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Formation et evolution de l'asque chez Rhytisma acerinum
(Pers.) Fr.

Par Michel Aragno1

Laboratoire de cryptogamie, Institut de botanique de l'Universite,
Neuchätel

Manuscrit re§u le 2 mars 1967

Introduction

Le cycle evolutif de Rhytisma acerinum (Pers.) Fr., champignon des
taches noires de l'erable, a ete etudie en detail par Jones (1925) dans un
travail devenu classique. Toutefois, les observations de cet auteur con-
cernant le developpement de l'asque et lameiose nous semblant sujettes ä

caution, nous avons repris l'etude de cette partie du cycle evolutif, en
utilisant des methodes de coloration plus modernes, en particulier la
reaction de Feulgen.

Materiel et methodes

Rhytisma acerinum a ete recolte dans la region de Neuchätel, sur:
Acer opalus Miller: Neuchätel, chemin de la Chätelainie.
Acer pseudoplatanus L.: Neuchätel, les Cadolles.

Acer platanoides L.: Neuchätel, vallon de l'Ermitage.
Une premiere recolte a ete faite le 31 octobre 1965. Pour avoir en

permanence du materiel ä disposition, les feuilles d'erable ont ete deposees-
au Jardin botanique de l'Universite de Neuchätel, au pied d'un mur
Oriente vers l'ouest, et recouvertes de branches de sapin. A cette epoque,
les feuilles des erables etaient en train de tomber.

D'autres recoltes ont ete faites au cours de l'hiver dans les memes
stations, pour comparer l'etat du developpement des fructifications avec
celui du materiel depose au jardin botanique.

Des prelevements ont ete faits ä intervalles reguliers depuis l'epoque de
la recolte jusqu'ä celle de la maturite (avril 1966).

Pour provoquer precocement le phenomene de la meiose, nous avons
place des fructifications dans une boite de Petri, sur un papier-filtre
humide, ä la temperature du laboratoire.

1 Travail dedie au Dr Eugene Mayor, Neuchätel, k l'occasion de son 90e anniversaire.
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Differentes techniques de fixation et de coloration ont ete essayees.
C'est la coloration de Feulgen, apres fixation au Helly (Langeron, 1942)
qui nous a donne les meilleurs resultats pour la mise en evidence de
l'appareil nucleaire. Apres inclusion dans la paraffine, les fructifications
ont ete coupees ä 5 u. Le temps d'hydrolyse le plus favorable, determine
experimentalement, est de 20 minutes dans HCl n/1 ä 60 °C. Apres le
passage dans le reactif de Schiff, une contrecoloration au vert lumiere
permet de bien mettre en evidence les nucleoles.

Formation de l'asque

D'apres Jones (1925), la cellule terminale d'un hyphe dicaryotique se
transforme directement en asque, ce que confirment nos observations.
Ce mode de formation est analogue ä celui decrit chez Galactinia succosa
(Berk.) Sacc. (Maire, 1905) et chez Cryptomycina pteridis (Reb. ex Fr.)
Höhn, espece voisine de Rhytisma acerinum (Wehmeyer, 1966). La
caryogamie se produit dans cette cellule mere de l'asque. On y observe
deux noyaux plus ou moins accoles, qui finissent par fusionner pour
former un seul noyau, plus gros, le noyau diploide (fig. 1).

Figure 1

Caryogamie et evolution du noyau diploide
a), b), c) Divers Stades de la caryogamie
d) Noyau diploide juste apres la caryogamie
e) Etat intermediaire du noyau diploide
f) Noyau diploide ä l'etat quiescent (leptotene

Le noyau diploide

Immediatement apres la caryogamie, le noyau diploide est relative-
ment petit, ä reseau chromatinien dense (fig. 1, d). Mais bientot, et simul-
tanement ä la croissance de l'asque, il grossit, la chromatine se resout en
filaments plus ou moins distincts (fig. 1, e, f). Le noyau entre alors dans
un etat quiescent, et son apparence ne varie pas jusqu'a la meiose. II est

pourvu d'un gros nucleole, un peu excentrique, se colorant bien au vert
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lumiere. On distingue bien sa chromatine, tres lache, pouvant donner
parfois l'impression de chromosomes. L'enchyleme nucleaire est moins
colore que le cytoplasme de l'asque, son affinite pour le vert lumiere etant
presque nulle.

II existe plusieurs interpretations d'un tel noyau. On peut le considerer
comme un noyau a chromocentres (Heim, 1952), ou comme in noyau
stabilise au stade leptotene (Vazart, 1963). L'evolution de ce noyau, de
la caryogamie ä l'etat quiescent, nous fait incliner pour la seconde hypo-
these, quoique la structure apparente soit tres differente de celle que Ton
observe au stade leptotene des phanerogames.

La meiose

a) Premiere division

Prophase. Au debut de la prophase, le noyau migre en general vers
l'apex de l'asque. Le nucleole, generalement subeentrique dans le noyau
au repos (fig. 1, f, et pi. III, 1), devient plus excentrique (pi. I, 1). Souvent
meme, il semble rejete hors du noyau (pi. Ill, 2, et pi. I, 2 et 3); on peut
invoquer ici un artefact resultant du deplacement du nucleole par la
lame du microtome. Toutefois, la frequence de ce phenomene nous fait
plutot penser qu'ä ce stade, le noyau est piriforme; la chromatine occupe
la partie renflee, le nucleole l'autre extremite.

La chromatine, jusqu'ici dispersee regulierement dans tout le noyau,
se condense en son centre (pi. I, 2 et 3). A la fin de ce processus, on ne voit
plus la membrane nucleaire; la chromatine forme un peloton compact
d'oü s'echappent de rares filaments, dont l'un est parfois rattache au
nucleole (pi. I, 4). Celui-ci devient peu visible, soit qu'il soit en train de
disparaitre, soit qu'il perde son affinite pour le vert lumiere. Puis la
chromatine commence ä se resoudre en filaments fortement chromati-
ques, contrairement a ceux du noyau au repos (pi. I, 5 et 6, et pi. III, 3).
Ces filaments s'individualisent ensuite par raccourcissement (pi. I, 7). Vu
leurs faibles dimensions, leur dedoublement n'apparaxt qu'ä un stade
avance. II s'agit done de bivalents, qui sont au nombre de quatre. A la
fin de la prophase, les deux elements de chaque bivalent ne sont plus
relies qu'en certains points (pi. I, 8).

Par analogie avec ce qui a ete decrit chez les plantes superieures, on
peut interpreter comme suit les differents stades observes: la contraction
de la chromatine, au debut de la prophase, peut etre assimilee au phenomene

de synizezis (pi. I, 4). Ceci confirmerait les observations de Jones
(1925) ainsi que Celles de Heim (1952) chez Peziza aurantia Pers. ex Fr.
Le stade suivant, ou la chromatine se resout en filaments bien visibles,
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doit correspondre aux zygotene et pachytene (pi. I, 5 et 6). Le debut de
l'individualisation nette des chromosomes serait alors le diplotene (pi. I,
7). La diacinese est le stade le plus favorable au comptage des chromosomes.

En effet, ceux-ci ne sont pas encore groupes en une plaque equa-
toriale, ils sont tres raccourcis, et souvent assez distants l'un de l'autre.
Dans une diacinese precoce, les bivalents sont associes par leurs extre-
mites, en cercle, ou par le centre, en croix (pi. I, 8). A un stade plus
avance, les chromosomes, plus contractus encore, sont disposes cote a
cote (pi. I, 9, et pi. Ill, 4). La disposition par paires est plus ou moins
evidente, suivant l'orientation du bivalent (pi. I, 9 et 10). Ni Jones
(1925), ni Heim (1952), ne signalent de tels Stades de diacinese.

Dans certains cas, nous avons observe, a cote des chromosomes, un
petit granule faiblement colore, qui peut etre assimile a un centrosome
(pi. I, 7). Toutefois, la rarete d'une telle observation ne nous permet pas
d'affirmer quoi que ce soit a ce sujet. D'autres methodes de coloration
seraient a essayer pour une telle etude.

Metaphase et anaphase. Apres la diacinese, les bivalents se groupent en
une plaque equatoriale bien nette (pi. I, 10 et 11, pi. Ill, 5). La non-
simultaneite signalee par Heim (1952) lors de la disjonction et de l'as-
cension polaire n'est pas evidente chez Rhytisma acerinum. Dans certains
cas, meme, l'ascension polaire parait tres reguliere (pi. I, 13). Contraire-
ment a Jones (1925), nous avons tres rarement observe des ponts ana-
phasiques; cet auteur ayant employe l'hematoxyline ferrique, il est
possible qu'il ait confondu un empätement de colorant sur le fuseau avec
ce phenomene. Nous avons vu de tels ponts dans deux cas (pi. II, 1 et 2,
pi. Ill, 9). La rarete de ce phenomene nous fait penser qu'il resulte d'un
interchange segmentaire entre chromosomes differents, ce qui peut con-
duire a la formation d'un chromosome ä deux centromeres, chaque centromere

migrant vers un pole. II pourrait aussi s'agir d'un bivalent «en

Planche I
1 Premiere manifestation de la prophase heterotypique, avec le nucleole excentrique
2 et 3 Contraction de la chromatine, le nucleole semble hors du noyau
4 Contraction maximum, la chromatine est reliee au nucleole (synizezis
5 et 6 Debut de l'individualisation des chromosomes, le nucleole disparait (zygotene,

pachytene
7 Les quatre bivalents se distinguent aisement (diplotene Le granule pourrait etre un

centrosome
8 et 9 On distingue chaque element des bivalents. Les chromosomes se raccourcissent

encore (diacinese)
10 et 11 Metaphase I. Les chromosomes sont en plaque equatoriale
12 Debut de l'anaphase I
13 et 14 Anaphase I
15 Fin de l'anaphase I
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retard», dont les elements ne se separent qu'ä ce moment. Toutefois,
l'aspect tendu et etire du filament situe entre les noyaux telophasiques
(pl. II, 1) et la rupture irreguliere visible dans la planche II, 2, nous font
pencher pour la premiere hypothese.

L'orientation du fuseau n'est pas bien definie. Jones (1925) indique
qu'il est situe un peu obliquement par rapport a un plan perpendiculaire
a l'asque. Dans la plupart des cas, nous l'avons observe ä peu pres dans
l'axe de l'asque (pl. I, 14 et 15), mais aussi perpendiculairement (pl. Ill,
7). Des deplacements doivent se produire dans l'asque, car, dans tous les
cas, les deux noyaux-fils intercinetiques etaient ä peu pres dans l'axe,
ceci pouvant etre du au faible diametre de l'asque.

Telophase. Arrives aux poles, les chromosomes sont resserres les uns
contre les autres (pl. I, 15). II s'etablit entre eux des anastomoses appa-
rentes (pl. II, 1), ce qui doit correspondre en fait au debut de leur despi-
ralisation, qui ne se produit probablement pas simultanement dans tout
le chromosome. Puis, ces chromosomes se fondent en une masse et se dis-
tinguent de plus en plus mal (pl. II, 2). De cette masse emergent de courts
filaments qui se recourbent; le noyau telophasique prend alors une forme
de croissant (pl. II, 4 et 5), tres typique. A l'interieur du croissant appa-
rait un globule refringent, probablement le nucleole (pl. II, 6). La chroma-
tine se desagglomere ensuite, et le noyau entre en interphase (pl. II, 7).
On peut expliquer le stade des croissants en admettant que la chromatine
se condense a l'un des poles du noyau en formation (Heim, 1952), tandis
que le nucleole se reforme dans la region pauvre en chromatine. Par la
suite, la sphere est peu ä peu envahie par les filaments se desagglomerant.

Interphase. Les noyaux interphasiques resultant de la division hetero-
typique (pl. II, 7) se forment reellement. Nous verrons plus loin qu'ils
persistent relativement longtemps. lis presentent un nucleole subcen-

Planche II
1 Telophase I avec un pont chromatique
2 Idem, apres rupture du pont
3 Telophase I (avec centrosomes
4 Telophase I, stade typique a croissants
5 Telophase I, envahissement de l'espace nucleaire par la chromatine
6 Telophase I, apparition du nucleole
7 Interphase I
8 Prophase II
9 Metaphase ou debut d'anaphase II

10 et 11 Anaphase II
12 Telophase II, debut
13 Telophase II, croissants
14 Interphase II, noyaux rapproches
15 Interphase II, noyaux distants
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trique bien visible, quoique beaucoup plus petit que eelui du noyau
diploide. Iis sont fort peu chromatiques, raison pour laquelle ils ont pu
echapper ä l'observation de certains auteurs. La chromatine est entouree
d'une zone optiquement vide, qui la separe du cytoplasme. II peut s'agir
la d'un artefact, la chromatine se contractant a la fixation. Sinon, il
faudrait postuler l'existence, soit d'une zone peripherique achromatique
ä l'interieur du noyau, soit d'une zone perinucleaire optiquement vide.

b) Deuxieme division

La prophase II est tres fugace. La chromatine se resout en filaments
formant un reseau lache assez semblable ä celui du noyau diploide au
repos (pi. II, 8). Les chromosomes s'individualisent, chaque noyau en
comportant 4 paires (metaphase, pi. II, 9). Iis sont beaucoup plus petits
que lors de la premiere division, chacun ne comportant qu'une chroma-
tide, au lieu de deux au moment de la division heterotypique. L'orien-
tation du fuseau est absolument quelconque, et eile n'est generalement
pas la meme dans les deux noyaux (pi. II, 10 et 11). L'ascension polaire
ne presente rien de particulier. La telophase se deroule de la meme fagon
que lors de la premiere division, avec formation de croissants (pi. II, 12

et 13). Toutefois, la presence du nucleole n'a pu etre constatee avec certitude,

vu la petitesse des elements. Les noyaux interphasiques II res-
semblent ä ceux de l'interphase I. Iis sont cependant un peu plus petits,
mais presentent la meme zone peripherique optiquement vide. Le plus
souvent, ils sont groupes (pi. II, 14, et pi. Ill, 10), et plus rarement
distants (pi. II, 15).

c) Troisieme division

Chez la plupart des Ascomycetes, les deux divisions meiotiques sont
suivies d'une troisieme division; ainsi, l'asque mur est octospore. C'est le
cas chez Rhytisma acerinum. La prophase, tres fugace eile aussi (pi. IV,

Planche III
Gr. 2250 x

1 Noyau diploide quiescent
2 Premiere manifestation de la meiose, avec le nucleole excentrique
3 Debut de l'individualisation des filaments, juste apres le synizezis
4 Diacinese
5 Metaphase I
6 Debut d'anaphase I
7 Fin d'anaphase I, perpendiculaire a l'axe
8 Telophase I, dans l'axe de l'asque
9 Telophase I, avec pont chromatique

10 Interphase II, avec noyaux rapproches
11 et 12 Telophase III, croissants
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1), semble se derouler comme celle de la seconde division, et les chromosomes

ont environ la meme grandeur (pi. IV, 2). Les fuseaux sont Orientes
de fagon absolument aleatoire. La telophase s'opere de la meme fagon que
precedemment, mais les noyaux sont beaucoup plus petits que ceux issus
de la seconde division (pi. Ill, 11 et 12, pi. IV, 3, 4, 5, 6 et 7). Peut-etre
la chromatine est-elle alors plus contractee, en raison apparemment de la
faible largeur des futures spores '? On distingue aisement les noyaux inter-
phasiques de ceux issus de la premiere et de la seconde division. lis sont
plus petits et ne presentent pas de zone peripherique hyaline. lis ont
encore une forme de croissant (pi. IV, 8) et deviennent par la suite a

peu pres spheriques (pi. IV, 9). Souvent, ils possedent un prolongement
en bee, contrairement a ce qu'ont observe certains auteurs (Heim, 1952).
Nous verrons plus loin comment interpreter ces formations.

d) Duree relative des differents Stades de la meiose

La meiose n'est pas simultanee dans tous les asques d'une meme
fructification. Elle survient d'abord dans les asques du centre, puis dans ceux
de la peripheric. D'autre part, le nombre de stades intercinetiques observe
nous a paru relativement tres eleve. C'est pourquoi nous avons cherche
a exprimer les durees relatives des differents stades de la meiose, pour
ensuite les comparer entre elles, d'une part lorsque la plupart des asques
n'ont pas encore subi la meiose, d'autre part quand une partie importante
des asques contient deja les huit spores.

Ces durees ont ete estimees d'apres la frequence des differents stades
observes. Nous les exprimerons done en pour-cent du nombre total de
meioses (3e division comprise). Nous avons effectue deux comptages, l'un
dans une serie de coupes de fructifications ou le nombre d'asques mürs
etait relativement faible (stade meiotique precoce, 291 asques), l'autre ou
le nombre d'asques murs etait eleve et representait approximativement
le 50% des asques presents (stade meiotique tardif, 417 asques). Les
stades premeiotiques etant difficiles a observer, nous n'avons tenu compte
que des stades a partir de la contraction maximum de la chromatine
(synizezis). Nous n'avons pas non plus pris en consideration les stades de

sporogenese suivant la formation du noyau interphasique III.
Dans l'ensemble, les resultats obtenus dans les deux series concordent

bien, malgre le nombre assez faible de stades observes dans chaque cas,
surtout en ce qui concerne les cineses. Iis ne nous donnent done qu'une
indication au sujet de la duree de chaque phase meiotique. Nous pouvons
toutefois faire les remarques suivantes (voir fig. 2):

1° Les stades intercinetiques durent tres longtemps; la premiere
interphase semble beaucoup plus longue, relativement, que celle des plantes
superieures.
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Stade meiotique precoce

% l*U 1.7 3.4 4.8 17,2 3,8 45 37.8 3.5 3,5 15,5

MIM I I I 1 l-l I

P M A T I PMA T I PMA T r

Division Division Division
heterotypique homeotypique typique

Stade meiotique tardif

% 2B 1.5 11,3 17.5 1,8 45 36,5 2.0 3.4 16.3

I U~l A?--. II EM III |

PM A T I PMA T I FM4T I

Division Division Division
heterotypique homeotypique typique

Figure 2

Duree relative des differents Stades de la meiose
Prophase, M Metaphase, A Anaphase, T — Telophase, I Interphase

2° Le stade ä quatre noyaux est de loin le plus important. Au point de
vue formel, ees noyaux representent les tetraspores. Ces noyaux, quoique
tres stables, n'ont pas les potentialites necessaires pour aboutir ä la
formation de spores. Iis doivent prealablement subir une division supple-
mentaire.

3° Au stade meiotique tardif, les phases cinetiques (prophase, metaphase,
anaphase) semblent plus courtes qu'au stade precoce, ou, ce qui est plus
vraisemblable, ce sont les telophases et interphases qui seraient pro-
longees. En effet, dans le premier cas, la duree totale des prophases,
metaphases et anaphases represente 10,5% de la duree totale, et 16,8%
dans l'autre. C'est particulierement frappant dans le cas de la telophase I.

4° La plus lente division est nettement l'heterotypique. Cependant, la
prophase parait relativement rapide, comparee ä celle des plantes supe-
rieures. Rappeions toutefois que ces chiffres ne concernent pas les tout

Planohe IV
1 Prophase III
2 Debut d'anaphase III
3 Debut de telophase III
4, 5, 6 et 7 Telophase III, croissants, divers Stades
8 Fin de telophase III
9 Interphase III

10 Debut de la formation des spores
11 et 12 Formation des spores, stade des «cometes»
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premiers Stades de la prophase qui est, semble-t-il, dejä initiee dans le
noyau quiescent.

La meiose ne se deroulant pas simultanement dans tous les asques d'une
meme fructification, il serait necessaire de 1'observer sur le vivant pour
determiner les valeurs absolues de ces temps. Rien n'indique, par exemple,
que sa duree totale soit la meme au stade precoce et au stade tardif.

La formation des spores

Apres la telophase, et alors que le noyau est redevenu peu chromatique,
on peut observer des formes telles que Celles de la planche IV, 10, avec une
structure rappelant les croissants telophasiques, en plus grand. Certains
noyaux ont l'apparence d'une masse prolongee par un bee, image deja
signalee par J ones (1925). Toutefois, il pourrait s'agir ici aussi d'un stade
intermediaire entre la telophase a croissants et l'interphase proprement
dite, telle qu'elle est representee ä la planche IV, 9. Aux premiers stades
pouvant etre assimiles avec certitude a la sporogenese, nous voyons des
masses allongees, en forme de cometes, avec une «tete» plus dense et
une «queue» parallele ä l'axe de l'asque, allant s'evanouissant vers l'apex
de celui-ci (pi. IV, 11). Un peu plus tard, on distingue une seconde
«queue», plus courte, se differenciant en sens oppose (pi. IV, 12). A ce
moment-lä, on voit apparaitre une differenciation du cytoplasme; celui-ci

Figure 3

a) Asque mür (6 ascospores seulement sont representees)
b) Ascospore

6 p
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forme un manchon autour de la «comete», manchon qui se prolonge vers
les deux extremites de l'asque pour former la spore (fig. 3). A ce stade, le
noyau ellipsoidal-allonge est mieux visible; sa cbromatine est reticulee,
concentree surtout dans la partie centrale, et accompagnee d'un corps
rond, fortement chromatique, assimilable vraisemblablement au «centro-
some» decrit par Jones (1925), quoique cet auteur ne le signale pas dans
l'ascospore müre.

Lors de la maturation des spores, le diametre de l'asque s'elargit con-
siderablement, passant de 4-5 // ä 8—10 u et meme plus.

Le microscope optique ordinaire ne se prete pas a une observation
precise de la formation des spores. II serait interessant, en particulier, de
determiner la cause de la differenciation lineaire du cytoplasme, celle-ci
s'etendant effectivement de part et d'autre du noyau, bien au-dela de la
zone d'influence presumee de celui-ci. II y a la un phenomene bien distinct
de celui de la formation des spores elliptiques; on ne peut guere l'expli-
quer par la theorie qu'Harper (1895, 1900) a exposee lors de ses ettides
relatives ä la formation des spores ellipsoidales, celles en particulier de
Pyronema confluens (Pers.) Tul. D'autre part, l'intervention du meea-
nisme fusorial et la nature meme de ce mecanisme n'etant pas bien
etablies, une etude en microscopie electronique permettrait vraisemblablement

d'apporter plus de precisions sur ce mecanisme.

Resume

L'auteur a etudie une partie du cycle evolutif de Rhytisma acerinum
(Pers.) Fr., soit la formation de l'asque, la meiose et la sporogenese. Les
colorations nucleaires ont ete faites par la methode de Feulgen.

L'asque se forme directement ä partir de la cellule terminale d'un
hyphe dicaryotique, ou se produit la caryogamie. Le noyau diploide
grandit, en meme temps que l'asque, et se stabilise a un stade qu'on peut
assimiler au leptotene. Au debut de la meiose, le nucleole devient excen-
trique, et la chromatine se contracte (synizezis). Puis les bivalents s'indi-
vidualisent, et on en compte quatre (diacinese). La metaphase et l'ana-
phase ne presentent rien de particulier. II est exceptionnel d'observer des

ponts anaphasiques. Le noyau telophasique a une forme typique de croissant,

au creux duquel apparait le nucleole. Les deux divisions suivantes
(homeotypique et typique) ne presentent rien de particulier, mais on y
retrouve les noyaux telophasiques en croissant. L'etude cbronologique du
deroulement de la meiose a permis de mettre en evidence la longue duree
des Stades interphasiques, et en particulier du stade ä quatre noyaux.

Au debut de la sporogenese, le noyau prend une forme de comete,
autour de laquelle le cytoplasme se condense en un manchon qui s'etend
en direction des deux extremites de l'asque, pour former la spore aciculaire.
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Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit wird die Entwicklung der Asci, die Meiose
und die Sporenbildung als Teil des Entwieklungszyklus von Rhytisma
acerinum (Pers.) Er. beschrieben. Die Färbung der Zellkerne erfolgte mit
Hilfe der Feulgen-Methode.

Der Ascus entwickelt sich direkt aus der Endzelle einer dikaryonti-
schen Hyphe (ascogene Hyphe), in der sich auch die Kernverschmelzung
vollzieht. Der diploide Kern vergrössert sich mit dem jungen Ascus und
stabilisiert sich in einem Stadium, das als Leptotän angesprochen werden
kann. Zu Beginn der Meiose wird der Nucleolus exzentrisch und das
Chromatin zieht sich zusammen (Synizezis). Darauf individualisieren sich
die vier unterscheidbaren Bivalente (Diakinese). Metaphase und
Anaphase zeigen keine Besonderheiten; nur ausnahmsweise können die für
die Anaphase kennzeichnenden Brücken beobachtet werden. Der Kern
in Telophase zeigt eine typische Wachstumsform; in seiner Höhlung
erscheint der Nucleolus. Die beiden folgenden Teilungen zeigen ebenfalls
keine Besonderheiten, aber man findet bei ihnen wiederum den in
der Telophase sichelförmigen Kern. Die Untersuchung der sich
nacheinander abspielenden Vorgänge bei der Meiose zeigt die lange dauernden

Unterbrechungen der Vorgänge in den Stadien zwischen den einzelnen
Phasen, vor allem im Vier-Kern-Stadium.

Zu Beginn der Sporenbildung erhält der Kern die Form eines Kometen;
um ihn verdichtet sich das Plasma zu einem Zylinder, welcher sich gegen
die beiden Ascusenden ausdehnt, um später die fädigen Sporen zu bilden.
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