
CLÉMENÇON & KARASCH: Anatomie der Sklerotien 7

Anatomie der Sklerotien, Entwicklung der Primordien 
und das Vorkommen von Schnallen und Pseudoschnallen

bei Coprinopsis sclerotiorum

HEINZ CLÉMENÇON

Musée Botanique Cantonal, Avenue de Cour 14bis, CH-1007 Lausanne, Schweiz

PETER KARASCH

Taubenhüller Weg 2a, D-82131 Gauting OT Hausen, Deutschland

eingereicht am 24.2.2006

CLÉMENÇON, H. & KARASCH, P., (2007) – Anatomie der Sklerotien, Entwicklung der Primordien und das 
Vorkommen von Schnallen und Pseudoschnallen bei Coprinopsis sclerotiorum. Mycol. Bav. 9: 7-42.

K e y w o r d s :  Coprinus, Coprinopsis, carpogenesis, nodulus, primordium, development, 
sclerotium, clamp connections, pseudoclamps. 

S u m m a r y :  The anatomy of the sclerotium, its germination with a mycelium or with a nodulus, 
and the development of the primordia of Coprinopsis (Coprinus) sclerotiorum are described. True clamp 
connections and true pseudoclamps are present, and the «pseudo clamps» mentioned by the original 
authors in the fi rst taxonomic description of this species are identifi ed as true clamp connections with 
a somewhat unusual form.

Z u s a m m e n f a s s u n g :  Die Anatomie des Sklerotiums, dessen Keimung mit einem Myzel 
oder mit einem Nodulus, und die Entwicklung der Primordien von Coprinopsis (Coprinus) sclerotiorum 
werden beschrieben. Echte Schnallen und echte Pseudoschnallen werden nachgewiesen, und die 
«Pseudoschnallen» im Sinne der Erstbeschreiber dieser Art werden als echte, jedoch ungewöhnlich 
geformte Schnallen erkannt.

Einleitung
Die Basidiome von Coprinopsis sclerotiorum (Horvers & de Cock) Redhead, Vilgalys & 
Moncalvo entwickeln sich auf feucht gehaltenen, aus verwittertem Rinderdung isolierten 
Sklerotien (ULJÉ & NOORDELOOS, 1997; ULJÉ 2000; KARASCH 2002). Die genannten Autoren 
erwähnen das Vorkommen von Sklerotien und der darauf erscheinenden Primordien, machen 
aber keine Angaben zu deren Anatomie. Die beiden erstgenannten Autoren beschreiben 
und zeichnen überlappende Hyphenzellen und nennen die Überlappungen „pseudoclamps“. 
Sie sind auch der Meinung, dass echte Schnallen fehlen, obschon ULJÉ (2000) eine solche 
zeichnet.
Bisher sind nur zwei Standorte dieses Pilzes bekannt geworden, der erste in den Niederlanden 
(ULJÉ & NOORDELOOS, 1997; ULJÉ 2000), der zweite in Deutschland (KARASCH 2002). Vom 



deutschen Standort standen im Dezember 2004 drei und im März 2005 dreißig frische 
Sklerotien zur Verfügung. Ein Sklerotium wurde aufgeschnitten und für die anatomische 
Untersuchung fi xiert; die anderen wurden in einer feuchten Kammer aufgestellt, wo sie 
von Februar bis Mai 2005 reichlich Primordien bildeten, deren Entwicklung plectologisch 
verfolgt werden konnte. Bei dieser Gelegenheit konnte auch die Natur der „pseudoclamps“ 
sensu ULJÉ & NOORDELOOS (1997) genauer untersucht werden.

Ergebnisse und Diskussion
Anatomie der Sklerotien – Die Sklerotien sind unregelmäßig geformte, 5-15 (20) x 4-6 
mm große Körper mit einem weißlichen bis leicht rosabräunlichen, homogenen und leicht 
schneidbaren Mark, umgeben von einer sehr dünnen, zerbrechlichen, dunkelgrauen bis 
dunkelbraunen, oft marmorierten Rinde (Abb. 1).

Das Mark besteht aus dicht verfl ochtenen, unregelmäßig und vielgestaltig verzweigten, meist 
länglichen Zellen mit farbloser, leicht verdickter Wand (Abb. 2c,d). Im zentralen Mark sind 
die Zellen größer als gegen die Rinde. Das Gefl echt sieht im Quer- und Längsschnitt gleich 
aus und weist keine morphologische Polarität auf. Die Zellen sind mehrkernig (Abb. 3a) 
und enthalten zahlreiche Einlagerungen, die sich mit Aluminium-Zirkonium Hämatoxylin 
stark bräunlichrot, mit der Tannin-Eisenchlorid-Reaktion dunkelgrau und mit Baral›scher 
Jodlösung kräftig orangebraun färben und daher aus Glykogen oder einem eng verwandten 
Polysaccharid bestehen (Abb. 2c,d, 3b). Entsprechend färbt sich eine frische Schnittstelle 
mit Melzer`s oder Baral`s Jodlösung rasch dunkelbraun. In den lebenden Zellen sieht man 
bisweilen kleine, farblose Grana unbekannter Natur.

Abb. 1: Lebende Sklerotien von Coprinopsis sclerotiorum. 

Fig. 1: Living sclerotia of Coprinopsis sclerotiorum. 
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Nach Färbung mit Toluidinblau sieht man viele, kleine, orthochromatisch dunkelblaue 
Körner im Zytoplasma einiger Zellen (Abb. 3b). Karbolfuchsin färbt in vielen Zellen eine 
auffallende Granulation lilarot an (Abb. 3c), und Eisen-Karminessigsäure färbt in manchen 
Zellen eine dichte Granulation stark und dunkel an, ähnlich wie die siderophile Granulation 
der Lyophyllum-Basidie (Abb. 3e). Ob diese mit der farblosen Granulation der lebenden Zelle 
identisch ist, muss dahingestellt bleiben.
Die Zellwände färben sich mit SDS-Kongorot intensiv rot, mit Toluidinblau kräftig 
metachromatisch lila-rötlich, bleiben aber in Karbolfuchsin, Baum wollblau-Milchsäure, 
Melzer’s und Baral’s Jodlösungen und in Chlorzinkjod farblos. An manchen Stellen im Mark 
des Sklerotiums wird mit Aluminium-Zirkonium-Hämatoxylin eine auffallende Inkrustation 
der Zellwände angefärbt, die an andern Stellen völlig fehlt (Abb. 2d).
Die dunkelbraune Rinde des Sklerotiums ist nur etwa 17-40 μm dick und besteht aus sehr 
vielgestaltig-koralloiden, eng verzahnten Zellen mit dicken, braunen Wänden (Abb. 4). Sie ist 
stellenweise von einer sehr dünnen Lage sehr kleiner Zellen mit farblosen, dünnen Wänden 
überlagert (Abb. 2b).

Keimung der Sklerotien  – In einer feuchten Kammer keimen die Sklerotien nach ein paar 
Wochen mit kleinen, weißen Büscheln von Lufthyphen aus, die bald zu dicht gefl ochtenen, 
halbkugeligen bis leicht verlängerten Noduli werden, die sich innerhalb einiger weiterer Tage 
zu Primordien entwickeln (Abb. 5a). An aufgesprungenen Stellen und an Schnitt fl ächen tritt 
nach wenige Tagen ein weißes Luftmyzel auf, in dessen Flaum einige weitere Tage später 
Basidiom-Anlagen entstehen (Abb. 5b-f). Die Hyphen dieses Luftmyzels entspringen den 
nahe der Schnittfl äche gelegenen Markzellen. Zuerst bildet sich in den Markzellen eine neue 
Wand, die stellenweise der Markzellenwand eng anliegt (Abb. 6c), meist aber eine innere, 
frei im Zytoplasma der Markzelle liegende und oft septierte Hyphe bildet. Diese Hyphe 
verlängert sich und bricht schließlich an irgend einer Stelle durch die Markzellenwand nach 
außen und wächst zu einer Keimhyphe aus (Abb. 6). Auskeimende interne Hyphen trifft man 
nur bis etwa 100 μm Tiefe unter der Schnittfl äche an. Dies könnte darauf hinweisen, dass 
die Keimhyphen durch Luftsauerstoff angeregt werden, der nur schwer durch die dichte und 
melanisierte Rinde dringt.

Entwicklung der Primordien – Die Carpogenese (Fruchtkörperentwicklung) wird hier in 
zehn willkürlichen Entwick lungsstadien vorgestellt, wie sie sich aus dem fi xierten Material 
ergaben.
1) Das jüngste untersuchte Entwicklungsstadium ist ein Nodulus von etwa 115-120 μm 
Durchmesser (Abb. 7). Er weist keine plectologische Differenzierung auf und ist aus 
gleichartigen, zylindrischen Hyphen locker gefl ochten. Glykogen fehlt in den allermeisten 
Hyphen.
2) Das nächste Stadium hat einen Durchmesser von etwa 170 μm und weist bereits eine 
deutliche plectologische Differenzierung auf, obwohl weder eine Hutanlage noch eine 
Stielanlage vorhanden sind (Abb. 8). Eine äußere, etwa 30-40 μm dicke Außenschicht ist 
aus gleichartigen, glykogenfreien Hyphen gefl ochten und umgibt einen etwas dichteren 
Kern, dessen Hyphen oft glykogenhaltig sind und die daher im Bild dunkel erscheinen. Im 
unteren Drittel fi nden sich zahlreiche stark glykogenhaltige und einige turgeszent erweiterte 
Hyphen.
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3) Im dritten Stadium unserer Reihe hat der Nodulus einen Durchmesser von rund 340 μm 
erreicht. Er besteht aus einer sehr lockeren, 75-100 μm mächtigen Hülle und einem dichten, 
sehr deutlich gewordenen Kern (Abb. 9). Noch fehlen gut abgrenzbare Anlagen für Hut und 
Stiel, obwohl die obere Hälfte des dichten Kerns dem Hut- und Stielbereich des künftigen 
Basidioms entspricht. Dieser Bereich besteht ausschließlich aus dünnen, zylindrischen, 
wirr verwobenen, generativen Hyphen und sitzt auf einem basalen Sockel, dessen Hyphen 
teilweise turgeszent erweitert und zum Teil auch glykogenhaltig sind (Abb. 10). Dieser 
Sockel zeigt die plectologische Struktur des Sekundärnodulus (CLÉMENÇON 1997, 2004), der 
auch physiologisch vom Primärnodulus verschieden ist (KÜES 2000, Coprinopsis cinerea 
(Schaeff.) Redhead, Vilgalys & Moncalvo). Glykogen spielt in der Entwicklung mancher 
Tintlinge eine entscheidende Rolle und kann in vielen Primordien nachgewiesen werden 
(MADELIN 1960; JIRJIS & MOORE 1976; BLAYNEY & MARCHANT 1977; CLÉMENÇON 1997).

4) In der nächsten, 440 μm breiten Entwicklungsstufe ist der Glykogengehalt des Sockels 
wesentlich höher als im vorhergehenden Stadium, und die Anzahl der stark turgeszent 
erweiterten Hyphen hat zugenommen. Der hohe Glykogengehalt bewirkt, dass die Basalzone 
im durchleuchteten Primordium dunkler erscheint (Abb. 11). Im dichten Kern über dem 
glykogenhaltigen Sockel sind einige Hyphen turgeszent erweitert. Eine klare Stielanlage 
fehlt immer noch, so wie auch der Hut immer noch nicht klar angedeutet ist. Die lockere 
Hülle ist etwas mächtiger geworden und erreicht stellenweise 130 μm Dicke.
5) Das etwa 390 μm dicke Primordium des fünften Entwicklungsstadiums (Abb. 12-14) ist 
etwas weiter entwickelt als das vorhergehende Stadium, obwohl es etwas kleiner ist. Der 
Sockel ist nun sehr reich an Glykogen, das in unregelmäßig geformten, stark erweiterten 
Hyphenzellen gelagert ist (Abb. 14). Die Basidiomanlage ist deutlich erkennbar und in Stiel 
und Hut gegliedert, aber die Hyphen dieser Anlagen sind immer noch wirr verwoben. Einzig 
der neu entstandene Hutrand zeigt einen Aufbau aus mehr oder weniger vertikal abwärts 
wachsenden Hyphen (Abb. 13). Es ist bemerkenswert, dass unter dem Hutrand noch keine 
prähymeniale Höhle auftritt, sondern dass die Hyphen des Hutrandes an die Hyphen des 
darunter liegenden Gefl echtes stoßen. Die lockere Hülle wird nun als Velum universale 
erkennbar. Der Hutscheitel ist nicht scharf von der Hülle abgegrenzt, sondern geht fl ießend 
in diese über, wie dies schon von REIJNDERS (1979) bei einigen anderen Tintlingen und 
von CLÉMENÇON (1997) bei Coprinopsis trispora (Kemp & Wattling) Redhead, Vilgalys & 
Moncalvo festgestellt wurde. Unter dem linken Hutrand in der Abb. 12 sind einige sehr 
stark turgeszent erweiterte, kurze Hyphenabschnitte erkennbar (Pfeil). Dies ist die allererste 
Anlage der Stielröhre, die in diesem Stadium noch unvollständig ist.
6) Das 730 μm messende Primordium des nächsten untersuchten Stadiums fällt durch seine 
andere Verteilung des Glykogens auf (Abb. 15,17). Während dieses in den vorhergehenden 
Stadien gleichmäßig im Sockel verteilt war, ist es jetzt auf dessen Peripherie beschränkt. 
Dies kommt wohl durch die stärkere Ausbildung der Stielanlage zustanden, die nun fast den 
ganzen Sockel durchstößt. Im oberen Teil dieser Anlage ist der künftige Stiel bereits in eine 
aus sehr weiten Hyphen bestehende Röhre und ein aus dünnen Hyphen bestehendes Mark 
geteilt, was besonders schön in der Abb. 16 zu sehen ist. Die Hutanlage ist ein kompaktes 
Kissen aus wirr verfl ochtenen Hyphen, dessen Rand nur schlecht erkennbar ist. Er besteht aus 
mehr oder weniger parallelen, horizontal oder nach außen-abwärts wachsenden Hyphen und 
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entspricht in seiner Organisation etwa dem Zustand des vorigen Stadiums. Die allgemeine 
Hülle ist dichter geworden und nach außen schärfer begrenzt als in den vorigen Stadien. Das 
Gefl echt des Hutscheitels geht fl ießend in das Velumgefl echt über, sodass die Hutoberseite 
plectologisch nicht vom Velum unter scheid bar ist.

7a) Wesentlich weiter fortgeschritten ist die plectologische Entwicklung im nächsten, etwa 
835 μm breiten Primordium. Im zentralen Teil der Hutanlage sind die Hyphen wirr verwoben, 
gegen den Hutrand zu laufen sie subregulär mehr oder weniger parallel (Abb. 18,19). Auf 
der Hutunterseite fi nden wir die ersten Anlagen einer prähymenialen Palisade: kurze, radial 
angeordnete, verkehrt U-förmige, von einer unregelmäßigen Hymenialanlage ausgekleidete 
Rinnen, deren Seitenwände (die zukünftigen Lamellen) mit der Stiel oberfl äche verbunden 
sind, sodass die Palisade keine durchgehende Schicht bildet (ruptohymeniale Entwicklung, 
Abb. 20,22,23). In den Rinnen der Hymenialanlagen befi nden sich einige Reste abgestorbener 
und geschrumpfter Hyphen (Abb. 21,22). Diese deuten darauf hin, dass die Rinnen der 
Hymenialanlagen durch Zelltod (Apoptosis) entstehen, wie das für Coprinopsis cinerea 
festgestellt wurde (LU 1991). Der Stiel besteht nun aus einer mächtigen, peripheren Zone 
stark erweiterter Physalohyphen (die künftige turgeszente Stielröhre) und einem zentralen 
Strang aus dünnen, generativen Hyphen (das künftige Mark). In beiden steigen die Hyphen 
subregulär nach oben. Das Glykogen befi ndet sich vor allem im unteren Teil der peripheren 
Stielzone. Die allgemeine Hülle ist über dem Hut dicker und dichter. Sie ist weder vom Stiel, 
noch vom Hut brüsk verschieden, sondern geht allmählich in diese über.
7b) Eine andere Schnittserie, diesmal quer zur Längsachse eines etwas älteren, aber noch zur 
gleichen Entwicklungsstufe gehörenden Primordiums von etwa 900 μm Durchmesser geführt, 
zeigt die Stadien der ruptohymenialen Entwicklung an ein- und demselben Primordium. Die 
Entwicklung beginnt am Hutrand und schreitet gegen den Hutscheitel zu fort, sodass die 
ältesten Stadien unten, die jüngsten oben zu fi nden sind. Dies wurde bereits bei Coprinopsis 
cinerea beobachtet (ROSIN & MOORE 1985) und kann hier für Coprinopsis sclerotiorum bestätigt 
werden. Die Abbildung 22 zeigt drei radiale Rinnen mit je einem jungen Hymenium und vier 
junge Lamellen, deren Schneiden nicht von der Palisade bedeckt sind. Die Abbildung 23 
zeigt ein älteres Stadium der ruptohymenialen Ent wicklung, etwas weiter unten am gleichen 
Primordium. In beiden Fotografi en können tote Hyphenreste gesehen werden (Pfeile). Die 
Zellen der Palisade sind bereits leicht verschieden groß und zeigen damit eine kommende 
Differenzierung in Protobasidien und Zystiden an.
8) Ein anderes Primordium von etwa gleicher Größe (860 μm Breite) ist plectologisch 
bereits weiter fortgeschritten. Kurz nachdem die ersten Lamellenanlagen aufgetreten sind, 
wird die Pileipellis über dem Hutscheitel gelatinös, unterscheidet sich aber sonst nicht von 
den unmittelbar darunter und darüber liegenden Zonen der Huttrama und der allgemeinen 
Hülle (Abb. 24). Letztere differen ziert sich in eine äußere, etwa 30-40 μm dicke, stellenweise 
schwach gelatinöse Schicht und eine innere, etwa 80-100 μm dicke, nicht gelatinöse Zone. 
Die Hyphen der zentralen Huttrama sind wirr angeordnet und zum Teil stark turgeszent 
erweitert, während sie gegen den Hutrand zu zylindrisch bleiben, subregulär angeordnet 
sind und etwa parallel in einem schwachen Bogen nach außen-unten laufen. Die Hyphen 
der Lamellentrama zeigen einen allgemeinen Verlauf von der Huttrama schräge nach innen-
unten gegen den Stiel, sind aber locker subregulär angeordnet (Abb. 25). Das Gefl echt des 
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künftigen Stielmarkes besteht aus ziemlich dicht gedrängten, subregulär aufsteigenden, 
dünnen, generativen Hyphen. In der Stielbasis enthalten viele ihrer Zellen Glykogen; oben 
gehen sie unverändert in die irreguläre Huttrama über (Abb. 26). Die Physalohyphen der 
Stielröhre bestehen immer noch aus kurzen, sehr breiten Zellen. In der Stielbasis enthalten sie 
Glykogen; oben verdünnen sich die meisten und gehen in generative Hyphen der Huttrama 
über; nur gelegentlich fi ndet man eine blind endende Physalohyphe (Abb. 27). Die Zellen 
der Hymenialanlage haben begonnen sich zu differenzieren und sind von sehr verschiedener 
Größe (Abb. 28). Neben vielen zylindrischen, noch embryonalen Zellen fi ndet man auch 
bereits keulige Protobasidien verschiedener Größen und einige besonders große Zellen, die 
wahrscheinlich Protozystiden darstellen (Abb. 28, Pfeile), da sie oft tiefer wurzeln als die 
Protobasidien und oft auch einen Einschluss enthalten, der in ähnlicher Weise auch bei den 
reifen Zystiden auftritt. Diese Einschlüsse werden mit Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin 
dunkel gefärbt und stellen wohl Polysaccharide, wahrscheinlich Glykogen dar. Dass Glykogen 
in Tintlings-Zystiden (Coprinopsis cinerea) angereichert wird, geht auch aus der Arbeit von 
MCLAUGHLIN (1974) hervor. Hymenialphysaliden fehlen noch, aber deren Anlagen können 
zwischen den embryonalen Protobasidien gesehen werden (Abb. 28, Ellipse).
9) Im jungen Basidiom von knapp 7 mm Länge und 2,5 mm Dicke ist die Pileipellis in zwei 
Zonen gegliedert. Die untere, nur etwa 10-20 μm dicke Schicht ist stark mit der Tannin-
Eisenreaktion färbbar und enthält daher wohl recht dichte, gallertartige (Kitt-)Substanzen 
zwischen den Hyphen. Die äußere, rund 65-95 μm dicke Zone ist deutlich gelatinös (Abb. 
29). Der Stiel hat sich zu strecken begonnen, indem sich die Zellen des untersten Viertels der 
Stielröhre stark verlängern (Abb. 30), aber die höher gelegenen Stielröhrenzellen bleiben 
noch ungestreckt. Gleichzeitig wird das Stielmark in der Streckungszone aufgelockert, 
wohl weil der Stieldurchmesser leicht zugenommen hat, was auf eine leichte Vergrößerung 
des Durchmessers der Physalohyphen der Stielröhre zurückzuführen ist (Abb. 30). Die 
Differenzierung des Hymeniums ist weiter fortgeschritten: Die Zystiden haben nun ihre 
stumpf spindelige Form angenommen und spannen den Raum zwischen zwei Lamellen 
(Abb. 31). Die Basidien zeigen durch ihre verschiedenen Größen die künftige Gliederung in 
drei Größenklassen an, aber die Hymenialphysaliden sind immer noch embryonal. Das späte 
Auftreten der Hymenialphysaliden wird auch von Coprinopsis cinerea beschrieben (ROSIN 
& MOORE 1985).
10) In einem etwas größeren, etwa 9 mm langem und 3 mm dicken Basidiom sind die drei 
Größenklassen der Basidien sehr gut erkennbar (Abb. 32). Die Basidien sind in die Prophase 
der ersten meiotischen Teilung getreten. Die Hymenialphysaliden sind immer noch sehr 
klein; und die Zystiden überbrücken den Zwischenraum benachbarter Lamellen.
Die drei Größenklassen der Basidien fi nden sich auch in vollreifen Fruchtkörpern (Abb. 
33) und bestätigen, dass die Basidien von Coprinopsis sclerotiorum trimorph sind. Die Erst-
beschreiber (HORVERS & DE COCK) dieses Pilzes machen darüber keine genauen Angaben, 
zeichnen aber nur zwei Basidientypen (ULJÉ & NOORDELOOS 1997; ULJÉ 2000). 

Schnallen und Pseudoschnallen – Echte Schnallen sind kurze, rückwärts um eine Septe 
wachsende und mit der hinteren Hyphenzelle verschmelzende, bogenförmige Seitenäste 
einer Hyphe mit basaler, am Entstehungsort der Schnallenzelle neu angelegten Septe. 
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Dadurch entsteht das klassische Bild einer seitlichen, bogenförmigen Zelle mit einer quer 
liegenden und einer abgewinkelten Septe, wobei beide Septen je einen Doliporus aufweisen 
(z. B. CLÉMENÇON 1998). Der Begriff der Pseudoschnalle wurde von BRUNSWIK (1924) für 
Schnallenausstülpungen einer (meist terminalen) Zelle eingeführt, die zwar angelegt werden 
und die sich auch noch krümmen, die aber nicht oder in unregelmäßiger Weise mit der hinteren 
(meist subterminalen) Zelle verschmelzen. Dies entspricht auch den Pseudo schnallen im 
Sinne aller neuerer Autoren genetischer und anatomischer Studien an Basidiomyceten. Durch 
das Fehlen der Verschmelzung des Schnallenbogens mit der hinteren Hyphenzelle bleibt der 
Kern des Schnallenbogens in diesem eingeschlossen (z. B. RAPER & RAPER 1964; RAPER 
1966; WILSON 1990; CLÉMENÇON 1997, 2004; MURATA & al. 1998; KAMADA 2002).

ULJÉ & NOORDELOOS (1997) und ULJÉ (2000) schreiben für die Basidiome von Coprinopsis 
sclerotiorum: „Clamp-connections not found, only pseudoclamps” und verweisen auf ihre 
Arbeit von ULJÉ & NOORDELOOS (1993), wo zu lesen steht: „Sometimes the hyphae elements 
slightly to distinctly overlap at the septa, giving the impression of a clamp-connection. 
We call this pseudoclamps.“ Ihre Figur 6a (ULJÉ & NOORDELOOS 1997: 284) zeigt solche 
Überlappungen, die tatsächlich nur entfernt an Schnallen erinnern und die daher die 
Zurückhaltung der beiden Autoren zu rechtfertigen scheinen. Es ist jedoch klar, dass diese 
«pseudoclamps» in keiner Weise dem üblichen Begriff der Pseudo schnallen entsprechen.

Überraschen derweise zeichnet ULJÉ (2000: 540) eine „Überlappung”, die jeder unvorein-
genommene Mykologe als Schnalle bezeichnen würde. Damit stellen sich die Fragen: 
Kommen echte Schnallen bei Coprinopsis sclerotiorum vor, und was sind die Pseudo schnallen 
im Sinne dieser Autoren? Diese Fragen können beantwortet werden, falls es gelingt, das 
Vorkommen der Doliporen festzustellen. Schräge, aber schnallenlose Septen, die zu einer 
Überlappung der Hyphenzellen führen, besitzen nur einen zentralen Doliporus. Schräge, 
eventuell geknickte Septen mit zwei Doliporen kommen nur bei echten Schnallen vor, da es 
sich hier in Wirklichkeit um zwei Septen handelt. Die Schwellungen um den Doliporus -und 
oft auch die Doliporen selbst- können im Lichtmikroskop gesehen werden, am besten nach 
Färbung lebenden Materials mit SDS-Kongorot, oder an Mikrotom schnitten, die mit Eisen-
Tannin-Hämatoxylin oder Aluminium-Zirkonium-Hämatoxylin gefärbt wurden (CLÉMEN ÇON 
1998, 2004).

Im Keimmyzel angeschnittener Sklerotien und in den Gefl echten älterer Primordien wurden 
zahlreiche Schnallen von so klassischer und überzeugender Morphologie gesehen, dass 
wohl niemand daran zweifeln wird, dass es sich um echte Schnallen handelt (Abb. 34 A-D). 
Daneben treten aber auch zahlreiche Pseudoschnallen im ursprünglichen Sinn auf, die kleine, 
allseits geschlossene, seitliche Säcke in der Nähe einer Hyphenquerwand bilden, und die oft 
einen Kern enthalten. (Abb. 34 E-G). Weder ULJÉ & NOORDELOOS (1997) noch ULJÉ (2000) 
erwähnen diese Strukturen.

Die „Pseudoschnallen“ im Sinne von ULJÉ & NOORDELOOS (1993, 1997) zeigen zwei Septen, 
jede mit ihrem Doliporus, und sind nach hinten offen, d. h. sie bilden keinen geschlossenen, 
seitlichen Sack wie die richtigen Pseudoschnallen (Abb. 35). Die beiden Septen bilden meist 
einen fl achen Winkel, wie das von den üblichen echten Schnallen bekannt ist. Es handelt sich 
damit um echte, wenn auch ungewöhnlich geformte Schnallen.
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Somit kommen im Keimmyzel und in den Basidiomen von Coprinopsis sclerotiorum 
echte Schnallen gewohnter Morphologie, echte Schnallen ungewohnten Aussehens (= die 
„pseudoclamps“ der holländischen Autoren) und richtige Pseudoschnallen vor.

Material und Methoden
Zur Identität des Pilzes. – Der vorliegende Pilz wurde als Coprinus sclerotiorum Horvers 
& de Cock in ULJÉ & NOORDELOOS (1997: 283) beschrieben. Dieser Name wurde auch von 
ULJÉ (2000) und KARASCH (2002) gebraucht. Aufgrund molekulartaxonomischer Ergebnisse 
(HOPPLE & VILGALYS 1999; MONCALVO & al. 2000) wurde die alte Gattung Coprinus in mehrere 
Gattungen aufgeteilt (REDHEAD & al., 2001). Die Notwendigkeit einer solchen Aufteilung 
wurde dann auch durch die molekulartaxonomische Analyse von MONCALVO & al. (2002) 
bestätigt. Für eine der nun enger umschriebenen Gattungen stand der alte Name Coprinopsis 
zur Verfügung. Da unser Pilz aufgrund seiner Morphologie in dieser Gattung seinen Platz 
fi ndet, führten REDHEAD & al. (2001) die Kombination Coprinopsis sclerotiorum (Horvers & 
de Cock) Redhead, Vilgalys & Moncalvo ein.

Zur Fundökologie und Artverbreitung. – Bislang ist die behandelte Art nur vom 
Typusstandort (Niederlande) sowie zwei bayerischen Rindermagerweiden bekannt. 
Basidiome wurden vom Zweitautor im Feld nur einmal angetroffen. Sklerotien konnten 
in dem von KARASCH (2002) behandelten Untersuchungsgebiet auch in den Folgejahren 
2003 bis 2005 zwischen Spätherbst (November) und Frühsommer (Mai) jedoch reichlich 
aufgesammelt werden. Die beiden bayerischen Fundgebiete waren jeweils extensiv 
bewirtschaftete Gentiano-Koelerieten. Bemerkenswert ist, dass die Sklerotien lediglich auf 
einer von acht Weidekoppeln vorkommen, die a) von der gleichen Rinderherde beweidet 
und b) teils unmittelbar benachbart liegen. Diese Überdauerungseinheiten fi nden sich stets 
in den festen Dungfl aden ca. ab der zehnten Woche bis ins nächste Frühjahr hinein. Da sie 
auf Nachbarkoppeln trotz intensiver Suche nicht auffi ndbar waren, scheint diese Spezies sehr 
spezielle Habitatansprüche zu stellen.

Anzucht der Primordien. – Die Sklerotien wurden in einer feuchten Kammer auf nassem 
Papier ausgelegt, wo sie nach etwa 5-6 Wochen mit einem weißen Luftmyzel keimten. Noduli 
und Primordien entwickelten sich im dichten Luftmyzel, wo sie zunächst als dichtere Stellen, 
später als kugelige bis leicht konische Körper sichtbar wurden. Primordien tragende Stellen 
wurden mit dem Skalpell weggeschnitten und fi xiert, und die angeschnittenen Sklerotien 
wurden in die feuchte Kammer zurück gelegt, wo sie innerhalb weniger Tage neues Luftmyzel 
und neue Noduli bildeten. Auf diese Weise konnten mehrere Generationen junger Primordien 
erhalten werden.

Fixierung, Entwässerung, Einbettung, Färbungen. – Die Noduli und kleinere Primordien 
wurden auf einer Aldehydlösung schwimmend bei 40°C ohne Anwendung eines Vakuums 
fi xiert. Bei dieser Temperatur dringen die Aldehydgase gut in das hydrophobe Myzel, in 
die Noduli und in die Primordien ein. Die Aldehydlösung enthielt 2,6% Formaldehyd und 
1,7% Glutaraldehyd in einem 0,05M Natriumkakodylatpuffer pH 6,9. Sklerotien und größere 
Primordien wurden in der gleichen Aldehydlösung eingetaucht fi xiert, wobei das Eindringen 
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der Fixierlösung in die Primordien durch Anlegen eines Teilvakuums während einigen 
Minuten beschleunigt wurde. Zur Darstellung der Kerne in den Basidien wurden Primordien 
in einer ungepufferten Lösung von 4% Formaldehyd mit 1% Sublimat (Quecksilber(II)-
chlorid) in destilliertem Wasser bei Raumtemperatur während 3-6 Stunden unter Anlegen 
eines reduzierten Druckes fi xiert.
Nach der Fixierung wurden die Stücke mit Methoxyethanol (Ethylenglykolmono methylether) 
entwässert und über Ethanol und Propanol in Butanol überführt (FEDER & O’BRIEN 1968). 
Aus dem Butanol wurde das Material während 3 Tagen mit einem Gemisch von 3 Teilen 
Glycolmethacrylat und 2 Teilen Butylmethacrylat mit Terpineol zusatz durchtränkt, das 
jeden Tag erneuert wurde. Einbettung im letzten Methacrylat gemisch in Gelatinekapseln, 
Vorpolymerisation bei Raumtemperatur während 12-16 h und Aushärtung der Blöcke bei 
60-65°C während 2-6 h. Die 5-8 μm dicken Mikrotomschnitte wurden auf Objektträgern 
auf terpineol-gesättigem Wasser mit 1% Butanol auf einer Wärmeplatte gestreckt und 
nach Absaugen des überschüssigen Wassers auf derselben Wärmeplatte getrocknet. Nach 
dem Trocknen wurden die Objektträger mit den Schnitten während 30 Minuten in 15 vol% 
Ethanol getaucht und anschließend bei 70-80°C getrocknet. Diese Behandlung klebt die 
Schnitte fest an das Glas und verhindert die Blasenbildung während der Behandlung mit 
stark sauren Lösungen. Die Schnitte der sublimatfrei fi xierten Objekte wurden mit Tannin-
Eisenchlorid-Hämatoxylin, Aluminium chlorid-Zirkonium chlorid-Hämatoxylin oder mit 
0,01% Toluidinblau O in destilliertem Wasser gefärbt (CLÉMENÇON 2000).

Die Schnitte der mit Sublimat-Formaldehyd fi xierten Primordien wurden zur Kernfärbung 
zuerst während 7-10 Stunden mit 20 vol% Schwefelsäure bei Raumtemperatur hydrolysiert, 
mit destilliertem Wasser während 2 mal 5 Minuten gespült und während 2 Stunden mit 
folgender Haemalaun-Lösung gefärbt: Man löst A) 500 mg Hämatoxylin in 10 ml 96% 
Ethanol und B) 5 g Kalium-Aluminiumsulfat in 190 ml dest. Wasser, vereinigt beide 
Lösungen und fügt 100 mg Natriumjodat bei. Nach etwa 20-30 Minuten löst man noch 200 
mg Zitronensäure in der Farblösung auf. Die Lösung ist sofort gebrauchsfertig und einige 
Monate haltbar, sollte aber vor Gebrauch fi ltriert werden. Nach dem Färben mit dieser 
Haemalaun-Lösung werden die Objektträger und die Schnitte in einem Strahl destillierten 
Wassers abgespült und während 10-15 Minuten in destilliertes Wasser gestellt. Eventuell 
auftretende blaue Verunreinigungen auf dem Glas (alte Haemalaunlösungen) können mit 
einem weichen Aquarell-Pinsel in destilliertem Wasser weggepinselt werden. Danach wird 
die Färbung mit einer Lösung von 1% Natriummolybdat mit 0,002% Toluidinblau während 
10 Minuten fi xiert. Dadurch nimmt die Haemalaunfärbung die richtige Tönung an, und es 
werden nicht nur die Kernstrukturen, sondern auch die Zellwände angefärbt, die mit der 
reinen Haemalaunfärbung fast farblos bleiben. Sollen die Wände ungefärbt bleiben, so 
behandle man nur mit einer farblosen Natriummolybdat-Lösung.

Fotografi e. – Ausgewählte Schnitte wurden mit der Olympus Digitalkamera DP11 auf einem 
Leitz Orthoplan Mikroskop fotografi ert. Das elektronische Hintergrund-Rauschen wurde 
durch die Funktion „Average“ des Bildanalyseprogrammes ImageJ von NIH stark reduziert, 
wozu jeweils 5 identische Aufnahmen dienten. Einige Aufnahmen mit verschiedenen 
Schärfeeinstellungen des gleichen Objektes wurden in ein einziges Bild vereint um eine 
größere Schärfentiefe zu erhalten. Für großfl ächige Aufnahmen wurden mehrere Fotografi en 
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mit der Funktion „Photomerge“ des Programmes Adobe Photoshop CS zu einem einzigen Bild 
zusammengefügt. Die Aufnahmen wurden schließlich mit Adobe Photoshop CS bearbeitet 
um den Kontrast zu optimieren und kleinere Unreinheiten zu entfernen.

Belege. – Die Herbarbelege werden in LAU (Musée botanique cantonal de Lausanne) 
aufbewahrt, die Dauerpräparate zu dieser Arbeit in der privaten Sammlung H. Clémençon. 
Weitere Belege befi nden sich im Privatherbar Peter Karasch (Gauting).
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Abb. 2: Anatomie des Sklerotiums von Coprinopsis sclerotiorum. Aluminium-Zirkonium Hämatoxylin. 
Die Skala gilt für alle Bilder. 2a,b: Rinde im Längsschnitt (2a) und im Querschnitt. Die Rinde ist aus 
braunwandigen Sklerohyphen gefl ochten und stellenweise von dünnwandigen Hyphen überlagert. Das 
Mark unter der Rinde besteht aus dünnen Hyphen. 2c,d: Das Mark aus der Mitte des Sklerotiums besteht 
aus dicken, stark verzweigten Hyphen, deren Anordnung im Längsschnitt (2c) und im Querschnitt (2d) 
die gleiche Anordnung zeigen, weil jegliche Polarität im Gefl echt des Sklerotiums fehlt. Die feinen, 
grauen Einlagerungen (Pfeile) bestehen aus einem Polysaccharid, wahrscheinlich aus Glykogen oder 
einer ähnlichen Substanz. Im Bild 2d sind zudem einige kleine, schollige Wandanlagerungen sichtbar.
Fig. 2: Anatomy of the sclerotium of Coprinopsis sclerotiorum. Aluminium-zirconium-haematoxylin. 
The scale is valid for all photographs. 2a,b: Cortex in a longitudinal (2a) and in a transversal section. 
The cortex is woven from sclerifi ed hyphae with a brown wall overlaid locally by thin walled hyphae. 
The subjacent region of the medulla consists of thin walled hyphae. 2c,d: The medulla from the centre 
of the sclerotium consists of thick, strongly ramifi ed hyphae without any plectological polarisation so 
that the longitudinal section (2c) and the cross section (2d) have the same appearance. The fi ne gray 
inclusions (arrows) are a polysaccharide, probably glycogen or a similar substance. In 2d additional, 
small incrustations are visible.
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Abb. 3: Zur Zytologie des Sklerotiums von Coprinopsis sclerotiorum. 3a: Vier Kerne (waagrechter Pfeil) 
und ein Proteinkristall (senkrecher Pfeil) in einer Zelle; Eisen-Hämatoxylin. 3b: Glykogen oder ein ähn-
liches Polysaccharid, gefärbt mit der Tannin-Eisenchlorid-Methode 3c,d,e: Nicht identifi zierte Grana, 
orthochromatisch gefärbt mit Toluidinblau (3c), lilarot gefärbt mit Karbolfuchsin (3d), schwarzrot gefärbt 
mit heißer Karminessigsäure nach Eisenbeizung (3e). 
Fig. 3: Cytology of the sclerotium of Coprinopsis sclerotiorum. 3a: Four nuclei (horizontal arrow) and a 
protein crystal (vertical arrow); iron haematoxylin. 3b: Glycogen (or a similar polysaccharide) stained with 
the tannin-iron chloride method. 3c,d,e: Unidentified grana, orthochromatic in toluidine blue (3c), lilac red 
with carbol fuchsin (3d), and blackish red with hot aceto carmine after iron mordanting (3e).

Abb. 4: Rinde des Sklerotiums von Coprinopsis sclerotiorum nach Bleichung mit Javelwasser und 
Salzsäure, in Glycerin-Lauge (4a) und in Melzer›s Jodlösung (4b) fotografi ert. Der Aufbau aus sehr 
dickwandigen, knorrigen Hyphen wird deutlich.

Fig. 4: Cortex of the sclerotium of Coprinopsis sclerotiorum bleached with eau de Javel and hydrochloric 
acid, observed in alkaline glycerol solution (4a) and in Melzer´s iodine solution (4b). The thick walled, 
irregularly knobbed hyphae are clearly visible.
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Abb. 5: Auswachsen von Primordien (5a,e,f) und von Keimhyphen (5b Schnittfl äche, 5c,e,f 
aufgebrochene Stellen, 5d Spalte) auf feucht gehaltenen Sklerotien. Lebend.

Fig. 5: Primordia (5a,e,f) and germination hyphae (5b on a cut surface, 5c,e,f in a crack) on a sclerotium 
kept humid; living material.
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Abb. 6: Zellen des Sklerotiums mit intrazellulären Hyphen und deren Auswachsen. 6a: Intrazelluläre 
Hyphe; 6b: Eine Zelle mit mehreren intrazellulären Hyphen; eine Hyphe hat die Zellwand der 
Sklerotium-Zelle durchbrochen (Pfeil); 6c: Diese Sklerotium-Zelle ist fast ganz von einer intrazellulären 
Hyphe erfüllt. Die Pfeile weisen auf Stellen, an denen die Wand der intrazellulären Hyphe von der 
Wand der Sklerotium-Zelle abgehoben ist. 6d,e: Die Pfeile weisen auf die Auswachs-Stellen hin. 6f: 
Der Pfeil zeigt das weit offene Ende der Sklerotium-Zelle an. a,b,c Ungefärbte Quetschpräparate, 
Phasenkontrast; d,e,f mit Kongorot gefärbte Quetschpräparate. 6g,h: Keimhyphen von der Oberfl äche 
eines Sklerotiums. Tannin-Eisenchlorid-Haematoxylin. In Abb. 6h füllt die interne Hyphe fast das 
ganze Volumen der Markzelle aus. - a,b,c ungefärbt, Phasenkontrast; d,e,f, Kongorot.

Fig. 6: Cells of the sclerotium with intracellular hyphae and their emergence. 6a: Intracellular hyphae; 
6b: A cell with several intracellular hyphae; one hypha has penetrated through the wall of the cell 
of the sclerotium (arrow); 6c: A cell almost completely fi lled with intracellular hyphae. The arrows 
indicate regions where an intracellular hypha is detached from the cell wall of the sclerotium. 6d,e: 
The arrows indicate penetration sites. 6f: The arrow indicates the wide open end of a sclerotium 
cell. 6g,h: Germinated hyphae from a cut surface of a sclerotium; microtome sections; tannin-iron 
chloride-haematoxylin. In 6h the intracellular hypha almost completely fi lls the medullary cell, but near 
the germination site the hyphal wall is slightly detached from the wall of the medullary cell. – a,b,c 
unstained squash mounts, phase contrast; d,e,f squash mounts stained with Congo red.
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Abb. 7, 8: Erste Entwicklungsstadien, Noduli auf einem Sklerotium. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin. 
- 7: Das jüngste beobachtete Stadium der Primordialentwicklung zeigt einen oben abgestutzten 
Nodulus. Er ist aus dünnen, gleichförmigen, generativen Hyphen locker gefl ochten und sitzt auf einem 
sehr lockeren Hyphenkissen. 8: In diesem Stadium fi ndet man bereits eine Differenzierung in eine sehr 
glykogenreiche Basis (B) mit einigen Physalo hyphen und einen darauf sitzenden, etwa halbkugeligen 
Nodulus, dessen Kern (K) etwas dichter gefl ochten ist, als die mit einigen Lücken durchsetzte Hülle 
(H). Die dunkler gefärbten Hyphen des Kernes enthalten Glykogen. R = Rinde des Sklerotiums.

Figs. 7, 8: First developmental stages, noduli on a sclerotium. Tannin-iron chloride-haematoxylin. - 
7: The youngest observed stage is a truncated nodulus loosely woven from thin, uniform, generative 
hyphae and located on a very loose hyphal mat. 8: Here we fi nd the fi rst differentiation in a basal region 
very rich in glycogen (B) and a few physalohyphae supporting a roughly semiglobose nodulus whose 
kernel (K) is slightly denser than its lacunose hull (H). The dark stained hyphae of the kernel are rich in 
glycogen. R = rind of the sclerotium.
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Abb. 9: Drittes Stadium, Übersicht. Die allgemeine Hülle ist sehr weit geworden und sehr locker aus 
gleichförmigen Hyphen gefl ochten. Der Kern weist in seiner unteren Hälfte zahlreiche Physalohyphen 
auf, die zum Teil Glykogen enthalten. Die obere Hälfte ist vorwiegend aus dünnen generativen 
Hyphen dicht gefl ochten, die auch ein wenig Glykogen enthalten können. R bezeichnet die Rinde des 
Sklerotiums, dessen Mark (M) unten rechts sichtbar ist. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 9: Third stage, overview. The lemmablema is very loosely woven from uniform hyphae and has 
become very wide. The base of the kernel contains many infl ated hyphae partly charged with glycogen. 
The upper part is densely woven from thin generative hyphae that also may contain some glycogen. R 
denotes the rind, M the medulla of the sclerotium. Stained with tannin-iron chloride-haematoxylin.

Abb. 10: Drittes Stadium, Zellen aus der Basis des Primordiums mit eingelagertem Glykogen (Pfeile). 
Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin. 

Fig. 10: Third stage, cells from the base of the primordium with internal deposits of glycogen (arrows). 
Tannin-iron chloride-haematoxylin.
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Abb. 11: Viertes Stadium, Übersicht. Links oben in Aufsicht (lebend) und im Durchlicht (fi xiert und 
in Methacrylat eingebettet); das glykogenhaltige Gefl echt in der unteren Hälfte erscheint dunkel. Das 
Primordium sitzt auf einem Sklerotium, dessen Rinde unten links und dessen Mark rechts davon sichtbar 
sind. Der dichte Kern ist undeutlich in einen oberen und einen unteren Teil gegliedert. Im unteren Teil 
fallen die stark turgeszent erweiterten Physalohyphen und die sehr dunklen Glykogeneinschlüsse auf. 
Der Scheitel des oberen Teils ist schwach nach oben ausgewachsen und bildet so eine erste Andeutung 
der Hutanlage, die allerdings plectologisch schwer abgrenzbar ist (Pfeile). Tannin-Eisenchlorid-
Hämatoxylin.

Fig. 11: Forth stage, overview. Inset: living nodulus in epi-illumination and a fi xed nodulus embedded 
in methacrylate showing the glycogen rich context in the lower part appearing dark in transmitted light 
illumination. The primordium is located on a sclerotium whose cortex can be seen in the lower left and 
the medulla in the lower right. The dense kernel is vaguely divided in a top and a basal part. In the basal 
part we can see the strongly infl ated physalohyphae and the very dark stained glycogen inclusions. At 
the apex of the top part we fi nd a fi rst pileus rudiment (arrows) that is still diffi cult to individualize 
plectologically. Tannin-iron chloride-haematoxylin.
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Abb. 12: Fünftes Stadium, medianer Längsschnitt. Das Primordium hat sich auf der Schnittfl äche 
eines Sklerotiums gebildet. Es besteht aus einer lockeren, weiten, allgemeinen Hülle und einer inneren 
Basidiom-Anlage, die bereits klar in Hut- und Stielanlage geteilt ist und auf einem großen, basalen 
Bulbus steht. Dieser ist aus weitlumigen Hyphen wirr gefl ochten und enthält viel Glykogen, das im 
Bild sehr dunkel erscheint. Die Hutanlage besteht aus dünnen, generativen Hyphen, die in der Huttrama 
wirr verlaufen und gelegentlich etwas Glykogen enthalten. Am Hutrand hingegen sind die Hyphen 
subregulär angeordnet und laufen nach außen-unten (links) oder vertikal nach unten (rechts). Die 
Oberfl äche des Hutes ist nicht von der allgemeinen Hülle getrennt. In der Stielanlage sind die Hyphen 
noch nicht längs ausgerichtet, sondern zeigen die gleiche Anordnung wie in der Huttrama, in welche 
die Stieltrama unverändert übergeht. An der Peripherie der Stielanlage treten bereits einige sehr weite 
Hyphen auf (Pfeil). Es sind dies die ersten Anzeichen der künftigen Stielröhre. Tannin-Eisenchlorid-
Hämatoxylin.
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Fig. 12: Fifth stage, median longitudinal section. The primordium developed on a surface of a cut 
sclerotium. It consists of a loose, wide lemmablema and an inner basidiome rudiment already clearly 
divided in a pileus rudiments and a stipe rudiment located on a big, basal bulb. The bulb is woven 
from wide and irregularly hyphae arranged containing large amounts of glycogen that appears very 
dark in the photograph. The pileus rudiment consists of thin generative hyphae irregularly arranged in 
the pileus context and sometimes charged with small amounts of glycogen. At the pileus margin the 
hyphae run downward-outward (left) or vertically down (right) and are subirregular. The surface of 
the pileus rudiment is not differentiated from the lemmablema. In the stipe rudiment the hyphae are 
not yet arranged longitudinally but show the same arrangement as in the pileus context; pileus context 
and stipe context are homogeneously confl uent. At the periphery of the stipe rudiment we already see 
some very wide hyphae (arrow). They are the precursors of the future stipe tube. Tannin-iron chloride-
haematoxylin.

Abb. 13: Fünftes Stadium, Rand der Hutanlage im tangentialen (links) und medianen Längsschnitt. Die 
Hyphen laufen subregulär abwärts. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 13: Fifth stage, pileus margin in tangential (left) and median longitudinal sections. The hyphae run 
down and are subirregularly arranged. Tannin-iron chloride-haematoxylin.

Abb. 14: Fünftes Stadium, glykogenführende Zellen des Bulbus. Links: Unterhalb der Bulbus-Mitte; 
rechts Übergang des Sklerotium-Markes (unten) in den Bulbus. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 14: Fifth stage. Cells from the bulb with glycogen. Left: Below the centre of the bulb; right: transition 
region from the medulla of the sclerotium (bottom) to the bulb. Tannin-iron chloride-haematoxylin.
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Abb. 15: Sechstes Stadium, medianer Längsschnitt, Übersicht. Das Glykogen liegt in der peripheren 
Zone des Bulbus und erscheint im Durchlicht als dunkle Zone. Die Hutanlage dieses Primordiums 
ist weniger stark gewölbt als die des fünften Stadiums, was aber wohl als individuelle Variabilität zu 
werten ist. Die allgemeine Hülle ist gegen außen klarer begrenzt, als im vorhergehenden Stadium. 
Unten rechts das Sklerotium. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 15: Sixth stage, median longitudinal section, overview. Most of the glycogen is located in the 
peripheral zones of the bulb where it causes a dark band in transmitted light illumination (inset, left 
photograph). The pileus initial is less pronounced than that of the fi fth stage, but this may be due to 
individual variability. The surface of the lemmablema is better defi ned than in the preceding stage. The 
sclerotium is visible in the lower right corner. Tannin-iron chloride-haematoxylin.
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Abb. 16: Sechstes Stadium, medianer Längsschnitt, Hut- und Stielanlage. Im künftigen Hut sind die 
Hyphen wirr verfl ochten, nur gegen den Rand zu sind sie subregulär ausgerichtet. Der Hutscheitel 
ist nicht scharf von der Trama der allgemeinen Hülle verschieden, kann aber anhand seiner höheren 
Dichte erkannt werden. Die Stielanlage ist subregulär, mit einem deutlichen vertikalen Trend. Links 
und rechts dieser Anlage befi nden sich die Physalohyphen der künftigen Stielröhre. Einige Zellen 
enthalten Glykogen. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 16: Sixth stage, median longitudinal section with stipe and pileus rudiments. The hyphae of the 
future pileus are irregularly interwoven, but in the pileus margin they are subregular. The apex of the 
pileus is not clearly demarcated from the lemmablema but may be recognised by its higher density. The 
stipe rudiment is subregular with a more or less vertical orientation of the hyphae. On both sides of this 
rudiment some greatly infl ated physalohyphae of the future stipe tube are visible. Some cells contain 
glycogen. Tannin-iron chloride-haematoxylin.
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Abb. 17: Sechstes Stadium, Zellen der Basis des Primordiums mit eingelagertem Glykogen. Tannin-
Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 17: Sixth stage; cells from the base of the primordium with internal glycogen deposits. Tannin-iron 
chloride-haematoxylin.
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Abb. 18: Siebentes Stadium, medianer Längsschnitt, Übersicht. Das Primordium steht auf der Kante 
der aufgebrochenen Rinde (R) eines Sklerotiums; der Ursprung des Primordiums befi ndet sich im 
Mark (M) knapp unter der Rinde. Der Hut hat nun eine typische „Pilzform“ angenommen. Auf dessen 
Unterseite fi ndet man die Palisaden der Hymenial anlagen und prähymenialen Höhlen, die jedoch keine 
durchgehende Ringhöhle bilden. Der Stiel ist deutlich in ein dichtes Mark aus dünnen Hyphen und in 
eine Stielröhre aus weiten Physalohyphen gegliedert. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.
Fig. 18: Seventh stage, median longitudinal section, overview. The primordium sits on the edge of 
the cracked cortex (R) of a sclerotium; the primordium originated in the medulla (M) just beneath the 
cortex. The pileus has reached the typical «mushroom shape». On its under surface there are several 
radially oriented cavities lined with a prehymenial palisade. In this photograph, two of those cavities are 
sectioned radially, giving the wrong impression of a continuous circular cavity that is in fact not present. 
The stipe clearly shows a dense medulla of thin hyphae and the stipe tube made of physalohyphae. 
Tannin-iron chloride-haematoxylin.
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Abb. 19: Siebentes Stadium, medianer Längsschnitt, die Basidiom-Anlage. Der Hut ist immer noch 
schlecht von der Hülle abgegrenzt. Das Stielmark besteht aus subregulär aufsteigenden, generativen 
Hyphen, die teilweise Glykogen enthalten. Tannin-Eisen chlorid-Hämatoxylin.

Fig. 19: Seventh stage, median longitudinal section, the inner basidiome initial. The apex of the pileus is 
still more or less confl uent with the lemmablema. The stipe medulla consists of subirregularly arranged, 
ascending, generative hyphae some of which contain glycogen. Tannin-iron chloride-haematoxylin.
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Abb. 20: Siebentes Stadium, tangentialer Längsschnitt durch die Palisaden der Hymenialanlagen. 
Die Lamellentrama ist mit der Stieloberfl äche vereinigt, sodass die Palisade nicht durchgehend ist 
(ruptohymeniale Entwicklung). Diese Rinnen entstehen an der Stieloberfl äche und entwickeln sich 
zentrifugal gegen den Hutrand. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 20: Seventh stage, tangential section through the palisades of the hymenial initials. The gill trama 
is confl uent with the stipe surface, and the palisades of the hymenial initials are therefore not continuous 
from one initial to the other (ruptohymenial development). The initials originate at the stipe surface and 
elongate centrifugally towards the pileus surface. Tannin-iron chloride-haematoxylin.

Abb. 21: Siebentes Stadium, medianer Längsschnitt mit einer radial geschnittenen Palisade einer 
Hymenialanlage. In der Höhle befi nden sich Reste der Stielbekleidung, die absterben, schrumpfen oder 
aufgelöst werden (Apoptosis; Pfeil). Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 21: Seventh stage, median longitudinal section through a hymenial initial showing the palisade 
in radial section above a prehymenial cavity. In the cavity some hyphe from the stipe surface are still 
visible, but they shrink and are lysed by apoptosis (arrow). Tannin-iron chloride-haematoxylin.

Abb. 22: Siebentes Stadium, ein anderes Primordium, oben am Stiel quer zur Längsachse geschnitten. 
Drei junge ruptohymeniale Anlagen und vier junge Lamellen, deren Trama nicht von der Stielbekleidung 
getrennt ist. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 22: Seventh stage, a different primordium, cross section located at the very tip of the stipe. Three 
young ruptohymenial initials and four young gills with the gill trama confl uent with the stipe surface 
layer. The arrow indicates a dead hypha being lysed by apoptosis. Tannin-iron chloride-haematoxylin.
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Abb. 23: Siebentes Stadium, dasselbe Primordium der Abbildung 22, weiter unten, gegen den Hutrand 
quer zur Längsachse geschnitten. Da die Entwicklung und Reifung der Hymenialanlagen vom Hutrand 
her gegen den Hutscheitel fortschreitet, sind diese Anlagen älter und weiter fortgeschritten, als die der 
Abbildung 22. Die Hyphen der Lamellentrama laufen parallel zur Stieloberfl äche, d. h. vertikal von oben 
nach unten und sind deshalb quer geschnitten. Die Palisaden sind ruptohymenial. Die Palisadenzellen 
haben begonnen, sich unterschiedlich zu entwickeln, was sich in den verschiedenen Größen ausdrückt. 
Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 23: Seventh stage, same primordium as in the fi gure 22, a cross section located further down the 
stipe. Since the development of the hymenial initials begins at the pileus margin (still further down 
the stipe) and proceeds toward the apex of the primordium, the initials shown in this photograph are 
older and more developed than those of the preceding fi gure. The hyphae of the gill trama are oriented 
parallel to the stipe surface, i.e. they run down vertically and are seen as cross sections. The palisades 
are ruptohymenial. The cells of the palisade start to differentiate, which causes them to be of different 
size. Tannin-iron chloride-haematoxylin.
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Abb. 24: Achtes Stadium, medianer Längsschnitt durch die Scheitelregion des Primordiums. Die 
Huthaut beginnt sich in der Form eines stark färbbaren Bandes abzuzeichnen, und die Außenschicht 
der Hülle ist stellenweise leicht gelatinös geworden. Die plectologische Struktur der Huthaut ist nicht 
verschieden von der Struktur der darunter liegenden Huttrama, aber die Hyphenwände und die Räume 
zwischen den Hyphen sind stark und dicht gelatinös geworden und werden daher von der Tannin-
Eisenchlorid-Hämatoxylin-Färbung besonders intensiv angefärbt. Die Huttrama ist wirr und enthält 
viele Physalohyphen, gegen den Hutrand zu (links und rechts unten im Bild) laufen die generativen 
Hyphen mehr oder weniger parallel.

Fig. 24: Eighth stage, median longitudinal section through the apex of a primordium. The pileipellis 
stains strongly, and the surface layer of the lemmablema starts to gelatinize. The pileipellis is not 
plectologically different from the subjacent pileus trama, but the hyphal walls and the spaces between 
the hyphae are strongly and densely gelatinous and stain very dark. The pileus context is irregular and 
contains many physalohyphae, but towards the pileus margin the hyphae become more or less parallel. 
Tannin-iron chloride-haematoxylin.
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Abb. 25: Achtes Stadium, medianer Längsschnitt durch eine junge Lamelle, parallel zum Hymenium 
geführt, so dass die Lamelle radial geschnitten wurde. Die Lamellentrama ist subregulär aus locker 
angeordneten, generativen Hyphen gefl ochten, die schräge von außen-oben, von der Huttrama (HT) 
her, nach innen-unten laufen. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.
Fig. 25: Eighth stage, median longitudinal section through a young gill, parallel to the hymenium, so 
that the gill is cut radially. The gill trama is subregular, woven from loosely arranged generative hyphae 
running obliquely downward from the pileus context (HT) towards the stipe surface (not shown). 
Tannin-iron chloride-haematoxylin.
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Abb. 26: Achtes Stadium, medianer Längsschnitt durch die Übergangszone vom Stiel zum Hut. Die 
Hyphen des Stielmarkes gehen in die Huttrama über, ändern aber ihren subregu lären Verlauf und 
werden irregulär angeordnet. Die Physalohyphen der Stielröhre enden abrupt oder gehen in generative 
Hyphen über. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 26: Eighth stage, median longitudinal section through the stipe apex and the base of the pileus. 
The hyphae of the stipe medulla run into the pileus context but change their subregular arrangement 
and become irregularly interwoven. The physalohyphae of the stipe tube either end abruptly or are 
continued into narrow generative hyphae of the pileus context. Tannin-iron chloride-haematoxylin.

Abb. 27: Achtes Stadium, mediane Längsschnitte durch das obere Ende der Stielröhre. Die drei ersten 
Bilder zeigen den Übergang von Physalohyphen der Stielröhre in die generativen Hyphen der Hutrama; 
das letzte Bild zeigt das abrupte Ende einer Physalohyphe. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 27: Eighth stage, median longitudinal sections through the top of the stipe tube. The fi rst three 
photographs show the transition of the physalohyphae of the stipe tube into generative hyphae of 
the pileus trama; the last photograph shows the abrupt end of a physalohypha. Tannin-iron chloride-
haematoxylin.
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Fig. 28: Eighth stage, tangential longitudinal section. Within the palisades of the hymenial initials  we 
fi nd a few large, vesicular cells with an inclusion that stains with tannin-iron chloride-haematoxylin and 
that is probably a polysaccharide (downward pointing arrows). These bodies are never met with in the 
basidia, but they are frequent in fully mature cystidia of the older stages. Therefore the large vesicular 
cells are considered to be young cystidia. Frequently, but not always, these cells are rooted deeper 
within the gill trama than the other cells of the palisade, another property characteristic of cystidia. 
It may happen that a cystidium is deformed by the nearby neighbouring palisade (upward pointing 
arrow). All protobasidia are still of similar shape and size; and the future hymenial physalides are still 
embryonic (the small cell below the protobasidium in the ellipse). Tannin-iron chloride-haematoxylin.

Abb. 28: Achtes Stadium, tangentialer Längsschnitt. In den Palisaden der Hymenialanlagen liegen 
einige große, blasige Zellen mit einem Inhaltskörper, der sich mit Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin 
dunkel färbt und daher wohl ein Kohlenhydrat enthält (abwärts weisende Pfeile). Solche Körper 
fi nden sich nie in den Basidien, wohl aber in den voll ausgebildeten Zystiden älterer Stadien. Deshalb 
werden die großen, blasigen Zellen als junge Zystiden betrachtet. Sehr oft (jedoch nicht immer) 
wurzeln diese Zellen tiefer in der Lamellentrama als die übrigen Zellen der Palisade, was ebenfalls 
darauf hindeutet, dass es sich um Zystiden handelt. Es kommt vor, dass eine Zystide von der nahe 
gelegenen Nachbarpalisade in ihrer Entfaltung gestört wird und deshalb seitlich ausweicht (aufwärts 
weisender Pfeil). Die Protobasidien haben alle noch ungefähr gleiche Größe und Gestalt; die künftigen 
Hymenialphysaliden sind noch embryonal (die kleine Zelle unter der Proto basidie in der Ellipse). 
Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.
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Abb. 29: Neuntes Stadium, mediane Längsschnitte durch den Hutscheitel. Die Pileipellis besteht 
nun aus einer dünnen, stark färbbaren Subpellis und einer dickeren, gelatinösen Suprapellis. Tannin-
Eisenchlorid-Hämatoxylin.

Fig. 29: Ninth stage, median longitudinal sections through the pileus apex. The pileipellis now consists 
of a thin and strongly staining subpellis and a thicker, gelatinous suprapellis. Tannin-iron chloride-
haematoxylin.
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Abb. 30: Neuntes Stadium, medianer Längsschnitt durch den unteren Teil des Stieles. Das Mark ist 
gelockert, da der Stieldurchmesser durch die Dehnung der Physalohyphen der Stielröhre vergrößert 
wurde, ohne dass neue Mark-Hyphen entstanden. Die Dehnung der Physalohyphen bewirkt eine 
Streckung ihrer Zellen, sodass die Stiellänge zunimmt. Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin.
Fig. 30: Ninth stage, median longitudinal sections through the lower part of the stipe. The medulla 
is loose because the diameter of the stipe increased through a dilatation caused by the increase of the 
diameter of the physalohyphae of the stipe tube, but without formation of new thin medullar hyphae. 
The physalohyphae also stretch through turgescence to increase the length of the stipe. Tannin-iron 
chloride-haematoxylin.

Abb. 31: Neuntes Stadium, tangentialer Längsschnitt durch den Hut. Die Zystiden haben sich im 
benachbarten Hymenium verankert und die spindelige Gestalt reifer Trabecularzystiden angenommen. 
Sie enthalten einige Einschlüsse, die sich mit Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin färben. Die 
Protobasidien haben verschiedene Größen und zeichnen damit die drei künftigen Größenklassen an.

Fig. 31: Ninth stage, median longitudinal section through the pileus. The cystidia are now anchored 
in the neighbouring hymenium and have the spindle shape of mature trabecular cystidia. They contain 
some inclusions staining dark with tannin-iron chloride-haematoxylin. The protobasidia are of different 
sizes indicating the future size classes.
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Abb. 32: Zehntes Stadium, tangentiale Längsschnitte durch den Hut, die trimorphen Protobasidien I, II, 
und III zeigend. Die kleinen Zellen zwischen den Protobasidien sind die zukünftigen Hymenialphysaliden; 
einige mit Pfeilen markiert. Die Basidien der drei kleinen Fotografi en links zeigen die Kerne in der 
Prophase der ersten meiotischen Teilung. Aluminium-Zirkonium-Hämatoxylin.

Fig. 32: Tenth stage, tangential longitudinal sections through the pileus showing trimorphic protobasidia 
I, II, and III. The small cells between the protobasidia are the future hymenial physalides; three of them 
are marked with arrows. The basidia of the three small photographs show nuclei in the prophase of the 
fi rst meiotic division. Aluminium-zirconium haematoxylin.

Abb. 33: Trimorphe, postmeiotische Basidien eines reifen Fruchtkörpers von Coprinopsis 
sclerotiorum. Eisen-Karminessigsäure. Alle untersuchten Basidien zeigen vier residuelle Kerne nach 
dem Sporenabsprung. Einige davon sind in dieser Abbildung sichtbar. Die Basidien sind viersporig, 
aber es liegen nicht alle Sterigmen in der Abbildungsebene.

Fig. 33: Trimorphic postmeiotic basidia of a mature basidiome of Coprinopsis sclerotiorum. All 
show four residual nuclei after the spore release; some are visible in this fi gure. The basidia bear four 
sterigmata, but some are not visible because of limited depth of fi eld. Iron aceto carmine.
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Abb. 34: Echte Schnallen (A-D) und echte Pseudoschnallen (E-G) von Coprinopsis sclerotiorum. A: 
Ausge keim tes Myzelium, fi xiert, in Glyceringelatine mit Phasenkontrast beobachtet; B: Ausgekeimtes 
Myzelium, Kongorot, Hellfeld; C: Lamellentrama, Stadium 9, Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin; 
D: Stielmark, Stadium 9, Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin. E: Reifes Basidiom, ungefärbt, Phasen-
kontrast; F: Reifes Basidiom, Eisen-Karminessigsäure, ein Kern in der Pseudoschnalle gefangen. G: 
Reifes Basidiom, Kongorot.

Fig. 34: True clamp connections (A-D) and true pseudoclamps (E-G) of Coprinopsis sclerotiorum. 
A: Mycelium germinated from a sclerotium, fi xed, observed with phase contrast in glycerol jelly; 
B: Same mycelium but stained with Congo red, bright fi eld. C: Gill trama of stage 9, tannin-iron 
chloride-haematoxylin; D: Stipe medulla of stage 9, tannin-iron chloride-haematoxylin; E: Mature 
basidiome, unstained, phase contrast. F: Mature basidiome, iron aceto carmine; a nucleus is trapped in 
the pseudoclamp. G: Mature basidiome, Congo red.

Abb. 35: Falsche Pseudoschnallen („pseudoclamps“ sensu ULJÉ & NOORDELOOS 1997) sind ungewöhnlich 
geformte, echte Schnallen. Die Doliporen sind deutlich sichtbar und beweisen, dass die „schräge Septe” 
in Wirklichkeit aus zwei Septen besteht, wie sie in jeder normalen Schnalle vorkommen. Stadium 9, 
Tannin-Eisenchlorid-Hämatoxylin, Hellfeld; Der Kontrast der Fotografi e B wurde mit der „emboss” 
Funktion des Bildverarbeitungs programms Photoshop von Adobe so verändert, dass ein Nomarski-
Interferenzkontrast simuliert wird.
Fig. 35: False pseudoclamps («pseudo clamps» sensu ULJÉ & NOORDELOOS 1997) are true clamp 
connections with an unusual morphology. The dolipores are clearly visible and show that the «oblique 
septum» consists of two septa, each with its dolipore, as in classical clamp connections. Stage 9, 
tannin-iron chloride-haematoxylin. The contrast of the photograph B is changed by using the «emboss» 
function of Adobe Photoshop, resulting in a simulation of the Nomarski interference contrast.
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