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Der Speziesbegriff
und die Frage der Spezies-Entstehung

bei den parasitischen Pilzen'

von

Prof. Ed. Fiscuer, Bern.

Ueber den Speziesbegriff und die Frage der Entstehung
neuer Formen bei den parasitischen Pilzen habe ich in unserer
Gesellschaft bereits im Jahre 1903 in Locarno und im Jahre 1905
in Luzern, bei der gemeinsamen Sitzung der Zoologen und
Botaniker, gesprochen. Wenn ich heute nochmals auf dieses
Thema zuriickkomme, so habe ich dazu einen zwiefachen
Grund: Einmal hat die Erblichkeitsforschung, welche im
letzten Jahrzehnt eine so gewaltige Entwicklung erfubr, unter
anderem auch die Diskussion tiber den Milieueinfluss bei der
Entstehung der Arten neu angefacht. KEs gewihrt daher ein
besonderes Interesse sich wieder einmal darnach umzusehen,
wie sich die neueren Ergebnisse der Parasitenforschung zu
diesen Fragen verhalten. Denn gerade bei den Parasiten steht
ja ein bestimmter Milieufaktor, ndmlich der Wirt, ganz ein-
seitig im Vordergrunde. — Ich habe aber noch einen zweiten,
mehr personlichen Grund heute wieder diesen Gegenstand zur
Sprache zu bringen: Wir blicken nidmlich gegenwirtig im
Berner botanischen Institut auf einen Zeitraum von iiber
20 Jahren zuriick, in welchem wir uns vorzugsweise mit experi-
mentellen Untersuchungen iiber verschiedene Gruppen von

! Beim Drucke wurden einzelne Zusatze beigefiigt.
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parasitischen Pilzen beschiftigt haben. Dabei fanden neben
andern, systematischen, biologischen und entwicklungsge-
schichtlichen Fragen gerade auch die fiir den Speziesbegrift so
wichtigen kleinen Arten besondere Beriicksichtigung .

Es wurden nach diesen Richtungen hin die Chytridineen,
-die Peronosporeen, die Protomycetaceen, die Erysiphaceen,
Claviceps und besonders eine grossere Anzahl von Uredineen-
gruppen bearbeitet. Auf diese Weise kam ein grosses Tatsachen-
material zusammen, und Sie werden es daher auch verstehen,
dass der Wunsch in mir rege wurde, wieder einmal aus diesen
Arbeiten die zusammenfassende Darstellung einer bestimmten
Frage zu geben. Wenn ich dies nun eben fiir den Speziesbegrift
tun mochte, so ist es selbstverstindlich, dass ich mich dabei
nicht allein auf die im Berner botanischen Institut ausgefithrten
Untersuchungen stiitzen kann, auch dann nicht, wenn diese in
den Vordergrund gestellt werden sollen; denn sie bilden ja nur
einen bescheidenen Teil einer reichen Forschungsarbeit, die
— ich kann wohl sagen auf fast allen Kontinenten — in diesem
Gebiet geleistet worden ist. Unsere Ausfithrungen wiirden
daher grosse Liicken iibrig lassen, wenn.ich sie nicht durch
eine Reihe wichtiger Resultate auswirtiger Forscher erginzen

konnte.
* *

*

Wenn wir uns die Phasen vergegenwéirtigen, welche der
Speziesbegrift im Laufe der letzten Jahrzehnte bei den Pflanzen
durchgemacht hat, so sehen wir, wie, besonders seit Jordan’s
klassischen Untersuchungen an Erophila verna, teils durch ge-
naue Formvergleichung, teils durch Kulturexperiment die alten
Arten immer weiter in « petites especes » aufgespalten, ja sozu-
sagen « pulverisiert » wurden ; ich erinnere z. B. an Buser’s
Forschungen iiber die Alchemillen. Weiter zeigte sich dann aber,
dass auch innerhalb dieser kleinen Arten und Rassen wieder
Linien auseinandergehalten werden miissen, die sich nicht ohne

! Siehe das Literaturverzeichnis Nr. 1-50. Es sind daselbst speziell die-
jenigen Arbeiten beriicksichtigt, die zu den in diesem Vortrag beriihrten
Fragen in Beziehung stehen. '



— 17 —

weiteres unterscheiden lassen, weil sie transgredierend fluk-
tuieren, beziehungsweise weil dussere Einwirkungen Modifika-
tionen auslosen konnen, die viel mehr in die Augen fallen als
die Verschiedenheiten der betreftenden Linien untereinander.
Es war hier zum auseinanderhalten der einzelnen Linien sorg-
faltige Isolierung und Reinkultur notwendig. Fiir die hoheren
Pflanzen ist das durch die bekannten Versuche von Johannsen
mit den reinen Linien gewisser Bohnensorten geschehen. Fiir
die Mikroorganismen erinnere ich an die von einer einzigen
Zelle ausgehenden Reinkulturen von Hefen und Bakterien und
an die priachtigen Resultate, welche, nach demselben Verfahren,
unser Kollege Chodat bei-der Isolierung von Spezies niederer
Algen erzielte .

Bei fremdbefruchtenden Organismen fithrte aber das Studium
der Mendel’schen Gesetze zu einer noch weiteren Einengung
des Artbegriffes: die stete durch Kreuzung eintretende Neu-
kombination von Erbeinheiten verhindert hier die Entstehung
von reinen Linien. Und wenn man nun mit Lehmann? die
Spezies als die Gesamtheit der aus gleichen Erbeinheiten be-
stehenden homozygotischen Individuen bezeichnen will, so
kann es dazu kommen, dass fast jedes Individuum zur Spezies
wird. : .
Bei den parasitischen Pilzen, von denen wir nun reden wollen,
ist Fremdbefruchtung sicherlich eine grosse Ausnahme. Sie
wire denkbar bei gewissen Chytridineen, Protomycetaceen,
Ustilagineen, und fiir die Uredineen nehmen manche Forscher
an, dass in fritheren Zeiten die Spermatien eine solche vollzogen
haben konnten. Allein wir diirfen diese Moglichkeiten vor-
laufig bei Seite lassen, und so fallen die Komplikationen, welche
die Kreuzung mit sich bringt, hier vorderhand weg.

Abgesehen hievon ist aber das Schauspiel, welches wir in
Bezug auf die Umgrenzung des Artbegriffes bei den parasi-
tischen Pilzen erlebt haben, ein ganz shnliches wie bei den
tibrigen. Pflanzen. Neben den Formen, die sich ohne weiteres

1 Monographies d’Algues en culture pure. Matériaux pour la flore
cryptogamique suisse, vol. IV, fase, 2., 1913.

2 Art, reine Linie, isogene Einheit. Biolog. Zentralblatt, Bd. XXXIV.,
1914, Seite 285 ff.

2*
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durch ihren ganzen Bau, insbesondere auch durch die Ver-
hiltnisse ihrer Sporen, leicht unterscheiden lassen und welche
also Spezies im alten Sinne des Wortes darstellen, fithrte die
génauere mikroskopische Untersuchung zur Trennung kleinerer
Arten, die aber immerhin durch ganz scharfe Merkmale
differieren. Man braucht, um sich von dieser fortschreitend
schirferen Unterscheidung der Arten zu iiberzeugen, nur eine
‘dltere systematische Darstellung, wie z. B. Winters Pilzflora,
mit neueren systematischen Werken zu vergleichen: Kleine
Differenzen in der Sporengrosse, die feinsten Verschiedenheiten
der Membranskulpturen, Zahl und Lage der Keimporen usw,
geben hier ebenso kleine wie scharfe Unterschiede ab. Beinoch
umfassenderem Studium eines grosseren Vergleichsmaterials
kamen aber ebenso wie in Johannsen’s Versuchen Formen zum
Vorschein, die morphologisch nicht mehr scharf gegeneinander
abgegrenzterscheinen,sonderngleitende Reihenbilden. Wihrend
nun, wie wir gesehen haben, bei nicht parasitiren Organismen
nur sorgféltige Isolierung von reinen Linien zur gegenseitigen
Abgrenzung solcher Formen fithren kann, war dies bei den
Parasiten meistens viel leichter, weil sie fast immer streng an
besondere Wirte gebunden sind. Der Wirt besorgt also hier
die Isolierung und Reinkultur der einzelnen Linien. Ich mochte
Ihnen dies an einigen im Berner botanischen Institut niher
untersuchten Beispielen illustrieren:

Zum erstenmal bot sich uns das Schauspiel einer solchen
gleitenden Formenserie bei einer Untersuchung von Wilhelm
Miller (28)* iiber die Euphorbienbewohnenden Melampsoren,
von denen man die meisten bisher als M. Helioscopiz zusammen-
gefasst hatte, fir die aber Versuche zeigten, dass jede an eine
oder zwei besondere Euphorbia-Arten gebunden ist. Als nun
W. Miiller diese Formen untereinander verglich, zeigte es sich,
dass sie eine kontinuierliche Reihe bilden, deren eines Extrem
lang prismatische, zu festen Krusten verbundene Teleutosporen
besitzt, wihrend im andern Extrem diese Sporen fast kugelig
gerundet sind. Zwischen diesen beiden Typen sind aber die

1 Die eingeklammerten Zahlen entsprechen den Nummern des Literatur-
vzereichnisses.
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Uebergéinge so allméhlich, dass man, wenn die strenge An-
passung an die besonderen Wirte nicht wire, unmoéglich ein-
zelne Arten scharf von einander abgrenzen konnte.

Ganz analoge Resultate erhielt Erich Schmidt (40) bei Ver-
gleichung der Conidien der streng an verschiedene Niahrpflanzen
gebundenen Formen der Erysiphe Polygoni.

Am eingehendsten wurden aber diese Verhiltnisse von
E. Giumann (50) untersucht fiir die bekannte, auf Cruciferen
lebende Peronospora parasitica. Diese zerfillt in zahlreiche
Einzelformen, von denen jede fast nur auf Vertretern einer
einzigen Cruciferengatiung oder sogar nur auf bestimmten
Artgruppen von solchen lebt. Fir iiber 50 dieser Formen
wurden je 1000 Messungen von Lénge und Durchmesser der
Conidien ausgefithrt und die gefundenen Werte in Variations-
kurven dargestellt. Von diesen Kurven fallen nun kaum zwei
zusammen, sondern sie sind fast simtlich in der Lage und
Hohe ihres Gipfels gegeneinander verschoben, aber nur um
einen ganz kleinen Betrag, so dass sie stark iibereinander-
greifen. Es zeigt sich also hier das gleiche transgredierende
Fluktuieren wie es in den Johannsen’schen Versuchen mit den
reinen Linien der Bohnen zum Ausdruck kommt. Sehr an-
_schaulich ergeben sich diese Verhiltnisse auch bei einer Zu-
sammenstellung der Mittelwerte dieser je 1000 Messungen.

Allein nicht immer lassen sich zwischen den Formen von
Parasiten, die in Bezug auf ihre Wirtswahl von einander
differieren, solche kleine Verschiedenheiten nachweisen. Es
gibt vielmehr nach unseren heutigen Kenntnissen auch Formen,
die sich morphologisch gar nicht auseinanderhalten lassen und
deren einziger Unterschied in ihrer ungleichen Wirtswahl liegt.
Das sind die sogenannten biologischen Arten oder Spezies
sorores oder Forma speciales, wie sie wohl zuerst Schreeter
und Plowright bei den Uredineen nachgewiesen haben und dann
namentlich Eriksson fiir die Grasroste ins Licht stellte, die
aber seither von vielen Forschern und unter anderem auch
durch Untersuchungen im Berner botanischen Institut in den
verschiedensten Pilzgruppen konstatiert und niher untersucht
worden sind. Lassen Sie mich nun kurz auf die wichtigsten
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Eigentiimlichkeiten, die sich beim Studium derselben ergeben
haben, eintreten.

1. Schon in meinen fritheren Vortrigen habe ich darauf
aufmerksam gemacht, dass eine scharfe Grenze zwischen
morphologisch abgrenzbaren und rein biologischen Arten nicht
zu ziehen ist: Iur viele der letzteren kennt man zwar gegen-
wirtig keine dusseren Verschiedenheiten, aber es wird doch mit
der Zeit dieser Frage mit Hilfe der Variationsstatistik noch naher
getreten werden miissen. Es wird sich alsdann zeigen ob nicht
da und dort, vielleicht hiufiger als man es denkt, Verschieden-
heiten zum Vorschein kommen werden, wie sie E. Giumann
fir Peronospora parasitica gefunden hat, eventuell noch
weniger auffallend. So werden von Klebahn (51, p. 458) fur die
Formen der Puccinia graminis, welche bisher als das Prototyp
der rein biologischen Arten galten, kleine, allerdings bisher
nicht eingehender studierte Differenzen in den Sporenmassen
angegeben. Immerhin bin ich aber zurzeit doch der Meinung,
dass es wirklich auch Formen gibt, die nur biologisch von ein-
ander differieren.

2. Aber auch die biologischen Unterschiede, welche bei den
parasitischen Pilzen zur Trennung von kleinen Arten gefiihrt
haben, sind nicht immer gleich scharf. Es gibt biologische
Arten, die keine gemeinschaftliche Wirte haben, andere hin-
gegen besitzen zum Teil gemeinsame Nihrpflanzen. Bei
Protomyces macrosporus unterscheidet G. von Biiren (45) eine
biologische Art, die Aegopodium Podagraria als Hauptwirt hat
und eine andere, die auf Heracleum-Arten lebt; beide aber
gehen auf Pastinaca sativa iiber. Uromyces Polygoni und
Uromyces Polygoni amphibii, die von Gina Jacob (46) auf’s
neue untersucht worden sind, haben mehrere Geraniumarten
als gemeinsame Aecidienwirte, und verschiedene andere heteroe-
cische Uredineen differieren iiberhaupt nur in ihrem Uredo-
und Teleutosporen- oder in ihrem Aecidienwirt. Dahin gehdoren
z. B. die verschiedenen Coleosporien, welche ihre Aecidien auf
den Nadeln von Pinus silvestris bilden, Endlich gibt es sogar
Falle, in denen biologische Arten nur durch ungleichen Grad
ihrer Angriffsfihigkeit gegeniiber bestimmten Pflanzen von
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einander abweichen. Dies hat Alfred Steiner (32) dazu gefiihrt
bei den Formen der Alchemillenbewohnenden Sphaerotheca
Humuli sogar von kleinen biologischen Arten zu reden. Wir
wollen aber dieses Kapitel hier nicht weiter ausspinnen, da es
schon Klebahn in seinen « wirtswechselnden Rostpilzen » (52)
eingehend durch Beispiele belegt. ’

3. Sehr ungleich verhalten sich die biologischen Arten in
Bezug auf die Grosse des Kreises ihrer Wirte. Dies zeigt sich
besonders anschaulich, wenn man Pilze vergleicht, die auf
Vertretern der gleichen Pflanzenfamilie leben, so z. B. bei den
bekannten Cruciferenbewohnenden Albugo candida und Perono-
spora parasitica, die neben Capsella bursa pastoris noch viele
gemeinsame Wirte haben: Albugo candida zerfillt nach
Alb. Eberhardts (16) Versuchen jedenfalls nur in wenige biolo-
gische Arten, von denen jede Vertreter verschiedener Cruciferen-
gattungen befallen diirfte, wéhrend E. Giumann (50) fiir
Peronospora parasitica sehr zahlreiche kleine Arten unter-
scheidet, die wie wir bereits gesehen haben, auch minimale
morphologische Unterschiede zeigen. Aehnliche Verschieden-
heiten machen sich auch bei Vergleichung zwischen Claviceps
und verschiedenen Grasbewohnenden Rostpilzen geltend: so
geht die Forma Secalis des Mutterkornes auf die Gerste iiber,
wihrend die Forma Secalis der Puccinia glumarum Gerste nicht
befillt. Es verlduft also bei verschiedenen Parasiten, die einen
oder mehrere Wirte gemeinsam haben, dennoch die Wahl der
itbrigen Nahrpflanzen nicht immer parallel. Aber auch die
verschiedenen biologischen Arten, in die-eine und dieselbe
Parasitenspezies zerfillt, konnen einen sehr ungleichen Grad
von Plurivorie besitzen. Bei Protomyces macrosporus sind
nach G. von Biiren (45) mehrere biologische Arten zu unter-
“scheiden: eine multivore Hauptform und mehrere Spezialformen
mit engem Kreise von Wirten: f. sp. Aegopodii befillt eine
grosse Zahl von Umbelliferen aus verschiedenen Gattungen,
wiahrend f. sp. Heraclei, f. sp. Carvi, f. sp. Cicutariee nur auf
Vertreter einer bis weniger Gattungen sich anzusiedeln ver-
mogen. Ebenso verhélt sich nach R. Stiager (10) auch Claviceps
purpurea: ihre f. sp. Secalis bewohnt ausser Roggen noch eine
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grosse Reihe anderer Gramineen, wihrend z. B. die Form auf
Lolium sonst nur noch Bromus besiedelt.

4. Von besonderem Interesse ist die Frage: nach was fir
Gesichtspunkten wiahlt — wenn man sich so ausdriicken darf
— der Parasit seine Wirte? Es lassen sich in dieser Hinsicht
verschiedene Kategorien von biologischen Arten unterscheiden :
solche fir deren Wirtswahl geographische Verhéltnisse mass-
geblich sind und andere bei denen die systematische Stellung
der Nihrpflanzen in erster Linie in Betracht fillt. Fur erstere
bietet Uromyces caryophyllinus eine schone Illustration (38,
1913). Es handelt sich hier um eine heteroecische Art, die ihre
Aecidien auf Euphorbia Seguieriana, ihre Uredo- und Teleuto-
sporen aber auf verschiedenen Caryophyllaceen bildet. Bei Ver-
suchen, die ich mit Aecidiosporenmaterial aus dem Wallis aus-
fithrte, gelang es mir mit Leichtigkeit Saponaria ocymoides und
Tunica prolifera zu infizieren. Merkwiirdigerweise aber versagte
die Infektion auf Saponaria ocymoides so gut wie vollstandig, als
ich mit Aecidiosporenmaterial aus der Umgegend von Heidel-
berg operierte. Es liegen also hier zwei biologisch differente
Formen vor, von denen die eine Saponaria ocymoides und
Tunica prolifera, die andere aber nur Tunica zu infiziereu ver-
mag. Es ist nun sehr auffallend, dass dieses Verhalten mit der
geographischen Verbreitung jener zwei Caryophyllaceen parallel
geht, indem im Grossherzogtum Baden Saponaria ocymoides
fehlt, wihrend sie im Wallis ebenso wie Tunica prolifera sehr
hiaufig ist. Auf der gleichen Linie liegt der aus neueren
Forschungen sich ergebende Befund, wonach die biologischen
Arten der Grasroste in verschiedenen Gebieten der Erde nicht
ganz iibereinstimmende N&ahrpflanzen bewohnen. — Kine
weitere Konsequenz dieser Tatsache misste aber schliesslich
die sein, dass es auch biologische Arten geben muss, die aut
eine Gruppe von Wirten beschrinkt sind, welche der gleichen
Pflanzengesellschaft angehoren. In der Tat hat uns R. Stager
(17) mit einem derartigen Falle bekannt gemacht: es gibt
nimlich bei Claviceps purpurea eine biologische Art, die soweit
die Beobachtung reicht ausschliesslich auf den beiden Wald-
bewohnenden Gramineen Brachypodium silvaticum und Milium
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effusum lebt, wihrend sie z. B. Brachypodium pinnatum nicht
infiziert. Dahin gehort wohl auch die kiirzlich von Neger (53)
publizierte Angabe, dass ein Rubusbewohnender Mehltau auf
Eichen tibergehen kann.

~Es gibt nun aber andere Fille, in welchen die biologischen
Arten keine derartige Beziehung zur geographischen Ver-
breitung ihrer Wirte erkennen lassen. Dafiir ergibt sich bei
ihnen ein auffallender Parallelismus zwischen Wirtswahl und
systematischer Verwandschaft der Wirte. Da ist z. B. Puccinia
Pulsatillee Kalchbr. Diese zerfillt (38, 1913) in mehrere im
wesentlichen biologische Arten, welche sich in ihrer Wirtswahl
in ganz auffallender Weise auf die verschiedenen Sektionen
der Gattung Anemone und auf Atragene verteilen. Noch
frappanter ist das Verhalten der Formen von Puccinia Hieracii
nach den Untersuchungen von R. Probst (34) : man kann diese
Puccinia zunéchst in zwei kleine Arten zerlegen, die sich durch
die Lage der Keimporen ihrer Uredosporen unterscheiden und
von denen die eine auf den Piloselloiden, die andere auf den
Euhieracien lebt. Jede derselben zertillt dann aber wieder in
Formen, welche wohl als rein biologische angesehen werden
diirfen und die sich in ihrer Wirtswahl im ganzen und grossen
ziemlich genau an die verschiedenen Sektionen der Piloselloiden
und Euhieracien halten. Dieser Parallelismus, der auch auf zoo-
logischem Gebiete bekannt ist, geht so weit, dass man den Ge-
danken gedussert hat, es konne bei strengen Parasiten die
Wirtswahl als Kriterium fir die Verwandtschaft der Wirte
~ beniitzt werden. Damit geht man aber entschieden zu weit
(41), denn neben Fillen wie die soeben beschriebenen gibt es
auch solche, in denen Parasiten trotz strengster Auswahl ihre
Wirte doch ohne alle Riicksicht auf systematische Gesichts-
punkte aussuchen. Das schonste Beispiel hieflir bietet die
Uredo- und Teleutosporengeneration von Cronartium asclepia-
deum: In Bestdtigung einer frither schon von Geneau de
Lamarliere gemachten Wahrnehmung war es mir gelungen
auf experimentellem Wege einwandfrei darzutun (2. 5, 1901
und 1902), dass dieser Pilz ausser der Asclepiadacee Vincetoxi-
cum auch die Ranunculacee Paeonia befillt. Klebahn (54), der
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diese Studien fortsetzte, stellte dann aber die merkwiirdige
Tatsache fest, dass dieselbe Uredinee auch noch auf bestimmte
Vertreter der Scrophulariaceen, Verbenaceen, Balsaminaceen,
Loasaceen und Tropaeolaceen iibergeht. Aehnliches fand
Tranzschel (55) fiir die Aecidien der Puccinia Isiace und
Arthur (56) fiir die der Puccinia subnitens. Ich wiederhole aber
dabei nochmals ausdriicklich, dass diese Pilze nicht etwa
omnivor sind, sondern in den verschiedenen Familien, denen
ihre Wirte angehoren, diese streng auswihlen.

* *
*

Sehen wir von diesen letzten Fillen ab, so konnen wir
resiimierend sagen, dass bei den parasitischen Pilzen der
Speziesbegrift in einer sehr engen Beziehung steht zur Wirts-
wahl. Es dringt sich daher sofort die weitere Frage auf, ob
nicht auch bei der Entstehung und gegenseitigen Abgrenzung
der Arten bei diesen Organismen dem Wirte eine entscheidende
Bedeutung zukommt. Diese Frage soll uns jetzt beschiftigen
und zwar zuerst fiir die biologischen Arten und dann fiir die
morphologisch differenten Spezies.

Bevor wir aber darauf eintreten, ist es notig uns dariiber
Rechenschaft zu geben, auf was denn eigentlich die Verschieden-
heiten in der Wirtswahl beruhen ?

Es kommen hier zwei Dinge in Betracht: erstens die ver-
schiedene Empfinglichkeit der Wirte und zweitens die ver-
schiedene Befihigung der Parasiten den Wirt anzugreifen. Die
Faktoren, welche die ungleiche Eimpfinglichkeit verschiedener
Wirtspflanzen bestimmten Parasiten gegeniiber bedingen,
sind schon vielfach diskutiert worden. Man dachte dabei zu-
nichst an Unterschiede morphologischer und anatomischer
Natur. Solche kommen gewiss in manchen Féllen in Betracht.
Aber neuere Untersuchungen fithrten doch dazu, das Haupt-
gewicht auf Verschiedenheiten in der stofflichen Zusammen-
setzung zu legen (65), in die wir allerdings zurzeit noch sehr
wenig Einblick haben. Es ist moglich, dass die serumdiagno-
stischen Verfahren, die in neuerer Zeit auch auf Pflanzen an-
gewendet werden, dazu geignet sind Unterschiede zwischen
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empfinglichen und unempfinglichen Pflanzen oder Ueberein-
stimmungen zwischen Wirten multivorer Parasiten darzutun.
Wir haben freilich keine Ahnung davon, was filr gemeinsame
chemische Eigenttimlichkeiten, z. B. den ganz verschiedenen
Familien angehdrenden Wirten des Cronartium asclepiadeum
gemeinsam sind. Nichtempfinglichkeit fiir bestimmte Parasiten
kann aber auch durch Schutzstoffe zustande kommen : so hat
neulich Kirchner (57) gezeigt, dass in bezug auf Gelbrost und
Steinbrand besonders Séuren eine Rolle spielen. — Fiir unsere
Betrachtung ist aber von grosserer Wichtigkeit die wungleiche
Befihigung verschiedener Parasiten auf bestimmie Wirte ein-
zuwirken und sich die in ithnen enthaltenen Stoffe zu Nutze zu
machen. Dass derartige Verschiedenheiten -auch zwischen sehr
nahe verwandten Parasiten bestehen, kann ich an einem
- instruktiven Beispiel bestétigen: Gymnosporangium Sabine
und Gymnosporangium confusum konnen beide die Blitter
des Birnbaumes befallen. Ersteres, fiir welches der Birnbaum
den Hauptwirt darstellt, bildet auf dessen Blittern kleine
gallenartige Anschwellungen, aus denen spéter die bekannten
Gitterrostaecidien hervorbrechen. Fiir Gymnosporangium con-
fusum ist Crategus der Hauptwirt, aber wenn es Birnblitter
infiziert, so bewirkt es hier, oftenbar infolge einer Giftwirkung,
braune Flecken, welche meist absterben, so dass nur relativ
selten Aecidienbildung zustande kommen kann.

In verschiedener Fahigkeit, bestimmte Pflanzen anzugreifen
und sie sich zu Nutze zu machen, besteht nun aber gerade das
Wesen der biologischen Arten. Wenn wir also nach der Ent-
stehung derselben fragen wollen, so handelt es sich darum
festzustellen, ob und wie bei Parasiten Verdnderungen ihrer
Angriffsfahigkeit zustande kommen konnen.

Ich habe in meinem fritheren Vortrage vor allem darauf
hingewiesen, dass man hier in erster Linie an eine ausschliess-
lichere Gewdhnung der Parasiten an bestimmte Wirte, be-
ziehungsweise an Abgewohnung anderer zu denken hat. Wir
zeigten damals, dass es Klebahn (58) gelungen ist die urspriing-
lich multivore Puccinia Smilacearum-Digraphidis, die auf
verschiedenen Asparagoideen lebt, durch stete Kultur auf
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Polygonatum dazu zu bringen die Angriftsfihigkeit gegeniiber
den andern Aecidienwirten bis zu einem gewissen Grade ein-
zubiissen. — Was hier im kleinen auf experimentellem Wege
im Labaratorium erzielt worden ist, das kann auch im Grossen
in der Natur geschehen, wobei wegen der viel langeren Dauer
des «Versuchs» ein noch ausgesprocheneres Resultat moglich
ist. Ich habe Ihnen vorhin gezeigt wie die Spezialisation des
Uromyces caryophyllinus im Wallis und in Baden von der Ver-
breitung der Saponaria ocymoides abhingig ist. Man gewinnt
hier ganz den Eindruck, dass der Pilz in Baden, wo jene
Saponaria fehlt, die Fihigkeit verloren hat, diese Pflanze zu
befallen: er hat sich diesen Wirt gewissermassen abgewdhnt.

Allein nicht bloss das Fehlen eines Wirtes in einem be-
stimmten Gebiete kann Abgewdhnung von Seiten des Parasiten
nach sich ziehen; der gleiche Effekt konnte vielmehr auch da-
durch zu Stande kommen, dass ein Wirt einem Parasiten gegen-
iiber aus irgend einem Grunde unempfinglich wird.

Eine Verdnderung der Befdhigung eines Parasiten zum An-
griffe auf bestimmte Wirte kann aber auch umgekehrt in einer
Angewohnung an einen’néuen\ Wirt bestehen. Englische und
amerikanische Forscher haben sich vorgestellt, dass dies
moglich sei durch Vermittlung einer sogenannten « bridgeing
species ». Am klarsten wird das an einem von Freeman und
Johnson (59) beschriebenen Falle. Diese Forscher experimen-
tierten mit einer Form der Puccinia graminis, die auf Weizen
lebt, aber nicht auf Hafer itbergeht. Es gelingt aber, sie auf Gerste
zuitbertragen und wenn man sie hier eine Zeitlang kultiviert hat,
so erhilt sie dadurch die Befihigung auch Hafer zu befallen.
Die Gerste stellt also gewissermassen die Briicke dar, durch
die es gelingt den Parasiten auf einen neuen Wirt iiberzufiihren.
Man muss also annehmen, dass die Gerste hier einen ver-
andernden Einfluss auf die Angriffsfihigkeit des Parasiten aus-
ibt. Die Rolle solcher «Briicken» konnten vielleicht auch
Bastarde spielen. Gertrud Sahli (49) und ich (33) haben nim-
lich feststellen konnen, dass es Fille gibt, in welchen Bastarde
zwischen empfinglichen und unempfinglichen Wirtspflanzen
empfanglich sind. Es wire daher denkbar, dass durch an-
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schliesslich auch befiahigt wiirde auf die Elternpflanze iiberzu-
gehen, welche ihm vorher nicht zusagte.

Auf einen Einfluss des Wirtes ist endlich jedenfalls auch das
Zustandekommen jener biologischen Arten zuriickzufiihren,
deren Wirtswahl mit der systematischen Verwandtschaft ihrer
Nédhrpflanzen parallel geht, wie wir dies z. B. fiir Puccinia
Hieracii dargelegt haben. Aber die Dinge liegen hier gewiss
viel komplizierter. Man muss sich vorstellen, dass die Art-
bildung des Wirtes, sei sie nun durch Mutationen oder durch
Kreuzungen vor sich gegangen, auch Verinderungen und
Spaltungen des Parasiten nach sich gezogen habe.

Mit dem Gesagten scheinen nun aber jene Fille im Wider-
spruch zu stehen, in denen, wie bei Cronartium asclepiadeum,
die Wirtswahl weder zur geographischen Verbreitung der Wirte
noch zu deren systematischer Verwandschaft in irgend einer
Beziehung stehen. Wenn eben jenes Cronartium die Fahigkeit -
besitzt, auf die afrikanische Scrophulariacee Nemesia versicolor
iiberzugehen, die, bevor sie nach Europa gebracht wurde, sicher-
lich nie seinen Weg gekreuzt hat, so kann da von keiner An-
oder Abgewohnung die Rede sein; vielmehr muss der Parasit
schon lange bevor er die Nemesia wirklich befiel, die latente
‘Fihigkeit besessen haben, auf sie iiberzugehen. Das ist aber
schliesslich ebensowenig etwas absonderliches, als wenn es ge-
~ lingt, fleischfressende Tiere aus den Tropen mit europiischem.
Fleische zu fiittern. Man muss in solchen Fillen mit Klebahn (60)
die bereits oben angedeutete Annahme machen, dass, infolge
irgend einer uns unbekannten chemischen Uebereinstimmung
der Wirte, der Parasit, welcher fihig ist Vincetoxicum zu be-
fallen, dadurch eo ipso auch fihig wurde Nemesia zu ergreifen.

Es ist aber schliesslich gar nicht ausgeschlossen, dass ein
Parasit auch ganz unabhingig von der Wirtspflanze Verin-
derungen seiner Angriffsfihigkeit durchmachen konnte. Warum
sollten jene erwédhnten Fille von Pleophagie z. B. nicht auch so
entstanden sein konnen, dass ein Parasit, der vielleicht wahrend
langer Zeit durch Gewdhnung an einen bestimmten Wirt ein-
geengt war, nun plotzlich explosionsartig seine Fesseln sprengen
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und den Kreis seiner Ndhrpflanzen stark erweitern wiirde, um
sich dann spiter aufs neue zu spezialisieren. Der, ebenfallsvon
Klebahn (52, p. 167), gedusserte Gedanke einer wechselsweise
vor sich gehenden Erweiterung und Verengerung des Kreises
der Nahrpflanzen hat sicherlich viel bestechendes an sich.
Doch wir wollen diese Spekulationen verlassen und uns der
zweiten von uns gestellten Frage zuwenden, ndmlich der Frage
ob auch bei der Entstehung morphologisch verschiedener Para-
sitenformen dem Wirte ein Einfluss zukommen kann. A priori
liegt eine Bejahung dieser Frage deshalb nahe, weil, wie wir
oben gezeigt haben, eine scharfe Grenze zwischen rein biolo-
gischen und morphologisch von einander differierenden Arten
nicht zu existieren scheint, besonders nicht fiir jene biologischen
Arten, die einen Parallelismus zur systematischen Verwandt-
schaft ihrer Wirte erkennen lassen. Ich habe daher auch in
meinen fritheren Vortrigen den Standpunkt vertreten, es seien
die biologischen Arten als werdende morphologische Spezies
anzusehen. Um das zu beweisen miisste nun vor allem gezeigt
werden konnen, dass wirklich der Wirt auch formveridndernd
auf seine Parasiten einwirken kann und zwar in dem Sinne, dass
dabei Formverinderungen auftreten, die sonst als Speziesmerk-
male gelten. Derartige Angaben liegen nun allerdings ver, aber
man muss sich eingesteheu, dass es mit dem betreffenden Tat-
sachenmaterial nicht glinzend bestellt ist! Ich selber kann nur
mit einer Beobachtung aufwarten (20, 1906), auf die ich aber
nicht einmal grossen Wert legen mochte: Bei Infektionsver-
suchen mit Puccinia Liliacearum schien es mir als ob dieser
Pilz auf Ornithogalum pyrenaicum mehr zur Bildung dreizelli-
ger Teleutosporen neige als auf O. umbellatum. Wichtiger ist
der Befund, iiber den Freemann und Johnson (59) berichten,
nach welchem bei Ueberziichten der Puccinia graminis von
einer Graminee auf eine andere Verdnderungen in der Uredo-
sporengrosse eintraten. Die merkwirdigsten Angaben aber
teilen uns die amerikanischen Forscher Long (61) und Dodge
(62) mit: sie laufen darauf hinaus, dass zwei Uredineen, die
sonst morphologisch erheblich verschieden sind, wenn sie auf
dem gleichen Wirte auftreten, vollig gleiche morphologische
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Charaktere annehmen. Ich glaube aber bestimmt, dass diesen
letzten Angaben Versuchsfehler zugrunde liegen. Man wiirde
wohl in der Literatur noch da und dort zerstreut analoge Mit- -
teilungen finden, die aber alle einer sorgfiltigen Kritik unter-
zogen werden miissten. Doch auch wenn solche Fille einwand-
frei festgestellt sein sollten, so konnte aus ihnen noch keine all-
gemein giltige Regel abgeleitet werden, denn es gibt zuweilen
selbst zwischen nahe verwandten, auf dem gleichen Wirte leben-
den Arten morphologische Differenzen, so dass man annehmen
muss, letztere seien unabhingig vom Wirte entstanden. Dies
trifit z. B. zu fir die beiden auf Centaurea Jacea und einigen
andern Centaureen lebenden Puccinia Jacea Otth. und P. Cen-
taureae DC f. sp. Transalping, die Alfr. Hasler (19) neuerdings
experimentell untersucht hat, wobei er zum Resultat kommt,
dass sie trotz morphologischer Verschiedenheit in ihrer Wirts-
wahl nahezu tibereinstimmen. Die Maglichkeitaber, dass eine Be-
einflussung von Parasiten durch den Wirt stattfinden kann, dart
jedenfalls nicht von vorneherein abgewiesen werden, besonders
nicht nach den Erfahrungen, die an Schimmel- und Hefepilzen
gemacht worden sind. Es zeigte sich némlich dort, dass nicht
nur physiologische Eigentiimlichkeiten, wie Farbstoftbildung,
Fahigkeit zur Sporenbildung etc., sondern auch Formverhélt-
nisse direkt durch Einwirkung zum Beispiel von bestimmten
Chemikalien verindert werden konnen. Und zwar ist es dabei
fiiruns besonders wichtig, dass unter diesen Versinderungen auch
solche auftreten, die sofort erblich fixiert sind. Die Meinungen
gehen allerdings dariiber auseinander, ob man es mit erblich
gewordenen Modifikationen oder mit Mutationen zu tun hat.
Alexandrine Haenicke (63), die vor kurzem eine solche Unter-
suchung tiber Penicillinm- und Aspergillusarten verodffentlicht
hat, kommt znm Schlusse, dass man es in solchen Fallen nicht
ohne weiteres mit dem einen oder andern zu tun hat, dass viel-
mehr die bei hoheren Pflanzen iibliche Klassifikation der Abande-
rungen vollig versagt. Das mag auch fiir die Parasiten gelten. Und
so wollen auch wir nicht untersuchen, ob fir die Entstehung der
biologischen und morphologischen kleinen Arten das eine oder
anderediesermodernen Stichwortezur Anwendungzubringensei.
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Zum Schlusse miissen wir nun noch kurz auf die Frage ein-
treten, ob es ausser dem Wirte auch andere Faktoren gibt,
die bei der Bildung neuer Formen der Parasiten in Betracht
fallen konnten. Neben den biologischen Arten, die sich durch
ihre Wirtswahl unterscheiden, gibt es speziell bei den Rostpilzen
auch solche, die von andern durch den Wegfall gewisser |
Sporenformen, besonders der Uredoform abweichen. Statis-
tische Vergleichungen ergaben nun, dass derartige Formen mit
verkiirztem Entwicklungsgange vorwiegend hoheren Gebirgs-
lagen angehoren und es lag daher nahe, fir deren Entstehung
klimatische Faktoren in Betracht zu ziehen. Dies schien sich
denn auch zu bestitigen, als einer meiner Schiiler, B. Iwanott
(25) durch Verbringung der Puccinia Pimpinellee aus der Ebene
auf das Faulhorn experimentell eine Verkiirzung oder weit-
gehende Unterdricckung der Uredosporenbildung zustande
bringen konnte. Allein weitere Fortfithrung dieser Versuche
durch Morgenthaler (35) und neuerdings in Uruguay durch
Gassner (64) zeigten, dass das frithere oder spitere Eintreten
der Teleutosporenbildung durch bestimmte Verinderungen des
Wirtes bedingt wird. Man wird daher auch jene Einwirkung
klimatischer Faktoren auf die Entstehung von Formen mit ver-
kiirztem Entwicklungsgange als eine indirekte zu denken haben :
die klimatischen Faktoren beeinflussen den Wirt und erst dieser
den Parasiten. — Aehnlich verhilt sich wohl die Sache auch da,
wo gewisse morphologische Charaktere von Parasiten eine Bezie-
hung zu Licht- und Feuchtigkeitseinfliissen erkennen lassen:
dahin gehort die verinderliche Dicke der Peridienzellwinde
der Uredineen-Aecidien, die von Mayus (11) und Iwanoff (25)
niher verfolgt wurde und ebenfalls die von Wilhelm Miiller (28)
nachgewiesenen Verschiedenheiten der Teleutosporen von Me-
lampsora Helioscopiae und ihren Verwandten. In beiden Fillen
zeigt sich nidmlich ein Parallelismus zur Blattstruktur des
- Wirtes, die ja bekanntlich ihrerseits vom Milieu abhéingig ist.

So sehen wir denn, wie sich in verschiedenster Beziehung
immer wieder der Satz bestitigt, dass die Speziesmerkmale der



— 31 —

Parasiten eine weitgehende Abhingigkeit von den Niahrpflanzen
erkennen lassen. Und gerade diese engen und so mannigfal-
tigen Wechselbeziehungen zwischen dem Parasiten und seinem
Wirte machen das Studium dieser Lebewesen zu einem so
“dusserst reizvollen, und verlocken immer wieder dazu, die ver-
wickelten und noch keineswegs abgekldrten Probleme, welche
wir heute beriihrt haben, aufs neue an die Hand zu nehmen in
der Hoffnung auch in dieses Gebiet doch allméhlig noch tiefer
einzudringen.
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