden werden (Fig. 30b) oder so, daR die beiden
mittleren Zellen in dieser Weise kopulieren und ein l&ngerer K%) -
lationsschlauch die basale mit der apikalen Zelle vereinigt (Fig. 30c).
Diese Kopulationsbriicke wird nicht immer angelegt; dann bleiben
die beiden letzteren Zellen unkopuliert. Ist die Aussaat der Sporen nun
eine sehr dichte, so kann man héufig auch sehen, wie Promyzelzellen
verschiedener Myzelien (z. B. zwei apikale) durch Kopulationsbriicken
verbunden sind. Da wir aus dem Verhalten der Sporidien der U. Hordei
auf genotypische Geschlechtertrennung schliellen miissen, die durch
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die Reduktionsteilung erfolgt, da andererseits die 4 haploiden Kerne,
die bei der Reduktionsteilung entstehen, sich auf die 4 Promyzelzellen
verteilen, so kann kein Zweifel dartiber bestehen, dall 2 der Promyzel-
zellen dem A-Geschlecht, die beiden anderen dem B-Geschlecht anPe-
horen. Aus den verschiedenen Kogulationsweisen der Promyzelzellen
folgt, dal’ es mehr oder weniger dem Zufall Gberlassen ist, wie die 4 Kerne
sich auf die Promyzelzellen verteilen. Statistische Untersuchungen
dartiber, ob die Kopulation der Pron&elzellen nach dem auf Fig. 30b
oder dem auf Fig. dargestellten Schema h&ufiger erfolgt, habe ich
nicht angestellt. Es ist gut moglich, daR je nach den Auenbedingungen
die eine oder die andere Kernverteilung begtinstigt wird.

Aus dem mikroskopischen Bild als solchem lassen sich zwar gewisse
Schlusse Uber die Verteilung der Geschlechter im Promyzel ziehen,
doch lassen sich die Geschlechter der einzelnen Zellen nicht sicher identi-
fizieren. In dem in Fig. 30b dargestellten Fall kénnen z. B. die Zellen
(von der Basis zur Spitze gerechnet) folgendermalien geschlechts-
bestimmt sein. A—B—A—B, ebenso mdglich ist aber die Verteilung
B—A—B—A, nicht jedoch z. B. A~A—B—B. Letztere Verteilung
kann dagegen (muf’ aber nicht) fir den Fall Fig. 30c zutreffen. Wir
konnen also nach dem mikroskopischen Befund zwar gewisse Moglich-
keiten ausschlielen, aber kein eindeutiges Resultat erzielen. Letzteres
ist nun auf experimentellem Wege in folgender Weise maglich: es werden
Brandsporen von U. Hordei auf nahrstoffreien, schwach alkalischen
A%ar aufgestrichen, dazu gleichzeitig Sporidien des einen (z. B. A-)Ge-
schlechts der gleichen Art. Die Sporen keimen in der Fig. 30 abge-
bildeten Weise, ohne daR zunéachst Sporidien gebildet werden. Viele
von ihnen zeigen die in Fig. 30b und c dargestellten Kopulationen
der Promyzelzellen. Ein Teil der Promyzelzellen kopuliert
aber mit den im Préparat vorhandenen Sporidien. Wir
erhalten da Bilder, wie sie in Fig. 31 dargestellt sind. Fur die Promyzel-
zellen nun, die in dieser Weise kopuliert haben énatUrllch wurde durch
Kontrolle festgestellt, daR zu dieser Zeit aus den Promyzelien selbst
noch keine Sporidien hervorgegangen waren), steht das Geschlecht
(wenn nicht besondere Komplikationen vorliegen) eindeutig fest: ist
eine Zelle mit einer A-Sporidie verbunden, so ist sie B-geschlechtlich
und umgekehrt. Wir sehen aus Fig. 31a—m, daf jede der 4 Promyzel-
zellen eine A-Zelle oder eine B-Zelle sein kann und daR die 8 theo-
retisch moglichen Félle (Kopulation der basalen und der drei folgenden
Promyzelzellen mit einer A- oder mit einer B-Sporidie) alle \orkommen.
Eine bestimmte Gleichférmigkeit in bezug auf die Verteilung der A-
und B-Kerne auf die Promyzelzellen besteht also offenbar nicht. Be-
merkenswert ist noch folgender Umstand: In den Kulturen, in denen
Promyzelzellen mit Sporidien nur eines Geschlechts zusammengebracht
waren, wurden nie mehr als zwei von den 4 Promyzelzellen in
Kopulation mit Sporidien angetroffen. Auf Fig. 31b und h sind
Kopulationen von 2 Sporidien mit 2 Zellen eines Promyzels dargestellt.
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Die 2 anderen Promyzelzellen missen dann ebenfalls im Geschlecht
Ubereinstimmen und drfen nicht miteinander kopulieren, was auch
nie beobachtet wurde. Das Resultat entspricht also ganz den Er-
wartungen und darf als ein experimenteller Beweis daftr angesehen
werden, daR tatsachlich zwei der Promyzelzellen dem einen, die zwei
anderen dem anderen Geschlecht angehdren.

€
Fig. 3L

U. Hordel. Kopulation der. Sparidjen von U Hordei A (Fig. & d B (Fig, mit Promyzel-
zellen. 'In F_ig-p% und_h s_in_£ (}e 2 Sportl]dien mEt je 2F r(?my%gelﬂén %O&MJ |e%,_F|JR Fig. mlnsv e?n
Promyzel mit” einem Sporidium von Horde{l e?bulﬁn enmlt dem Promyzel eines anderen Keimlings

Bringt man nun A und B-Sporidien zu keimenden Brandsporen,
so ist zu erwarten, daR auch Kopulationen von 3 oder von allen 4 Pro-
m¥]zelien mit Sporidien eintreten. Tatsachlich wurde das auch beob-
achtet.

Diese Ergebnisse regten nun dazu an, tber das Geschlecht der
Promyzelien auch solcher Formen AufschluR zu gewinnen, die keine
Sporidien bilden. Bekanntlich ist U. nuda eine solche Art. Da arteigene
Sporidien hier also ausscheiden, so mull man zum Bastardierungs-
versuch ?reifen. Kreuzungen von U. nuda mit U. Hordei und U. bro-
mivora lielen sich leicht erreichen. Mit U. perennans habe ich bisher
keine Erfolge gehabt, womit aber nicht gesagt werden soll, daf3 diese
Bastarde unmoglich seien. In Kombinationen mit U. longissima
habe ich bisher ein einziges Mal eine Verbindung einer C-Sporidie mit
einer Promyzelzelle von U. nuda gesehen (Fig. 34)). Die Keimung

1) Diese Versuche mussen so angestellt werden, da3 man die Sporidien der
U. longissima erst zu U. nuda bringt, nachdem die Brandsporen der ersteren
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von U. nuda beginnt in ganz ahnlicher Weise wie die von U. Hordei,
von der sie sich neben dem Mangel der Sporidien durch die Beschaffen-
heit der Brandsporen (Oberflache warzig, die von Hordei sind glatt oder
fast glatt? und des Infektionsmodus (Bluteninfektion im Gegensatz
zur Keimlingsinfektion der U. Hordei) unterscheidetl). Es entstehen
also vier Promyzelzellen. Die bekannten Hufeisenkopulationen wurden

c d e f
Fig. 2
a—¢ Kopulation von A-Sporidien, e und fvorl1J %Sggridien von U. Hordei mit Promyzelzellen von
. nuda.

ebenfalls beobachtet, doch treten sie nicht so regelmaiig und haufig
auf wie bei der unter gleichen Bedingungen zur Keimung gebrachten
U. Hordei. Haufig sient man Promyzelzellen zu Faden auswachsen,
ohne daf’ eine Kopulation vorhergegangen ist. Es wurden nun auf den
nahrstoffreien Agar (ph = 7,2) Brandsporen von U. nuda aufge-
strichen, gleichzeitig oder nach etwa 15 Stunden (nachdem die Keimung
eben begonnen
hatte)  Sporidien
von U. Hordei A
oder B oder U.
bromivoraAoder
B hinzugeflgt. In
allen Fallen wur-
den Kopulationen
zwischen den Spo-
ridien und einzel-
nen Promyzel-
zellen der U. nuda
%egur)den. Einzelne dieser Befunde sind in Fig. 32 und 33 abgebildet.
zeichnend ist auch hier, dal} meistens nur eine, selten zwei (Fig. 33d)
nie aber mehr Promyzelzellen mit Sporidien eines Geschlechtes der
U. Hordei oder U. bromivora kopuliert hatten. Einmal sah ich

eben begonnen haben zu keimen. Wird beides gleichzeitig aufgestrichen, so keimen
die Brandsporen in der dichten, etwas schleimigen Masse der U. longissima-
Sporidien nicht. Auch die Sporidien von U. Hordei und U. bromivora wirken
keimungshemmend auf U. nuda-Brandsporen, wenn auch — soweit ich ohne
systematische Untersuchung dieser Frage sagen kann — nicht so stark. Ob nur
S#uerstoffentzug oder andere Stoffe hierfur verantwortlich sind, bleibt vorléufig
offen.
D Vgl. u. a Brefeld (1895 und 1905) und Liro (1924).

Kopulation von B-Sporidien vorb ﬂhubégmivora mit Promyzelzellen von
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zwei U. bromivora-Sporidien mit einer U. nuda-Promyzelzelle ko-
puliert (Fig. 33), ein anderes Mal ein ggroﬁes U. bromivora-Sporidium
mit zwei Promyzelzellen von U. nuda verbunden (Fig. 33f). Letztere
beide (die basale und subapikale) sind demnach gleichgeschlechtlich,
und zwar, da ein B-Sporidium vorliegt, A-geschlechtlich. Es wurden
nun keimende Brandsporen von U. nuda mit A- und B-Sporidien von
U. Hordei zusammengebracht. Naturlich traten in einer solchen Kom-
bination zahlreiche Kopulationen von A- und B-Sporidien der U. Hordei
auf. Nichtsdestoweniger waren Bastardkopulationen (also
Verbindungen von U. Hordei-Sporidien mit Promy-

zelzellen der U. nuda) nicht selten. Darunter wurden

auch Félle gefunden, in denen 3 Zellen eines Promyzels

mit je einem Sporidium kopuliert hatten (Fig. 35). Der

theoretisch zu erwartende Fall einer Verbindung aller  rig 2

4 Promyzelzellen mit Sporidien ist mir bisher nicht be- u. nuda  (Pro-
gegnet. Auch ohne das folgt aber aus diesen Tatsachen Totsima ¢
wohl mit zwingender Notwendigkeit, dal} bei U. nuda

die Reduktionsteilung genau so zur Erzeugung von 2 Paaren ?e-
schlechtlich verschiedener Kerne fiihrt, wie bei U. Hordei und allen
anderen hier behandelten Ustila?oarten. Der Unterschied ist nur der,
dal bei U. nuda infolge Ausbleibens der Sporidienbildung die (ha-
ploiden) Geschlechtszellen nicht frei werden, sondern
Im Verbande des Promyzels bleiben, das unter nor-
malen Bedingungen direkt in die fadige Diplophase Uber-
geht. Ich mochte vorschlagen, einen Organismus, der
wie das Promyzel der — man kann wohl sagen —
meisten Ustilagoarten aus genotypisch verschiedenen Hor.
haploiden Zellen besteht, einen Miktohaplonten zu + Hordei B
nennen. Rein formal ist es kaum zuldssig, U. nuda R vor o “5da
als heterothallisch anzusprechen, da ja die miteinander — J2e0, mit, 2ot
kopulierenden Zellen ein und demselben Individuum an- kopuliert
gehoren. Das hindert jedoch nicht, daf8 im genetischen

Sinne U. nuda prinzipiell vollig ubereinstimmt mit denjenigen Usti-
lagineen, die genotypisch verschiedene, miteinander kopulierende Spo-
ridien besitzen.

Das Keimungsbild von U. Tritici ist dem von U. nuda sehr
dhnlich.  Ich habe auch mit diesem Pilz Bastardkopulationen von
Sporidien von U. Hordei oder U. bromivora mit Promyzelzellen
erhalten. Wurde nur ein Sporidiengeschlecht dazugebracht, so traten
nie mehr als zwei der urspringlich vorhandenen 4 Promyzelzellen mit
Sporidien in Kopulation. Weitere Versuche habe ich bisher nicht mit
U. Tritici gemacht. Trotzdem glaube ich, daf® man auch bei diesem
Pilz auf eine r?lelChe genotypische Geschlechtertrennung wie bei U. nuda
schlielRen darf.

Fig. 3.

g._nuda+ U. Ho
ei A
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Die vorliegenden Untersuchungen bilden naturlich nur einen ersten
Anfang. Es unterliegt keinem Zweifel, dal die Artkreuzungen sich
auch auf weitere Arten ausdehnen lassen werden, die mir zurzeit nicht
zur Verfugung stehen. Neben dieser extensiven Arbeit dréngen sich
aber andere Fragen auf, so die nach dem zyto!ogischen Verhalten der
Kopulationsprodukte (besonders auch derer, bei denen mehr als 2 Spo-
ridien durch Kopulation verbunden sind), und die nach der Mdglichkeit
der Erzeugung von Bastardbrandsporen. Da unter den untersuchten
Arten zwei sind, die auf derselben Wirtspflanze Vorkommen (U.
Hordei und U. nuda), wird die Hoffnung erweckt, dal? der Infektions-
versuch mit Bastarden gelingen konnte. Seitdem bekannt ist, daR der
vollstdndige Entwicklungsgang gewisser Ustilagineen von der Brand-
spore bis zur Brandspore unabhangig vom Wirt in kinstlicher Kultur

urchlaufen werden kann (Kniep 1921, Sartoris 1924, Rump 1926),
wird daneben zu prifen sein, ob auch eine Erzeugung von Bastard-Brand-
sporen in vitro erreichbar ist. Ich hoffe, bald Gelegenheit zu haben, tber

ie kIfortsetzung der Untersuchungen in diesen Richtungen berichten
zu konnen.

Zusammenfassung.

1 Geschlechtsverschiedene Sporidien samtlicher untersuchten netz-
sporigen Ustil%]oart_en (U. violacea, U. Scabiosae, U. Cardui, U.
utriculosa, U. vinosa, U. anomala, U. Tragopogonis) lieflen
sich untereinander bastardieren. Dabei treten in vielen Fallen Kopu-
lationsverbindungen von mehr als zwei Sporidien auf.

2. AulRer der Kopulation zweier Sporidien (des A-Geschlechts der
einen Art mit dem B-Geschlecht der anderen) wurden bei den netz-
sporigen Formen Verbindungen von drei und vier artverschiedenen

poridien zu einem Kopulationsprodukt (drei- und vierfache Art-
bastarde) gewonnen.

3. Auch die untersuchten sporidienbildenden glatt- und punktiert-
sporigen Ustilagoarten (U. longissima, U. longissima var. macro-
spora, U. grandis, U. bromivora, U. Hordei, U. perennans)
lieden sich weitgehend untereinander bastardieren. Das Verhalten von
U. bromivora, U. Hordei und U. perennans gegentber den 3 Ge-
schlechtsformen von U. longissima (A B, O ist ein anderes als das von
U. longissima var. macrospora und U. grandis. Die A-Ge-
schlechter der ersteren drei Arten reagieren alle mit U. longissima A
und B, nicht aber mit C, die B-Geschlechter mit A und C nicht aber
mit B. Es wurden dreifache Artbastarde folgender Zusammensetzung
erzielt: U. longissima + U. Hordei -f U. perennans und U. lon-
gissima + U. bromivora -f U. perennans.

4 Kreuzungen zwischen netzsporigen Arten mit glatt- und punk-
tlertsgorl_gen_ sind bisher nicht gelungen. o )

. Die nicht sporidienbildenden U. nuda undU. Tritici lassen sich
mit U. Hordei und U. bromivora kreuzen. Es traten Kopulationen
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zwischen Promyzelzellen der U. nuda und U. Tritici mit Sporidien
der anderen Arten auf. Auf diese Weise ist es mdglich, das Geschlecht
der Promyzelzellen der U. nuda u. U. Tritici zu bestimmen und fest-
zustellen, daf} der Keimling von U. nuda und U. Tritici ein Mikto-
haplont ist, dessen Promyzel aus je zwei genotypisch geschlechts-
verschiedenen (A- und B-) Zellen besteht.
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