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(Eingegangen am 11. August 1958) 

A. Einleitung 
Um cytogenetische Probleme der Meiose bearbeiten zu k6nnen, suehten wir 

naeh einem 0bjekt ,  an dem nieht nut  die Aufspaltung yon Genen sieher und 
leicht zu erkennen, sondern auch das chromosomale Verhalten in der Meiose 
zu verfolgen ist. In  vorbereitenden Untersuchungen erwies sich der mon6zische 
selbst-eompatible Aseomycet Sordaria macrospora als geeignet. 

Dieser Pilz lggt sich leieht auf Agarmedien und in fliissigen, synthetisehen Medien kulti- 
vieren. Aus einer Aseospore entsteht ein Nyzelium, das naeh 7 Tagen reife Perithezien tragt. 
Die 8 Siooren liegen linear angeordnet in den Asei. Eine asexnelle Fortpfl~nzung dureh 
Konidiosporen oder andere KSrper, die bei der genetisehen Analyse st6rend wirken k/3nnten, 
fehlt. 

Zun~chst allerdings k6nnte ein starkes tIindernis ffir genetisehe Analysen 
darin erbliekt werden, dag die Unterseheidung zwischen Selbstungs- und Kreu- 
zungsperithezien infolge der Selbstfertriitgt dieses Prizes mit  Schwierigkeiten 
verbunden ist. Darin liegt wohl der Grund, weshalb selbst-compatible Prize bisher 
selten zu genetisehen Versuehen herangezogen wurden. Die Kreuzungsperithezien 
k6nnen ngmlich erst naeh Sporenaussaat und Test der Myzelien als solehe erkannt  
werden. Diese Sehwierigkeiten umgingen WH~LER u. Mitarb. (s. die zusammen- 
fassende Darstellung yon WHEEL]~ 1954) und MARKEtCT (1949), indem sie yon 
der ebenfalls selbst-compatiblen Glomerella cingulata mehr oder weniger sterile 
Mutanten benutzten, die in ihrer Kontaktzone vie]faeh eine Anh/iufung yon 
Kreuzungsperithezien zeigten. Eine einfaehere Methode zur Identifizierung der 
Kreuzungsperithezien besteht in der Verwendung yon Farbspormutanten (H~sLoT 
1953 beiSordaria macrospora und OLIVE 1956 bei Sordaria fimicola). 

Wenn die beiden Kreuzungspartner versehiedene G@ne fiir die Sporenfarbe besitzen, 
lassen sich Kreuzungsperithezien sehon bei schwaeher VergrSl~erung an der Spaltung der 
Farbfaktoren in den Asei erkennen. 

Unter  den Nachkommen yon r6ntgenbes~rahlten Sporen der Sordaria macro- 
8pora fanden wir Genmutanten der Sporen/arbe, die als Markierer geeignet waren. 
Der grSl3ere Teri der isolierten Mutanten wies jedoch Veriinderungen im Fort- 
p/lanzungsverhalten auI. Bei ihnen war die Bildung der Perithezien auf bestimm- 
ten Stufen bloekiert. Das Stadium, in dem die Entwieklung in einer ffir jede 
Mutante charakteristischen Weise unterbunden war, konnte mikroskopisch 

* Mit Untersttitzung der Deutsehen t~orsehungsgemeinschaft und des Ministeriums fiir 
Wirtsehaft und Verkehr NRW. 
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e rkann t  werden. Wi~hrend die Mutan ten  in E inze lku l tu ren  steril  waren,  lieBen 
sie sieh gegenseit ig kreuzen.  Die genetische Analyse  dieses Phgnomens  f i ihr te  zu 
einer Vors te lhmg fiber den Mechanismus der  K r e u z b a r k e i t  und  die Sexual i t~ t  
mon6zischer,  se lbs t - compa t ib le r  Ascomyceten ,  mi t  deren Hilfe die hierf iber  
berei ts  vor l iegenden Auffassungen (I{iTTTIG 1935, GREIS 1941) kor r ig ie r t  werden 
konnten .  Die I n t e r p r e t a t i o n  l lnserer  genet ischen Versuche setzt  eine genaue 
Kenn tn i s  der  Entwicklungsgeschichte  yon Sordaria macrospora voraus,  zumal  
darf iber  in der  bisherigen L i t e r a tu r  keine einhei t l iche Auffassung vorliegt .  

B. Material und Methoden 
Zu den vor]iegenden Untersuchungen benutzten wir einen Stature yon Sordaria macrospora 

AuEI~SW., den wir vom CBS in Baarn, Holland, bezogen. Um die Homogenit~it des Wild- 
stammes zu prtifen, isolierten wir yon diesem Stamm 27 Asci und s~ten die Sporen (216) 
einzeln aus. 181 Sporen keimten. Alle Myzelien waren selbstfertfl. Sie unterschieden sich 
morpho]ogisch nicht yore Ausgangsstamm. Wit w~hlten eines der Einzelspormyzelien als 
Ausgangsku]tur fiir unsere Experimente. Die Preparation und Aussaat der Sporen erfolgte 
nach den yon RIZET und E~OEI~A~ (1949) angegebenen Methoden. Bei der Keimung der 
Sporen auf Pferdemistdekokt-Agar and der folgenden Kultur der Myzelien auf Maismehl- 
dekokt-Agar betrug die Teml0eratur 26--270 C. 

Zur AuslSsung yon Genmutanten wurden mehrere tausend Sporen mit Dosen zwischen 
20 000 und 30 000 r (100 kV) r6ntgenbestrahlt und davon insgesamt 3152 ausges~t. Die LD-50 
lag bei etwa 24000 r. Da die Sporen yon Sordaria macrospora infolge einer kurz nach der 
Membranbildung abgelaufenen Mitose zwei genetisch gleiche Kerne enthalten, waren die nach 
den Bestrahlungen erhaltenen Myzelien meist heteroxaryotisch. Sie wiesen vielfach Wachs- 
tumsanomalien oder Sterilit~tserscheinungen auf. Um homogene Mutanten zu erhalten, 
wurden geeignet erseheinende Varianten mit dem Wildstamm riickgekreuzt. I)urch Aussaat 
yon Einzelsporen konnten wir ant diese Weise aus deln bestrahlten Material bisher 23 Mutanten 
isolieren (s. Tabelle 1). 

Zu den entwicklungsgeschicht]ichen Untersuchungen zogen wh" die Pilzsti~mme in kleinen 
sterilen Feuchtkammern an. Diese wurden auf folgende Weise angefertigt: Auf einen Objekt- 
trigger klebten wir mit Vaseline einen plangeschliffenen Glasring (~  23 mm, HShe 5 ram). 
Auf den Boden dieser Kammer gaben wir 2---3 Tropfen steriles Wasser. ]:)ann wurde ein 
Tropfen 2%igen N~hragars auf ein Deckglas (24• ram) aufgetragen. Der Agar enthielt 
4 Teile Maismehldekokt und 1 Tell N~ihrsalzl6sung [modifiziertes Westergaardmedium: 
0,1% KNOB; 0,1% KH~P04; 0,05% MgSO~; 0,01% CaCI~; 0,01% NaC1 (EssER 1956)]. Nach 
Erkalten des Agartropfens auf dem Deckglas beimpften wit mit einem Mycelstiick yon 
etwa 0,5 mm a und legten das Deckglas mit dem Ag~r~ropfen nach unten ~uf den Glas- 
ring, dessert Oberkante vorher mit Vaseline leicht eingefettet wurde. Diese Mikro- 
kamlnern gaben wir in eine feuchtgehaltene Petrischale (~  10 cm) und bebriiteten die 
Kulturen bei 260 C. 

Die bei den Versuchen zur Aufkl~rung des Induktionsmechanismus verwendeten fltissigen 
Nithrmedien waren: 2%ige Biomalz16sung, Maisdekokt und modifiziertes Westergaard- 
Medium mit 2 % Saccharose. 

C. Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen 
Die weibl ichen Geschlechtsorgane (Aseogone) yon Sordaria macrospora 

ents tehen als schraubige Ausst f i lpungen der  H y p h e n  (DA~GEAlCD 1907). An  ein 
Ascogon legen sich im Verlauf der  wei teren En twick lung  benachba r t e  H y p h e n  an,  
die sich reich verzweigen und  auf diese Weise  die Hfille tier Geschlechtsorgane 
bflden. Da  keine Fusionsbrf ieken zwischen Ascogon a n d  t t f i l lhyphen  zu beobach-  
ten  waren,  n a h m  DANCEAI~D an, dal3 die Ascogone sieh apandr i sch  zu den Per i the-  
zien entwiekeln  und  die Bef rnch tung  au togam erfolgt.  I)E~OLEI~ (1937) k a m  
nach der  Un te r suchung  yon gefi~rbten Pr~Lparaten und  Mikro tomschn i t t en  zu der 
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Auffassung, dab die Fruehtk6rperbildung bei diesem Pilz durch eine Gametangio- 
gamie eingeleitet wird. Sic besehreibt, dab die jungen Aseogone yon fadenfSrmigen 
Hyphen, den Antheridien, befruehte~ werden. Allerdings konnte sic kein Ein- 
wandern des m/~nnliehen Kerns in das weibliehe 
Gesehleehtsorgan beobaehten. Da ])ENGLER bei 
S. uvicola und S. Brejeldii (wie DA~GEARD bei 
S. macrospora) eine apandrisehe Entwieklung der 
Fruchtk6rper nachweisen konnte, w/s es m6g- 
lieh, dab es sich bei den S. macrospora-Stgmmen 
v o n  DENGLER u n d  DANGEARD u m  verschiedene 
Arten oder um versehiedene geographisehe Rassen 
gehande]t hat, deren Sexualverhalten untersehied- 
lieh war. 

I.  Der Wildstamm 

Alle  U n t e r s u e h u n g e n  w u r d e n  a ls  m i k r o s k o p i -  

sehe  D a u e r b e o b a e h t u n g e n  a m  l e b e n d e n  M a t e r i a l  

d u r e h g e f f i h r t .  

17--22 Std  nach Beimpfen der Feuch tkammern  nfit 
Nyzelsti ickchen beginnen die farblosen Myzelien mit  der 
Ausbi]dung yon Ascogonen. Die zungehst  einzelligen, 
spiralig eingerollten Aseogone (Abb. 1, a) septieren sich im 
Verlauf yon 1--1,5 Std in 3--5  Zellen (Abb. 1, b). Als 
n/~chster Entwicklungsschri t t  erfolgt die Bildung der pri- 
m/~ren und  sekund/~ren HSllhyphen.  Die primgren k6nnen 
einen verschiedenen Ursprung haben, Sis wachsen ent- 
weder aus dem Aseogon (Abb. 2, a;  4 Beobachtungen) oder 
aus der Hyphenzelle, die das Ascogon abschniir te (Abb. 2, b ; 
28 Beobachtungen),  oder einer ihr benachbar ten  Zelle 
heraus (Abb. 2, c; 14 Beobachtungen).  Sie legen sich um 
das Aseogon, ohne einen geschlossenen Mantel zu bilden. 
Das vollst/~ndige Einhiillen des Ascogons gesehieht dutch 
die sekund/iren HiHlhyphen, deren Bildung etwa 30--60 min 
naeh der En ts tehung  der primgren einsetzt. Sie kSnnen 
entweder yon der Traghyphe selbst oder yon einer ihrer 
Verzweigungen ihren Ausgang nehmen. Nach 3 Std ist 
das Ascogon fast  eingehiillt (Abb. 1, d). Im Verlauf der 

a " ~  13 35E 

C ~ I J ~  

d ~ 76s/Ok" 

Abb. 1. kufeinanderfolgende Ent- 
wieklungsstadien eines Aseogons 
bis zum Protoperithezium beim 
Wildstamm yon Sordaria macro- 
spora. Zur Unterseheidnng zwi- 
sehen Ascogon m*d Hiillhyphen 
sin4 die letzteren dunkler ge- 
zcichnet. N~here Erlguterung'en 

s. Text (Verge. 400 • ) 

n/~chsten S tnnden  verdichtet  sich die Hiille durch weiteres Hyphenwachstum.  Das zum 
Protoperi thezium gewordene Ascogon n i m m t  erheblieh an GrSite zu, und  aus der ~u~ersten 

b c 
Abb. 2. ~bersicht fiber den Ursprung der primgren Hfillhyphen bei tier Ascogonentwieklung. 

Erl~nterungen s. Text 

Hiillenschicht wachsen strahlenfSrmig t typhenspi tzen heraus (Abb. 1, e). Die weitere Ent-  
wicklung bis zum reifen Perithezium, die in Einzelheiten nieh~ mehr  am lebenden Material 
beobachte t  werden kann,  ist  nach 6- -8  Tagen abgeschlossen. 

H/~ufig konnte  die Bildung yon sog. Scheinascogonen festgestellt werden. Diese en~stehen 
wie die Ascogone als Hyphenaussti i lpungen.  Sic rollen rich sehr locker spira]ig ein und  verhar- 
ren auf diesem Entwicklungsstadium. Die Hii l lhyphenbildung bleibt  bei diesen Organen aus. 
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Naeh unseren Beobaehtungen 
am lebenden Material ist es un- 
wahrseheinlieh, dal~ bei dem vor- 
liegenden Stamm yon Sordaria 
macrospora Antheridien gebildet 
werden. Die yon den Aseogon- 
zellen oder den Zellen der Trag- 
hyphen auswaehsenden Hyphen 
h aben das fiir tIiillhyphen eharak- 
teristisehe Aussehen. Beobaeh- 
tungen, die mit  dem Phasen- 
konf~rastmikroskop zur Zeit des 
Anlegens yon primgren Hiill- 
hyphen angestellt wurden, konn- 
ten keine Anhaltspunkte fiir 
eine Einwanderung yon Kernen 
aus diesen Zelten in das Aseogon 
liefern. Man muB daher an- 
nehmen, dab sieh die Ascogone 
bei dem yon uns verwendeten 
Stature vo~ S. mac~vspora (wie 
bei dem yon DANGEARD ver- 
wendeten Material) apandriseh 
entwiekeln und die Be/ruehtung 
autogam er/olgt. Eine apandrische 
Entstehung der FruchtkSrper 
konnte yon CAan und OLIv~ 
(1958) aueh fiir Sordaria ]imicola 
nachgewiesen werden. 

i I .  Die xgutanten 

Die entwieMungsgesehieht - 
liehe Analyse der 23 isolierten 
Mutanten mit  ver~nderter Spo- 
renfarbe und Entwieklungsano- 
malien erfolgte ebenfalls an 
lebendem Material. Die Charak- 
terisierung der Mutanten ist in 
Tabelle 1 gegeben. Kreuzungen 
der Mutanten mit  dem Wild- 
stature zeigten, dab es sieh um 
22 monogene Mutanten und um 
1 Chromosomenmutante handelt. 
Ihre Namen wurde naeh dem auf- 
fallendsten Merkmal gew/~hlt, das 
bei der Mehrzahl der Mutanten 
sehon makroskopiseh zu erkennen 

48b 
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ist. Mutanten, die in allen makroskopisoh und mikroskopisch erkennbaren 
Eigenschaften und auch in ihrem Kreuzungsverhalten (s. S. 737) iibereinstimmen, 
wurden mit dem gleichen Namen benannt und durch einen ,nit dem Gensymbol 
verbundenen Index unterschieden. 

In  der vierten Spalte der Tabelle 1 ist verzeichnet, in welehem Stadium der 
Entwicklungszyklus bei den einzelnen Mutanten endet bzw. we die Blockierung 
im Ablauf der Fruehtk6rperbildnng liegt. Die Mutanten 19---21 mit den Genen 
n, ire und m sind zwar selbstfertil, tragen aber insofern einen Defekt der Frueht- 
kSrperbfldung, als sie die Sporen nicht ausschleudern. In  den Sp~lten 5--7 sind 
die veto Wildstamm abweichenden Myzeleigensehaften der Mutanten angegeben. 
Spalte 8 und 9 zeigen entspreehend die Merkmale der Sporenfarbe und der l~erithe- 
zien. Ans den Spalten 5--9 ist zu ersehen, dab die analysierten Gene vielfash 
pleiotrop wirken; mit den Defekten der FruchtkSrperbildung sind hgufig auch 
Vergnderungen des Myzelcharakters, der Perithezienform und -gr61]e sowie der 
Sporenfarbe verbunden. Die Mntanten 1--18 sind also nicht nur steril, sondern 
dureh weitere veto Wildstamm abweichende Merkmale charakterisiert. So zeigt c 
grane Sporenfarbe; spd (dattelbraun) bildet brannes Myzel. Es schien uns 
zweckmgl~ig, die einzelnen Sterilitgtsgene (1--18) an Hand solcher morphologi- 
seher Merkmale zu symbolisieren. Nur die Gene, die gnl]erlich normal erscheinende, 
allerdings leere Perithezien hervorrufen, wurden als sterilis (s)  bezeichnet. 

Die Perithezien der selbstfertilen Mutante cr~s~a (Nr. 23) enth~lten Asci mit 8 normal 
ausgereiften, keiml~higen Sporen. :Bei allen Kreuzungen mit crassa finder man in den Kreu- 
zungsperithezien nur etwa 10% normale Asci; 15--17 % der Asci haben 8 wei/3e, glasig aus- 
sehende, keimungsunf~hige Sporen. Die restliehen 73--75 % der Asei enthalten 4 sehwgrze und 
4 weil3e Sporen. Auf Grund dieser Befunde und unter Beri~cksiehtignng ~ihnlieher Versuchs- 
ergebnisse an Neurospora crassa (McCLINTOCK 1945} k~nn man annehmen, dal] die Eigenseha.ft 
,,crassa" (diekere Perithezien) dureh Chromosomenmutation (Inversion oder reziproke 
Trsnslokation) ausgel6st wurde. Infolge der Chromosomenmut~tion entstehen im Verl~uf der 
Aseusentwicklung dutch erossingover zwisehen mutierten und norm~len Chromosomen 
wei~e, letale Sporen. 

Die den Entwieklungszyklus betreffenden Defekte der Genmutanten lassen 
sich sehematiseh in iibersicht]ieher Form darstellen (Abb. 3). 

Die in Abb. 3 und auch bei der Ch~rakterisierung der Mutsnten (T~belle 1) ~ngegebenen 
Verh~ltnisse der Perithezienentwicldung sind vereinfgeht errant. So ist z. B. fi~r die Mu~anten 
cit, s~d und p, die sieh in Xreuzungen ~ls l~ieht-A]]ele erweisen, angegeben, d~l] die Aseogone 
~usgebildet, aber nicht weiterentwiekelt werden. Trotzdem ist die Sistierung der Entwicklung 
bei den 3 Mutanten nieht identiseb. In der Entwicklungsgesehiehte ]~ssen sieh zwar keine 
Differenzen ~inden, doch ]iegen verschiedene Genwlrkungen vor. Die im folgenden Kapite] 
darzustellenden Kreuzungen bzw. Kompens~tionswirkungen werden dies veransehauliehen. 

Bei der selbstfertilen Mutante lu (gelbe Sporen) fehlt die Ausbildung des schwarzen 
Pigmentes in den Sporenw~tnden. Dureh diesen Defekt wird die Fghigkeit, Sporen auszu- 
sehleudern, sber nieht berfihrt. Die Mutante ire vollzieht die Entwicklung der FruchtkSrper 
normal his zu dem Zeitpunkt, in dem fiber die Anordnung der Sporen im Ascus entschieden 
wird. Die Sporen dieser GenmuSante sind ungeordnet and werden nieht ausgeschleudert; 
in Fgrbung und Keimungsf~higkeit gleiehen sie denen des Wildstammes. 

Es war yon vornherein zu erwarten, dal] bei der Untersuehung der genetisehen 
Bedingungen fiir die Fruehtk6rperbfldung eine /ihnliehe Situation wie bei tier 
Synthese der Inhaltsstoffe yon ~Veu~ospora crassa angetroffen wiirde : Die einzelnen 
Sehritte sind yon einzelnen Genen abhangig. Aber  die Parallelitat ffihrt noch 
welter, indem bei Kombination yon St~mmen, die steri], aber phanotypiseh 
verschieden sind, eine Kompensat~on der Defekte mSglich ist. (Kompensation 
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nichtalleler Ernfihrungsdefekte im Heterokaryon, BEADLE und COONI~ADT 1944.) 
Die Analyse der dadurch m6gliehen Kreuzbarkeit~ wird im folgenden zun/ichst~ 
besehrieben werden. Bei diesen Kreuzungsanalysen wurde ein Phgnomen beob- 
aehtet, das fiber die t/efunde bei Neurospo~ hinausgehl,: Aus dem Heterokaryon 
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s / 
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Abb. 3. Sehemat i sehe  Dars te l lung  des En twick lungszyk lus  yon  Sordaria ~nacrospora. Die yon  den 
Gensymbolen  ausgehe~lden Pfei le  geben  an, n~ch welcher EntwicJ~lungsstufe die Per i6hezienbi ldung 

bei  den einzelneil ~M[utanteu blockier t  ist .  Wei te re  Er l~u te rungen  s. T e x t  

entstehen auch Fruchtk6rper, deren Asci nut eine Kernkomponente enthMten 
und die deshalb Selbs~ungsperithezien darstellen. 

D. Genetische Untersuchungen 

I. Die Kompensation genbedingter De/ekte der Fruchtl~Srperentwiclclung 

Die Genmutanten wurden in den m6glichen Kombinationen mitein~nder 
gekreuzt, wobei jeweils ein Kreuzungspartner mit einem Sporenfarb-Gen 
markiert war (lu oder sl). Dutch diese Versuchsanordnung war es mSglich, 
Kreuzungsasci (4 schwarze, 4 Sporen mit MutaIltenfarbe) und Selbstungsasci 
(8 schwarze bzw. 8 Mutantensporen) zu unterscheiden. Jede Kreuzung wurde 
mindestens dreimM wiederholt. Die Ergebnisse dieser Versuohe sind in Abb. 4 
schematisch dargestellt. 

Auf Grund dieser Versuche Iassen sich die folgenden Anssagen machen: 
1. Alle Mutanten, sowohl die selbstfertilen Ms auch die sterilen, sind mit 

Ausnahme der ph~notypisch identisehen Stgmme (z.B. [1,/2,/~) miteinander 
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ferti l  kreuzbar. Dies grit auch ffir Mutanten,  die in Einzelsporkul tur  keine Ascogone 
bilden (r, q ,  c~). I n  der Kon tak tzone  zweier S tgmme ents teh t  entweder  eine 
Linie yon Peri thezien (Abb. 5a) oder eine mehr  oder minder  breite Zone yon 
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Abb. 4. Xreuzb~rkei t s -Tes t  der Mutan ten  yon  S o r d a r i a  m a c r o s p o r a .  Die Mutgnten  sin4 entsDrechen4 
ihrer  Unterschiede im Entwicklmagszyklns gruppier t .  Es bedeute t :  ~ kreuzbar ,  O nicbt  kreuzb~r,  

3 5~[utante zu Selbstungsperi thezien induzierbar  

FruchtkSrpern ,  die sieh fiber beide (Abb. 5b) oder einen der Kreuzungspar tne r  
ausdehnt  (Abb. 5 c). 

Auch bei Verwendung yon Mutanten der Perithezienform (cr, m) gleichen diese Kreu- 
zungsperithezien im Hubitus den FruehtkSrpern des Wildstummes. Sie enthulten Asci mit 
normalen Spoken, die bei der l%ife ausgeschleudert werden. 

2. Durch Te t radenana lyse  konnte  iestgestell t  werden, dab die Gene der 
mi te inander  kreuzbaren M u t a n t e n  keine Allele  sind, denn in allen Kreuzungen 
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fanden wit neben Asei mit Parentaltypen aueh Rekombinationsasei (4 Wildsporen/ 
4 Sporen der Doppelmutante) nnd Tetratyp-Asei, die je 2 Sporen der Eltern- und 
Rekombinationstypen enthielten. ~ber  das gegenseitige Verhaltnis der Gene 
in ph~notypiseh identisehen Stgmmen (z.B. ]1, ]2, ]3) kann zungehst niehts 
ausgesagt werden, da sie nieht kreuzbar sind. Aber die Auswertung des ttetero- 
karyontestes (s. S. 738) liel] auf Allelie innerhalb der Mutantengrnppen c, i, [ 
und l schlieBen. 

3. Die sterilen Mutanten r, spd, ]i, ]2, fs sind in der Lage, in allen [ruchtbaren 
Kreuzungen aueh Selbstungsperithezien zu bilden. Die Mutante ire (Sporen im Aseus 
nieht linear angeordnet) zeigt in allen Kreuzungen neben Kredzungsperithezien 
aueh Selbstungsperithezien, deren Asei 8 ire-Sporen enthalten; sie sind linear 
angeordnet! Auf diese Erseheinung der Indulction soll im n~ehsten Kapitel 
eingegangen werden. 

Es erhebt sich die Frage, auf welehe Weise die Kreuzungsperithezien steriler 
Mutanten zustande kommen. Wie im ersten Kapitel naehgewiesen wurde, 
entwiekeln sieh die Aseogone apandriseh. In die Aseogone, aus denen Kreuzungs- 
perithezien entstehen, miissen demnaeh die beiden genetiseh versehiedenen 
Kerne vor der Aseogondifferenzierung eingewandert sein. Es liegt der Gedanke 
nahe, dag sich bei der Berfihrung der heterogenen Hyphen ein Heterokaryon 
bildet. In einem solehen tIeterokaryon, das entweder dureh Einwandern der 
einen Kernart  in die Hyphen des Kreuzungspartners (die Querw~nde sind perfo- 
riert) oder dureh Neubildung yon Hyphen aus Anastomosen, die sehr h/iufig zu 
erkennen sind, entstehen kann, trggt jede Kernkomponente das Wildgen I/Jr den 
Defekt der anderen Kernart.  Diese Annahme, naeh der sieh die genbedingten 
Defekte im He~erokaryon gegenseit, ig kompensieren, wurde dutch den ,,Hyphen- 
spitzentest" bestgtigt. 

Von einer 3 Tage alten Kreuzung zwisehen den Mutanten [1 (bildet Protoperithezien) 
und s~ (bildet sterile Perithezien) wurden aus der Kontaktzone 40 etwa 1 mm '~ grol3e Agar- 
blSekehen mit Myzel entnommen und auf einen 7%igen Wasseragar tibertragen. Da auf 
diesem n~hrstoffarmen Medium nur ein sehr sp~rliehes, wenig verzweigtes Myzel gebildet 
wird, kormten naeh 2r Std yon jeder Kultur je 5 1--3zellige Myeelspitzen isoliert werden. 
Diese iibertrugen wit auf den normalerweise verwendeten Maisagar. Alle 200 Kulturen 
entwiekelten sieh zu 3Iyzelien, die ph/tnotypiseh dem Wildstamm gliehen, und bildeten zahl- 
reiehe Perithezien aus. Wie zu erwarten, entstanden neben den normalen Perithezien mit 
reifen Sporen aueh sterile s~-Fruehtk6rper, und zwar im Durehsehnitt 20 % (je Kultur wurden 
10 Perithezien untersueht). Die genetisehe Analyse der normalen Perithezien zeigte die gleiehen 
Ergebnisse wie die Kreuzung beider Mutanten. Es entstanden Kreuzungsasei und Selbstungs- 
~sei. Die 200 ausges/~ten I-Iyphenspitzen waren also alle heterokaryotiseh. 

Die Kompensierbarkeit von Mutanteneigenseha]ten dutch das Wildgen gilt 
allgemein. So bildet ein I-Ieterokaryon aus 2 Mutanten (c 1 und r), die in Einzel- 
kultur keine Aseogone aufweisen, zahlreiehe Ascogone, die sieh normal entwiekeln ; 
das Heterokaryon aus r u n d  cit, die bei Einzelkultur verminderte Waehstumsge- 
sehwindigkeit besitzen, w/iehst normal; alle tIeterokaryen aus pigmentbildenden 
Mutanten (~pd, l~, l~ usw.) sind wie der Wildstamm grau-weig gefiirbt; in jedem 
Heterokaryon mit plum ist das typisehe fedrige Waehst.um dieser Nutante  
versehwnnden. 

Es ist somit bewiesen, daft sterile Mutanten yon Sordaria macrospo~s in/olge 
einer Heterokaryonbildung ]ertile Kreuzungsperithezien bilden /cSnnen. Dutch die 
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A b b .  5 ~. K r e u z u n g e n  z w i s c h e n  sf ier i lea  M u t a n t e n  y o n  Sordar ia  
macrospora.  D i e  P e r i t h e z i e n b i l d n n ~  e r fo lg t  : a n u t  i n  de r  K o n t a k t -  

zone ,  Kreuzung"  ]is~spcl + x ]+s+spd 

A b b .  5 b  a u f  b e i d e n  Y [ u t a n t e n ,  i n  t ier  K r e u z u n g  fls~c + • ]+~s+c 

Kompensationswirkung 
der Wildgene ist das 
Heterokaryon be]i~higt, die 
einzelnen De/ekte der mu- 
tierten Kerne zu i~ber- 
winden und einen nor- 
malen EntwicklungszykIus 
zu vollziehen. 

Bei Zwei- und Mehrfak- 
tormutanten, die im Verlauf 
unserer Kreuzungsexperi- 
mente erhalten wurden, ist 
eine Xompensation infolge 
des Fehlens der entsprechen- 
den Wildgene natSrlich nicht 
mSglich. Z.B.  die farblose 
Mutante c 1 bildet keine Asco- 
gone und die dunkelpigmen- 
tierte Mutante n nur normale 
Perithezien aus, deren Sporen 
nieht ausgeschleudert wer- 
den. Die Doppelmutante c in 
vereint die Eigenschaften 
beider Mutanten: sie ist 
dunkelpigmentiert nnd trggt 
keinerlei Gesehlechtsdifferen- 
zierungen. 

Bei Kreuzungen yon 
Mehrfaktormutanten kSnnen 

:Defekte nur in dem MaSe 
kompensiert werden, wie 
Wildgene vorhanden sin& So 
entstehen aus sl/lcl• cl 
nur sterile Perithezien, da 
keiner der beiden Partner das 
Wildgen besitzt, das den 
Defekt yon s 1 kompensieren 
k5nnte. 

Nach  K e n n t n i s  der  
Kompensa t i onswi rkung  

n ich t  -a l le lerWildgene l~/3t 
sich such  die Allelie der  
Gene gleicher Merkmals-  
auspr~gung m i t  I t i l fe  des 
He te roka ryon te s t e s  nach-  
priifen.  I n  Analogie  zu 
den bei Neu~'ospo~u crassa 
b e k a n n t e n  Befunden  
(GAR~JOBST 1953, 1955, 

GAR~CJOBST und  Winsome 1956) w~re es denkbar ,  dal~ die Iq ich tkreuzbarke i t  
dieser S t~mme auf ihrer  Unf~higkei t  beruhen wfirde, He te rok~ryen  zu bilden. 
Diese M5glichkei t  konnte  jedoch ausgesch]ossen werden,  d~ Heterok~ryer~ u n t e r  
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Anwendung der Hyphenspitzenmethode (s. 8. 737) nachzuweisen waren, nach- 
dern ein Kreuzungspartner durch das Farbgen lu rnarkiert wurde. 

II .  Die InduIction normaler FruchtkSrperbildung bei De/e]~tmutanten, 
besonder8 bei sterilen 

Die Induktion yon gesunden FruchtkSrpern aus sterilen Mutanten wurde 
zuerst bei der genetischen Analyse der Kreuzung slf ~ (sterile Perithezien) • s~[ 1 
(Protoperithezien) beobachtet (ESSE~ und ST~AUB 1956). Die Untersuchung yon 
164 Perithezien aus dieser 
Kreuzung ergab neben 
29 sterilens 1/~- Selbstungs- 
perithezien noeh 135 
FruchtkSrper rnit nor- 
malen Asci, die sich naeh 
der Aussaat in die folgen- 
den Typen unterteilen 
lie!~en : 

1. 47 enthielten aus- 
schlief~lich Asci, deren 
Sporen in Eltern- und 

Rekornbinationstypen 
aufspalteten (Kreuzungs- 
perithezien), 

2. 31 besaBen aus- 
sehlieBlieh Sporen vom 
Elterntyp s~f i (Selbst- 
ungsperithezien), 

3. 57 enthielten so- 
wohl Kreuzungs- als aueh 

A b b .  5 c a u f  e i n e r  5~u tan t e  (f:),  i n  d e r  K r e u z t l n g / ~ p l  + x ] + p l  
Selbstungsasci (Miseh- (V~rkl. 1,3 • ) 
perithezien). Selbstungs- 
asei oder Se]bstungsperithezien des Elterntyps sl] ~ rnit norrnalen Sporen 
wurden nieht gefunden. 

Zur ErM~rung dieser Ergebnisse rnuB man yon den beiden Tatsachen ausgehen, 
dab sieh die Ascogone apandrisch zu Perithezien entwiekeln, und dab bei Kreu- 
zung yon 2 Mutanten zun/~ehs~ tin Heterokaryon entsteht. Durch die Kornpen- 
sationswirkung der Gene s~ und /~ besitzt das tteterokaryon sl/~-~-s~/1 die not- 
wendigen Wildgene. Wenn beide Kernarten in ein Ascogon gelangen, entstehen 
naturgerns Kreuzungsperithezien. Entgegen der Erwartung bilden Ascogone 
rnit s~/~-Kerne fertile Selbstungsperithezien, wenn sie im tteterokaryon liegen. 
}Ian rnul] daher ~nnehrnen, da/3 die Anwesenheit der slf~-Kerne in den Nachbar- 
hyphen dieser Ascogone genfigt, urn die Entwieklung yon 8~/~-Aseogonen auch 
fiber das Stadium des Protoperitheziurns hinaus bis zurn norrnalen Peritheziurn zu 
errn6gliehen. In diesern Sinne induzieren /~-Kerne irn Heterokaryon die t)eri - 
thezienbildung der sonst sterilen/1-Aseogone. Der Befund, dab nut  die/1-Asoogone, 
nicht auch die sl-Ascogone , zur Bildung normaler FruchtkSrper induziert werden 
kSnnen, ist zun~chst nicht erkl~rbar. 
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Die  E n t s t e h u n g  y o n  M i s c h p e r i t h e z i e n  m i t  S e l b s t u n g s -  u n d  K r e u z u n g s a s c i  

l i f i t  v e r m u t e n ,  d~l~ die  A s c o g o n e  m e h r  ~ls 2 I n i t i ~ l k e r n e  e n t h a l t e n .  F o l g e n d e  

E x p e r i m e n t e  b e s t g t i g t e n  d ie  V e r m u t u n g :  

Aus dem Wilds tamm (sehwarze Sporen) und  der Mutante  lu (gelbe Sporenf~rbe) stellten 
wir ein Heteroksryon lu +-~ lu her. Dieses kreuzten wit mi t  der Mutsn te  c i (keine Ascogon- 
bildung, in Kreuzungen graue Sporenfarbe). Die in der Kontskt l in ie  zwisehen dem Heterokaryon 
u n d c  i ents tehenden Kreuzungsperithezien wurden untersucht ,  Von 1026 Perithezien waren 
790 Kreuzungsperithezien. Sie enthiel ten nu t  Asei yon je einer der drei m6gliehen Kern- 
kombinationen.  (Selbstungsperithezien wurden n ieht  mitgezihl t , )  Die restliehen 236 Frueht-  

Abb. 6. Asci eines 5~ischpedtbezimns aus der I~reuzung des Heteroka~yons lu++ lu mit der ~vIutante 
c~. Die Initialkernpaare tier Asci besai~en entweder die genetische Konstitution c~lu+/c+~ lu + oder 
cflu+]c + lu. Der linke Pfeil (1) weist auf zwei Asci mit einer c+]c~ Aufspaltung hin. Der nntere Ascus 
enthll t  4 schw~rze undr  graue SDoren (c+]c~ ist pr~reduziert); der obere enth~lt 2 graue, 2 schwarze, 
2 grane, 2 schw~rze Sporen (c+]c~ ist postre4uziert). Der rechte Pfeil (2) weist auf zwei Asci mit der 
bifaktoriellen Aufspaltung c+~lu+/c~ lu hin. Im oberen Ascus befinden sich 4 gelbe un4 4 graue Sporen 
(Elterntyp; beide GenDaare Dr~reduziert), im unteren Ascus sind 2 schwarze, 2 graue, 2 gelbe und 

2 wei~e enthalten (Tetrgtyp; c+[c~ is~ postreduziert, lu+[l,~ ist Dr~(reduziert) 

k6rper waren Mischperithezien. Davon enthiel ten 214 Kreuzungsasei, die in sehw~rz/gelb 
aufspalteten, und  daneben gelbe bzw. sehwarze Selbstungsasci. Craue Selbstungsasei waren 
n icht  zu erw~rten, da e 1 niemals zur Bildung yon Selbstungsasci induziert  werden k~nn. Die 
restlichen 22 Perithezien besagen neben Asci mi t  4 grsuen und  4 sehwarzen Sporen such  Asci, 
deren Ini t is lkesne c 1 und  lu enthal ten  mugten.  Die letzteren enthiel ten entweder vies graue 
und vier gelbe Sporen (Elterntyp) oder vier schwsrze und  vies weige Sporen (Rekombinations- 
typ) odes je zwei schwsrze, graue, gelbe und  weige Sporen (Tetr~typ) (s. Abb. 6). 

Dsmi t  ist  bewiesen, dab die Aseogone yon Sordaria  macrosposa mehr  sis zwei Ini t is lkerne 
en ths l ten  k6nnen. Der Inha l t  des Misehperithezien sprieht  abet  daftir (vgh such Tsbelle 2 
und  3), dag die Zahl  des Kernps~re,  die zu Beginn der Ascogonentwicklung vorliegen, hSehstens 
zwei betrggt.  

Das Vorh~ndensein von mehr  sis 2 Init i~lkernen ist  far  Sordaria f imicola und 2r 
spo t s  crassa (lurch die Untersuchungen yon G~]~Is (1941), Or~'E (1956) bzw. SA~SOM]~ (1947) 
bekgnnt .  

D ie  M u t a n t e  ] l i s t  n i c h t  n u t  i n  de r  K r e u z u n g  m i t  s i i n d u z i e r b g r ,  s o n d e r n  

s u c h  i n  K r e u z u n g e n  m i t  ~ l len  a n d e r e n  M u t a n t e n ,  D i e  g le iche  E i g e n s e h ~ f t  ze igen  



Genetisehe Untersuchungen an Sordaria macrospora 741 

aueh die beiden anderen Mutanten der/-Serie,  /~ bzw. /s (s. Abb. 4). Wie die 
folgenden Befunde zeigen werden, lassen sich aneh Ascogone mit r- und  spd-Kernen 
yon allen anderen Mutanten induzieren. Infolgedessen entstehen bei den mSgliehen 
Kreuzungen der /-Serie mit spd- oder r-St~mmen Selbstungsperithezien beider 
Kerntypen (Abb. 4 und Tabelle 2). 

Tabelle 2. Perithezientypen aus der Kreuzung der Muta~te /1 mit den Mutanten spd und r. 
In beiden t~iillen war /x mit dem Gen lu (gelbe Sporen/arbe) markiert 

~2renzung 

/lspd + • /~spd 
hr + •  

A n z a h l  

263 
219 

Selbs tungs  - Mischper i thez ien  
t~reuzungs-  pe r i thez ieu  Se lbs tungsasc i  ~oi)] 
pe r i thez ien  I 

E l t e r  1 ] E l t e r  2 El~er 1 ~]te~ 2 
i 

160 5 
140 12 

82 
41 

11 5 
23 3 

Es ist auffallend, dal3 in beiden Kreuzangen nur 2 Typen yon Mischperithezien beobachtet 
wurden, und zwar solche, die neben Kreuzungsasci nur Selbstungsasci vom einen oder anderen 
Elter enthielten. Die zu erwartenden Mischperithezien mit Selbstungsasci beider Eltern 
traten nicht auf. Auch linden sich keine Kreuzungsperithezien mit Selbstungen beider 
Elterntypen. 

Die bisher dargestellten Induktionen normaler Perithezien aus Aseogonen, 
die naeh ihrem Gengehalt steril sein milBten, werden dadurch eharak~erisiert, 
dab yon den heterokaryotisehen benachbarten Hyphen Wirkungen ausgehen, durch 
welehe die zu erwartende Sistierung der Entwicklung fiberwunden wird. Die 
Induktion beschr/inkt sieh jedoeh nieht auf die Aussehaltung von Entwieklungs- 
hemmungen allein. Die selbsSfertile Genmutante ire bildet Asci mit nieht linear 
angeordneten Sporen. Die Entwieklung der ire-Perithezien tr/~gt sonst normalen 

Tabelle 3. Perithezientypen aus der Kreuzung der Mutanten /1 und ire. /1 war mit dem Gen ]iir 
qelbe Sporenfarbe (lu) ma@iert 

Se lbs tungspe r i thez ien  Mischper i thez ien  
A n z a h l  K r e u z u n g s -  ire Se lbs tungsasc i  m i t  

pe r i t hez i en  ]1 

u n g e o r d u e t  l i nea r  

10 

J~ ire 

Charakter. (Wir sehen hier yon der Unf/~higkeit Sporen auszuschleudern ab.) 
Kreuzt  man ire-Sti imme mit irgendeiner der anderen Mutanten oder mit dem 
Wildstamm, so treten neben Kreuzungsperithezien und Selbstungsperithezien 
mi t  ire-Charakter aueh Selbstungsperithezien auf, die Asci mit ire+-Anordnung 
der Sporen besitzen (= l inear  angeordnet), obwohl alle Sporen ire enthalten. 
Ferner finden sich wieder 2 Typen yon Misehperithezien (Tabelle 3). 

Weitere Kreuzungen zwisehen ire- and anderen Mutan~en-St/~mmen erbraeh~en 
die gleichen Ergebnisse. Sie beweisen, dal3 nieht nu t  Entwicklungsde/ekte, 8ondern 
auch Entwicklungsanomalien dutch Induktionswirkung des Heterokaryons au/gehoben 
werden k6nnen. ])iese ]3efunde veranlal3ten dazu, die Frage zu prfifen, ob die 
stoffliche Grundlage der Induktionswirkung faBbar ist. 
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111. Versuche zur Auflcldrung des Indulctionsmechanismus 

Zu diesen Versuchen w-arden die Mutanten /1 und s 1 verwendet. Der Protoperithezien 
bildende Stature /1 wird durch den sterile Perithezien bildenden Stature s 1 zur normalen 
FruchtkSrperbildung induziert. 

Wit fiihrten folgende Experimente unter Verwendung yon fliissigen N~hrmedien aus: 
1. Filtrate verschieden alter Kulturen der Mu~ante s 1 wurden zu Kulturen von ]1 gegeben. 
2. Extrakte yon 4, 5 und 6 Tage alten sl-Myzelien guben wit zu 2 und 3 Tage Mten 

Kulturen yon ]r  Die Extrakte wurden dutch Zerreiben der zwisehen Filtrierpapier getrockneten 
Myzelien mit Quarzsand hergestellt. Vor der Zugabe wurden die Extrakte zentrifugiert und 
durch Filtration (SEITZ) sterilisiert. 

3. Beide Mutanten wurden in einem gemeinsamen Medium kultiviert, dabei abet (lurch 
eine Glasfritte (G 5 Schott & Gen.) oder eine Dialysiermembran (Kalle) oder ein Membranfilter 
(mit maximaler Porenweite von 400--500 m#, Membranfilter AG, GSttingen) getrennt 
gehalten. Wir verwendeten dazu eine GlasrShre ( ~ 5 era, L~nge 20 era), in deren Mitte die 
Fritte bzw. die Membran eingesetzt werden konnte. Die Enden der RShre waren naeh oben 
gebogen und w~hrend des Versuehs mit einem Wattestopfen verschlossen. 

4. Ein Reagenzglas (~  3,5 cm) wurde mit N~hrlSsung halb gefti]lt und mit sl-Myeel 
beimpft. In dieses Glas tauehte ein mit der gleichen Ni~hrl6sung geftillter Dialysiersehlaueh 
( ~ 2 cm) bis fast zum Grunde ein; er war mit/1-Myzel beimpft. In mehreren Versuehen 
wurde ~ueh reziprok beimpft. 

Die Versuehe Nr. 1 und 2 verliefen negativ, d:h., der fl-S~amm bildete keine Perithezien 
mit reifell Sporen. Bei den Experimenten Nr. 3 und 4 fanden wir in Einzelf~llen wenige 
Perithezien mit ~l-Sporen. D~ aber aueh in den Kontrollen einige ,,~l-Perithezien" gebildet 
wurden, is~ der EinftuB der Kultur im synthetisehen Medium nieht auszusehlieBen. Der 
h-Stature bfldet aueh auf Agar einzetne Perithezien, wenn das synthetisehe Medium start des 
iiblichen Maismehldekokts verwendet wird. 

Es i s t  immer  miBlich, aus  nega t iven  Ergebnissen  Sehlfisse ziehen zu miissen. 
Zusammenfassend  k6nnen  wi t  zuni~chst n ieh t  mehr  sagen, a]s dug eine I n d u k t i o n  
dureh  E x t r a k t e  aus an sieh zur I n d u k t i o n  Ii~higem Mater ia l  n ieh t  gelang, wobei  
mi t  den M6gliehkei ten gerechnet  werden muB, 1. dab  das  wi rksame Agens n ieh t  
in den E x t r a k t  gelangte ,  2. dab  es d e f t  zers tSr t  wurde  oder  3. dab  es n ieh t  in  die 
zu induz ie renden  Zellen gelangte .  ~'fir die Diffusionsversuche gi l t  sinngemgB 
dasselbe,  und  hier  k o m m t  noeh hinzu,  clag die gesuehten Stoife,  soll ten sie aus dem 
I n d u k t o r  h inaus  und  das zu Induz ie rende  hineindif fundieren kSnnen,  viel leieht  
die yon  uns ve rwende ten  Membranen  n ieh t  passieren konnten .  

E. Diskussion 
Der mon6zische se lbs t -compat ib le  Ascomyce t  Sordaria macrospora bi lde t  seine 

F r u e h t k 6 r p e r  apandr i sch  ~ Zwei I n d i v i d u e n  kSnnen  daher  n u t  gekreuzt  werden,  
wenn sieh ein H e t e r o k a r y o n  aus  beiden zu entwiekeln  vermag.  Dies is t  bei  den hier  
ve rwende ten  Sti~mmen offenbar  immer  der  Fa l l .  P i l zhyphen ,  die Kerne  versehiedener  
H e r k u n i t  in  sieh vereinigen,  en ts tehen  dureh  zuf~lliges Fusionieren.  Danach  l iegen 
die he terogenen Kerne  in einem gemeinsamen  Plasma.  W e n n  sich die beiden Kern-  
a r t en  dadurch  unterscheiden,  dab  sie nicht-al le le  Gene t ragen,  welche bes t immte ,  
vone inander  versehiedene Delek te  der  F rueh tk6 rpe rb i l dung  bewirken,  so is t  es 
vers t~ndl ich,  daft das  H e t e r o k a r y o n  normale  Per i thez ien  bi ldet ,  denn die Defekte  
werden durch  d ie  Gegenwar t  der  Wi ldgene  aufgehoben.  Zum Beispiel  k a n n  sich 
in dem H e t e r o k a r y o n  m i t  den Ke rnen  r spd + und  r § weder der dureh  r bed ingte  
Ausfal l  noch der  yon  8pd einstel len,  da  die allelen Wildgene,  also spd + und  r +, 
vorhanden  s ind .  Defekte ,  die dnrch verschiedene Genwirkungen  zus tande  kommen,  
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werden im H e t e r o k a r y o n  kompens ie r t .  Was  hier fiir Bloekierungen in der  En t -  
wieklung der  Fo r tp f l anzungsorgane  und  f/i t  morphologisehe Merkmale  der  
Myzel ien gezeigt  wnrde,  i s t  bei Neurospo~'a crassa an auxo t rophen  Mutan ten  
bere i ts  1944 yon BEADLE und  COONI~ADT ana lys ie r t  worden.  Das Phgnomen  
dt i rf te  wel t  ve rb re i t e t  sein. Sein Wesen kann  als Symbiose  aufgefagt  werden,  
wobei  sich die P a r t n e r  nur  in Genen unterseheiden.  

Anf  Grund  dieser genet iseh fund ie r t en  I n t e r p r e t a t i o n  der  K r e u z b a r k e i t  
s ter i ler  S t amme  lassen sieh die Befunde s innvol l  in te rpre t ie ren ,  die Ga ins  (1941) 
an einer  anderen  Sordaria-Art  machte .  G~EIS h a t t e  bei So~'daria/imicola naeh 
I~Sntgenbes t rahlung eine grebe  Zahl  Ster i ler  erhal ten.  Myzelien,  die keine Ascogone 
ansbi lde ten ,  n a n n t e  er , ,M/innchen";  solche, die Aseogone zeigten, aber  keine 
F r u c h t k S r p e r  zur  Reife braehten ,  , ,Weibchen" .  , ,Mgnnehen" und  , ,Weibchen"  
waren  m i t e i n a n d e r  kreuzbar .  I n  einigen F/~llen waren aueh , ,~reibehen" und  
, ,Mgnnehen"  un te r  sich kreuzbar .  G u m s  erklgr te  seine Befunde auf tier Grundlage  
re la t ive r  Sexua l i tg t  und  schrieb den mi t e inande r  k reuzbaren  , ,M~nnchen" bzw. 
, ,Weibehen"  eine versehieden s ta rke  sexuelle Potenz  zu. Diese I n t e r p r e t a t i o n  
lggt  sieh naeh  den heut igen  Kenn tn i s sen  der Te t r adenana lyse  un te r  Zuhi l fenahme 
der  Angaben  yon GREIS e indeut ig  widerlegen. Zwei Beispiele m6gen geniigen : 

1. Bei Kreuzung eines struppigen, wei[~en Myzels (,,M~nnehen") mit einem glatten, 
schwarzen (,,Weibehen") finder GI~EIS in einem Tetratyp-Aseus neben den Eltern Nachkommen 
mit glattem, weigem, selbstfertilem Myzel und struppigem, sehwarzem, sterilem ohne Ascogone. 
Er deutet die letzteren als ,,sekundgren Zwitter" bzw. ,,realisatorloses Myzel". In Wirklieh- 
keit mug es sieh dabei um Wildstamm und Doppelmutante gehandelt haben. 

2. GI~EIS fand naeh Kreuzung eines Myzeliums, das zahlreiche Ascogone besM3, mit einem 
ascogonarmen in einem Ascus eine l : l-Aufspaltung in beide Elterntypen. Das Zustande- 
kommen dieser Kreuzungsperithezien hat mit relativer Sexualit/~t, die GI~EIS zur Erkl~rung 
heranzieht, nichts zu tun. Sic ist vielmehr auf Heterokaryonbildung und die damit verbundene 
Kompensationswirkung zuriiekzufiihrem 

Hi3TTm (1935) glaubte die Kreuzbarkeit steriler St~tmme der mon6zisehen selbst-compa- 
tiblen Glomerella lycopemiei mit fertilen Varianten auf relative Sexualit~t zuriiekftihren zu 
k6nnen. Die Unhaltbarkeit dieser Vorstellung haben bereits WHEELm~ und seine Mitarbeiter 
in mehreren Untersuehungen (siehe zusammenfassende Darstellung bei W~EELEI~ 1954) dar- 
gelegt. Sic konnten nachweisen, dab bei Glomerella cingulata, deren Aseogone yon Antheridien 
befruchtet werden (McGAHEN und WI~EEI, EI~, 1951), sterile Myzelien (Weibehen und 
M~rmehen) nut dann kreuzbar sind, wenn ihre Sexualdefekte dutch nicht-allele Gene 
bedingt sind. 

OLIVE (1956) f i ihr te  seine Kreuzungsversuche  wie G~EIS an Sordaria/ imicola 
aus,  und  zwar a rbe i te te  er haupts~ehl ieh  m i t  Mutan t en  der  Sporenfarbe.  Daneben  
konn te  er aueh sehwaeh fert i le und  v611ig sterile Mutan t en  isolieren. Die steri len 
waren  mi t  allen fer t i len  Mutan t en  kreuzbar .  OLIVE sieht  die Grundlage  der 
K r e u z b a r k e i t  in  e iner  , , in te rac t ion  between the  two genotypes  in  a common 
cy top l a sm"  naeh  erfolgter  H e t e r o k a r y o n b i l d u n g L  Diese I n t e r p r e t a t i o n  s t i m m t  
m i t  unserer  Erk lgrung ,  die das  Wesen der  Kreuzungs fe r t i l i t g t  s teri ler  S tgmme 
mon6ziseher  se lbs t - eompa t ib le r  Aseomyee ten  in der  K o m p e n s a t i o n s w i r k u n g  sieht,  
v61lig fiberein. 

1 Anmerkung bei des Korrektur: Siehe aueh die sich zur Zeit im Druek befindenden 
Arbeiten von: CAm~, A. J. H., and L. S. OLIVE: Genetics of Sordaria /i)nieola. III .  Cross- 
compatibility among self-fertile and self-sterile cultures. Amer. J. Bet. H]~SLO~, H. : Con- 
tribution a l'6tude eytog6n6tique des Sordariaeges. Bey. Cytol. et Biol. v6g. (1958), 
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Die Kompensierbarkeit heterogener Defekte ist nioht auf kernhaltige Organis- 
men besehrankt. BENZER (1955) sowie Ess~R, ERB~)r und FX~RICH (1957) 
konnten zeigen, da~ sie ihre Wirkung aueh nach Misehinfektion eines Bakteriums 
mit heterogenen Bakteriophagen entfaltet. 

In den vorliegenden Untersuchungen wurde die Bildung yon normalen 
Perithezien aus sterilen Myzelien besehrieben, wobei alle Sporen eines Ascus das 
gleiche Sterilitatsgen tragen. Es handelt sich also um Selbstungsperithezien, die 
im t teterokaryon ausgelSst werden. Die Induktion der Selbstungsperithezien 
sterfler Mutanten setzt voraus, dal~ sich Kerne in der Ns befinden, die den 
Defekt der Mutanten kompensieren kSnnen. So bildet der Stamm r (Myzel ohne 
Ascogone) in Kreuzungen mit allen anderen Mutanten Ascogone, die sich zu 
Selbstungsperithezien entwickeln, indem der r+-Kern des jeweiligen Kreuzungs- 
partners die r-Wirkung aufhebt, ohne selbst bei der Karyogamie beteiligt zu sein. 
Die Induktionserseheinnng beruht also aui einer Kompensation, deren Wirkung 
fiber die Einzelzelle hinausgreiit. 

]qaturgems erheben sich die Fragen naeh dem 0rt ,  yon welchem die Induktion 
des kompensierenden Gens ausgeht, und dem Weg, den die Wirkung nimmt. 
Man kSnnte zunaehst daran denken, da~ sich die Induktion unmittelbar im 
Aseogon abspielt. Wenn etwa das Heterokaryon aus der Kreuzung yon / + mit / 
As eogone bildete, deren Initialkernpaare /+d- /und /d- /enthie l ten  - -  die E xistenz 
yon 2 Initialkernpaaren ist naehgewiesen (s. S. 740) - -  so wfirde der f +-Kern die 
Weiterentwieklung des f+-Paares erm6glichen. Gegen diese Vorstel]ung sprieht 
abet das h~uiige Auitreten der Mischperithezien, in denen beide Initialkernpaare 
zur Entwicklung gelangen. Daher ist es wahrscheinlieher, dab die Induktions- 
wirkung yon den Kernen benaehbarter Teile des Myzeliums ausgeht. Wenn man 
eine Vorstellung fiber die Art des Induktionsweges bilden will, so mfissen die 
cytologisehen Verhaltnisse der Ascomyeeten im Auge behalten werden. Bekannt- 
lieh ermSglieht die Perforation der Hyphenquerwande sowohl einen vSlligen 
Plasmaverband als auch unbehinderte Kernwanderungen. Damit sind die 
Voraussetzungen daffir gegeben, dal~ die Genwirkung auf ktirzestem Wege und 
direkt fiber das Plasma an das Aseogon herangetragen werden kann. Es l~t~t sich 
naehweisen, dab eine Kernwanderung der Induktionswirkung vorangeht. Markiert 
man namlich den induzierenden Kreuznngspartner mit dem Sporenfarb-Gen lu 
(gelbe Sporen), so befinden sieh die Selbstungsperithezien in der Induktionszone 
(s. Abb. 5b) immer vermiseht mit Kreuzungsperithezien. Dieser Befund maeht 
es wahrscheinlich, da~ sich die Induktionswirkung nur fiber ldeine Strecken 
ausbreitet. 

Es ist bemerkenswert, da] die Kerne in bestimmten Kreuzungen von Sordaria macrospo~a 
nur in einer Riehtung wandern (s. Abb. 5 c). OLIVE (1956) hat diese Erscheinung bei Sordaria 
]imicola ausschliel]lich beobachtet. Hier tritt eine Unver~r~glichkeit yon Plasmen und 
Kernen zut~ge. 

Bei Glomerella sind Induktionserseheinungen dureh W~E~.Lv~a und MCGAHE~ 
(1954) bekannt geworden, und der Naehweis diffundierbarer, indnzierender Stoffe 
sehsint dort gelungen zu sein. MA~KERT (1949) kultivierte sehwach kreuzbare 
Stgmme yon Glomerella cingulata, die dutch eine Cellophanmembran yon einem 
dri t ten Stature getrennt waren, und beobachtete, dab sieh die Kreuzungsfertilitat 
der sehwach kreuzbaren Stamme bei dieser Versuchsanordnung besserte. D~IV~ 
und WHS,~LE~ (1955) konnten die FruehtkSrperbildung eines Stammes, der meist 
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nur sterile Perithezien entwickelte, durch Zugabe yon Kultur~fltrat des Wild- 
stammes erhShen. Unsere Bemfihungen, aul~erhMb der Sordaria-Hyphen Stoffe 
naehzuweisen, die die Fruehtk6rperbildung steriler St~mme induzieren, waren 
erfolglos. Wit variierten die Versuchsanordnung vielfgltig. Die in 2 Serien 
aufgetretenen Selbstungsperithezien bewiesen die Wirksamkeit  extracellnlgrer 
Induktionsstoffe nieht, da sie auf das ver~nderte Kulturmedium zurfiekgefiihrt 
werden konnten. Wit  m6chten es fiir wahrseheinlieh hMten, da{3 die Induktions- 
wirkung einen intraeelluls an das Plasma gebundenen Prozel3 darstellt. 

Auf Grund der bei Glomerella und Sordaria beobachteten Induktionswirkungen lassen 
sich mehrere experimentelle Befunde an mon6zischen selbst-compatiblen Pilzen erkl~ren, deren 
Deutung bisher schwierig war. So k6nnen die yon V~zl~A und R ~ e ~  0957) bei Aspergillu8 
/onsaceus gefundenen,,pr~sumptiven Heterok~ryen" zwanglos dureh Induktion erkl~rt werden. 
MA~o~u und WIL~I~ (1958) fa.nden in Kreuzungen eines fertilen und eines sterilen Stummes 
yon A~pergillus nidulans neben Kreuzungsperithezien ~ueh Selbstnngsperithezien der beiden 
Elterntypen und machten einen plasm~isehen Faktor fiir ihr Auf~reten ver~ntwort]ich. 
Niehts stehb der AnnMlme im Wege, dal~ es sich um eine genbeding~e Induktion handelt. 

Wie bei der Kompensat ion im Heterokaryon dart  man auch bei den Induktions- 
erseheinungen darauf hinweisen, dMt sic nieht auf karyotische Systeme besehrs 
sind. S~v]~]~ konnte (1958) bei Oenothera zeigen, dM~ die bleiehen Lamarelciana- 
Plastiden ergrfine~, wenn sie sich mit  mutierten suaveolens-Plastiden im gleichen 
Gewebeverband belinden. Wahrscheinlich sind die plastomisch bedingten 
Induktionen ebenfMls ant dem Wege fiber das Plasma wirksam. 

Summary 

1. Twenty-two gene mutants  and one chromosomal aberration were isolated 
from X-ray t reated material  of the monoecious self-compatible aseomyeete, 
Sordaria macrospora Ac~asw.  Of the gene mutants,  eighteen are sterile, the 
development of their fruiting bodies being arrested a t  definitive stages. The 
four fertile mutan ts  exhibit anomalous peritheeiM development. The majori ty  
of the genes act pleiotropicMly in so far as the mutants,  in comparison with wild 
type, show alteration in myeeliM morphology or in spore color also. 

2. The sterile mutants  can be crossed as long as non-Mlelic genes are reponsible 
for their mutan t  phenotypes. The evolution of a heteroearyon from the hyphae 
of the participating strains forms the basis of this crossing ability. The defects of 
the two  strains are compensated in the heterocaryon by the complementary 
actions of the wild type Mleles of the mutan t  genes. 

3. H one of the members of a cross is marked with a spore color mutant ,  i t  is 
possible to distinguish the self-fertilized peritheeia which appear in crosses 
involving the wild type or fertile mutants.  In  crosses involving particular sterile 
mutants  (for example r, spd, and /), completely fertile selfed perithecia also 
appaer whose asci contain exclusively a single type of spore (either r, spd, or h. 
The mutan t  ire, whose ascospores are not  arrMnged lineary, produces in crosses 
~vith all other mutants  self-fertilized peritheci~ whose asci contMn only ire spores, 
but in a linear arrangement.  Finally, in that  type of cross one finds mixed fruiting 
bodies which contain asei which derived both from heterocaryotic and from 
homocuryotic zygote nuclei. The self-fertilized peritheeia, as well as the asci of 
homocaryotic origin, arise through induction. In  this manner  gene-determined 
defects are nullified by the extension of the compensatory action thr0~gh the 
heterocaryon. 

49* 
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4. A g e n t s  wh ich  cou ld  diffuse i n t o  t he  m e d i u m  a n d  wh ich  m i g h t  be a c c o u n t a b l e  

for  t h e  i n d u c t i o n  of se l f - fer t i l ized  pe r i t hec i a  cou ld  n o t  be u n c o v e r e d .  P r o b a b l y  

the  i n d u c t i o n  is m e d i a t e d  t h r o u g h  t h e  c y t o p l a s m a .  

5. T h e  crossing ab i l i t y  of s ter i le  m u t a n t s  has  p r e ~ o u s l y  b e e n  e x p l a i n e d  in  

t e r m s  of r e l a t i v e  s e x u a l i t y  a n d  the  occur rence  of se l f - fer t i l ized  p e r i t h e e i a  has  been  

a t t r i b u t e d  to  p l a smagenes .  On  the  basis  of t h e  o b s e r v a t i o n s  p r e s e n t e d  here ,  

t hese  resu l t s  w o u l d  seem n a t u r a l l y  to  fo l low as t h e  consequence  of c o m p e n s a t i o n  

a n d  i n d u c t i o n  i n  t h e  h e t e r o e a r y o t i c  s ta te .  

Bei der AuslSsung yon Genmutanten und den entwicklungsgeschieh~liehen Untersuchungen 
halfen die Lehramtskandidaten: Frl. E. EssEx, Frl. A. Ra~)E~AC~E~ und Herr K. M. LavS- 
B~G.  Nacheinander unterstiitzten uns die technischen Assistentinnen: Frl. O. BUnCHA~D, 
~'rl. M. K ~ E ~ ,  Frt. I. HANSON und Frt. G. RosE. Ihnen allen s~i fiir ihrc Mitarbeit 
gedankg. 
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