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Vorwort.

Aus der groflen Zahl verschiedenartiger Sterilititserschei-
nungen sind in der vorliegenden Monographie diejenigen heraus-
gegriffen und zusammenfassend dargestellt worden, die dadurch
charakterisiert sind, dal an sich voll funktionsfihige Geschlechts-
zellen nur in bestimmten Verbindungen, Selbstungen oder auch
Kreuzungen, an der Durchfiihrung ihrer Funktion gehindert sind.
Die Bedeutung dieser Art von Sterilitit, die als Parasterilitat
bezeichnet werden soll, fiir das Gesamtgebiet der Biologie liegt
darin, daBl sie uns einen Einblick in die Entwicklungsphysiologie
des Befruchtungsvorganges im weitesten Sinne eréffnet. Hs ist
beabsichtigt, spdter die iibrigen Sterilitatserscheinungen zu-
sammenfassend darzustellen. Ich habe mich bemiiht, soweit es
moglich war, die bis zum Herbst 1929 erschienene botanische
und zoologische Spezialliteratur vollstindig und kritisch zu ver-
arbeiten. Uber diesen Zeitpunkt hinaus konnten nur einige
wenige Arbeiten beriicksichtigt werden. Bei der Besprechung
der Parasterilitit der hoheren Pflanzen habe ich auch eigene
noch nicht verdffentlichte Befunde herangezogen. .

Die Vorarbeiten und die Fertigstellung des Manuskriptes
wurden durch Forschungsstipendien des Internationalen Edu-
cation Board, New York, und der Notgemeinschaft der Deutschen
Wissenschaften, Berlin, erleichtert. Fiir viele Anregungen und
Hinweise bin ich vor allem den Herren Geheimrat C. CORRENS
und Professor E. M. EAST zu besonderem Danke verpflichtet. Fiir
Kritik bei der Durchsicht des Manuskriptes danke ich Herrn Pro-
fessor R. GoLDSCHMIDT und Herrn Professor M. HARTMANN, sowie
meinen Dahlemer Kollegen, den Herren L. GEITLER, J. HAMMER-
NG, E. KuaN und C. STERN. Fiir Hilfe bei der Fertigstellung
des Manuskriptes und bei der Korrektur bin ich meinem Schwieger-
vater und meiner Frau dankbar. SchlieBlich danke ich auch
ganz besonders der Verlagsbuchhandlung fiir ibr auBerordent-
liches Entgegenkommen in allen drucktechnischen Fragen.

Berlin-Dahlem, im April 1930.
Kaiger Wilhelm-Institut fiir Biologie.

FRIEDRICH BRIEGER.
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Einleitung.

Um aus der groflen Masse der Sterilititsphdnomene die Er-
scheinungen, mit denen wir uns im folgenden eingehend befassen
wollen, herauszusondern, miissen wir erst einige vorwiegend termi-
nologische Fragen besprechen.

Wir wollen zunichst zwischen den Fallen unterscheiden, in
denen ein Individuum steril, d.h. unfihig ist, auf geschlecht-
lichem Wege Nachkommen zu erzeugen, und anderen Fillen, in
denen bestimmte Kreuzungen oder auch Selbstungen von Indi-
viduen, deren Geschlechtszellen an sich vollkommen funktions-
fahig sind, steril sind, d.h. nicht zu der Entstehung von Zygoten
fihren. Im ersteren Falle werden wir im folgenden von einer
echten Sterilitidt, im zweiten Falle von einer Parasterilitat
sprechen.

Bei der Parasterilitit handelt es sich um eine Wechselwirkung
zwischen den ménnlichen Geschlechtszellen, Pollenschlduchen o. 4.,
und den in der betreffenden Kreuzung als Weibchen verwandten
diploiden Sporophyten oder den weiblichen Geschlechtszellen.
Diese Wechselwirkung fiihrt zu einer vollkommenen Verhinderung
gewisser Befruchtungen, vollkommene Parasterilitit, oder nur zu
einer Erschwerung ihrer Durchfihrung, wnvollkommene Sterilitit.

1. Sterilitiit und Ontogenie.

Die Entwicklungsstérungen, die zu einer Sterilitit fithren,
kénnen in den verschiedensten orthogenetischen Stadien, wihrend
der Diplophase oder der Haplophase, auftreten. Von den Ein-
teilungsversuchen, die hier gemacht wurden, beansprucht wohl nur
die Unterscheidung zwischen Sterilitit und Letalitit eine Be-
riicksichtigung.

Morr (1926), dem wir ein sehr wichtiges Sammelreferat iiber
Letalfaktoren verdanken, weist darauf hin, daf ,,man jezt immer
wieder in der Literatur auf eine Vermischung der Begriffe Letal-
faktor und Sterilititsfaktor trifft. Ja, man hat sogar die Worte
Jletaltragend’ und steril als Synonyme hingestellt, was selbst-

Brieger, Selbststerilitit. 1



2 Einleitung.

verstandlich auf einem MiBversténdnis beruht. Nach meiner (d. h.
Momnrs) Auffassung sind die Begriffe Letalfaktor und Sterilitéts-
faktor streng auseinander zu halten . . . Die typischen Sterilitits-
faktoren bewirken vollige Sterilitdit in einem oder den beiden
Geschlechtern. Die typischen Letalfaktoren bedingen nicht Ste-
rilitit, wohl aber erniedrigte Produktivitdt infolge Elimination
bestimmter Nachkommenklassen* (a. a. O. S. 65/66). Oder mit an-
deren Worten : Sterilitit liegt vor, wenn die Stérung in der Haplo-
phase eintritt und die Gameten untauglich sind, die Letalitdt
duBert sich dagegen nur in Form von Entwicklungsstorungen in
der Diplophase.

Diese Unterscheidung zwischen haplophasischer Sterilitit und
diplophasicher Letalitit hat ihre Berechtigung bei den Metazoen,
bei denen zwischen Haplophase und Diplophase ein prinzipieller
phénogenetischer Unterschied besteht. Nach den bisher vorliegen-
den Untersuchungen scheint es, als ob die Entwicklung in der
Haplophase nicht selbstandig unter dem EinfluB} des Genotypus
der Haplonten verliuft, sondern als ob die Gene des Haplonten in-
aktiv sind und der Genotypus der Diplonten auch maBigebend fiir
die Entwicklung der auf ihm gebildeten Haplonten ist. Bei den
Protozoen und den Pflanzen besitzen die Haplonten vollkommene
Selbstiindigkeit. Die Gene sind in der Haplophase ebenso aktiv
wie in der Diplophase.

OenLKERS (1927) diskutiert ebenfalls die Unterschiede zwischen
Sterilitit und Letalitit. Er definiert zunichst die Begriffe shn-
lich wie MoaRr. Im Laufe der Diskussion kommt er dann zu dem
Schlusse, daB ,,sich Sterilitit und Letalitit weder in ibrem phino-
typischen Erfolg noch in ihrer genotypischen Grundlage zu unter-
scheiden scheinen. Wenn nun trotzdem bestimmte Phénomene
oder Faktoren als ,letale‘, andere als sterile bezeichnet werden,
so kann eine solche Unterscheidung eine blole duBerliche Gepflo-
genheit sein, sie kann aber auch einen inneren Grund haben.
Beides ist der Fall. In der Literatur ist es vielfach iblich, die
phinotypische Hemmungserscheinung als ,Sterilitit® (z. B. Pollen-
sterilitit), den genotypischen Faktor der gleichen Entwicklungs-
phase als ,Letalfaktor‘ (z. B. Androletalfaktor) zu bezeichnen,
eine durchaus willkiirliche terminologische Festsetzung. Dagegen
scheint es uns sinnvoll, von der ,Sterilitat’ als einer Hemmungs-
erscheinung zu sprechen, wo ihre — negative — Wirkung auf die
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Produktion von Nachkommenschaften gemeint ist, von der ,Le-
talitdt’ der gleichen Erscheinung, wo es auf den tédlichen Effeks
fiir den laufenden Entwicklungszyklus ankommt. Das Phanomen
der Entwicklungshemmung wird dann nicht aus den gréferen Zu-
sammenhingen, in denen es sich uns natiirlicherweise zunichst
darbietet, herausgerissen, isoliert betrachtet und allgemein be-
grifflich zu fassen gesucht, sondern diese Zusammenhéinge - der
Vererbung und des Individualzyklus — werden fir die Inter-
pretation des Phinomens fruchtbar gemacht, indem ihnen die
Begriffe der Sterilitdt bzw. Letalitdt in spezieller Bedeutung ent-
nommen werden: Jedes Hemmungsphédnomen kann prinzipiell so-
wohl als Sterilitiats- wie als Letalitdtserscheinung interpretiert
werden. Stimmen wir dieser Sonderung zu, so ist damit eo ipso
die Unterscheidung MoHRs abgelehnt* (S. 108/109).

In der Ablehnung der Definition MoHRs sowie auch in der vor-
geschlagenen Gebrauchsweise der Termini Sterilitit und Letalitit
kénnen wir uns OEHLKERS vollkommen anschliefen. Wir werden
daher auf eine prinzipielle Unterscheidung verschiedener Typen
der Sterilitdt je nach dem Entwicklungsstadium, auf dem sich die
Entwicklungsstorung bemerkbar macht, verzichten und nur die
Art der Sterilitdt als haplophasische oder diplophasische Sterilitit
usw. niher bezeichnen.

2. Erblichkeit der Sterilitit.

Man kénnte auch den Versuch unternehmen, die verschiedenen
Formen der Sterilitét je nach ihrer Erblichkeit als phinotypische
und genotypische und weiterhin als genisch bedingte und plasma-
tisch (plasmonisch) bedingte Sterilitit zu unterscheiden. Ein
solcher Versuch wire aber im Augenblick sicher noch verfriiht.
Nur eine Unterscheidung zwischen erblicher und nicht-erblicher
Sterilitiat 148t sich in den allermeisten Fillen durchfiihren. Da-
gegen wissen wir in zahlreichen Fillen, so z. B. bei der Para-
sterilitit von Artkreuzungen, auf die wir unten genauer zu sprechen
kommen, noch nicht, durch welche Komponente der erblichen
Konstitutionselemente, Gene oder Plasma, die Entwicklungs-
storungen bedingt werden.

Wir beschrianken uns im folgenden auf die Fille, in denen eine
Parasterilitit unter den fir den betreffenden Entwicklungsablauf
normalen AuBenbedingungen sich einstellt. Diejenigen Fille da-

1*



4 Einleitung.

gegen, in denen eine Parasterilitit erst durch die Einwirkung
extremer AuBenbedingungen hervorgerufen wird, werden hoch-
stens kurz erwidhnt, kénnen aber nicht im einzelnen diskutiert
werden.
3. Parasterilitiit.

Die einzige Unterscheidung, die uns zur Zeit berechiigt und durch-
fiihrbar erscheint, ist die zwischen echter Sterilitdt und Parasterilitdt.

Auf diesen Unterschied hat bereits eine Reihe von Autoren auf-
merksam gemacht. Sie haben auch verschiedene neue Fachaus-
driicke eingefiihrt, die sich jedoch bisher nicht eingebiirgert haben.

Stoutr (1916) unterscheidet drei Haupttypen der Sterilitit,
und zwar: 1. infolge von Impotenz; 2. infolge von Unvertriglich-
keit (incompatibility); und 3. infolge von Zugrundegehen der Em-
bryonen. Die erste und dritte seiner Kategorien fassen wir hier
unter der Bezeichnung ,.echte Sterilitit zusammen. Es erscheint
mir unwesentlich, ob sich die Entwicklungsstorungen, die letzten
Endes die Sterilitdt bedingen, schon frithzeitig bei der Entwick-
lung der Embryonen duflern oder erst spéter bei der Entwicklung
der Bliiten oder der Geschlechtszellen. Wir finden hier alle Uber-
génge. STOUTs ,,sterility from incompatibility** entspricht unserer
Parasterilitdt. Es erschien mir aber ratsamer, einen ganz neuen
Fachausdruck zu wihlen, um MiBverstindnisse zu vermeiden.
Bei den unter Parasterilitit zusammengefaliten Erscheinungen
handelt es sich um eine ,,Unvertriglichkeit** der ménnlichen Ge-
schlechtszellen oder der ganzen ménnlichen Geschlechtsgeneration
mit dem Gewebe der weiblichen Diplonten oder der weiblichen
Geschlechtszellen. Andererseits wird aber die Sterilitit bei Art-
bastarden meist durch die ,,Unvertraglichkeit der elterlichen
Genome bedingt. Solche MiBverstdndnisse werden bei der Ver-
wendung des neuen Terminus Parasterilitdt, mit dem sich zunfichst
noch keine besonderen Vorstellungen verkniipfen, vermieden.

Sirks (1917) will den Ausdruck ,,Sterilitdt auf die Fille be-
schrinken, in denen ein Organismus zu geschlechtlicher Fort-
pflanzung ganz oder teilweise unfihig ist, d. h. die Fille, die wir
unter dem Terminus ,,echte Sterilitit’‘ zusammenfassen. Die
Para-Selbststerilitit bezeichnet er dagegen als ,,auto-inconcepti-
bility*, ,,selfimpotence‘‘ oder ,,Selbstunempfianglichkeit*. Mir er-
scheint die Beschrinkung des Ausdrucks ,,steril“ auf die Falle, in
denen ein Organismus selbst, ganz oder teilweise, steril ist, unter
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Ausschluf} der Fille, in denen die Kreuzung zweier an sich zu ge-
schlechtlicher Fortpflanzung befihigter Organismen resultatlos,
d. h. eben parasteril ist, unberechtigt und auch unzweckméBig.

PreLL (1921a) will zwischen echter Sterilitit oder gametischer
Unfruchtbarkeit auf der einen Seite und zygotischer und aposyl-
leptischer Unfruchtbarkeit auf der anderen unterscheiden. Zy-
gotische Unfruchtbarkeit liegt dann vor, wenn bei einer Kreuzung
zwar cine Zygote gebildet wird, aber diese Zygote nicht entwick-
lungsfahig ist. Wir wiesen schon kurz darauf hin, daf zwischen
einer zygotischen und gametischen Sterilitit oder Unfruchtbarkeit
kein prinzipieller, sondern nur ein gradueller Unterschied besteht.
Beide Erscheinungen werden hier unter der Bezeichnung ,echte
Sterilitdt zusammengefallt. Aposylleptische Unfruchtbarkeit
liegt dann vor, wenn schon die Empfangnis (Syllepsis nach PrRELL)
unterbleibt. Danach deckt sich wohl diese Bezeichnung zum min-
desten teilweise mit dem hier vorgeschlagenen Terminus ,,Para-
sterilitit*. Als Beispiele einer aposylleptischen Unfruchtbarkeit
erwahnt PRELL die Erscheinungen, die bei der Kopulation der
Basidiomyzeten beobachtet werden, wie auch die Selbststerilitat
der héheren Pflanzen.

Fille, die durch ein ,Nichtzusammenpassen® der Gameten
charakterisiert sind, bezeichnet derselbe Autor in einer anderen
Arbeit (1921b) als ,,Athogamie“. Aber nur bei der Parasterilitit
der Pilze handelt es sich um das Verhéltnis der Gameten zuein-
ander, nicht aber bei den parasterilen hoheren Pflanzen, bei denen
Wechselwirkungen des ménnlichen Gametophyten, des Pollen-
schlauches, und des weiblichen Sporophyten vorliegen.

Wenn sich auch die Einteilungen dieser drei Autoren mit der
hier vertretenen, zum mindesten teilweise, decken, so erschien es
mir doch zweckmafig, um Millverstindnisse zu vermeiden, einen
neuen Terminus, nimlich eben ,,Parasterilitit‘, vorzuschlagen.
Dagzu fithlte ich mich um so mehr berechtigt, als keiner der bisher
von SToUT, SIRKS und PRELL vorgeschlagenen Fachausdriicke sich
allgemein eingebiirgert hat.

Eine weitere Unterteilung der zahlreichen Fille von Para-
sterilitit wird sich im folgenden zwanglos aus den Besonderheiten
des Materials ergeben. Eine Einteilung dieser Fille nach all-
gemeinen, prinzipiell wichtigen Gesichtspunkten erscheint da-
gegen nicht moglich.



Spezieller Teil.
A. Die Parasterilitiit der hoheren Pflanzen.

Der normale Entwicklungsgang bei der Befruchtung einer
Bliitenpflanze ist der, daBl der Blitenstaub durch irgendwelche
Transportmittel (Insekten, Vogel, Wind, Schleudermechanismen
0.4.) auf den empfingnisfihigen Teil des Fruchtknotens, die
Narbe, gebracht wird. Dort keimt das Pollenkorn zu einem mehr
oder weniger langen Schlauch aus, der durch die Gewebe der Narbe

Abb. 1. Bliite von Helianthemum marifoliwm, links in natiirtlicher GroBe, rechts vergroBert
ohne Bliitenblitter; Fruchtknoten aufgeschnitten. (Nach KERNER-HANSEN 1913.)
und des Griffels in den Fruchtknoten bis zu den befruchtungs-
fahigen Eiern in den Samenanlagen wiichst, wie dies in Abb.1

schematisch dargestellt ist.
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Die bisher beobachteten Erscheinungen der Parasterilitdt der
Bliitenpflanzen konnen nun in zwei grofle Hauptgruppen geteilt
werden. Es konnen sich bereits dem Transport der Pollenkérner
Hindernisse entgegenstellen, oder zweitens die Keimung und das
Wachstum der Pollenschliuche im Fruchtknoten wird gehindert.
Im ersten Falle handelt es sich um Besonderheiten der Organisa-
tion der Bliiten im ganzen, also um Fragen der Bliitenbiologie, im
zweiten dagegen um Besonderheiten der Physiologie des Pollens
und der Pollenschliduche.

1. Parasterilitiit, bedingt durch Besonderheiten
des Bliitenbaues.

1. Historischer Riickblick.

Seitdem CHRISTIAN KOoNRAD SPRENGEL (1793) das ,,Geheimnis
der Natur im Bau und der Befruchtung der Blumen‘ entdeckt
hat, spielen in der Bliitenbiologie diejenigen Einrichtungen, die
eine Fremdbefruchtung befordern, eine Selbstbefruchtung er-
schweren, eine besondere Rolle. Der Grundsatz, den Crx. DARWIN
(1876) folgendermafien formuliert hat: ,,Nature tells us-in the most
emphatic manner that she abhorrs perpetual selffertilization‘,
hat selbst bis in die neueste Zeit hinein in der Literatur seine
Bedeutung noch nicht verloren. Er wird auch hiufig nach den
bekanntesten Verteidigern als das ,,Darwin-Kn~reHTsche Natur-
gesetz’‘ bezeichnet.

Der am einfachsten erscheinende Weg, eine Selbstbefruchtung
zu verhindern, ist die Verteilung der beiderlei Geschlechtsorgane
auf verschiedene Individuen. Wenn dagegen die ménnlichen und
weiblichen Organe zusammen auf einem Individuum vorkommen,
in der gleichen (Zwitter-) Bliite oder in verschiédenen Bliiten,
dann sind besondere Einrichtungen notwendig, um eine Selbst-
Parasterilitdt zu bewirken. Die Hindernisse, die dem Transport
des Pollens auf die Narbe entgegengestellt werden, kénnen
zweierlei Natur sein : zeitlicher oder rdumlicher. Im Gegensatz zur
,,Homogamie* (SPRENGEL 1793) wird die erste Erscheinung nach
dem Vorschlag von SprENGEL (1793) als Dichogamie bezeichnet,
die zweite nach AxeL (1869) als Herkogamie.

Ehe wir jedoch zu der Beschreibung einiger Beispiele tibergehen
konnen, miissen wir einen Punkt noch besonders erwihnen. Nach
der heute allgemein angenommenen Auffassung ist es gleichgiiltig,
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ob die Bestdubung einer Bliite mit Pollen aus dieser Bliite selbst
oder aus irgendeiner anderen Bliite desselben Individuums vor-
genommen wird. Sowohl die erstere, also eine strenge Autogamie
(DELPINO 1869/74), wie auch die Bestdubung von Nachbarbliiten
desselben Stockes, d. h. eine Geitonogamie (KERNER 1890) fassen
wir heute als ganz gleichwertig unter der Bezeichnung Selbst-
bestdubung oder Autogamie zusammen und stellen sie einer
Fremdbestdubung oder Xenogamie (KERNER 1890) gegeniiber.
Wir werden spéter noch einmal kurz auf die Frage zuriickkommen,
ob diese Gleichstellung von strenger Autogamie im Sinne DELPINOS
und Geitonogamie wirklich berechtigt ist.

2. Dichogamie.

Die Dichogamie wurde zuerst von KOLREUTER (1761), dem
eigentlichen Begriinder der Bliitenbiologie und Bastardierungs-
forschung, bei Oenothera, Polemonium, Epilobium u. a. beschrieben.
,Die Blumen des Weiderichs (Eptlobium Linn. Sp. Pl. p. 347,
n. L et 2) 6ffnen sich, ehe noch ein Kolbchen (d.h. in heutiger Ter-
minologie : Staubbeutel) seinen Staub von sich giebt, ehe das unter
die Blume hinabwirts gekriimmte Pistill sich zu erheben anfingt,
und die vier fest auf einander liegenden Stigmate sich auswirts
kriitmmend von einander begeben, und ihre innere mit Wiarzchen
besetzte Fliche entbl6Ben. Geschieht dieses, so trifft es sich zwar
manchmal, daf sich etwas von dem an einem Kélbchen hingenden
Saamenstaub an irgend einer Stelle der mit Wirzchen bedeckten
Fliche abstreift: Es kommt aber dieses in keine Vergleichung mit
dem, was die Insekten dabey tun ... Bei den spiteren Blumen
dieser Pflanze geschieht das Bestdauben ohnedem ganz allein durch
Insekten; denn es 6ffnen sich bey ihnen die Kélbchen lange vor-
her, ehe das Stigma sich aufrichtet und gehérig ausbreitet.
Zur Tllustration ist in Abb. 2 ein Bliitenstand von Epilobium an-
gustifolium wiedergegeben. Von den sechs bereits getffneten
Bliiten sind die jiingeren (oberen) drei noch im rein ménnlichen
Stadium, die drei dlteren (unteren) schon im weiblichen Stadium.
Man erkennt bei diesen deutlich die gespreizten, empfangnis-
fahigen Narbenlappen (bei n,), wihrend die Staubgefdfle zuriick-
gekrimmt sind und welken.

SPRENGEL (1793) wies als erser darauf hin, daf} die Dichogamie
den ,,Zweck habe, die Fremdbefruchtung zu befordern. Diese
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Annahme ist zwar in der darauffolgenden Zeit zunichst nicht
weiter beachtet worden. In der Glanzzeit der Blitenbiologie im
19. Jahrhundert wurde die auBerordentliche Verbreitung der Dicho-
gamie bekannt, und die Fille der Tatsachen fithrte zu der Unter-
scheidung verschiedener Formen der Dichogamie.

Abb. 2. Protandrische Bliiten von Epilobiun angustifolium. Bei 4 Bliiten im ménnlichen
Stadium, die Narben zusammengebogen (i). Bei B Bliiten im weiblichen Stadium mit
gespreizten Narben (np). (Nach KERNER-HANSEN 1913.)

In dem oben geschilderten Falle von Epilobium angustifolium
eilten die ménnlichen Organe, die Staubgefifle, in der Entwick-
lung voraus. SPRENGEL (1793) bezeichnete diese Form der Dicho-
gamie als ,,ménnlich-weiblich*. Hr.pEBRAND (1867) fithrte hier-
fiir die Bezeichnung protandrische Dichogamie ein, die sich seitdem
allgemein eingebiirgert hat. Das Gegenstiick hierzu bildet die
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weiblich-ménnliche (SPRENGEL 1793) oder profogynische Dicho-
gamie (HILDEBRAND 1867), bei der die Narbe vor dem Offnen

der Staubbeutel empfingnisfahig wird.

Als Beispiel einer proto-

gynischen Pflanze sei hier auf den in Abb.3 wiedergegebenen

Abb. 8. Protogynie bei Eremurus caucasicus. A Bliiten
im weiblichen Stadium, B im ménnlichen Stadium,
¢ Beginn der Fruchtbildung. (n; empfingnisfdhige
Narben; n, befruchtete Narben ; n3 wieder aufgerichtete
Narben.) (Nach KERNER-HANSEN 1913.)

Eremurus caucasicus ver-
wiesen. Die beiden ober-
sten Bliiten (4) sind im
rein weiblichen Stadium:
die Staubbeutel sind noch
geschlossen, die aufge-
richtete Narbe aber be-
reits empfangnisfahig.
Altere, weiter unten
stehende Bliiten (C) be-
finden sich bereits in
dem rein mannlichen Sta-
dium: die Staubbeutel
sind gedffnet, die schon
bestdubten Griffel begin-
nen zu welken und haben
sich nach unten gebogen.
Die Protogynie kann im
Extrem so weit gehen,
daf sich die schon emp-
fangnisfahige Narbe noch
beinicht gedffneten Knos-
pen zwischen den zusam-
mengefalteten  Bliiten-
blattern  hervordriangt
(z. B. bei Potamogeton
crispus, Asphodelus albus,
Luzula nivea, Ulmus cam-
pestris, Plantago media

u.v.a. nach KerNgr [1890]). Umgekehrt 6ffnen sich auch bei
manchen protandrischen Arten die Staubbeutel bereits in den

Blitenknospen.

Beziiglich der Verteilung der Dichogamie auf bestimmte Ver-
wandtschaftsgruppen lassen sich keine allgemeinen Feststellungen
machen. KERNER (1890), der sich besonders eingehend mit der
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Dichogamie befaft hat, weist ausdriicklich darauf hin, daf inner-
halb mancher Gattung die einen Arten protandrisch, andere proto-
gynisch sind. Eine Reihe von Familien scheint entweder nur pro-
tandrische Arten (Compositen, Campanulaceen, Labiaten, Malva-
ceen, Caryophyllaceen, Papilionaceen) oder protogynische Arten
(Aristolochiaceen, Juncaceen, Caprifoliaceen u. a.m.) zu enthalten.
AuBerdem finden sich auch in den meisten Verwandtschaftskreisen
neben dichogamen Arten solche, bei denen sich Staubbeutel und
Narbe gleichzeitig entwickeln und die mit SPRENGEL (1793) als
homogam bezeichnet werden.

Der Grad der Dichogamie, d.h. der Zeitunterschied zwischen
der Entwicklung der beiderlei Geschlechtsorgane, kann ferner ver-
schieden lang sein. ,,Unvollkommen ist die Dichogamie dann,
wenn die Reife der zweierlei Geschlechtsorgane zwar nicht gleich-
zeitig eintritt, aber doch die Paarungsfihigkeit des einen Ge-
schlechtes noch nicht erloschen ist, sobald jene des anderen Ge-
schlechtes in den Bliiten der betreffenden Art beginnt ... Voll-
kommen ist sie, wenn die Reife der Narben erst beginnt, nachdem
der Pollen aus den zustindigen Antheren bereits durch den Wind
oder durch bliitenbesuchende Tiere entfernt wurde, so dafl er in
der gleichen Bliite nicht mehr befruchtend wirken kann, oder wenn
die Narbe bereits welk, abgedorrt oder gar abgefallen ist, sobald
die Antheren der gleichen Bliite, bezichentlich der gleichen Art
sich 6ffnen* (KERNER, 1890, S.2).

KErNER (1890) bringt auch genauere Daten iiber Dauer der
eingeschlechtlichen Periode bei verschiedenen Dichogamen. Es
seien hier einige Beispiele davon angefithrt: Sie betragt bei Mira-
bilis Jalapa 10—15 Minuten, bei Lepidum Draba, Sisymbrium
Sophia 2—15 Stunden, bei Rumex alpinus 2—3 Tage, bei ver-
schiedenen Valeriana-Arten 3—5 Tage, bei Typha minima sogar
9 Tage.

Die Mehrzahl der Fille, in denen Dichogamie beobachtet wor-
den ist, beruht auf Beobachtungen in der freien Natur, nicht auf
Experimenten. Daher sind die Fehlerquellen sehr groB. Die Be-
obachtungen iiber den Bau und die Entwicklung der Bliten sind
zwar sicherlich richtig, aber ihre Auswertung erfolgte doch nach
subjektivem Ermessen. Ein Beispiel soll diese Ansicht illustrieren.
Verschiedene Aguilegia-Arten erwecken den Anschein einer deut-
lichen Protandrie. Nachdem der Bliitenstaub bereits entleert ist,
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strecken sich die Narben und spreizen auseinander. AuBerlich wird
dadurch wohl der Anschein erweckt, als ob die Bliten jetzt im
,,weiblichen Stadium‘ wiren. Wenn man aber nachpriift, ob die
Narben tatséchlich erst im letzten Stadium empfingnisfihig sind,
dann findet man, daB dies nicht der Fall ist: Schon in der nicht
gedffneten Knospe und vor allem auch in der Blite im ,,mann-
lichen‘* Stadium sind die Narben voll empfingnisfahig. Akelei-
pflanzen, die isoliert und vor Wind und Insekten geschiitzt im
Gewichshaus gehalten werden, setzen in jeder Bliite infolge strenger
Autogamie gut Samen an.

Fiir die Beurteilung der Dichogamie bedeutet es eine grofle
Schwierigkeit, dafl man durchaus nicht aus dem dufleren Eindruck,
den die Narbe macht, auf ihre Empfingnisfahigkeit schliefen darf.
Wir sahen eben, dafl bei der Akelei bereits Knospen mit Erfolg
bestdubt werden konnen. Das gleiche gilt aber auch fiir andere
Arten, z. B. die meisten Nicotiana- und manche Antirrhinwum-
Arten, bei denen man gewohnlich annimmt, dafl die Narbe erst mit
dem Auftreten des sogenannten ,,Narbensekretes” in der geoff-
neten Blite empfingnisfahig wird.

Die Unmoglichkeit des Beweises dafir, dafl die Dichogamie
einen ganz bestimmten Zweck, die Verhinderung der Selbstbefruch-
tung, erfiillt, ersiecht man auch daraus, dal sich eine Dichogamie
nicht nur bei monézischen, sondern auch bei diozischen Pflanzen
findet. Nach KernERr (1890) sind bei verschiedenen zweih4usigen
Weidenarten die Narben der weiblichen Individuen 1 Tag (Saliz
herbacea, S. retusa, S. reticulata) oder auch 2--3 Tage (S. amygda-
lina) vor dem Stduben der méinnlichen Individuen des gleichen
Standortes befruchtungsfiihig. Die eingeschlechtliche Periode be-
tragt innerhalb eines Bestandes von Mercurialis ovata oder M. per-
ennss mindestens 2 Tage, bei Pflanzen von Cannabis sativa, die
unter gleichen Bedingungen nebeneinander aufgewachsen sind, gar
4—>5 Tage. Da nun aber diese Pflanzen zweihdusig sind, kann ja
eine Selbstbefruchtung niemals stattfinden. Um aber auch hier
die Dichogamie als eine ,zweckmdfige Einrichtung’ deuten zu
kénnen, sieht sich KErRNER (1890) gezwungen, das Gesetz der
Fremdbefruchtung noch zu erweitern. Durch die Dichogamie soll
die Bestdubung von Pflanzen der gleichen Art erschwert und die
Bastardierung verschiedener Arten geférdert werden. Es ist um
so auffallender, dal KERNER diese Annahme macht, als ja KERNER
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ein ausgezeichneter Beobachter war und wuflte, wie selten Ba-
starde bei den meisten Arten im Freien gefunden werden.

Das Vorkommen von Dichogamie liele sich aber vielleicht in
ganz anderer Weise, ndmlich entwicklungsphysiologisch deuten.
Bei der ganz verschiedenartigen Ausbildung der Staub- und Frucht-
blatter wire es denkbar, daf die Dichogamie ein Ausdruck eines
verschiedenen Reagierens der beiderlei Organe auf die Auflenbe-
dingungen ist. Einen Hinweis in dieser Richtung geben die ge-
legentlichen Beobachtungen, daf} der Grad der Dichogamie bei der
gleichen Art, aber in Gegenden mit verschiedenem Klima auch
verschieden ist. Man kann annehmen, daf3 die Entwicklung der
Sporophylle auf die Veréinderung der AuBlenbedingungen reagiert,
und daB unter Umstéinden dabei die Differenz in der Entwicklungs-
geschwindigkeit, die die Dichogamie bedingt, verschwindet oder
auch verstdrkt wird. Aus der Dichogamie ist dann eine Homo-
gamie geworden. Alsine verna ist in Mitteleuropa protandrisch,
in Grénland dagegen vollkommen homogam, Azalea (Loiseleuria)
procumbens ist in den Alpen protogyn, in Schweden homogam.

Mit diesen kurzen, mehr allgemeinen Bemerkungen soll die
Diskussion iiber die Dichogamie zunéchst abgeschlossen werden.
Es kam mir hier nur darauf an, die wichtigsten Feststellungen
allgemeiner Art zu referieren. Auf die Fille der Einzeltatsachen,
die in der bliitenbiologischen Literatur zusammengebracht wird,
kann hier nicht genauer eingegangen werden. Am Ende dieses
Kapitels werden wir Gelegenheit finden, die Frage nach der allge-
meinen Bedeutung der Dichogamie noch einmal zu streifen.

3. Herkogamie.

Bei der Besprechung der Herkogamie wollen wir uns auch kurz
fassen. Wie wir oben betonten, werden unter dieser Bezeichnung
diejenigen Fille zusammengefalit, bei denen durch die Anordnung
der Geschlechtsorgane eine Selbstbefruchtung innerhalb einerBliite
unmoglich gemacht oder wenigstens erschwert wird. Meistens ist
die Herkogamie auch mit einer mehr oder weniger ausgeprigten
Dichogamie kombiniert.

Als typisch herkogame Bliiten seien hier zunichst die Bliten
vieler Orchideen genannt (Abb. 5). Hierher werden auch die in
Abb. 6 gezeichneten Bliiten von Vinca major gerechnet, bei der

der Narbenkopf unterhalb der StaubgefiBe (S) eine scheiben-
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formige Verbreiterung besitzt, auf deren Unterseite sich erst das
empfingnisfihige Gewebe der eigentlichen Narbe befindet. Ganz
allgemein kann man wohl sagen, dall zu den als hergogam be-
zeichneten Blittenformen ganz besonders merkwiirdig ausgebildete
Blitten gehéren.

Bei anderen vermutlich herkogamen Formen finden wir keine
so auffallende Ausbildungsweise der Geschlechtsorgane, wie bei
den Orchideen oder den Apocynaceen, zu denen Vinca gehort. Es
sind Bliten be-
reits als herkogam
beschrieben wor-
den, bei denen die
Staubbeutel so ori-
entiert sind, daf
die Risse, durch
die der Pollen aus-
tritt, von der Nar-
be weggekehrt
sind und der ,,pol-
lenlose Riicken
der Narbe zuge-
kehrt ist. Hmpz-
BRAND (1867) sieht
in dieser Stellung
,,einen merkwir-

digen  Ausdruck

Abb. 4. Blitten von Anoda hastate. 1 Blite im méinnlichen deogs Widerwillens
Stadium, die Griffel mit den Narben herabgekriimmt (%). .
2 Bliitte am Ende des minnlichen Stadiums, alle Staubgefiie Z€geIl die Selbst-
aufgerichtet. 8 Bliite im weiblichen Stadium. Griffel mit Narben 3 11
(n) aufgerichtet. StaubgetiBe verwelkt. (Nach HILDEBRAND 1867.) beStaubll_ng

In wieder an-

deren Fallen soll eine raumliche Trennung der beiderlei Geschlechts-
organe durch Bewegungen der Staubbeutel erreicht werden, so
z. B. bei Anoda hastata (Abb. 4), bei der aullerdem eine Selbst-
bestdubung der Blite durch eine ausgesprochene Protandrie ver-
hindert wird. Im ménnlichen Stadium der Blite sind die Staub-
gefile nach oben gestreckt, wihrend die noch unreifen Griffel
scharf nach unten gebogen sind. Spater, nachdem die Antheren
bereits entleert und verwelkt sind, richten sich die Griffel auf
und die Narben werden empfangnisfihig.
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Wenn man sich nun aber die verschiedenen herkogamen Ein-
richtungen der Bliiten weniger voreingenommen als die meisten
Bliitenbiologen ansieht, dann kommt man zu einer sehr skep-
tischen Beurteilung der Deutungen. Denn um solche handelt es
sich fast ausschlieBlich, nicht um wohl fundierte Beweise. Wir
wollen unseren Standpunkt an der Hand von zwei Beispielen
genauer erliutern.

Abb. 5. Bliiten der Orchidee Epipactis latifolia. 1 Seitenansicht, ein Teil des Perigons

entfernt. 2 Vorderansicht. 3 Pollinien. ¢ Bliite mit eben abfliegender Wespe, an deren Kopf

die Pollinien hingen bleiben. 5 Bliite mit anfliegender Wespe, die die Pollinien iibertrégt
(n Narbe, p Pollinien). (Nach KERNER-HANSEN 1913.)

Als typische herkogame Pflanzen nannten wir bereits die
Orchideen. Der Bau ihrer Bliiten ist wohl aus Abb. 5 ersichtlich.
Sie sind durch zwei Eigentiimlichkeiten charakterisiert. Zundchst
kleben alle Pollenkorner jedes der beiden Ficher des einzigen
Staubblattes zu einer eiférmigen Masse, den Pollinien zusammen,
anstatt daB sie einzeln entleert werden. An jedes Pollinin setzt
ein kleines Stielchen, die Caudicula, an, so daf das ganze Gebilde
Keulenform besitzt. Das Stielchen endet schlieBlich in eine
klebrige Masse, die der Narbe unmittelbar ansitzt und bei In-
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sektenbesuch dem betreffenden Insekt an dem Kopf anhaftet
(Abb. 5, 4u.5). Ferner ist die dreiteilige Narbe umgebildet, indem
ein Lappen steril geworden ist und sich zwischen die Pollinien
und den funktionsfahigen, d. h. empfangnisfahigen Teil der Narbe
einschiebt. Dadurch soll nun jede Selbstbestdubung verhindert
sein und eine Kreuzbestdubung erzwungen werden.

Es ist aber schon seit DArRwIN (1862b) bekannt, dall Auto-
gamie bei Orchideen nicht fehlt, und wir wissen heute, daf} sie
nicht einmal selten ist. KircHNER (1922) hat vor kurzem seine
eigenen Beobachtungen sowie die #lteren Angaben ausfiihrlich
besprochen. Er unterscheidet zehn verschiedene Weisen, auf die
eine Selbstbestdubung innerhalb einer Bliite dieser Orchideen er-
folgen kann und auch erfolgt, ohne daf} der scheinbar herkogame
Bauplan wesentlich abgewandelt wire. Wir kénnen diese Typen
folgendermaflen kurz zusammenfassen:

1. Teile der Pollinien, ganze Pollinien oder auch die ganzen
Antheren fallen auf die tiefer gelegene Narbe (Typ 1, 2 und 5
von KIRCHNER).

2. Durch aktive Kriitmmungen der Pollinien, ihres Stielchens
oder dessen Basis, durch die postfloralen Kriimmungen anderer
Bliitenteile werden die Pollenmassen in Kontakt mit den emp-
tangnisfihigen Narbenlappen gebracht (T'yp 3, 7 und 10).

3. Durch Auflosung des trennenden Gewebes kommen die
Pollinien auf die Narbe zu liegen (Typ 8).

4. Die Pollinien wachsen an Ort und Stelle zu Pollenschlduchen
aus, die die Narbe erreichen. Dies kann besonders erleichtert
sein, wenn auch der trennende Narbenlappen empfangnisfihig
bleibt. Das Austreiben der Pollenschliuche wird manchmal da-
durch hervorgerufen, dall die Narbe soviel Narbensekret ab-
scheidet, daf3 auch die Pollinien befeuchtet werden (Typ 4, 6 und 9).

Wie vorsichtig man bei der Ausdeutung besonderer Struktur-
eigentiimlichkeiten der Bliiten sein muf}, lehrt der Vergleich
zweier nahe verwandter Vinca-Arten. In Abb. 6 ist neben der
als herkogam beschriebenen Vinca major die autogame V. rosen
abgebildet. Abgesehen von einem ganz geringfigigen Unterschied
ist der Bau der beiden Bliten der gleiche. Die Narbe ist tisch-
dhnlich ausgebildet, und ihr empfingnisfihiger Teil befindet sich
auf der Unterseite der ,,Tischplatte“ (bei e). Das Filament der
Antheren ist scharf knieférmig gebogen (bei k). Nur die Hohe
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der Insertion der Filamente an der Kronenrohre ist verschieden.
Bei Vinca rosea sitzen die Antheren so tief, dafl die Staubbeutel (b)
der empfiangnisfihigen Unterseite der Narben anliegen und da-
durch eine Autogamie garantiert wird. Bei V.major sind die
Filamente dagegen hoher inseriert. Die Verbreiterung der Narben
schiebt sich zwischen Filamentknie (k) und Staubbeutel (b), so
daB diese der Oberseite der Narbe anliegen, die ja nicht empfingnis-
fahig ist. Dadurch soll nun die strenge Herkogamie bedingt sein.
Durch eine auBlerordentlich geringfiigige Verschiebung der Staub-

Abb. 6. 1 Bliite von Vinca major. Oberer Teil der BliutenrShre entfernt. 2 Bliite von
Vinca rosea. k Knie der Filamente, b Staubbeutel, e empféingnisfihiger Teil der Narbe.
(1 nach KERNER-HANSEN 1913, 2 nach KIRCHNER 1912.)

beutel ohne eine sonstige Anderung des Bauplanes ist also aus
der autogamen eine herkogame Blite geworden. Und nur bei
der letzteren hat die auffallende Form der Filamente mit ihrem
scharfen Knick einen ,,biologischen Sinn‘‘t.

Der Vergleich der beiden Vinca-Arten legt die Frage nahe,
ob es nicht iberhaupt allgemein richtiger wire, in der Herkogamie
nur eine Nebenauswirkung des Organisationsplanes mancher Bliiten
zu sehen, nicht aber eine besondere ,zum Zweck der Verhinderung
der Setbstbestdubung erworbene Anpassung.

1 Auf das Auftreten von Haaren auf der Oberseite der Narbe und
der Staubbeutel, durch die ,,ungebetene Giste fern gehalten werden
sollen*, sei hier nur kurz hingewiesen.

Brieger, Selbststerilitit. 2
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4. Diskussion.

Im vorhergehenden wurde versucht, die Hauptziige der Dicho-
gamie und Herkogamie an der Hand einiger Beispiele zu erldutern
und dabei gleich die allgemeine Bedeutung dieser Erscheinungen
kritisch zu besprechen.

Es muB aber nochmals eindringlich darauf hingewiesen werden,
daB fast das ganze Tatsachenmaterial, das von den Bliitenbiologen
der letzten 100 Jahre zusammengebracht worden ist, einer scharfen
Kritik nicht standhalten kann. Wir erwihnten bereits, dafl die
alten Blutenbiologen fest davon iiberzeugt waren, daf3 die Natur
einen ausgesprochenen ,, Widerwillen* (HILDEBRAND) oder ,,horror*
(DARWIN) vor jeder Selbstbestaubung hétte. Es scheint, als ob die
meisten Bliitenbiologen infolge ihrer Voreingenommenheit ihre
griindlichen Beobachtungen in einer sehr iibertriebenen Weise aus-
deuteten. Nur so ist es zu verstehen, dall aus der Beobachtung
SPRENGELs (1793), daB ,,es so scheine, als ob die Natur es nicht
haben wolle, dal irgendeine Blume durch ihren eigenen Staub
befruchtet werde*, schlieBflich ein Naturgesetz, das ,,Gesetz von
der notwendigen Fremdbefruchtung®, ,la lege di dichogamia‘
(DELPINO) wWurde.

Ferner mull noch einmal darauf hingewiesen werden, dal die
dlteren Autoren einen Unterschied zwischen strenger Autogamie
und Geitonogamie (s. oben S.8) machten. HEs sind jedoch keine
experimentellen Tatsachen bekannt, die diese Unterscheidung
rechtfertigen. Eine Geitonogamie wird nun aber durch herkogame
Einrichtungen der Einzelbliten in keiner Weise erschwert. Die
Dichogamie ist bei Pflanzen mit mehreren Bliiten kaum je so aus-
gesprochen, daB nicht Bestdubungen der Bliiten des gleichen Indi-
viduums untereinander mdoglich wéren.

Jedenfalls scheint mir, dafl sich die teleologische Deutung der
Dichogamie und Herkogamie nicht aufrecht halten laBit. Was
iibrig bleibt, ist die Tatsache der ,,morphologischen Mannigfaltig-
keit‘ und das ,,Prinzip der Ausniitzung* (GOEBEL 1920). Hierauf
weist auch Kxorn (1921) ausdricklich hin (S. 4/5). Es wire sehr
wiinschenswert, wenn das ganze ungeheure Tatsachenmaterial der
,sBliitenbiologie* einmal in unvoreingenommener Weise und nicht
auf Grund einer teleologisch-anthropomorphen Grundeinstellung
durchgearbeitet wiirde. Wieviel wichtige neue Tatsachen dabei
noch entdeckt werden kénnen, haben ja bereits die experimentellen
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Arbeiten von KnorL (1921—1926) iiber die Beziehungen ver-
schiedener Bliuten und Insekten gezeigt. Bei diesen - Unter-
suchungen stand die Physiologie der Insekten im Vordergrund.
Aber auch von der rein botanischen Seite der Bliitenbiologie sind
noch viele Fragen zu klaren.

II. Parasterilitit, bedingt durch Besonderheiten
der Pollenphysiologie.

1. Grundlagen der Physiologie des Pollens?,
a) Allgemeines,

Im vorigen Kapitel haben wir kurz den Bau einer Angiosper-
menblite geschildert und im Anschlufl daran diejenigen Einrich-
tungen besprochen, die den Transport des Pol-
lens auf die Narbe verhindern kénnen. In den k\"\lv-- -
folgenden Kapiteln haben wir uns mit den Ent- A} / &L
wicklungsstorungen zu befassen, durch die der
Transport der ménnlichen Geschlechtskerne, die _
durch den Pollen auf die Narbe einer Bliite |4 |
gebracht worden sind, zu den Eiern im Frucht- & 1 :
knoten erschwert oder ganz unterbunden wird. | -
Da beidiesem Transport das Gewebe des Frucht-
knotens zwischen Narbe wund Samenanlage & 2
durchquert werden mulf}, sei zunéchst kurz der P

Bau des Fruchtknotens besprochen. (7N | 8
Der Stempel (vgl. Abb.1 und Abb.7) ent- | ( Al |

mehrerer Sporophylle, der Fruchtblitter oder
Karpelle. Dabei kommt es in dem unteren Teile

zur 1‘3ildung einer oder mehrerer im allgemeinen St Schoma cines
allseits geschlossenen Hohlungen, in die die einer Samenanlage.
Samenanlagen, die sich an bestimmten Stellen (g, porsars 1920
der Fruchtblatter, den Plazenten, entwickeln,

hineinhéingen. Nach oben kann sich daran ein zylindrischer, mehr
oder minder kriftig entwickelter Teil, der Griffel, anschlieBen, der

steht durch die Verwachsung einiger oder \I .

1 Bei der auBerordentlichen Fiille von Arbeiten, die sich mit Einzel-
heiten der Physiologie des Pollens befassen, kann die vorliegende Be-
handlung keinen Anspruch auf Vollstindigkeit machen. Hs sei daher
ausdriicklich zur Erginzung auf andere Darstellungen, z. B. auf Brink
(1924) und die entsprechenden Abschnitte bei ScunarF (1929) hingewiesen.

PA



20 Die Parasterilitit der hoheren Pflanzen.

keine Samenanlagen enthilt. Die Spitze des Fruchtblattes ist in
der Regel in die Narbe umgewandelt, d. h. in denjenigen Teil, auf
dem die Pollenkérner auskeimen kénnen. Das ganze Gebilde wird
meist als ,,Stempel“ oder ,,Pistill“ bezeichnet.

Von diesem Grundtypus finden sich die verschiedensten Ab-
wandlungen, die hier im einzelnen nicht beschrieben werden kén-
nen. Der Griffel setzt z, B. nicht terminal, sondern seitlich oder gar
scheinbar basal an dem
eigentlichen Fruchtkno-
ten an. Auch die Narbe
mufl nicht terminal am
Griffel stehen u.a. m.

Wichtig fiir uns ist der
histologische Bau der drei
Teile und seine Beziehun-
gen zu dem Transport der
ménnlichen Geschlechts-
kerne von der Narbe bis
zu den Samenanlagen.

Auf der Oberfliche
der Narbe findet die Kei-
mung der Pollenkérner
statt (Abb. 8). Hierbei
tritt aus dem Pollenkorn
ein Schlauch — sehr gel-
ten mehrere — aus, in
welchen der Inhalt des

Abb. 8. Pollenkorn und Pollenkeimung von Lilium Korns einschlieBlich der
martagon. s Schlauchkern, m Mutterzelle, g gene- .. .
rative oder Spermakerne. (Nach STRASBURGER.) Zellkerne iibertritt (Ab-

bild. 3). Der vegetative
sogenannte Pollenschlauchkern und hinter ihm die beiden ménn-
lichen Geschlechtskerne oder generativen Kerne verbleiben dann
stindig wihrend des Wachstums durch das Leitgewebe von Narbe
und Griffel an der Spitze des Pollenschlauches (Abb. 4.). An der
Griffelbasis tritt der Schlauch in die Fruchtknotenhéhle iiber und
wichst dort zu den Samenanlagen hin.
Die Rolle, die dem Pollen als der ménnlichen Komponente
im Bestdubungs- und Befruchtungsproze der Bliitenpflanzen zu
kommt, hat wohl zuerst CAMERARIUS (1694) klar erkannt. Aber trotz
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der wichtigen Arbeiten KOELREUTERs und SPRENGELS in der zweiten
Hilfte des 18. Jahrhunderts ist diese Erkenntnis erst im Anfang des
19. Jahrhunderts eine allgemein anerkannte Grundtatsache der Bo-
tanik geworden. Auch iiber die Frage, wie das ,,mannliche Prinzip*
aus dem Pollenkorn, das auf der Narbe liegt, hinunter zu den
»Eichen® oder Samenanlagen gelangt, bestanden lange Zeit recht
mystische Vorstellungen. MIRBEL (1807) und C. F. GARTNER (1844)
sprechen noch von einer ,,aura seminalis’‘. AMICI war der erste,
der zunichst auf Grund eines Zufallsbefundes (1824) und spéter an
Hand eines ausgedehnten Untersuchungsmaterials (1830) das Aus-
keimen der Pollenkérner zu Pollenschliuchen, die zu den Samen-
anlagen hinwachsen, beschrieben hat. HOFMEISTER (1847) wies dann
nach, daB sich die Embryonen aus den Eiern entwickeln, wenn
diese durch einen Pollenschlauch zur Weiterentwicklung angeregt
waren. STRASBURGER (1884) beschrieb schlieflich den eigentlichen
Befruchtungsvorgang bei den Bliitenpflanzen, die Verschmelzung
des Eikerns mit einem der beiden Spermakerne, die in der Spitze
des Pollenschlauches zu dem Ei hintransportiert worden waren.
Gleichzeitig und unabhiingig voneinander fanden dann NAwASCHIN
(1899) und Guienarp (1899), daB bei den Blitenpflanzen eine
doppelte Befruchtung stattfindet, dal der eine der beiden Sperma-
kerne des Pollenschlauches mit dem Eikern verschmilzt, der andere
mit dem Embryosackkern. Aus dem befruchteten Ei entwickelt
sich der Embryo, aus dem ,,befruchteten Embryosack ein mehr
oder minder stark entwickeltes Nahrgewebe, das Endosperm.t

b) Anatomische Grundlagen.

Im Vergleich zu anderen Organen ist die Untersuchung des
Baues von Narbe und Griffel etwas stiefmiitterlich behandelt wor-
den. GLEICHEN (1764), HEDWIG (1793), vor allem BroNGNIART (1827)
haben zuerst festgestellt, daf in der Narbe und im Griffel ein be-
sonderes Gewebe vorharden ist, in dem die Pollenschliuche wachsen.
Der genaue Bau dieses Leitgewebes, der ,,tela conductrix* oder des
»conductor fructificationis, wie es zuerst genannt wurde, ist jedoch
erst viel spiter eingehend untersucht worden. REINKE (1874) be-
schrieb den Bau der Narbe etwas genauer, und sein Schiiler BEHRENS
(1875) baute diese Untersuchungen weiter aus. Es schlossen sich
dann die Arbeiten von Carus (1878), DALMER (1880) und GUEGUEN

1 Vgl. die ausfiihrliche Darstellung bei Sacus (1870).



22 Die Parasterilitit der hoheren Pflanzen.

(1900, 1901—2) an, die die Verhéltnisse im wesentlichen klarstellten.
In neuerer Zeit wurden dann nur gelegentlich weitere Einzelheiten
beschrieben.

Wir wollen zunichst kurz den Bau der Narbe beschreiben.
Thre Oberfliche ist meist von einer dinnen Kutikula iiberzogen.
Die Epidermiszellen sind oft papillos vorgewdslbt. Haufig besteht
das Eintreten der Empfingnisfahigkeit. in einem Absterben und
Verquellen der Narbenzellen, das sich von selbst oder unter Ein-
wirkung von auflen, etwa von Insekten, einstellen kann. Dabei
wird dann auch meist die Kutikula zerstért. In anderen Fillen
durchbrechen die Pollenschlduche dagegen die noch intakte Kuti-
kula. Das Gewebe unterhalb der Narbenepidermis besteht meist
aus langgestreckten Zellen, die sich nach unten in das Leitgewebe
des Griffels fortsetzen. In einigen Fillen bildet die Narbe auch
eine nach auBen offene Rohre.

Das Leitgewebe des Griffels kann in zweierlei Weise ausgebildet
sein. Entweder wird der Griffel von einem Strang langgestreckter
Zellen, deren Winde stark verquollen sind, durchzogen (Abb. 9, 1),
oder er enthilt an Stelle dieses eigentlichen ,,Leitgewebes‘ einen
langen Hohlraum, den Griffelkanal, der wohl von Schleim, d. h.
stark quellbaren Membransubstanzen, erfillt wird (Abb. 9, 4).
Beide Typen kénnen auch kombiniert auftreten, wenn ein charak-
teristisches Leitgewebe einen Griffelkanal umgibt (Abb.2 u. 3).

Die Zellschicht, die den Griffelkanal auskleidet, entspricht ent-
wicklungsgeschichtlich der Epidermis der Oberseite der Frucht-
blitter. Sie ist dementsprechend zunichst von einer Kutikula
bedeckt, die jedoch frither oder spéter infolge der Verquellung
der Membranen der Epidermiszellen abgehoben und zerrissen wird.
Ihre Reste sind in manchen Fillen noch lange nachweisbar (Jost
1907, ScuxArrF 1922, LErTMEIER-BENNESCH 1923). Die Epidermis-
zellen besitzen oft reichlich Reservestoffe wie Stdrke und ver-
schiedene Zucker, die wohl der Ernahrung der Pollenschliuche
dienen. In manchen Fillen erweckt die Epidermis auch den Kin-
druck eines sezernierenden Epithels (Abb. 4). Als Charakteristi-
kum eines solchen Driisenepithels deutet z. B. ScHURHOFF (1916,
1919) die gelegentlich beobachtete Zweikernigkeit der Kpidermis-
zellen. Ob der Griffelkanal selbst vollkommen mit Schleim
(Pektinverbindungen) oder teilweise auch mit Wasserdampf ge-
siattigter Luft erfillt ist, ist nicht sicher gestellt.



Grundlagen der Pollenphysiologie. 23

In den Leitgewebsstrangen fillt vor allem die méchtige Ver-
quellung der Membranen auf, neben der die Zellumina manchmal
fast verschwinden. Die Zellen sind meist in der Langsrichtung
voneinander getrennt, in einigen Féllen verquellen aber auch die
Querwinde (z. B. Oenothera nach ReExNER 1919). Wohl immer
enthalten die Zellen der Leitgewebe reichlich Reservestoffe, die
den Pollenschlduchen zugute kommen.

Abb. 9. Querschnitte durch Griffel mit verschiedenen Leitsystemen. 7 Griffel von Atropa
Belladonna mit einem geschlossenen Leitgewebsstrang (Ig). 2 Griffel von Dichorisandra
ovalifolia mit einem Leitkanal (Ik), umgeben von einem diinnen Mantel von Leitgewebe (1g).
3 Griffel von Phytewma spiratwm mit einem dichten Leitgewebsstrang (Ig) und einem
engen zentralen Leitkanal (Ik). 4 Griffel von Aechmea discolor mit einem weiten Leitkanal
(Ik), der von einem Reizepithel (¢) ausgekleidet ist. ¢ GefaBbiindel. (Nach BEERENS 1875.)

In dem Leitsystem kann nach den dlteren Anschauungen das
Wachstum der Pollenschlauche ektotrop oder endotrop (PIroTTA
und Loxco 1900) erfolgen, je nachdem, ob es auf der Oberfliche
der Leitgewebszellen und ihrer verquollenen Wénde oder in den
Winden erfolgt. Dementsprechend kénnte man ektotrophe und
endotrophe Leitgewebssysteme unterscheiden (JUgL 1907). Es er-
scheint aber doch zweifelhaft, ob die Pollenschlduche nicht immer
endotrop wachsen (TscmircE 1919). Die Entscheidung dieser
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Frage hangt davon ab, ob sich nachweisen lassen wird, dafl die
Griffelkanile ganz mit Schleim erfillt sind oder nicht.

An den Griffel schliefit sich dann der eigentliche Fruchtknoten,
in dem die Samenanlagen in der Ein- oder Vielzahl enthalten sind.

Zur Orientierung seien hier erst ein paar Bemerkungen tiber
den Bau der Samenanlagen eingeschaltet, der am besten an Hand
der Schilderung seiner Entwicklungsgeschichte verstanden wird
(Abb. 10). Diese beginnt damit, daf sich ein Gewebehécker, der
gerade oder hiufig auch etwas gekriimmt ist, aus den oberflich-

Abb. 10. Entwicklung der Samenanlagen. 7 Undifferenter Hocker. 2 Das Integument (z)

erscheint als ringférmiger Wulst rings um den Nucellus (#). 8 Im Nucellus tritt die Ma-

kroporenmutterzelle (m) deutlich hervor. 4 Starkes Wachstum im Nucellus und Integument.
5 Fast fertige Samenanlage mit Embryosack (mé Mikropyle, e Eizelle).

lichen Zellschichten der Plazenta hervorwolbt. Am Grunde dieses
Hoéckers treten frithzeitig ein oder zwei ringférmige Wiilste hervor,
die allméhlich den ganzen oberen Teil des Hockers einhiillen. Der
Stiel der Samenanlage wird als Funiculus, die aus den ringférmigen
Wiilsten entstandenen Hiillen als Integument bezéichnet, wihrend
der innere Kern Nucellus genannt wird. Der an den Funiculus an-
schlieBende Teil des Nucellus ist die Chalaza: Die Integumente
schlieBen iiber dem Nucellus mehr oder weniger dicht zusammen.
Sie lassen nur einenkleinen Kanal an der Spitze frei, die Mikropyle,
der jedoch oft nur die Dimensionen eines engen Interzellular-
raumes besitzt.

Die Samenanlagen kénnen in der Ein- oder Mehrzahl in den



Grundlagen der Pollenphysiologie. 25

Fruchtknoten vorhanden sein und sind in der verschiedensten
Weise angeordnet. Abb. 7 zeigt einen Fruchtknoten mit nur
einer Samenanlage. Abb.1 und 11 Fruchtknoten mit mehreren
Anlagen. Die Plazenten, wie das Gewebe, an dem die Anlagen
stehen, genannt werden, konnen grundstindig (Abb. 7), wand-
standig (Abb. 1; 11,2) oder zentral (Abb. 11, 4) angeordnet sein.
Meistens setzt sich nur das Leitgewebe der Griffel nicht in den
Fruchtknoten fort. Die Pollenschliuche wachsen auf der Wand
der Fruchtknotenhohle, besonders auf den Plazenten entlang zu
den Samenanlagen.
Gelegentlich finden wir
auch im Fruchtknoten ein
richtiges ,,endotrophes® Leit-
gewebe. Bei den Nyctagina-
ceen und Valerianaceen zieht
sich ein solches Leitgewebe
bis in die Basis des Frucht-
knotens hin. Bei der zuerst
genannten Familie wéchst der
Pollenschlauch zuletzt nur
noch ein kurzes Stiick ektotrop
auf der Plazenta lang (HEI-
MERL 1887), bei der zweiten
tritt der Schlauch unmittel- Abb. 11.  Anordnung der Samenanlagen im
bar aus dem Leitgewebe in Fruchtknoten. 7 und 2 Fruchtknoten von

di Basis d S nl Viola odorata. 8u. 4 Fruchtknoten von Sola-
1€ as1s er AMENANAZE . tuberosum. (Nach KERNER-HANSEN 1923.)

iiber (AspLuND 1920).

Sehr haufig wird das Leitgewebe im Fruchtknoten von Haaren
oder Haarbiischeln gebildet, die an den verschiedensten Stellen
entspringen konnen: in der Basis des Narbenkanals (Thymelaea-
ceen nach GUERIN 1915, STRASBURGER 1909 ; Arisaema triphyllum
nach Rowre 1896), auf der Plazenta (Scille nach Huir 1895),
am Funiculus (sehr haufig z. B. bei Umbelliferen nach CAMMER-
LOHER 1910, HAranson 1923), auf der Nucellusspitze (Polygonum-
Arten nach HormesTER 1849, Soukcrs 1919/20, LoNay 1922).
Hierher gehoren auch die sogenannten ,,Obturatoren’ der Euphor-
biaceen (BarLrLon 1882, ScHWEIGER 1905), Rosaceen (PECHOUTRE
1902, Juer 1918, RUEHLE 1924) und Plumbaginaceen (DAHLGREN
1916). (Vgl. auch Abb. 12).
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In fast allen diesen Leitgewebssystemen erfolgt das Wachstum
»ektotrop®, d.h. also in verschleimten Zellwinden der Haare,
in einigen dagegen auch deutlich ,,endotrop®, wie etwa in den
sehr kraftig entwickelten Obturatoren der Euphorbiaceen (Abb. 12).

Durch diese Einrichtungen werden die Pollenschliuche zu den
Spitzen der Samenanlagen hingeleitet. Sie treten dann durch die
dort befindliche kleine Offnung, die Mikropyle, in die Samen-

anlagen hinein. Man bezeichnet diese Art
des Eindringens als Porogamie (Abb.13,1).
Gelegentlich scheint der Pollenschlauch
jedoch die Mikropyle nicht zu ,,finden®,
Dann dringt er quer durch die Gewebe der
Integumente und auch des Nucellus bis
zu den Eiern vor (Abb. 13,2). Bei einer
: Reihe von Arten tritt schlieflich der
i Pollenschlauch immer von der Basis her
in die Samenanlagen. Man spricht dann
von einer Chalazogamie. (Abb. 13, 3). Sie
wurde zuerst von TREUB entdeckt und
dann vor allem von S. NAWASCHIN in
einer Reihe von Arbeiten genauer unter-
. . sucht. Sie beansprucht ein besonderes

Abb. 12. Lingsschnitt durch . A
den Fruchtknoten von Euphor-  Interesse von phylogenetischen Gesichts-

Dia myreinites. Uk Leitkanal  punkten aus. Ihre physiologische Seite

cellus. (Nach Carus 1878)  ist dagegen nicht genauer untersucht.

Bei ihrer geringen Verbreitung kénnen

wir auch im folgenden davon absechen, sie genauer zu beriick-
sichtigen. (Vgl. NawascaiN und Finy 1913.)

Riickblickend konnen wir also feststellen, daf in den Frucht-
knoten vieler Pflanzen von der Narbe bis zu den Eiern in den
Samenanlagen ein ununterbrochenes Leitgewebssystem vorhanden
ist, in dessen verschleimten Zellwinden die Pollenschliuche
wachsen. Inwieweit die Pollenschliuche manchmal genétigt sind,
durch wasserdampfgesittigte Hohlriume zu wachsen und ob sie
dazu tiberhaupt imstande sind, 148t sich zur Zeit nicht mit
Sicherheit feststellen.

SchlieBlich erreicht der Pollenschlauch die Eier in den Samen-
anlagen und befruchtet sie.

In unserer bisherigen Darstellung spielte das Gewebe des
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Fruchtknotens lediglich als das Substrat der Entwicklung der
Pollenschliuche eine Rolle. In manchen Fillen wirkt der Pollen-
schlauch aber entwicklungsanregend auf die Fruchtknoten. Wenn
wir von den nicht ganz klar liegenden Féllen einer durch die
Pollenschliuche induzierten Parthenogenese absehen, so kommen
zwei Entwicklungsprozesse hier in Betracht.

Wihrend bei der Mehrzahl der Angiospermen die Fruchtknoten
und Samenanlagen zur Zeit der Blite fertig ausgebildet sind, ist
dies bei den Orchideen nicht der Fall. Bei diesen ist vielmehr

Abb. 13. Eindringen des Pollenschlauchs in die Samenanlage: 7 Porogamie; der Pollenschlauch

tritt durch die Mikropyle ein. 2 Der Pollenschlauch tritt seitlich in die Samenanlage ein

und umgeht die Mikropyle. 3 Chalazogamie; der Pollenschlauch tritt in die Basis der

Samenanlage ein (p Pollenschlauch, i Mikropyle). (2 Populus tremula nach GRAF 1921;
3 Betula alba nach S. NAWASCHIN.)

zu diesem Zeitpunkt der Fruchtknoten noch sehr klein und die
Samenanlagen noch gar nicht gebildet. Erst nach der Bestdubung
setzt eine Weiterentwicklung des Fruchtknotens und eine Aus-
bildung der Samenanlagen ein. Dieser Sachverhalt wurde zuerst
von R. BRowx (1833) erwihnt, aber nur fir eine seltene Ausnahme
gehalten. HILDEBRAND (1863) untersuchte dann eine grole Anzahl
einheimischer Arten genauer und stellte beiihnen simtlichst das
gleiche auffallende Verhalten fest. Durch Untersuchungen von
HmpeBranD (1865), Scorr (1865b), TrEUB (1879, 1883), GuI-
GNARD (1886a und b) und STRASBURGER (1886) wurden die Ver-
hiltnisse weitgehend geklart. Es ist sehr auffallend, dafl sich
die Entwicklung nach der Bestdubung sehr langsam abwickelt,
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was auch aus den der Abb. 14 beigegebenen Zeitangaben hervor-
geht, Es bedarf bei vielen Arten mehrerer Monate bis zu einem
halben Jahre, ehe der Eiapparat in den Samenanlagen fertig aus-
gebildet ist und damit die Befruchtung stattfinden kann.

7

Abb. 14, Entwicklung der Samenanlagen von Orchideen. 7 und 2 Querschnitte durch die
Plazenten von Bliiten von Vanilla aromatica, 1 unbestéiubt, 2 einige Zeit nach der Be-
stdubung; pl: Plazenta; sa: Samenanlagen; p: Pollenschliuche; g: GefiBbiindel. — 3—9
Fruchtknoten und Samenanlagen von Vanda tricolor. 8 und 4 Querschnitt durch einen un-
bestdubten Fruchtknoten, 4 nat. Gr., 3 fiinf X, —— 5 Plazentalappen aus dem unbestiubten
Fruchtknoten. — ¢ Plazentalappen 3 Monate nach der Bestiubung. — 7 Fruchtknoten
4 Monate nach der Bestiubung. — 8 Samenanlage 4!/, Monate nach der Bestiubung. —
9 Fertige Samenanlage 5!/, Monate nach der Bestiiubung. (Nach GUIGNARD 1886.)

Die Weiterbildung des Fruchtknotens bei den Orchideen ent-
spricht wohl auch den sonst iiblichen zur Fruchtbildung fithrenden

Postflorationsvorgingen. GuieNaRD (1886b) weist ausdriicklich
darauf hin, daB sich bei ihnen der Fruchtknoten nach der Be-
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fruchtung nicht weiter vergrofert. DaB sich auch die Samen-
anlagen nach der Befruchtung kaum vergrofern, ist eine weitere
Spezialitat der Orchideen, bei denen ja auch die Embryonen auf
einem sehr jungen Stadium stehen bleiben.

Auf welche Weise die Pollenschlduche bei den Orchideen die Ent-
wicklung des Fruchtknotens in Gang bringen, ist noch vollkommen
unbekannt. Dervon ihnen ausgehende Reiz ist auch weder streng art-
oder gattungsspezifisch (HILDEBRAND 1865, STRASBURGER 1886).

Abb. 15. Entwicklung der Samenanlagen von Liparis latifolia unter dem Einfluf von
Insektenlarven (/). 1 Teil eines Querschnitts durch den Fruchtknoten einer gedffneten
Bliite. 2 Teil des Querschnittes durch einen Fruchtknoten mit Insektenlarven (I); die
Plazenta (pl) in der Weiterentwicklung begriffen. 3 Plazentalappen mit 6 normalen Samen-
anlagen aus einem unbestdubten Fruchtknoten mit Insektenlarven. 4 Abortierter Plazenta-
lappen. (Nach TREUB 1883.)
STRASBURGER (1886) stellte fest, daBl sogar Pollenschlduche von
Fritillaria persica die Entstehung von Samenanlagen von Orchis
mascula und O. morio auslésen konnen. Eine gewisse Spezifitat
kommt aber in der Stirke der Reaktion zum Ausdruck. Besonders
interessant sind aber die Beobachtungen von TREUB (1883), der fest-
stellte, daB bei Liparis latifolia die Ausbildung der Samenanlagen
auch bei Ausbleiben der Bestdubung durch Insektenlarven ausge-
16st wird, die sich in der Fruchtknotenhohle entwickeln (Abb. 15).
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Wenn auch der Reiz nicht streng auf die Umgebung der
Pollenschliuche beschrinkt zu sein braucht, so scheint doch, be-
sonders bei schwicherer Reizung, wie etwa nach Artkreuzungen,
die nihere Umgebung bevorzugt zu sein. GuUIGNARD (1886D,
S. 230, 231) fand in einem Fruchtknoten der Vanille, daBl sich
nicht sechs, sondern nur zwei Stringe von Pollenschlduchen ent-
wickelt hatten. Hier hatte sich dann die Seite des Fruchtknotens,
auf der die Stringe innen entlang liefen, besonders stark ent-
wickelt und die Frucht wies eine starke Kriimmung auf. Stras-
BURGER (1886) fand bei seinen Artkreuzungen, ,,dall von den
Stellen, die sich in Kontakt mit den Pollenschliuchen befanden,
die Anregung zur Ausbildung der Samenanlagen ausging® (S. 53).

Da die Samenanlagen ja erst mit der Ausbildung des Ei-
apparates befruchtungsreif werden, bedarf es keiner weiteren Aus-
einandersetzung, dal} eine Parasterilitit bei den Orchideen da-
durch ausgelost werden kann, dafl von den Pollenschlauchen keine
Entwicklungsanregung ausgeht.

Der entwicklungsférdernde Einflul, den auch bei anderen
Familien die Pollenschlduche auf die Fruchtknoten bei der Frucht-
bildung und tiberhaupt der Gesamtheit der Postflorationsvorginge
ausiiben, zu denen wir auch die Weiterentwicklung des Frucht-
knotens der Orchideen — abgesehen von der Bildung der Samen-
anlagen — rechnen konnen, braucht uns hier nicht weiter zu
beschiftigen, da kein Zusammenhang mit Parasterilitdtserschei-
nungen besteht.

Wenn wir uns nun nach diesen kurzen allgemeinen anatomi-
schen Angaben der Physiologie der Keimung und dem Wachstum
der Pollenschliuche zuwenden, so konnen wir vier verschiedene
Phasen unterscheiden:

1. die Keimung des Pollenkorns auf der Narbe;

2. das Eindringen des Pollenschlauches in das Leitgewebe und
das Wachstum bis in die Fruchtknotenhdchle;

3. das Auffinden der Eier und

4. die eigentliche Befruchtung.

Wir wollen die physiologischen Verhéltnisse der Entwicklung
in diesen vier Phasen im folgenden nun nur so weit besprechen,
als es fiir das Verstindnis der Parasterilitdtserscheinungen not-
wendig erscheint. Eine ausfithrliche Besprechung der Literatur
kann aber bei dieser Gelegenheit nicht erfolgen.
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¢) Die Keimung der Pollenkérner.

Schon bald nach der Entdeckung der Pollenschliuche durch
Awmict (1824) fand MoEL (1834), dai die Pollenkérner nicht nur
auf der Narbe, sondern auch auf kimstlichen Substraten keimen
konnen. Seitdem ist die kimstliche Kultur von Pollenschliuchen
eines der wichtigsten Hilfsmittel der Pollenphysiologie geworden.

Beziiglich der fiir die Keimung notwendigen Bedingungen un-
terschied Jost (1905) drei Kategorien:

1. Es ist nur die Anwesenheit von Wasser notwendig.

2. Die Pollenkérner bediirfen auBler einer geniigenden Feuchtig-
keit auch noch einer bestimmten, im Einzelfalle besonderen Sub-
stanz, die von der Narbe sezerniert wird. In vielen Fillen ist die
Natur dieser Verbindungen unbekannt, in anderen handelt es sich
um chemisch bekannte Stoffe, wie etwa Lavulose (Burck 1900),
organische Sduren (MoLisca 1893) usw. Diese Stoffe brauchen nur
in ganz geringer Menge anwesend zu sein.

3. Die Pollenkérner keimen nur in Zuckerlésungen bestimmter
Konzentration (vgl. besonders Morisca 1893). ,,0b hier der
Zucker ernihrend oder durch seine osmotischen Eigenschaften
wirkt, also eine zu lebhafte Wasseraufnahme verhindert, ist noch
unbekannt* (Jost 1905, 8. 514).

Was die Rolle des Wassers bei der Pollenkeimung anbelangt,
so kann man sicher sagen, dal sowohl ein Zuwenig wie ein Zuviel
schidlich ist. Im ersteren Falle tritt oft keine Keimung ein.
Im zweiten nimmt der Pollen auf Grund seines verhdltnismiBig
hohen Saugdruckes und der leichten Permeabilitit seiner Winde
fiir Wagsser dieses so schnell auf, dafl die Wand des Pollenkornes
mit ihrem Wachstum und dem Vorwélben des Schlauches nicht
Schritt halten kann. Ihre Elastizititsgrenze wird tiberschritten,
und das Pollenkorn ,,platzt*. Auffallenderweise wird aber auch
in manchen Fillen von WALDERDORF (1924) angegeben, dall die
Pollenkérner bei Anwesenheit einer nur geringen und fiir die Kei-
mung nicht ausreichenden Wassermenge platzen.

Die Bedeutung, die dem Narbensekret bei der Pollenkeimung
zukommt, ist noch nicht klar gestellt. In neuerer Zeit hat sich
Karz (1926) ausdriicklich dafiir ausgesprochen, dafl seine An-
wesenheit unbedingt erforderlich ist. Dagegen sprechen aber
erstens die erfolgreichen Keimungsversuche auf kiinstlichen Néhr-
béden oder Losungen. Bei manchen Arten kénnen die Pollenkérner
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aber auch auf Narben auskeimen, die noch vollkommen trocken
sind, z. B. bei Knospenbestdubung der meisten Nicotiana-Arten.

Eine Parasterilitit, die darauf beruht, dafl der Pollen auf ge-
wissen Narben nicht auskeimen kann, kann danach auf zweierlei
Weise begriindet sein: Es fehlt entweder die notwendige Feuchtig-
keit, oder fiir die Keimung unbedingt notwendige Substanzen sind
nicht anwesend.

Am klarsten liegen die Griinde fiir das Ausbleiben der Kei-
mung bei einigen para-selbststerilen Schmetterlingsbliitlern und
Fumarijaceen.

Abb. 16. 1 Lupinus albus, Narbenpapillen aus einer jungen Bliite. Das Sekret (S) noch
zwischen Zellwand und Kutikula. 2 Lupinus albus, Narbenpapillen aus einer #lteren
Bliite. Kutikula (K) abgehoben und das Sekret nicht mehr vorhanden. 3 Citisus Labur-
num, Liéngsschnitt durch den Narbenkopf. Das Sekret (S) noch vorhanden.
(Nach JosT 1907.)

Bereits H. MULLER (1873) gibt an, daB bei verschiedenen
Papilionaceen die Narbe zerrieben werden miifite, wenn der Pollen
auf ihnen keimen soll. BurkiL (1894) und vor allem Jost (1907)
untersuchte den Sachverhalt genauer. JosT verglich den ana-
tomischen Bau der Narbe selbstfertiler und selbst-parasteriler
Arten. Bei den ersteren tritt, wie bei vielen Blitenpflanzen, zur
Zeit der Empfangnisfahigkeit der Narbe eine Zersetzung des Nar-
bengewebes ein. Wihrend bisher die Narben mit einer Kutikula
iiberzogenwaren und eine trockene Oberfldche besallen (Abb. 16, 1),
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ist die Kutikula jetzt gesprengt (Abb. 16, 2) und die Narben
sind mit dem ,,Narbensekret** bedeckt, das zum Teil aus gequol-
lenen Zellwéinden und mehr oder minder desorganisierten Zellen
besteht. Bei dem selbst-parasterilen Goldregen (Laburnum vulgare)
(Abb. 186, 3) unterbleibt aber diese Veranderung der Narbe, wenn
sie nicht bei einer natiirlichen Bestdubung der Bliite durch ein
Insekt oder bei kiinstlicher Bestdubung durch ein Instrument ver-
letzt wird. Erst nach einem solchen Eingriff finden die Pollen-
korner die fiir die Keimung notwendigen Bedingungen. Daf} nach
einer kiinstlichen Bestdubung, durch die die Narbenoberfliche zer-
stort wird, die Ursache der Selbst-Parasterilitit beseitigt wird und
Samenbildung, nach Selbstbestaubung wie Fremdbestiubung, ein-
tritt, zeigen die nachfolgenden Zahlen von Jost (1907, S. 98):

a) 29 Bliiten, sich selbst {iberlassen: kein Ansatz,

b) 15 Bliten, kiinstlich selbstbestaubt: 10 Friichte,

¢) 10 Bliiten, kiinstlich fremdbestdubt: 7 Friichte.

Bei den beiden Arten Corydalis lutea und C. cava, deren Selbst-
sterilitit bereits von HILDEBRAND (18664, 1869) festgestellt wurde,
liegen die Verhdltnisse auf den ersten Blick ebenso wie bei dem
Goldregen. Auch hier unterbleibt nach den Untersuchungen Josts
(1907) in geschlossenen Bliiten die Keimung des Pollens auf der
Narbe. Diese kann erst eintreten, wenn die Narbenoberfliche ver-
letzt wird. Dies tritt bei dem Offnen der Bliiten infolge ihres be-
sonderen Baues (Abb. 17) dadurch ein, daB der Griffel aus seiner
bisherigen Lage herausschnellt und die Narbe infolge einer dabei
eintretenden Kriitmmung gegen das gespornte Blumenblatt schligt.
So weit entsprechen die Verhéltnisse also dem, was oben iiber den
Goldregen gesagt wurde. C. lutea ist denn auch nach Beseitigung
der Keimungshemmung selbstfertil. Dagegen kommt bei C. cava
noch eine Hemmung des Pollenschlauchwachstums hinzu, auf die
wir spéter zu sprechen kommen.

Bei einigen anderen Arten, z. B. dem selbststerilen Linum
angustifoliwm nach den Untersuchungen von Darwin (1877),
unterbleibt die Keimung des Pollens nach Selbstbestaubung. Die
Ursache hierfiir ist jedoch nicht genauer bekannt. Eine hiochstens
schwache Keimung stellte Scorr (1865c¢) bei selbst-parasterilen
Passiflora-Arten nach Selbstbestdubung fest.

In den oben geschilderten Fallen konnen wir nur ganz all-
gemein sagen, wodurch die Keimung gehindert bzw. ermdglicht

Brieger, Selbststerilitit. 3
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wird. Ob es sich bei den notwendigen Veranderungen der Ober-
flache der Narbe um die Entstehung notwendiger osmotischer Be-
dingungen oder um die Bildung besonderer Reizstoffe, die fiir
die Keimung erforderlich sind, handelt, kénnen wir nicht sagen.

Bei manchen Artbastardierungen unterbleibt die Pollenkei-
mung auf der an sich empfiangnisfdhigen Narbe. Hier miissen wir
wohl annehmen dall spezifische die Keimung fordernde Stoffe
fehlen oder die Keimung hemmende Substanzen anwesend sind.

Abb. 17. 1 und 2 Bliiten von Corydalis cava, in 1 geschlossen, in 2 nach Herabdriicken der
Kapuze; 3—6 Bliite von C. ochrolenca, 3 und 4 geschlossen, 5 und ¢ nach einem Insekten-
besuch; in £ und 6 die vorderen Teile der Bliitenblétter entfernt. (Nach HILDEBRAND 1869.)

Sehr auffallend sind die Vergiftungserscheinungen, die F. Mt'L-
LER (1866/68), Hurst (1898) und Kircankr (1922) an selbstbe-
stiubten Orchideen beobachtet haben. Sie fanden, daB bei einigen
Arten nach einer Selbstbestiubung die Keimung des Pollens
unterbleibt, und daf nach wenigen Tagen die Pollenkdrner wie
auch die Narbengewebe als Zeichen einer beginnenden Zersetzung
tot und geschwirzt sind. Bei anderen Arten erfolgt vor dem Ab-
sterben noch eine schwache Pollenkeimung (z. B. bei Maxillaria
lepidota, Coelogyne cristate nach KircENER). Eine gute Keimung
aber ohne Eindringen der kurzen Pollenschliuche in die Narbe
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beobachtete Kircuner bei Coelogyne fimbriate und Maxillaria
luteoalba. Bei Notylia-Arten (MTLLER) und bei Oncidium micro-
chilum (KIRCHNER) dringen zahlreiche Pollenschliuche in die Narbe
ein, ehe die Zersetzung beginnt.

Jost (1905) vermutet, daB wir es hier mit einem recht auf-
fallenden Sonderfalle zu tun haben, und auch Frrring (1909)
betont, dall die Postflorationsvorginge, die er bei verschiedenen
Orchideen beschrieb, nichts mit den von MULLER und HursT
beschriebenen Verhiltnissen gemein haben. Ob dies auch fir die
Wachstumsvorgéinge, die KIRCENER .beschreibt, gilt, 1aBt sich
nicht entscheiden. EAsT und Parx (1917) und East (1929), wie
auch friher DARWIN nahmen an, daf die Zersetzungsvorginge
auf der Titigkeit von Bakterien oder Pilzen beruhen. Dagegen
sprechen aber die Versuche mit Doppelbestdubungen, bei denen
F. MtLLER (1867) die gleiche Narbe mit fertilen und parasterilen
Pollinien bestidubte und nur bei diesen die Braunung beobachtete.

d) Das Wachstum der Pollenschlduche.

Die Pollenschlduche, die bei der Keimung der Pollenkdrner
aus diesen hervorwachsen, wenden sich, gleichgiiltig auf welcher
Seite des Pollenkorns sie hervorgetreten sind, sofort der Ober-
fliche der Narbe zu und dringen in diese ein. Die Kutikula, die
diese meist iiberzieht, bildet hierbei kein Hindernis, da, wie
STRASBURGER (1884, 1886) und RITTINGHAUS (1886) gezeigt haben,
die Spitze der Pollenschliuche imstande ist, die Kutikularsubstanz
zu zersetzen. In der Regel wachsen die Pollenschlduche zwischen
den Zellen des Leitgewebes in den mit Schleim erfillten Inter-
zellularrdumen oder im Griffelkanal vorwérts; niemals dringen sie
in die Zellen selbst ein (RirTiNeHAUS 1886, TscHmrcr 1919).

Es schliefit sich dann das fir die Entstehung der Parasterilitat
wichtigste Stadium der Pollenphysiologie an: das Wachstum des
Pollenschlauches von der Narbe bis zu den Samenanlagen. Die
Entfernung, die hierbei iiberwunden werden muf, ist oft recht
betrachtlich. Oft messen die Griffel ja nach Dezimetern. Aber
selbst eine Entfernung von einigen Zentimetern ist fiir den Pollen-
schlauch immerhin eine recht betrichtliche Distanz.

Man muf} allerdings beriicksichtigen, dall der Pollenschlauch
nicht in seiner ganzen Lénge ein einheitliches Gebilde darstellt,
worauf schon HorMEISTER (1861) hinwies. Er ist kein langer

3%
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Schlauch mit lebendem Inhalt, der von dem Pollenkorn, das auf
der Narbe gekeimt ist, bis zu den Samenanlagen reicht. Er wichst
mit einem ausgesprochenen Spitzenwachstum, und dabei werden
die élteren Teile durch unregelmiBige Membranpfropfen abgetrennt.
Nur ein im Verhiltnis zu der Gesamtlinge oft kurzes Stiick ist
tatsichlich lebend. Die Querwinde entstehen als ein ringférmiger
Wulst oder auch eine einseitige Verdickung der Lingswinde, die
allmahlich das Lumen der Schliuche ganz verschlieBt (Abb. 18)
(vgl. GuevEN 1901, BoBILOFF- PrREISSER 1917, OLivErR 1891,
Kirgwoon 1906).

Die Membranpfropfen, die eine unregelmiBige Form besitzen,

bestehen nach den Untersuchungen von Mancin (1889, 1890) aus

| Kallose, einer chemisch nicht ge-

¥ nauer bekannten Substanz, die auch

. in den Siebréhren auftritt. Die

Langswinde der Pollenschliuche

enthalten ebenfalls Kallose. Es muf3

7y g aber darauf hingewiesen werden,

sars dafl der Nachweis der Kallose nur

mit Hilfe von Farbereaktionen er-

l folgt, und daB keinerlei mikroche-

S mische Reaktionen dieser Substanz

‘ bekannt sind. Es ist mithin zweifel-

Abb. 18. Stiick eines Pollenschla.uchs, haf’o, ob die ”Kaﬂose“ in den Pol-

in dem S“"Eﬁi‘ﬁ"ﬁi’iﬁﬁ‘}%ﬁf“bﬂde“' lenschlduchen und den Siebrshren
die gleiche Substanz ist.

Wenn nun auch nur ein kurzes Stiick des Schlauches lebend
ist, so ist die Gesamtsubstanz, die den Pollenschlauch in seiner
ganzen Lange bildet, doch im Vergleich zu der Grofle des Pollen-
korns und der in ihm enthaltenen Menge von Reservesubstanzen
recht betrachtlich. Die Frage, woher der Pollenschlauch seine
Nahrung bezieht, vor allem das Wasser, ist auch schon seit langem
Gegenstand der wissenschaftlichen Diskussion. Es muf8 jedoch zu-
gegeben werden, dal wir von einer auch nur annihernd exakt
begriindeten Vorstellung weit entfernt sind.

Auf den verschiedensten Wegen hat man versucht, sich von
den Stoffwechselvorgingen im wachsenden Pollen-
schlauch eine genaue Vorstellung zu machen.

Das Naheliegendste war der Versuch, die Pollenschlduche auf
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kiinstlichen Niahrbéden zum Wachsen zu bringen und durch ent-
sprechende Zusammensetzung des Substrates genaue Aufschliisse
iiber die erforderlichen Substanzen zu erlangen. Dieses Verfahren
ist ja auch, seitdem v.MoHL es (1834) entdeckt hat, oft ange-
wandt worden, ohne dafl ein grofer Erfolg zu verzeichnen wire.
In der Regel gelang es nicht, die Schlduche zu einem ebenso starken
Wachstum wie im QGriffel anzuregen. Nur in einigen wenigen
Fillen erreichten die Pollenschlduche zwar eine Lénge, die gentigt
hitte, um die Geschlechtskerne von der Narbe bis zu den Samen-
anlagen zu bringen. So erhielt BoBILOFF-PREISSER (1917) bei
Vinca minor, deren OGriffel 0,5—0,8 mm lang sind, auf Rohr-
zucker-Agar Pollenschlduche von einer Lange von etwa 1,0 cm.
Kxieur (1917) stellte fest, dafl ein geringer Prozentsatz der Pollen-
schlauche vom Apfel bei Kultur in einer Lésung von Fruktose mit
einem geringen Zusatz von Asparagin eine Lénge von 1cm er-
reicht, wahrend der Abstand der Samenanlagen von der Narbe
geringer ist. Ahnliche Ergebnisse erhielt auch BriNk (1924) bei den
folgenden Arten: Muscari boiryoides, Griffellinge 1,25 cm, lingste
Pollenschlduche auf Agar 2,3 cm; Puschkinia Griffellinge 1,5cm,
langster Pollenschlauch 1,63 cm; Chionodoxa Griffellinge 2 mm,
langster Pollenschlauch 2,18 mm ; Scille Griffellinge 4,5—6,0 mm,
langster Pollenschlauch 6,12mm (vgl. auch Toruvcawa 1914).

Aber man darf bei diesen Versuchsergebnissen zweierlei nicht
vergessen: Erstens stehen diesen wenigen positiven Ergebnissen
eine groflere Anzahl negativer gegeniiber, bei denen der Pollen-
schlauch auf den kiinstlichen Substraten nur kitmmerlich wuchs.
Und zweitens stellen diese Werte den Maximalwert dar, der bei
kimstlicher Kultur erreicht wurde, wihrend die Angabe der Griffel-
linge nur ein MaB fiir die in der Natur im Mindestfall zu erreichende
Pollenschlauchlinge darstellt.

Die Aufnahme von Stoffen aus den kiinstlichen Nihrboden
kann man daraus ersehen, daB in den Pollenschliuchen unter Um-
stinden eine reichliche Stirkebildung auftritt (MancIN 1886;
GREEN 1894 ; TiscHLER 1917).

Fiir eine Wanderung von Stoffen aus dem Leitgewebe in die
Pollenschlauche spricht auch das Vorkommen von Tiipfeln in den
Schlauchwinden.

Einen anderen Weg stellt die chemische Untersuchung des
Pollens und der Nachweis des Vorhandenseins einer grofien An-
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zahl verschiedener Enzyme dar. Die Anwesenheit von Diastase ist
schon seit langer Zeit bekannt (ERLENMEYER 1874, VAN TIEGHEM
1886, GREEN 1891). Durch die Arbeiten von Kamman (1904),
SANDSTEN (1909) und PaTon (1921) wurde die Anwesenheit fol-
gender Enzyme wahrscheinlich gemacht: Katalase, Diastase, In-
vertase, Reduktase, Pektinase usw. Manche Cassia-Arten be-
sitzen nach H. MULLER (1873) zweierlei Pollenkérner, normal funk-
tionsfahige und den sogenannten Bekostigungspollen, der zur ,,Be-
kostigung® der Blitenbesucher dienen soll. Wie T1scHLER (1910)
zeigte, kann dieser durch den Zusatz von Diastase zum Keimen
gebracht werden, woraus TISCHLER schlieBt, dafl seine Keimungs-
unfihigkeit auf dem Fehlen der Diastase beruht.

Die chemische Untersuchung des Leitgewebes des Griffels hat
keine weiteren Aufschliisse iiber die Ernihrung der Pollenschlduche
gebracht.

Trotz des Fehlens eines direkten Beweises miissen wir aber an-
nehmen, daf die Pollenschliuche aus dem Leitgewebe Stoffe auf-
nehmen und wohl vor allem darunter Kohlehydrate, die sie zu
der Bildung von Membransubstanz brauchen. Aus dem Verhalten
der Pollenschlduche der selbst-parasterilen Pflanzen konnen wir
auBerdem mit Sicherheit den Schluf3 ableiten, daf ein recht kom-
plizierter Stoffaustausch zwischen Leitgewebe und Pollenschlauch
bestehen muB.

Bei einer sehr groBlen Anzahl parasteriler Pflanzen wird die
Sterilitdit namlich dadurch bedingt, daB die normal gebildeten
Pollenschlduche in ihrem Wachstum sehr stark gehemmt werden,
und zwar durch Stoffe, die im Griffel enthalten sind. Daf bei
diesen Pflanzen Pollenschliuche gebildet werden, zeigten bereits
Scorr (1865¢) und F. MULLER (1868). Ebenso ist auch schon die
Wachstumshemmung lange bekannt. In neuerer Zeit versuchten
East und seine Mitarbeiter PArk (1918), Briecer (1927b) und
KosTtorr (1927), die Art der Wachstumshemmung durch den Ver-
gleich der Wachstumskurven normaler und gehemmter Pollen-
schlduche zu analysieren.

Hierzu ist aber zunichst die Kenntnis der normalen Wachs-
tumskurve notwendig. BRINK (1924) versuchte, sich durch die
Kultur auf kinstlichen Nahrboden ein genaues Bild zu machen.
Wie Abb. 19 zeigt, fand er die fiir die meisten Wachstumsvorginge
charakteristische S-Kurve. Die Form dieser Kurve ist wohl da-
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durch bedingt, daBl im Anfang der Pollenschlauch noch nicht in
der Lage ist,die zur Verfiigung stehenden Néhrstoffe voll aus-
zunutzen. In dem Mafle, wie dies allméhlich der Fall ist, steigt
auch die Wachstumsgeschwindigkeit. Die Kurve steigt daher steil.
Infolge des starken Wachstums werden dann aber die Reserven
aufgebraucht, oder es hiufen sich schidliche Stoffwechselprodukte
an, wodurch zuerst lang-
sam, dann immer stér- ”;,/g”’._
ker, das Wachstum ge-
hemmt wird.
Verschiedene Auto-
ren haben die Frage,
ob die Wachstumskurve
in dem Leitgewebe die
gleiche ist wie in diesen
Kulturversuchen, durch
entsprechende Messun-
gen des Pollenschlauch-
wachstums zu entschei- 0k
den versucht. Wéhrend
EastT und Park (1918) ’
und Briecer (1927) P B B Sy e e e

diese Frage bejahen, er- Zeit in Sturden

: Abb. 19. Wachstumskurven der Pollenschliuche von
gaben die Versuche von Vinca minor auf kiinstlichem Néghrboden.
BucamorLz und Bra- (Nach BRINE 1924.)

KESLEE (1927b) ein auf
den ersten Blick entgegengesetztes Resultat. Dieser Widerspruch
ist aber wohl nur ein scheinbarer.

Ehe wir jedoch auf die Besprechung der Versuchsergebnisse
eingehen, miissen wir einige Bemerkungen iiber die angewandte
Versuchsmethodik machen. Es wurden mehrere Bestdubungen der
gleichen Art an Griffeln derselben Pflanzen vorgenommen und
diese Griffel dann zu verschiedenen Zeitpunkten abgeschnitten
und in Quetschpraparaten oder Mikrotomschnitten untersucht. Die
individuellen Unterschiede der einzelnen Bliiten darf man dabei
nicht vernachlissigen. Eine weitere Fehlerquelle besteht darin,
daB in der Regel in diesen Versuchen die AuBenbedingungen nicht
konstant gehalten wurden. Auch dadurch kénnen UnregelmsBig-
keiten des Kurvenverlaufes bedingt werden. Wir wissen, dafBl die

451

& K¥) <R
SR <
T T T

(3]

N
S
T T

Lange der Pollenschiauche
>
T




40 Die Parasterilitit der héheren Pflanzen.

Wachstumsgeschwindigkeit der Pollenschlduche sehr stark von
der Temperatur abhéngig ist (vgl. HERIBERT-NI1LSsoN 1911, BucH-
HOLZ und BLAKESLEE 1927a).

Die Wachstumskurven fertiler Pollenschliuche von Nicotiana
Sanderae sind in Abb. 20 nach den Messungen von EAST und
Park (1918) wiedergegeben. Das gleiche Bild erhielt auch BRIEGER
(1927) (Abb.42, 8.103). Das Wachstum ist zuerst recht langsam.
Wenn nach etwa einem Tage die Narbe durchwachsen ist, dann
steigt die Geschwindigkeit sehr schnell an: Nach durchschnittlich
3 bis 4 Tagen haben die Pollenschliuche die Fruchtknotenhdohle er-
reicht, noch ehe die Wachstumsgeschwindigkeit wieder abnimmt.

Die Wachstumskurven fertiler Pollenschlauche von Petunia
violacea haben nach Yasuba (1929) denselben Verlauf wie die
Kurven von N. Sanderae.

Uber die Wachstumskurven von N. angustifolia, die nach EAsT
und Park (1918) in Abb. 22 (S. 44) wiedergegeben sind, 140t sich
nichts Sicheres aussagen, da die den ,,fertilen* Kurven zugrunde
liegende Anzahl von Messungen zu gering ist, als daBl man den
Kurvenverlauf mit Sicherheit wiedergeben kann.

Dem anscheinend recht komplizierten Kurvenverlauf, den Ko-
STOFF (1927) bei Lythrum salicaria fand, kommt keine Bedeutung
zu, wenn man die Grofle der Streuung der einzelnen Werte, die
auf der Ungenauigkeit der Messungen und der verschiedenen Ge-
schwindigkeit der einzelnen Pollenschlauche beruht, beriicksichtigt
(vgl. Tab.1 und Abb.23, S.45). Das einzige, was sich mit Sicher-
heit sagen 1idBt, ist, daBl die Wachstumsgeschwindigkeit im Ver-
laufe des Wachstums zunimmt.

Tabelle 1. Wachstum fertiler und parasteriler Pollenschlduche
bei Lythrum salicaria. (Nach Kostorr 1927, S. 255.)

Stunden [  Legitim Tlegitim
nach der
h Durch- 1 Varia- | Durch- aria-
Bss‘;a; ’ sf}_l,nitﬂ' Streuung tionsbreite sch_pittl. Streuung ti(Xlsbreite
inge Linge

3 0,45 0,35 0,1-1,5 0,23 0,07 | 01—-04
6 0,81 0,45 01-19 | 034 0,15 | 0,1—07
12 119 060 | 01—32 | 041 028 | 01—L5
24 1,62 0,70 | 0,1—33 | 046 0,35 | 01-28
36 2,19 0,95 0,1-3,9 0,48 0,42 ‘ 0,1—2,9
48 3,38 2,20 01-72 0,59 0,70 | 0,1-3,3
60 Die Griffel beginnen dbzufallen.
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Nach den Messungen von BucHHOLZ und BLAKESLEE (1927D)
bleibt die Wachstumsgeschwindigkeit der Pollenschlduche von Da-
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Abb. 20. Wachstumskurven der Pollenschlduche in fertilen K. nzungen (13X 2; 2X1;4X 2)
und Selbstungen (3 und 5 selbst) bei Nicotiana Sanderae. . "ach EAST u. PARK 1918.)
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tura dagegen dauernd gleich. Nur in den allerersten Stadien ist
sie zuerst langsam und steigt allméhlich an (Abb. 21).

Der Unterschied in den Kurven von Nicotiana Sanderae und
Datura beruht wohl nur darauf, daB der erste Anstieg der Wachs-
tumskurve verschieden schnell erfolgt. Dieses Ansteigen der
Wachstumsgeschwindigkeit ist wohl der dulere Ausdruck dafiir,
daB8 der Pollenschlauch diejenigen Stoffe mobilisiert, die fiir das
Wachstum notwendig sind, d. h. wohl in erster Linie die verschie-
denen Enzyme, mit deren Hilfe er sich die notwendige Nahrung
aus dem Leitgewebe beschaffen kann.

Bei einigen Cucurbitaceen glaubt KrEwoop (1907a) sogar
eine Abnahme der Wachstumsgeschwindigkeit gefunden zu haben.

Bei der idealen S-Kurve, wie sie Brink (1924) auch fir das
Wachstum der Pollenschliuche auf kiinstlichem Nahrboden fand,
folgt auf diese erste Kurvenhilfte eine zweite, in der die Zuwachs-
geschwindigkeit wieder abnimmt. Dagegen liegen die Verhiltnisse
bei dem natiirlichen Wachstum im Griffel offenbar anders. Auf den
ersten Anstieg der Kurve folgt bei Nicotiana vielleicht, bei Da-
tura sicher eine Periode, in der das Wachstum stetig ist und zum
mindesten nicht langsamer wird. Dies kann sehr wohl darauf be-
ruhen, daf keine das Wachstum hemmenden Bedingungen sich bei
dem Wachstum im Griffel ergeben. Lebend ist ja doch nur die
Spitze der Pollenschliuche, und es ist an sich denkbar, da8 schid-
liche Stoffwechselprodukte in den dlteren Schlauchteilen, die durch
die Membranpfropfen abgetrennt werden, unschadlich gemacht
werden. Vor allem aber tritt keine Erschépfung der Nahrungs-
stoffe des Pollenschlauches ein, wenn wir annehmen, daf die Stoffe
des Leitgewebes die Hauptnahrungsquelle darstellen. Die wach-
sende Pollenschlauchspitze dringt ja im Leitgewebe immer weiter
vor und kommt in neues, noch nicht ausgenutztes Gewebe.

Es muf} jedoch betont werden, daB wir hieriiber noch zu wenig
genaue Kenntnisse haben, und es wire besonders wiinschenswert,
wenn genaue Messungen der Wachstumsgeschwindigkeit bei Pflan-
zen mit besonders langen Narben und Griffeln angestellt wiirden.
Die Versuchsergebnisse von DEMEREC (1929) und Brink (1925),
iiber die weiter unten genauer berichtet wird, machen es wahr-
scheinlich, daBl es bei dem Mais, dessen Narben bis zu 50 cm
lang werden, eine Maximallinge gibt, die die Pollenschliuche er-
reichen konnen. Eine Wiederholung und Erweiterung der be-
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kannten Versuche Josts (1907) wire auch sehr wiinschenswert.
Jost befestigte zwei lange Griffel von Lilium martagon aufeinander
und erreichte dadurch, daB die Pollenschliuche nach Durch-
wachsen des einen Griffels in dem zweiten weiterwuchsen. Damit
ist zundchst nur demonstriert, dal} die Pollenschliuche linger
werden konnen, als zur Befruchtung unter normalen Bedingungen
notwendig ist. Vielleicht 148t sich auf einem solchen Wege aber
auch entscheiden, ob die Pollenschliuche unbegrenzt weiter-
wachsen koénnen.

Das Wachstum der Pollenschlauche bei sehr vielen parasterilen
Verbindungen unterscheidet sich nun von dem eben geschilderten
dadurch, dal die Zuwachsgeschwindigkeit, verglichen mit der in
entsprechenden fertilen Verbindungen, geringer ist. DaB diese
Hemmung des Wachstums eine Folge der Wechselwirkung von
Stoffen des Leitgewebes und der Pollenschliuche ist, setzte
Easr (1926) besonders klar auseinander. East geht von folgender
Beobachtung aus: Wenn eine Narbe gleichzeitig sowohl mit fer-
tilem als auch mit parasterilem Pollen bestaubt worden ist — ein
Versuch, den DARWIN (1877) bereits angestellt hat —, so haben
die zwei verschiedenen Pollenschliuche keinerlei Einfluf} aufein-
ander. Die fertilen Schliuche wachsen mit der normalen Ge-
schwindigkeit und gelangen rechtzeitig bis zu den Eiern. Die para-
sterilen Schlduche dagegen sind in ihrem Wachstum gehemmt. Wir
miissen annehmen, daBl im Leitgewebe und in den Pollenschlau-
chen spezifische, aufeinander abgestimmte Stoffe vorhanden sind.
Diese Stoffe werden also nicht etwa unter der Einwirkung der
Pollenschlduche im Leitgewebe gebildet, sonst miiite ja doch das
Wachstum der parasterilen durch die Anwesenheit der fertilen be-
einflut werden und umgekehrt. Aus dem gleichen Grunde kénnen
wir weiter annehmen, daf3 die beiden vom Leitgewebe und dem
Pollenschlauch produzierten Stoffe in dem Pollenschlauch mit-
einander reagieren und dort iiber das Wachstum der Schliuche
bestimmen.

Daf es sich hierbei um eine stoffliche Wechselwirkung handelt,
hat neuerdings Yasupa (1929) auf experimentellem Wege gezeigt.
Er untersuchte Keimung und Wachstum der Pollenschléduche der
selbstparasterilen Petunia violacea auf kiinstlichen Nahrboden mit
und ohne Zusatz von Extrakt aus Griffeln derselben Bliiten, von
denen der Pollen genommen war. Nur im letzteren Falle trat
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eine gute Weiterentwicklung ein. Bei Zusatz von Griffelextrakt
war die Entwicklung deutlich gehemmt.

Nur in einem Falle, bei Mischbestdubung zweier Baumwoll-
arten, beruht die dabei auftretende Parasterilitit auf einer Wech-

selwirkung der beiden
fszﬂ_ Grijfellange von PHfanze 5 Pollensorten.

Bei Nicotiana San-
derae ist in manchen
Sippen die Hemmung
nur gering, in anderen
dagegen so stark, dal
das Wachstum sogar
sistiert wird.

Das AusmaB und die
Art der Hemmung des
Wachstums geht aus
den Abb.20 und 42
hervor.

Bei den von East
und Park (1918) unter-
suchten Wachstumskur-
ven von N. angustifolia
(Abb. 22) ist die Hem-
mung immer sehr stark.

Das gleiche gilt auch
fir die Wachstumskur-
ven parasteriler Selbst-
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Abb. 22. Wachstumskurven der Pollenschlduche in fer- salicaria. fand KosTors
tilen Kreuzungen (5X 6; 1 X 7) und parasterilen Kreu- (1927) einevollkommene
zungen (5 X 2) oder Selbstungen (1, 2, 5, 6 selbst) bei o e

Nicotiana angustifolia. (Nach EAST, und PARK 1918.) Slstlerung des Wachs-

tums (Abb. 23).
ToruvcawA (1914) untersuchte die durchschnittliche Zuwachs-
geschwindigkeit von Pollenschliuchen nach Selbstung und Kreu-
zung von Lilium auratum mit anderen Lilium-Arten und fand
bei den Kreuzungen deutlich niedrigere Werte:
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Lilium auratum selbst 2,125
' ,, % L. Hausoni 1,000 mm in der Stunde
’ » % L.speciosum (H) 1,000 ,, ,, ,, ’
) ,» % L.speciosum (S) 0,833 ,, ,, ,, ’
Hand in Hand mit der Hemmung des Wachstums der Pollen-
schlduche gehen auch Verinderungen in ihrem Bau. Wir konnen
hier zwei Typen unterscheiden: In manchen Fillen wird der In-
halt homogen und bekommt den gleichen Brechungsindex wie
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Abb. 23. Wachstumskurve der Pollenschliuche nach Bestdubung eines Mittelgriffels mit

dem Pollen eines Langgriffels, und zwar F: dem Pollen aus mittellangen und S: dem
Pollen aus kurzen Staubbeuteln. (Nach KOSTOFF 1927.)

die Membran. Eine solche Veréinderung beobachtete STRASBURGER
(1886) bei verschiedenen Artkreuzungen (vgl. S.232). Man kann
sie auch bei den Pollenschliuchen der selbststerilen Nicotiana
Sanderae feststellen. In anderen Fillen schwillt das Ende des
Pollenschlauches keulig an und platzt sogar, dhnlich wie es hiufig
in Kulturen vorkommt. Ein solches Platzen beobachtete Jost
(1907) in parasterilen Verbindungen heterostyler Primeln und
Bucanorz und BLAKESLEE (1927b) bei Datura-Artkreuzungen.
Bei N. Sanderae, bei Petunia (YASUDA 1929) und verschiedenen
Apfelsorten (OSTERWALDER 1910, Namirawa 1923) ist bisher nur
das keulige Anschwellen der Schlauchenden beobachtet worden,
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das meist mit Degenerationserscheinungen in dem angrenzenden
Leitgewebe verbunden ist.

Bisher haben wir nur auf die Unterschiede der durchschnitt-
lichen Wachstumskurven fertiler und parasteriler Verbindungen
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Abb. 24. Verteilung der Spitzen der wachsenden Pollenschlduche im Leitgewebe der Griffel
bei Rassenkreuzungen von Datura Stramoniwm. (Nach BUCHHOLZ und BLAKESLEE 1927.)
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Abb. 25. Verteilung der Spitzen der Pollenschlduche im Leitgewebe der Griffel von Datura
meteloides nach Bestdubung mit D. Stramoniwm. (Nach BUCHHOLZ und BLAKESLEE 1927.)
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Abb. 26. Verteilung der Spitzen der Pollenschliuche im Leitgewebe der Griffel von
Nicotiana Sanderae 6 Tage (b) und 7 Tage (a) nach einer parasterilen Selbstung.
(Gezeichnet nach Zahlenangaben von EAST und PARK 1918.)
hingewiesen. Es bestehen aber auch deutliche Verschiedenheiten
inder Verteilung der Pollenschlduche im Leitgewebe. Diese
entspricht auch bei fertilen Verbindungen nach BucmEOLZ und
BLARESLEE (1927b, 1929) nicht einer Zufallskurve. An der Spitze
wachsen nur einige wenige Schlduche, dann folgt bald das Gros.
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Die Kurve ist ausgesprochen schiefgipfelig, und der Gipfel der
Kurve liegt nahe dem der Griffelbasis gendherten Kurvenende
(Abb. 24). Das Kurvenbild parasteriler Verbindung scheint da-
gegen ausgesprochen spiegelbildlich zu sein, wie die Bilder para-
steriler Artkreuzungen von Datura (Abb. 25) und von Selbstungen
bei Nicotiana Sanderae (Abb. 26) zeigen.

Das gleiche schiefgipfelige Verteilungsschema fanden BucH-
BoLz und BLARESLEE (1929) auch fiir andere fertile Kreuzungen
von Datura Formen. Aber es bedarf doch noch ausgedehnterer
Untersuchungen, um seine Allgemeingiiltigkeit zu beweisen. Da
es aber zur Zeit das einzige Kurvenschema ist, das iiberhaupt
eine objektive experimentelle Grundlage besitzt, ist es unseren
verschiedenen Schemen im folgenden zugrunde gelegt.

Ob die Verteilungsform parasteriler Pollenschlduche immer
den unten besprochenen Kurven (Abb. 25 und 26) entspricht, ist
noch fraglicher.

Vor allem muB aber in beiden Fillen die Anderung der Ver-
teilung von Beginn bis zum Ende des Wachstums der Pollen-
schlauche im Leitgewebe der Griffel genau untersucht werden.
Wir wissen bisher noch gar nichts dariiber, wie sich dabei die
Form der Verteilungskurve dndert.

e) Das Auffinden der Eier.

Anscheinend folgen die Pollenschliuche wihrend ihres Wachs-
tums durch das Leitgewebe lediglich dadurch dem Verlaufe der
Zellziige, daB sie in der Richtung des geringsten Widerstandes vor-
wirts wachsen. Eine chemotropische Orientierung infolge von
,shegativem Aerotropismus‘‘ nach MoriscE (1889) scheint nur in
den allerersten Stadien vorzuliegen, wenn die Pollenschlduche eben
aus den Pollenkdérnern hervorgetreten sind und sich dann sofort
in das Gewebe der Narbe einbohren.

Die Verhiiltnisse andern sich aber, sobald die Schlauche in
die Fruchtknotenhohle gelangt sind. Sie wachsen dort zunachst
lings der Leitungsbahnen, besonders an den Plazenten, entlang.
Das Auffinden der Mikropyle und der an ihrem Ende in der
Samenanlage gelegenen Eier erfolgt jedoch durch den EinfluBl
chemotropisch wirksamer Substanzen, die von Zellen der Samen-
anlagen ausgeschieden werden.

Im Inneren des Nucellus haben sich im Laufe der Entwicklung
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wichtige Anderungen abgespielt, indem sich hier aus einer Zelle,
die an der Spitze des Nucellus in der subepidermalen Zellschicht
gelegen ist, der Embryosack gebildet hat (vgl. Abb. 10, S. 24 und
Abb. 27). Dieser besteht aus einer groBen, in der Langsrichtung
gestreckten Zelle mit einer von Plasmastringen durchzogenen,
groBen zentralen Vakuole und einem dichten plasmatischen Wand-
belag. Die beiden Embryosackkerne oder
der durch ihre Verschmelzung entstandene
sekundire Embryosackkern liegen meist etwa
in der mittleren Region des Embryosackes in
peripherer oder zentraler Lage. An der Spitze
dieser groflen Zelle liegt der Eiapparat, der
sich mehr oder weniger weit in ihr Inneres
vorwélbt, bestehend aus dem eigentlichen Ei
und den beiden sogenannten Synergiden, an
der Basis die Antipoden und dazwischen die
beiden sog. Polkerne. Die weiteren Diffe-
renzierungen des Embryosackes bzw. der
Samenanlage sind hier von keinem beson-
deren Interesse.
Wie wir bereits erwahnten, wachsen die
Pollenschlduche in der Regel auf die Samen-
anlage zu und dringen durch die Mikropyle
Abb.27. Reifer Embryo- 5y den Eiern. Es muB aber besonders er-
sack von Liliwm mar-
tagon (¢ Eizelle, s Syner-  kldrt werden, welcher Einflul die Pollen-
" Aﬂ?;ghffzgfgﬁf "Naen  Schliuche von dem Gewebe der Fruchtknoten-
GUIGNARD.) wandung hinweg in die Mikropyle hinein-
und durch diese hindurch zu den Eiern lockt.
Daf} die Pollenschlduche auf chemotropische Reize im weitesten
Sinne des Wortes reagieren, ist schon sehr lange bekannt. vanTize-
HEM (1869) fallte ja bereits das Eindringen der Pollenschliduche
in das Gewebe der Narbe als eine hydrotropische Reaktion auf.
Trotz der groBlen Anzahl der seither angestellten Untersuchungen
(Moriscr 1889, 1893 ; K~y 1881 ; Liprors 1896, 1899a und 1899b,
1909; Mrvosar 1894; Torugawa 1914; BriNck 1924 u. a. m.)
wissen wir aber auch heute nur ganz allgemein iiber die chemo-
tropischen Reaktionen Bescheid. Welche Stoffe und welche Ge-
webe es sind, die den orientierenden EinfluB auf die Schlauch-
spitze ausiiben, ist noch ganz unsicher.
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Wir kénnen zunichst feststellen, daB nicht nur die Samen-
anlagen, sondern auch andere Gewebe des Fruchtknotens die
Pollenschliuche chemotropisch anlocken. Abb. 28 zeigt die An-
lockung der Pollenschliuche der weilen Narzisse durch ganze
Samenanlagen (Fig. 1), durch Plazentagewebe (Fig. 2) und durch
Gewebe der Innenwand des Fruchtknotens (Fig. 3). Ein Unter-

ADbb. 28. Chemotropismus der Pollenschliuche von Narcissus. 1 Anlockung durch eine
ganze Samenanlage; 2 durch Plazentagewebe; 3 durch Gewebe aus der Innenwand des
Fruchtknotens. (Nach Photographien von BRINK 1924.)

schied der Stirke der Anlockung la8t sich aus den Bildern nicht
herauslesen.

Jedenfalls ist damit gezeigt, dafl Samenanlagen als Ganzes
Pollenschliuche anlocken. STRASBURGER (1884, 1886) hat als
erster die Ansicht geduflert, daBl die chemotropisch wirksamen
Stoffe in den Synergiden abgeschieden wiirden. Diese Annahme
hat sich aber nicht als zutreffend erwiesen, da in mehreren Fillen
festgestellt wurde, dal auch Embryosidcke, die keine Energiden

Brieger, Selbststerilitiit. 4
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enthielten, von den Pollenschlauchen aufgefunden wurden (Mobi-
LEWSKI 1909, NawasHIN u. Finy 1913, DAHLGREN 1916b, HABER-
LANDT 1927). In Abb. 29 sind einige solche Fille nach den Unter-
suchungen HABERLANDTs an den Samenanlagen von Oenotheren,
die einen abnormen Embryosackapparat enthalten, wiedergegeben.

Abb. 29. Embryosicke von Oencthera Lamarckiona.
1 Schnitt durch einen normalen Embryosack;
der Pollenschlauch liegt der Synergide an. Die iib-
rigen Teile des Embryosackes auf benachbarten
Schnitten. — 2 und 3 abnorme Embryosicke ohne
Eizelle und Synergiden. (Nach HABERLANDT 1927.)

In Fig. 2 und 3 fehlt der
Eiapparat  vollkommen.
Trotzdem haben die Pol-
lenschlduche den Embryo-
sack aufgefunden und sind
in ihn tief eingedrungen.
In Abb. 2 hat sich die
Schlauchspitze an eine Zelle
angelegt, die frei im Em-
bryosack liegt. HABER-
LANDT (1927) nimmt auf
Grund seiner Befunde an,
daBl die Bedeutung der
Synergiden nur darin be-
stehen kann, daB sie ein
zur Auflésung der Pollen-
schlauchwand notwendiges
Enzym liefern. In Abb. 29,
Fig.1 ist ein Schnitt durch
einen anndhernd normalen
Embryosack nach HABER-
LANDT wiedergegeben. Der
Pollenschlauch (p) hat sich
der einen Synergide (s) an-
gelegt. Seine Wand ist an
der Spitze aufgeldst.

Aus den Beobachtun-
gen, dal Samenanlagen,

die iiberhaupt keinen Embryosack enthalten, die Pollenschlduche
nicht anlocken (GEERTS 1909, LoNco 1914), ist der Schlufl gezogen
worden, z. B. von ScHNARF (1929), dai die Anlockung von den
Embryosicken ausgeht. Diese Annahme scheint mir nicht berech-
tigt. Man kann doch bei allen diesen Stérungen nicht entscheiden,
wie weit sie auch in allgemein physiologischer Beziehung gehen.
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Zura SchluB seien noch die Vermutungen von MATHEWSON
(1906) und Krrrwoop (1906) erwihnt, dafl die Eizellen selbst
bzw. die Embryosackkerne fiir die Anlockung verantwortlich sind.

Wir miissen uns also zur Zeit leider mit einem vollkommen
negativen Ergebnis begniigen: wir wissen nichts Genaues dariiber,
wo die chemotropisch wirksamen Stoffe produziert und ausgeschieden
werden.

Die chemotropische Dirigierung der Pollenschliduche ist offen-
bar nicht sehr stark. Man miiBite sonst erwarten, daB in Frucht-
knoten mit zahlreichen Samenanlagen immer die
dem Griffelende néher stehenden Samenanlagen
zuerst aufgefunden und befruchtet werden, die ent-
fernter stehenden dagegen spiter.

Um diese Frage zu entscheiden, fithrte CORRENS
(1918, 1921b) einen sehr einfachen Versuch mit
Melandrium durch. Bei dieser Art enthalten die
Fruchtknoten eine grofie Zahl von Samenanlagen,
die in der in Abb. 30 wiedergegebenen Weise auf
den Plazenten angeordnet sind. Wenn nun zweierlei
Pollensorten, die sich in der Wachstumsgeschwin-
digkeit unterscheiden, zur Bestdubung verwandt
werden, und wenn die Anzahl der Pollenkorner AbD. 30.

. . . Fruchtknoten von
ebenso grofl oder zum mindesten nicht wesentlich wetandrivm. Die
groBer ist, als die der Samenanlagen, dann sollten emz‘:fl‘z"aﬁ?n igge
die zuerst in dem Fruchtknoten ankommenden  Samenanlagen
Pollenschlduche die oberen Samenanlagen, die Se&f;lchzél()l{?;;gn‘
zuletzt ankommenden die unteren Samenanlagen 1921b.)
befruchten.

CorRENS bestdubte ein rein weill blihendes Weibchen von
Melandrium album zunichst mit sehr wenig Pollen von einem rein
rot bliithenden Ménnchen von M. rubrum. Nach etwa 24 Stunden
wurde auch noch eine gréere Menge von Pollen eines rein weify
blihenden Ménnchens auf die Narben gebracht. Die Richtigkeit
unserer Annahme vorausgesetzt, miifiten die rot blihenden Pflan-
zen der Nachkommenschaft ausschlieBlich aus Samen der oberen
Hilfte der Fruchtknoten stammen. Die Versuchsergebnisse sind
in der folgenden Tabelle zusammengestellt.

CorrENS zieht aus seinenVersuchsergebnissen folgende Schliisse :
,»Zunichst interessiert es uns, wo in den Kapseln dierot blithenden

4%
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Tabelle 2. (Erklirung im Text S. 51/52.)

i Anzahl Anzahl | ‘ rot
} rot woiB ‘ Gesamtzahl E %
|
Oberer Kapselteil | 358 509 | 867 | 414
Unterer Kapselteil | 152 1749 | 1901 \ 8,0

Pflanzen entstanden sind. Insgesamt sind es (358 - 152 =) 510.
Davon stammen 358 = 70,2% aus dem obersten Viertel und 152
oder 29,8% aus den iibrigen drei Vierteln der Kapsel. Es sind
also auffallend viel rubrum-Pollenschlauche
iiber die Grenze des obersten Viertels vor-
gedrungen. Die Zahlen fiir das oberste Viertel
schwanken bei den einzelnen Kapseln zwi-
schen 39 und 100%. Auller den 358 rot
blithenden Bastarden gaben die obersten
Viertel noch 509 weil} blithende Pflanzen. Es
waren dort also nur 41,3% Bastarde entstan-
den, je nach der verwendeten Menge ru-
brum-Pollen mehr oder weniger, zwischen
5 und 72%. Die 152 Pollenschlduche des M.
; L- 0 rubrum, die in den mittleren und unteren
Vierteln den Fruchtknoten befruchteten,

hatten demnach in den obersten Vierteln

Abb. 31. Plazenta von . .

Melandrium mit 5 jungen noch genug freie Samenanlagen finden
Frichten, die nach Be- Lgnnen.  Die Befruchtung ging eben micht so

stiubung mit wenig Pollen

entstanden sind. Die  einfach der Reihenfolge der Samenanlagen nach
{ibrigen Samenanlagen (u) AT
unbefruchtet und getrock. 00 oben  mach umten wor sich® (1921,

net. (Nach CORRENS 1918.) N, 339/340),
Dieser Befund wurde noch auf eine andere
Weise bestdtigt. Bei sparlicher Bestdubung der Kapseln werden
oft nicht alle Samenanlagen befruchtet, in extremen Fillen nur
zehn oder weniger Samenanlagen. In solchen Friichten fand
CorrEns (1918, 8. 1195) die wenigen weiter entwickelten Samen-
anlagen zwar fast immer nur in dem oberen Drittel der Kapseln,
aber es waren nicht ausschlieBlich die obersten Samenanlagen
befruchtet. Diese Verhéltnisse illustriert Abb. 31.
Aus diesen Versuchen konnen wir schlieBen, dafl die Befruch-
tung der Samenanlagen zwar nicht streng, aber innerhalb gewisser
Grenzen doch in der Reihenfolge von oben nach unten erfolgt. Die
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chemotropische Anlockung durch die Samenanlagen ist nicht sehr
stark.

Ein. Fehlen der Anlockung oder ein Versagen der chemo-
tropischen Reaktion konnte nur eine Parasterilitit bedingen
kénnen.

CorrENS (1889) untersuchte die Unterschiede der chemotropi-
schen Reizbarkeit der Pollenschlduche der zweierlei Formen von
Primula acaulis, um vielleicht auf diesem Wege die Parasterilitit
dieser heterostylen Form zu erkldren. Er konnte jedoch tiberhaupt
keine chemotropischen Kriitmmungen erzielen.

Ein Versagen der chemotropischen Anlockung der Pollen-
schlduche ist bisher nur bei Artkreuzungen beobachtet worden
(STRASBURGER 1886, vgl. unten S. 233ff.), wohl nur mit einer Aus-
nahme.

Scort (1865b) untersuchte Kreuzungen innerhalb der selbst-
parasterilen Orchidee Oncidium microchilum. Er belegte dabei
nicht die Narben mit den Pollinien, sondern brachte diese durch
einen seitlichen Einschnitt direkt in die Fruchtknotenhshle. So-
wohl bei Selbstbestdubung der beiden untersuchten Individuen
(1 und. 2) als auch bei der Kreuzung (2) x (1), die an 18 Bliiten
durchgefithrt wurde, keimten die Pollenschliuche zwar aus, aber
es unterblieb jede Weiterentwicklung des Fruchtknotens und der
Samenanlagen (vgl. oben S. 27ff.) und damit auch die Befruchtung.
Die reziproke Verbindung, (1) x(2), war dagegen fertil (5 gute
Kapseln aus 6 bestaubten Bliiten).

Besonders interessant sind die Verhéltnisse bei manchen Orchi-
deen-Artkreuzungen, bei denen der Pollenschlauch nach STRAs-
BURGER (1886) in die Mikropyle eindringt, aber nicht bis zum Ei
gelangt. Er bleibt vielmehr in der Mikropyle stecken oder dreht
sich sogar um und wichst wieder heraus. Eine dhnliche Stérung
der Beziehungen zwischen Pollenschlauch und Samenanlagen scheint
sich auch manchmal bei dem Bastard Aquilegia vulgaris x 4. chry-
santha nach SKALINSKA (1928) einzustellen. Normalerweise wachst
der Pollenschlauch geradlinig durch die Mikropyle in den Eiapparat
hinein (Abb. 32). ,,Cependant parfois on distingue trés nettement
des tubes polliniques ,errants‘, c’est & dire des tubes qui ne se
dirigent pas directement vers le canal micropylaire du tegument
interns, comme s’ils ne pouvaient trouver leur route (S. 1365).
Es finden sich dann auch abnormalerweise zwei Pollenschliuche
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innerhalb der Mikropyle, die beide hin und her gewunden sind,
und von denen einer schlieBlich den Weg zu den Eiern gefunden
hat (Abb. 32).

Diese beiden zuletzt erwihnten Fille lassen es durchaus mog-
lich erscheinen, daB es sich bei der chemotropischen Anlockung der
Pollenschliuche, die schlieBlich zur Befruchtung der Eier fiihrt,
nicht um einen einheitlichen Vorgang handelt, sondern um eine

Abb. 32. Lingsschnitt durch den mikropylaren Teil der Samenanlage der Bastarde
(Aquilegia vulgaris X chrysantha). 1 Normales Eindringen eines Pollenschlauches. ¢ Zwei
Pollenschlduche, die erst unregelmiBig sich winden, ehe sie die Mikropyle finden.
(p Pollenschlauch, Io #uBeres, Ii inneres Integument, sy, s, die beiden Synergiden.)
(Nach SKALINSKA 1928.)

Kette verschiedener Einzelprozesse. Das Wachstum der Pollen-

schlauche zu der Mikropyle, das Eindringen in diese und das Vor-
dringen bis zu den Eiapparaten sind wohl alles besondere Prozesse.

f) Die Befruchtung.
Sobald der Pollenschlauch den Eiapparat an der Spitze des
Embryosacks erreicht hat und die Schlauchspitze aufgelost ist,
ergiel3t sich sein Inhalt in die Synergiden. Dabei treten die beiden
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Spermakerne aus dem Pollenschlauch heraus. Der eine von ihnen
(g1 in Abb. 33) dringt in das Ei ein und verschmilzt mit dem
Eikern, womit die Befruchtung durchgefiihrt ist. Der andere (g,)
verschmilzt mit den beiden Polkernen (pk), wodurch der triploide
Endospermkern gebildet ist. Welche Krifte es sind, die den Ei-
kern zum Spermakern hinlenken, wissen wir nicht.

Eine Stérung in dieser letzten Phase des Sexualaktes bedingt
in einigen wenigen Féllen eine Parasterilitit. Und zwar kann es
sich hierbei sowohl um eine Parasteri-
litit des Eikerns als auch des Sperma-
kerns handeln. Je nachdem, welcher der
beiden Kerne funktionstiichtig bleibt,
unterscheiden wir zwischen einer indu-
zierten Gynogenese des Eies oder einer
Androgenese infolge Weiterentwicklung
des Eies mit dem Spermakern.

Wir dirfen aber durchaus nicht bei
jeder induzierten Parthenogenese an-
nehmen, dafl der Spermakern wirklich
bis in die Eizelle vorgedrungen und dann
die Karyogamie ausgeblieben ist. Die
Entwicklungsstorung, die die Partheno-
genese auslost, konnte ja schon in einem
fritheren Stadium der Pollenschlauch-
entwicklung eingetreten sein. Nur in
einem Falle, der Verbindung der beiden
Arten Solanum nigrum und 8. luteum,
liegen Angaben von JORGENSEN (1928)

X N . - Abb. 83. Befruchtung des Em-
vor, die sich als eine Parasterilitit des bryosackesvonLiliummartagon.
Spermakerns nach seinem Eindringen in (o Follenschlauch, = ¢ Bizelle,

¢1 und g, die beiden generativen
das Ei deuten lassen (vgl. S. 2341f.). oder Spermakerne, pk Polkerne,

Eine Androgenese ist bei einigen Nico- ~ “ Andipggfé‘;ﬁi‘)') (Nach
tiana-Xreuzungen neuerdings beschrieben
worden (CLAUSEN u. LamMerTts 1929, Kostorr 1929). Wenn auch
hier die entsprechenden histologischen Untersuchungen fehlen, so
miissen wir doch zur Erklirung der beiden Fille eine Parasteri-
litdt der Eikerne annehmen.
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2. Selbst-Parasterilitit verbunden mit Kreuzungs fertilitiit.

a) Historischer Uberblick.

Seitdem KOELREUTER (1764) bei Verbascum phoeniceum zum
ersten Male die Beobachtung machte, daf sich Kapseln nicht nach
Selbstbestiubung, sondern nur nach Kreuzungsbestaubung bilden,
ist das Interesse an der Erscheinung der Selbst- Parasterilitit nicht
mehr erloschen. Die zahlreichen Arbeiten, die in den seitdem ver-
flossenen 150 Jahren verdffentlicht worden sind, sollen hier nicht
in historischer Reihe aufgezihlt und besprochen werden. Ich will
vielmehr versuchen, kurz den Wandel in den Anschauungen iiber
einige Hauptfragen, der in dieser Zeit eingetreten ist, zu schildern.
(Vgl. die ausfithrliche Besprechung bei East und PaRrk [1917] bei
LEaMANN {1927] und bei East [1929]).

Eine der wichtigsten Fragen, die erst in den letzten Jahren eine
gewisse Klarung erhalten hat, ist die, ob alle Individuen einer
selbst-parasterilen Art miteinander fertil sind. Darwin (1876)
kommt in seiner allgemeinen Zusammenfassung zu folgender
SchluBfolgerung: ,,We may therefore confidently assert that a
selfsterile plant can be fertilised by the pollen of any one out of
a thousand or ten thousands individuals of the same species, but
not by its own* (S. 346). East und Park (1917) betonen dem-
gegeniiber mit vollem Recht, daf ,,these inductions are cleverly
drawn and clearly expressed, but they are not at all justified by
the data in DARWIN’s possession®‘ (S. 517). Vor allem hat DARWIN
die wichtigen Versuchsergebnisse von Scort (1865¢) und MuNrO
(1868) auBer acht gelassen. Diese beiden Autoren untersuchten
die Selbst-Parasterilitit verschiedener Passiflora-Arten und fanden
bei der Kreuzung selbststeriler Individuen von P. alate nicht nur
Kreuzungsfertilitit, wie von DARWIN verlangt, sondern auch
Kreuzungssterilitat.

Die Ansicht DARWINs hat sich jedoch sehr lange halten kénnen.
Zuletzt ist sie von Jost (1907) noch einmal in moderner physidlo-
gischer Form vertreten worden. Jost geht von der Beobachtung
aus, daB bei parasterilen Bestiubungen das Wachstum der Pollen-
schlduche durch geléste, vom Leitgewebe des Griffels abgeschie-
dene Stoffe gehindert wird, und kommt zu der Annahme, daB diese
Stoffe fiir jedes Individuum spezifisch sind (8. 114). Wir kénnen
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diese Anschauung als die ,,Individualstoffhypothese der Selbst-
Parasterilitit kennzeichnen.

Gegen die Vorstellung von der Existenz besonderer Individual-
stoffe wendet sich CormrENs (1912) sehr entschieden. Bei der
Untersuchung der Sterilitdtsbeziehungen der Nachkommen zweier
gekreuzter Individuen von Cardamine pratensis, die alle wieder
selbst-parasteril waren, kommt er zu der Feststellung, daB sich
diese Nachkommen in vier Gruppen einteilen lassen. Die Vertreter
der verschiedenen Gruppen zeigen mit den Eltern nur in be-
stimmten Verbindungen Fertilitat; in anderen sind sie kreuzungs-
steril, Damit kommt CorrENs zu der folgenden SchluBfolgerung :
,,Jm vorstehenden glaube ich den Nachweis geliefert zu haben,
daB die Hemmungsstoffe, auf denen die Selbststerilitit der Carda-
mine pratensis beruht, keine richtigen Individualstoffe sind, d. h.
keine chemischen Verbindungen, die fir das einzelne Individuum
charakteristisch wéren, die bei seiner Entfaltung neu entstinden
und mit seinem Untergang spurlos vergingen. Wir miissen viel-
mehr in den Hemmungsstoffen Linienstoffe sehen, deren Ausbil-
dung auf der Anwesenheit einer Anlage beruht, die vererbt wird,
die sogar wahrscheinlich dem MENDELschen Spaltungsgesetz folgt.**

Uber die Anzahl verschiedener solcher Linienstoffe sagt Cor-
RENS (1912) in der gleichen Arbeit, daf ,,wir die Existenz der
vielen Linien mit verschiedenen Hemmungsstoffen als gegeben
hinnehmen miissen, wie die vielen Linien einer Bohnenrasse Jo-
HANNSENs, nur dafl eben bei Cardamine die Linien nicht rein vor-
kommen wie bei den Bohnen, sondern durcheinander gemischt, in-
folge der Selbststerilitit und der dadurch bedingten fortwéhrenden
Bastardierung der Linien untereinander* (S. 31 des S.A.).

CorrENS (1912) zdgerte nicht, ,,die bei Cardamine prafensis
gewonnenen Erfahrungen zu verallgemeinern und . . . auf die Hem-
mungsstoffe anderer selbststeriler Pflanzen und Tiere auszudehnen‘
(S. 32 des S.A.). Durch die Untersuchungen der letzten Jahre ist
die Berechtigung dieser Verallgemeinerung in vollem MafBe be-
wiesen worden. Vor allem sind hier die Untersuchungen von East
und LEEMANN und ihren Schiilern (PARK, ANDERSON, MANGELS-
DORF, BRIEGER, YARNELL, FILZER) an Nicotiana Sanderae und Ve-
ronica syriaca zu nennen. Bei diesen Arten wurde das Vorkommen
von Linien- oder Gruppenstoffen bewiesen, die in bestimmter
Weise vererbt werden, wenn auch der Erbgang selbst zwar von
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dem fir Cardamine angegebenen verschieden ist. Wir kénnen
daher nach CorrENs (1928a) bisher zwei Typen der Vererbung der
Selbst-Parasterilitit unterscheiden, und zwar: den Cruciferen-
typus, der bei Cardamine genauer analysiert ist, und den Perso-
natentypus, der sich bei Nicotiana Sanderae, Veronica syriaca und
Antirrhinum spec. findet.

Durch diese Untersuchungen schien zunichst die Individual-
stoffhypothese vollkommen widerlegt zu sein. Bei der Saxifraga-
cee Tolmiea Menziesii stellte CoRrRENs (1928a) aber fest, dal3
Geschwisterindividuen einer Kreuzung untereinander und mit den
Eltern vollkommen kreuzungsfertil sind. ,,So sieht es einstweilen
ganz so aus,‘ schreibt hierzu CorrENs (1928a, S.768), ,,als ob hier
(und wohl noch in anderen nicht weit genug untersuchten Féllen)
die Vererbung gar keine Rolle bei dem Zustandekommen der
Selbststerilitit spielte, und wir die Individualstoffe Josts als Hem-
mungsstoffe vor uns hétten, also Stoffe, die nicht Linien, sondern
wirklich Individuen eigen wiren. Die Schwierigkeiten, die dieser An-
nahme entgegenstehen, sind aber so groB, daf ich die Uberzeugung
behalte, dafl weitere Untersuchungen iiber kurz oder lang auch
bei Tolmiea die Rolle der Vererbung beim Zustandekommen ihrer
Selbststerilitit nachweisen.” Bis diese Untersuchungen vorliegen,
wird es sich empfehlen, unter Vorbehalt einen Tolmiea-Typus der
Selbst-Parasterilitit aufzustellen, der dadurch charakterisiert ist,
daB hier die Determinierung der Hemmungsstoffe nicht geno-
typisch, sondern phénotypisch erfolgt.

Eine andere Frage, die seit KOELREUTERs Zeiten diskutiert
wird, ist die Konstanz der Selbststerilitit. KOELREUTER selbst (1764)
beobachtete Schwankungen des Grades der Selbst-Parasterilitit
bei Verbascum phoeniceum. Besonders eindeutig waren die Beob-
achtungen von Fritz MULLER (1868, 1869), DArRwIN (1876) und
HiLpEBRAND (1905) an Eschscholtzia californica. F. MULLER (1869)
verfolgte in Brasilien die Selbst-Parasterilitdt durch sechs Genera-
tionen hindurch und fand dabei keine Verdnderungen. DARWIN
(1876) und HiLDEBRAND (1905) konstatierten dagegen bei Pflan-
zen, die in Deutschland und England aufgezogen waren, das Vor-
kommen einer unvollkommenen Sterilitit. Um die Frage genauer
zu entscheiden, lieB sich DARWIN dann Samen von selbststerilen
Individuen aus Brasilien kommen und zog sie in England auf.
Dabei stellte er fest, daB die in England aufgezogenen Pflanzen
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mehr oder weniger selbstfertil waren. Muxro (1868) berichtete
iiber eine Zunahme der Fertilitit in Selbstungen und Kreuzungen
einer urspriinglich selbst-parasterilen Pflanze von Passiflora alata,
die auf eine andere, unbekannte Passiflora-Art gepfropft wor-
den war.

Es sind seither immer wieder Beobachtungen iiber Schwan-
kungen des Grades der Selbststerilitdt beschrieben worden, und
es gibt nur wenige Arten, bei denen sie ganz fehlen. Stout (1917)
wurde dadurch zu der SchluBifolgerung gedringt, dal die Selbst-
sterilitéit eine hochst variable Erscheinung sei, und daf sich dabei
keine GesetzmiBigkeiten feststellen lassen. East und Park (1917)
wiesen diese Folgerungen zuriick. Besonders East und seine Mit-
arbeiter trugen auch zur Erklirung der Beziehung zwischen der
Selbst- Parasterilitit und der gelegentlich beobachteten ,,Pseudo-
fertilitit*‘ (vgl. S. 100 ff.) wesentlich bei. Wir werden auf diese Ver-
hiltnisse in einem besonderen Kapitel eingehen.

SchlieBlich befassen sich noch eine Reihe von Arbeiten mit den
Beziehungen zwischen selbstfertilen und selbst-parasterilen Arten
oder Sippen. Wir kommen darauf weiter unten zuriick.

b) Verbreitung der Selbst-Parasterilitat.

Die Selbst-Parasterilitiat ist unter den Phanerogamen auller-
ordentlich weit verbreitet. In der Literatur sind nicht nur in
Spezialarbeiten tiber unser Thema, sondern auch in Arbeiten mit
ganz anderer Fragestellung sehr oft Angaben tiber das Vorkommen
von Selbst-Parasterilitit enthalten. Es ist dann oft schwer, sich
ein deutliches Bild von der Zuverldssigkeit der Beobachtung zu
machen. Oft ist auch nicht geniigend zwischen echter und Para-
sterilitit sowie zwischen den verschiedenen Formen der Para-
sterilitit unterschieden. Ich verzichte daher hier darauf, eine
genaue Liste aller als ,,selbststeril’® bisher beschriebenen Arten
zu geben. Soweit es sich um genauer analysierte Fialle von
Selbststerilitat handelt, wird sie in den folgenden Kapiteln
genauer besprochen. Der Wert, den eine genaue Liste besilBe,
scheint, mir nicht in dem rechten Verhdltnis zu der ungeheuren,
zu ihrer Fertigstellung notwendigen bibliographischen Arbeit zu
stehen.

Ein ungefihres Bild von der Verbreitung der Selbst-Para-
sterilitét im System gibt die Zusammenstellung von KnxuTa (1898),
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die aber weder ganz vollstindig, noch vor allem unbedingt zu-
verldssig ist.

Zwei wichtige allgemeine Feststellungen iiber die Art der Ver-
breitung der Selbst-Parasterilitit lassen sich machen:

1. findet sie sich in den verschiedensten Familien. Es braucht
ja nur auf die folgenden Kapitel verwiesen zu werden, in denen
Cruciferen, Saxifragaceen, Rosaceen, Solanaceen, Scrophulariaceen,
Compositen, Liliaceen und andere mehr behandelt werden.

2. finden sich innerhalb derselben Gattung nebeneinander
selbstfertile und selbst-parasterile Arten und sogar innerhalb der
gleichen Art verschiedener Sippen. Als Beispiel fiir die erste Fest-
stellung sei die Gattung Nicotiana genannt. Von den etwa 30 Arten,
die in Kultur sind, sind nur drei Arten: N. alata, N. Forgetiana
sowie ihre unter dem Namen N. Sanderae zusammengefafiten
Bastarde und N. angustifolia selbst-parasteril. Alle iibrigen sind
nicht nur selbstfertil, sondern in vielen Fillen sind die Bliiten so
gebaut, daf automatisch Selbstbestaubung und damit auch Selbst-
befruchtung eintritt. In der Gattung Veronica ist nach den bisher
vorliegenden Untersuchungen nur V. syriaca selbst-parasteril. In
den Gattungen Antirrhinum, Reseda, Lilium, Hemerocallis Bras-
sica usw. kennen wir selbstfertile und selbst-parasterile Arten.

Wir miissen daraus schlieBen, daB die Selbst-Parasterilitit
polyphyletischen Ursprungs ist. Auf diese Frage wollen wir jedoch
hier nicht weiter eingehen.

¢) Phinotypisch determinierte Selbst-Parasterilitat.

Wie wir bereits erwidhnten, ist die einzige Art, bei der eine
phénotypische Determinierung der Selbst-Parasterilitit mit einiger
Sicherheit festgestellt wurde, die Saxifragacee Tolmiea Menziesit,
deren Selbst- Parasterilitit von HILDEBRAND (1905) entdeckt wurde
und die CorRENS (1928a) genau untersuchte. Aber wie aus dem
oben zitierten (S. 58) Satze hervorgeht, ist CorrENS (1928a) auch
in diesem Falle noch zweifelhaft, ob sich nicht doch noch eine
genotypische Bedingtheit wird nachweisen lassen.

CorrENs ging von 7 Individuen aus, die alle streng selbst-
parasteril und gut kreuzungsfertil waren. Die Selbststerilitat ist
sehr ausgesprochen. Nach HILDEBRAND (1905) ist sie sogar ab-
solut. CorrENs fand eine schwache Fertilitit. Von 262 selbst-
bestaubten Bliiten setzten 4 oder 1,5% an. Diese enthielten im
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ganzen 8 Samen. Da die normalen vollen Kapseln etwa 1000 Sa-
men liefern, kam auf etwa 3000 Samenanlagen nur 1 Same. Ob
es sich hierbei um eine schwache Pseudofertilitit oder eine un-
beabsichtigte Fremdbestaubung handelt, ist nicht ganz sicher.

In fiinf Kreuzungen, von denen zwei reziprok zueinander waren,
wurden die Beziehungen zwischen Eltern und Kindern gepriift.
Es wurden im ganzen 173 Individuen (50, 29, 19, 40, 35) unter-
sucht. Dabei ergaben sich die folgenden Ergebnisse:

1. Alle Individuen sind selbst-parasteril.

2. Sie sind ferner fertil mit dem Pollen der Eltern und

3. sind sie reziprok miteinander fertil.

Um die dritte Feststellung zu beweisen, mufte CORRENS (1928a)
mehr als 1000 Kreuzungskombinationen, jede an drei Bliiten,
durchfithren. Diese Kreuzungen waren zwar nicht immer gleich
fertil. In der groBten Versuchsserie fielen 9,2% der Kombinationen
reziprok verschieden aus. Aber CorrENs glaubt, ,,dal der Zufall
dabei eine Rolle gespielt hatte* (1928a, S. 766).

d) Genotypisch determinierte Selbst-Parasterilitat.

o) Cruciferentypus. HILDEBRAND (1896) stellte bei dem
Wiesenschaumkraut, Cardamine pratensis, als erster das Vorhan-
densein von Selbststerilitit fest. JosT (1907) konnte diese An-
gabe nicht bestétigen, indem sein Versuchsmaterial, das aus dem
botanischen Garten in Strallburg stammte, sich als vollkommen
steril, nicht nur als selbgtsteril herausstellte. CorrExs (1912) hilt
es fur nicht unwahrscheinlich, daf3 diese scheinbar vollkommene
Sterilitdt darauf beruht, dafBl die von Jost untersuchten Indivi-
duen simtlich auf vegetativem Wege aus einem selbststerilen In-
dividuum entstanden und daher auch untereinander steril ge-
wesen sind. CORRENS selbst (1912), konnte auch die Richtigkeit
der Angabe HiLDEBRANDs zeigen. Eine Erschwerung lag bei seinen
Versuchen darin, daf3 die Individuen teilweise nicht vollkommen
selbst-parasteril waren, sondern gelegentlich auch eine gewisse
Pseudofertilitit zeigten. Wieweit diese Pseudofertilitit gehen
kann, hat neuerdings Bratus (1929) untersucht.

Nach Correxs (1912) beruht die Selbst- Parasterilitit von Car-
damine darauf, dal die Pollenkérner in parasterilen Verbindungen
zwar auf den Narben noch keimen, aber nicht in die Narbe ein-
dringen konnen,
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CorrENSs (1912) untersuchte planméBig das Verhalten der Nach-
kommen zweier Pflanzen, bezeichnet als B und &, untereinander
und mit den Eltern. Die beiden Elternpflanzen, die sich auch in
suBeren Charakteren, z. B. der Bliitenfarbe, unterschieden, waren
vollkommen fertil miteinander. Wenn wir von den wohl durch
die Pseudofertilitit bedingten Komplikationen, die das Bild etwas
verschleiern, absehen, so ergab sich folgendes: Die untersuchten
60 Nachkommen lieBen sich in vier Gruppen einteilen, die zu den
Eltern bestimmte Fertilititsbezichungen aufwiesen. Die Hilfte
aller Nachkommen war mit dem einen, die andere mit dem anderen
Elter steril. Ferner ist das Verhalten eines Kindes zu dem einen
Elter vollkommen unabhingig von dem zu dem anderen Elter.

Tabelle 3.
Gruppe Fertilitdt und Sterilitdt Anzahl |Konstitution
1. Fertil mit B und @ 16 by
2. Fertil mit B und steril mit @ 16 b@
3. Fertil mit ® und steril mit B 14 Bg
4. Steril mit B und & 14 B@G

Hierbei war es mit wenigen Ausnahmen gleichgiiltig, in wel-
cher Weise die Fertilititsprobe durchgefithrt war. Abgesehen von
einigen wenigen Ausnahmen ergaben reziproke Verbindungen das
gleiche Resultat.

CorreNs erklirt diese Verhiltnisse durch ein einfaches fak-
torielles Schema : Er nimmt an, daf} ,,jedes der Eltern mindestens
einen aktiven Hemmungsstoff ausbildet, in unserem Falle das eine
B den Stoff B und das andere ¢ den Stoff G. AuBerdem ist bei
jedem noch mindestens eine Anlage fiir einen anderen Hemmungs-
stoff im inaktiven Zustand vorhanden (als nicht entfaltete An-
lage); wir wollen den des einen Elters b, den des anderen g nennen.
Die ,,Erbformeln‘ wiren dann Bb fiir das eine und Gy fiir das
andere Elter*‘. Bei der Reduktionsteilung findet normale Mendel-
spaltung statt. Das Wichtigste ist dabei, da} sich die viererlei
Anlagen in den Nachkommen beliebig kombinieren, d. h. also, da3
sie multiple Allele zueinander sind.

Weiterhin nimmt CoRRENS an, dalB3 das Verhalten der Pollen-
kérner ausschlieBlich von der Konstitution der Pflanze abhéingt,
auf der sie gebildet wurden. Individuen, die den gleichen aktiven
Hemmungsstoff besitzen, sind miteinander reziprok steril. Da die
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Hilfte der Nachkommen den Faktor B, die andere den Faktor @
erhalten haben, muB} auch die Halfte der Nachkommen steril mit %5,
die andere fertil mit % sein, und ebenso die eine Hilfte steril
mit @, die andere fertil mit ® sein. Da ferner die multiplen Allele
B, b, G und g nach dem Zufalle in den Nachkommen kombiniert
werden und vollkommen unabhingig voneinander sind, ist auch
die Sterilitit bzw. Fertilitit eines Kindes mit dem einen Elter un-
abhéingig von seinen Beziehungen zu dem anderen.

Wenn auch soweit die Versuchsergebnisse von CorrRENS zu der
von ihm vorgeschlagenen Interpretation stimmen, so sind doch
gewisse Schwierigkeiten nicht auBler acht zu lassen. East und
Parx (1917) weisen darauf hin, dafl man doch annehmen miifite,
daB Pflanzen von der Konstitution bg, die also keine aktiven Hem-
mungsstoffe enthalten, selbstfertil sein sollten. Auch CoRRENs
(1912) weist darauf hin, ,,daBl von den Hemmungsstoffen, die so-
wohl das eine wie das andere Elter (P;) von seinen beiden Eltern
(Ps) (den GroBeltern von B@, Bg usw.) iiberkommen haben, der
eine entfaltet, der andere inaktiv geblieben ist. Sonst hdtten wir
das Ansetzen von bg mit beiden Eltern nicht erkliren koénnen‘
(S.20 des S.A.). Die Hemmungsstoffe b oder ¢ waren dann in den
bg-Pflanzen offenbar aktiviert. ,,Hier miissen*, schlieBt CORRENS,
,»weitere Untersuchungen, besonders tiber das Verhalten der Kinder
untereinander und der Enkel gegen ihre Eltern und GroBeltern,
Klarheit bringen, Untersuchungen, die wohl Komplikationen er-
geben, aber den Grundgedanken der Vererbung der Hemmungs-
stoffe nach dem Spaltungsgesetz bestehen lassen dirfen‘‘ (S. 20).

Die bisher vorliegenden Untersuchungen iiber das Verhalten
der Kinder untereinander zeigen zwar gewisse RegelmiBigkeiten,
aber die Versuche konnten noch nicht bis zu einer vélligen Klarung
weitergefithrt werden. ,,Zweifellos sind die Klassen Bg, b G und
vor allem bg hinsichtlich ihrer Hemmungsstoffe nicht einheitlich,
und es liegen ihrem Verhalten noch besondere GesetzmiBigkeiten
zugrunde“ (CorrENs 1912, S. 29).

In neuerer Zeit hat sich PRELL (1921a und b) mit der theoreti-
schen Ausdeutung der eben beschriebenen Versuche von CORRENS
befallt. Ausgehend von den Untersuchungen von K~1EP an Basi-
diomyceten, auf die wir noch spiter genauer eingehen werden,
nimmt PrELL auch fir die selbst-parasterilen héheren Pflanzen
die Existenz von ,,Oppositionsfaktoren** an, die multiple Allele
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sind. Wenn Pollenkérner mit einem bestimmten Oppositionsfaktor
auf eine Narbe gebracht werden, die den gleichen Faktor enthilt,
dann ,,ist die Bedingung zur Auswirkung der Opposition gegeben,
welche sich in einer Hemmung des Pollenschlauchwachstums
dulert”. Da aber bei Cardamine das Verhalten des Pollens bereits
sporophytisch determiniert ist, so ist PRELL zu einer Hilfshypothese
gezwungen : ,,Aulerdem ist das Pollenkorn durch seine Entstehung
aus dem Diplonten so stark von dem anderen Oppositionsfaktor
(jeder Diplont enthélt ja zwei allele Faktoren) imprégniert worden,
daB} es auch hierdurch in eine gewisse Opposition mit dem Diplon-
ten gerdt (S.480/481). Der Versuch, diese Theorie der Opposi-
tionsfaktoren auf den Cardamine-Fall anzuwenden, zwingt PRELL
selbst noch zu weiteren Hilfsannahmen, ohne daB er sichere Be-
weisgriinde fir die Theorie selbst anfiihren kann.

Es ist jedoch von Interesse, dafl die Theorie der Oppositions-
faktoren von PRELL, die letzten Endes nichts weiter als eine Uber-
tragung der KNIEPschen Feststellungen auf die Bliitenpflanzen
darstellt, weitgehende Ubereinstimmungen mit der Erklirung hat,
die EasT und LEEMANN mit ihren Mitarbeitern fiir die Vererbung
der Selbststerilitit bei Nicotiana Sanderae bzw. Veronica syriaca
gefunden und vor allem zwingend bewiesen haben. Es liegt hier
wieder einmal einer der Fille vor, in denen eine Theorie zwar das
urspringliche Ausgangsmaterial, auf das sie sich stiitzte, nicht er-
klirt, aber in spéiteren Untersuchungen an anderem Material sich
doch als richtig erweist.

) Personatentypus. Angeregt durch die eben geschilderten
Untersuchungen von CorrENS (1912) haben EastT und LEHMANN
in einer groferen Reihe von Arbeiten zusammen mit ihren Schiilern
die Analyse des Erbgangs der Selbst-Parasterilitat bei zwei weiteren
Arten durchzufithren versucht. Die Bostoner Schule arbeitete mit
verschiedenen Sippen der Formengruppe Nicotiana Sanderae
(= N. alata Livg und O1To X N. Forgetiana hort.), die Tiibinger
Schule mit Veronica syriaca. Nachdem schon vorher das Auftreten
von Sterilitdtsgruppen festgestellt worden war, fanden unabhingig
voneinander sowohl East und MaNcrLsporr (1925, 1927) und
Leamanys Schitler FiLzer (1926) die Losung des Grundproblems.
Thre Theorien decken sich in allen Einzelheiten, so daBl wir hier
von einer getrennten Darstellung absehen kénnen. Bei der Durch-



Selbst-Parasterilitit verbunden mit Kreuzungsherbilitét. 65

sicht der Literatur fanden sowohl East (1926) wie auch FrLzrr
(1926), da8 die von Baur (1921) beschriebenen Verhiltnisse bei
dem selbst-parasterilen Antirrhinum Segovia den Anforderungen
der neuen Theorie vollkommen entsprechen.

Die Methodik der genannten Autoren war im Grunde die glei-
che, die CorrRENs (1912) bei seinen Cardamine-Versuchen an-
wandte: Es wurden zwei Individuen miteinander gekreuzt, und
dann die Sterilititsbeziehungen der Nachkommen untereinander
und zu den Eltern untersucht.

Bei N. Sanderae beruht nach den Untersuchungen von East
und Parkg (1918) und auch BriecEr (1927b) die Parasterilitit
darauf, daf in den parasterilen Verbindungen die Pollenkérner
zwar normal auf der Narbe auskeimen und in diese eindringen,
daB aber bei dem weiteren Wachstum der Pollenschliuche in dem
Leitgewebe des Griffels die Zuwachsgeschwindigkeit zu gering ist,
als daB eine Befruchtung der Eier vor dem Welken der Bliite ein-
treten kann (vgl. S. 43ff). Worauf die Parasterilitdt bei Veronica
syriaca und bei Antirrhinum Segovia beruht, ist noch nicht unter-
sucht. Es ist méglich, dafl hier die Pollenkeimung bereits unter-
bleibt wie bei Linum, oder daf3 die Pollenschliuche nicht in die
Narbe cinzudringen vermégen wie bei Cardamine, oder dafl
schlieflich das Pollenschlauchwachstum zu gering ist wie bei
Nicotiana Sanderae.

Bei den drei erwihnten Arten wird die Parasterilitit dadurch
determiniert, daB unter dem EinfluB bestimmter Krbfaktoren
Stoffe produziert werden, die auf die Entwicklung der Pollen-
schliuche einen EinfluB haben. Enthilt der Pollen, sowie das Ge-
webe der Narbe und des Griffels, in dem sich der Pollenschlauch
entwickeln soll, den gleichen Parasterilitdtsfaktor, so wird infolge
der Anwesenheit der gleichen Anlagen die Entwicklung der Pollen-
schlduche durch die gebildeten Hemmungsstoffe gehindert. Nur
wenn Pollen und Narben- bzw. Griffelgewebe verschiedene Hem-
mungsfaktoren enthalten, verliuft die Entwicklung der Pollen-
schlduche in normaler Weise, und eine Befruchtung der Samen-
anlagen tritt ein. Hierbei ist also im weiblichen Geschlecht
die Konstitution der diploiden Pflanze maBgebend, im ménn-
lichen Geschlecht dagegen die des haploiden Pollenschlauches.
Die Parasterilitit wird also teils sporophytisch, teils gonisch deter-
maniers.

Brieger, Selbststerilitit. 5
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Diese Hemmungsfaktoren bilden eine Serie von multiplen Alle-
len, die durch das Symbol S bezeichnet werden sollen. Von diesen
Genen Sy, S, ... enthilt jede diploide Pflanze immer zwei, die
bei der Reduktionsteilung zu gleichen Teilen auf den Pollen und
auf die Embryosicke verteilt werden. In einer Pflanze von der
Konstitution 8,8, enthilt also die Halfte der Pollenkérner den
Faktor S; und die andere den Faktor S,.

Wird nun eine Pflanze von der Konstitution 8;8, durch eine
groBere Menge von Pollen einer anderen Pflanze, die die Konsti-
tution S3S. habe, be-
staubt, so sind alle Pol-
lenkérner befihigt, sich
normal zu entwickeln (Ab-
bild. 34, Mitte). Die eine
Hilfte der Pollenkérner
enthilt den Faktor S; und
die andere den Faktor S,.
Beide Faktoren sind in

dem Gewebe der S;8,-
Pflanzen nicht enthalten.
é Wird dagegen eine 8,S,-
Pflanze geselbstet oder
55 55

5% mit Pollen einer anderen
Abb. 34. Schema des Pollenschlauchwachstums beim
Personatenchema.

Pflanze der gleichen Kon-
stitution bestdubt, dann
ist kein Pollenschlauch befahigt, sich normal zu entwickeln
(Abb. 34, links). Die von der S;8,-Pflanze gebildeten Hemmungs-
stoffe reagieren mit den in den S;- und S, - Pollenschliuchen be-
reits vorhandenen oder produzierten Stoffen in einer Weise, die
die weitere Entwicklung hemmt.

Wird schlieBlich die S,S,-Pflanze mit Pollen einer S,S;- Pflanze,
der also zur Hilfte den Faktor §; und zur anderen den Faktor S,
enthilt, bestiubt, dann tritt dasfolgendeErgebnis ein (Abb.34, links) :
Der S,-Pollen ist infolge der Anwesenheit des Faktors S; in dem
Gewebe der §,8,- Pflanze an seiner normalen Entwicklung ge-
hindert und ist parasteril. Der Pollen mit dem Faktor S; da-
gegen kann sich infolge der Abwesenheit des ihm koordinierten
Hemmungsstoffes in der §,8,-Pflanze normal entwickeln. Falls
die Bestdubung mit einer geniigend groBen Menge Pollens durch-
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gefithrt worden war, sind gentigend ;- Pollenschliuche vorhanden,
um alle Eier zu befruchten. Trotz der Parasterilitit der Hélfte des
Pollens erscheint bei oberflachlicher Untersuchung die Kreuzung
vollkommen fertil!

Wie man aus diesen Darstellungen ersieht, ist also die Kon-
stitution der Eier bei dem Zustandekommen oder Nichtzustande-
kommen der Befruchtung vollkommen nebenséchlich. Ausschlag-
gebend ist die Konstitution des als Weibchen verwandten diploi-
den Sporophyten und des zur Bestdubung benutzten haploiden
Pollens. Hierin liegt ein ganz wesentlicher Unterschied des Ver-
haltens der hier besprochenen drei Versuchspflanzen im Vergleich
zu Cardamine. Dort stellte ja CorRrRENs (1912) fest, dal fir die
Fruchtbarkeit einer Verbindung nicht die Konstitution des haploi-
den Pollens und der diploiden, als Weibchen benutzten Pflanze ist,
sondern die Konstitution der beiden diploiden Pflanzen, sowohl
der weiblichen als auch des Pollenlieferanten.

Daraus folgt, dal beim Personatenschema die Kreuzung zweier
Pflanzen sowohl fertil ist, wenn diese sich in allen Sterilitatsfak-
toren unterscheiden, als auch, wenn einer gemeinsam ist und die
beiden anderen verschieden sind. (In unserem Beispiel 8,8, X 858,
oder 8,8, x 8,8;.) Die Auswirkung der Parasterilitit duBert sich
in dem zweiten Falle nur in dem Ausfallen bestimmter Nach-
kommen.

Wir wollen die Verhiltnisse in den Nachkommenschaften selbst-
steriler Pflanzen im einzelnen besprechen und dabei gleichzeitig
das Beweismaterial, auf Grund dessen das Personatenschema auf-
gestellt wurde, mitteilen. Hierbei werden wir uns in der Haupt-
sache auf die neueren Arbeiten stiitzen. Die dlteren Arbeiten der
Easrschen Schule und von LeamANN sind durch diese teilweise
iiberholt worden. Entsprechend dem Vorschlag der betreffenden
Autoren werden die Sterilitdtsfaktoren bei Nicotiana mit den Sym-
bolen 8;, S, ... und die bei Veronica mit a, 8. .. bezeichnet.

Wir wollen mit der Besprechung einer Kreuzung zweier In-
dividuen anfangen, die sich in allen Sterilitdtsfaktoren
unterscheiden, also z. B. zweier Pflanzen der Konstitution
S]_Sz und 83S4:

818: X 8384 _
858, X 838, [~ 8183 + 8185 + 8285 + 8285

5%
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Tabelle 4.
Nachkommen Eltern

¢

N 88 | S8 | 88 | 88 | 88 | 88,
A - + + + + +
S, 8, + - + + + +
8, 8, + + - + + +
S, 8, + + + - + +
8, 8, + + + + - +
8; 8, + + + + + -

+ fertile Kombinationen; — parasterile Kombinationen.

Wir kénnen aus diesem Schema folgende Regeln ableiten : Bei
der Kreuzung zweier Individuen, die keinen Sterilitdtsfaktor ge-
meinsam haben, ist

1. das Ergebnis reziproker Kreuzungen gleich und,

2. lassen sich die Nachkommen in vier Sterilitdtsgruppen zu-
sammenfassen. Die Mitglieder jeder Gruppe sind untereinander
steril, da sie die gleichen Sterilitdtsfaktoren enthalten, mit den
Vertretern aller anderen Gruppen und den beiden Eltern reziprok
fertil, da sie sich von diesen mindestens durch einen Sterilitéts-
faktor unterscheiden.

3. Die Individuenzahl ist in den vier Gruppen abgesehen von
zufilligen Schwankungen die gleiche.

Tabelle 5.
Nicotiana nach ANDERSON (1924)
AB Forgetiana (offen bestdubt) 7 4 2 1
AC alata (offen bestiubt) 6 6 5 0
AY M21 X Wb 2 3 6 1
Veronica syriaca nach LEEMANN (1919)
- | - | 35 | 27 | 37 | 31
o Veronica syriaca nach Firzer (1926)

S 2401 2301,2 x 2301,12 4 4 5 0
8 2406 2301,7 x 2301,1 3 3 3 0
S 2407 2301,7 x 2301,6 3 3 2 0
S 2425 2301,1 x 2301,4 16 16 16 13
S 2426 2301,3 x 2301,2 6 4 13 3
8 2427 2301,3 x 2301,1 5 3 2 1
S 2442 2301,2 x 2301,1 5 1 3 3
82425 AD A XD 5 9 5 7
82425 BC B x( 2 3 6 5
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Die wichtigsten Versuche, die diese Feststellungen beweisen,
sind in Tabelle 5 zusammengestellt. Die Mehrzahl der Kreuzungen
zeigt allerdings nur das Auftreten von hochstens vier gleich grofien
Sterilititsgruppen in der Nachkommenschaft einer Kreuzung. Nur
die vier zuletzt angefiihrten Kreuzungen von FILzER sind in jeder
Beziehung durchgearbeitet. Hier ist durch Kontrollbestdubungen
sowohl die Konstitution der Eltern wie der Nachkommen sicher-
gestellt. Das in Tabelle 5 aufgefithrte Beweismaterial mag aller-
dings, was die Zahl der untersuchten Pflanzen anbelangt, etwas
dirftig erscheinen.

Viel eingehender ist dagegen die zweite Art von Kreuzungen
untersucht worden, die dadurch charakterisiert ist, daB sich die
beiden gekreuzten Individuen nur in einem Sterilitats-
faktor unterscheiden, wihrend der andere gemeinsam ist:

1. SIS2 X (SI)S3 = S]_Ss + SzSg,
2. SIS;J, X (SI)S2 = S]_Sg +SzS3.

Tabelle 6.
\Q\é\\ Kreuzung 1 Eltern Kreuzung 2
\
Kreu- SISS 7‘67'2&37 Slsz SISS o | Kreu-
zung1{28,8; |~ + + - + + zung 1
NS + — + |+ + ~
Eltern| &8 | + | + | - |+ 85| Eltem
S, S, — + i + + | 88,
Kreu- + + - + - + | 88 | Kreu-
zung 2 + - + + | * = |88 | zung?
38,8 8,8, | 8,8 [ 85 |
Eltern Kreuzung 2 g\i

Aus diesem Schema lassen sich die folgenden Regeln ableiten:
1. Reziproke Kreuzungen haben ein verschiedenes Ergebnis.
Diese Verschiedenheit beruht darauf, dafl eine Elimination ja nur
unter den Pollenschliuchen, nicht aber unter den Eiern wirksam
ist. In der einen Kreuzung werden also die S;-Pollenschliuche
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der 8,8;-Pflanze, in dér reziproken die 8; - Pollenschlauche der 8,8,-
Pflanzen eliminiert.

2. Die Nachkommen jeder reziproken Kreuzung lassen sich in
zwei intrasterile, interfertile Gruppen zusammenfassen.

3. Von diesen Gruppen ist immer eine mit beiden Eltern rezi-
prok fertil, die andere mit dem einen Elter, und zwar dem Vater,
reziprok steril. Es tritt also jeweils die Gruppe des Vaters wieder
in Erscheinung (Gruppe 8:8;, bzw. 8185).

4. Von den beiden Gruppen der beiden reziproken Verbindun-
gen sind zwei miteinander reziprok fertil, die anderen reziprok
steril und haben daher die gleiche Konstitution. Diejenige Sterili-
tatsgruppe, die von der Gruppe des Vaters verschieden ist, ist den
beiden Kreuzungen gemeinsam (Gruppe 8S,S3).

Die Feststellungen 3 und 4 lassen sich folgendermaBen zu-
sammenfassen: In den reziproken Kreuzungen zweier Individuen,
die einen Sterilititsfakior gemeinsam haben, d. h. also in Kreuzungen,
in die drei verschiedene Sterilititsfaktoren eingehen, treten die beiden
elterlichen Sterilitdtsgruppen unier den Nachkommen auf (S;S, und
8185 in unserem Beispiel) und auferdem eine neue Gruppe (S2Ss),
die die dritte mégliche Kombination der drei Sterilititsfaktoren dar-
stells.

Die Richtigkeit dieser Feststellungen ist durch ein reiches Tat-
sachenmaterial bewiesen. Wir wollen uns hier mit der Wieder-
gabe derjenigen Kreuzungen begniigen, in denen nicht nur das
Auftreten zweier Sterilitdtsgruppen, sondern auBerdem auch die
Konstitution der Eltern und Nachkommen durch Kontrollbestéu-
bungen ganz sicher gestellt ist.

Tabelle 7. Nicotiana Sanderae (nach East und MANGELSDORF, 1926).

Ab-
n
Elt Nachkomme weichung Wahr- Ab-
ern von der | Schein- weichung
2xg . . licher | :Fehler
Viéterliche Neue Erwartung o hl W
Kombination | Kombination| (1:1) ehler
8,8, x 8,8, | 189 8,8, +207 8,8, 9 + 6,7 <2
8;8; X 8,8, | 169 8,8, + 148 8, 8, 10,5 + 6,0 <2
818, X 8,8, | 263 8,8, +312 8,8, 2456 + 81 3
8,8, X 8,8, | 248 8,8, + 245 8,8, 15 + 7,5 <1
8,8, x 8,8, | 205 8,8, +233 8,8, 14,0 + 7,1 <2
8,8, x 8,8, | 204 8,8, | +2018,8, L5 + 6,8 <1
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Tabelle 7 (Fortsetzung). Veronica syriaca nach Firzer (1926).

Nr. der Familie Eltern Nachkommen
S 2424 2301,2 d x 2301,10 g ¢ 9ge | 1184
S 2425 AB 2301,2y X 2301,10 ¢ & Tad | 930
S 2425 AC 2301,2 ay x 2301,10y 8 6ap 8y8
S 2425 BD 2301,2 ¢ X 2301,10 3 6ap 803
S 2425 CD 2301,2 8 X 2301,10 3¢ 9y3 | 680

Antirrhinum Segovia nach Baur (1919).

Eltern Nachkommen
FIIXEV 14 8,8, 15 8,8,
8,8, X 8,8,

Es liegt nahe, noch an dritter Stelle das Ergebnis von
Kreuzungen zweier Individuen, die sich in keinem Steri-
lititsfaktor unterscheiden, oder von Selbstbestdubungen zu
besprechen. An sich sollten diese Verbindungen parasteril sein.
Dies ist auch bei Veronica syriaca immer der Fall. Dagegen findet
sich bei Nicotiana Sanderae eine mehr oder weniger deutliche
Pseudofertilitit. Verbindungen, die an sich steril sein sollten, sind
unter Umstéinden mehr oder minder fertil. Uber diese Pseudo-
fertilitit werden wir in einem besonderen Kapitel berichten. Hier
geniigt die Feststellung, dal sie auftritt. EAsT und MANGELSDORF
(1926, 1927) haben nun von dieser Pseudofertilitit bei der gene-
tischen Analyse der Selbst-Parasterilitdtsfaktoren Gebrauch ge-
macht und auch hier wieder die Theorie glinzend bestitigt gefunden.

Wenn beispielsweise eine S,S,- Pflanze geselbstet oder mit einer
Pflanze der gleichen Konstitution gekreuzt wird, dann miiten
sich bei Pseudofertilitit, d. h. bei Beseitigung der Hemmungen des
Pollenschlauchwachstums, die folgenden Verhiltnisse ergeben :

818 X 818, =18,8;1:28,8::18,8;.

Bei pseudofertilen Verbindungen zweier Pflanzen, die sich in
keinem Sterilitatsfaktor unterscheiden, treten also in der Nach-
kommenschaft drei Gruppen auf: die der Eltern und auBerdem
die beiden neuen homozygoten Kombinationen der Sterilitiits-
faktoren.

Solche pseudofertile Selbstbestdubungen wurden von EAsT und
MaNGELSDORF (1925, 1927) mit Erfolg durchgefithrt, und seither
gehort die Herstellung homozygoter Formen zu den wichtigsten
Hilfsmitteln bei der weiteren Analyse der Selbst- Parasterilitiit.
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Tabelle 8. Selbstbestiubungen bei Nicotiana Sanderae
(nach EasT u. MANGELSDORF, 1926).

Eltern Nachkommen
Nummer J Konstitution 8 8, " 8.8, ‘ 8, 8,
R1 selbst 8, 8, 6 19 7
R 2 selbst 8, 8, 1 24 14
E2 xR1 8; 8, x 88, 1 17 5
 RlxE2 8,8, X8, 8, 6 21 \ 12
‘ im Ganzen 4 | 81 | 38

Die Anzahl der durchgefithrten Selbstbestaubungen ist bei
N. Sanderae noch gering. Wie die in Tabelle 8 zusammengestellten
Zahlen zeigen, beweisen sie die Art der Spaltung, das Auftreten der
elterlichen Sterilitatsklasse und der beiden homozygoten Klassen.
Das Zahlenverhéltnis 1: 2: 1 ist dagegen noch nicht sichergestellt.
Eskommtnimlichals erschwerendes Moment hinzu, da8 die Lebens-
fahigkeit nach Selbstbestdubung an sich schon abnimmt, da8 aber
vor allem die der homozygoten Klassen gering ist. Dies ist besonders
deutlich fiir den mit S; bezeichneten Sterilitatsfaktor. In ihrer
ersten Mitteilung fanden EasT und MANGELSDORF (1925) diese
Formen iiberhaupt nicht. Bei einer Wiederholung dieser Versuche
(1926) stellte sich jedoch heraus, daBl die S3S8;-Form semiletal ist
und daher bei nicht besonders sorgfaltiger Aufzucht sehr leicht
zugrunde geht. Seitdem ist sie jedoch in groBer Zahl aufgezogen
worden. Wir werden weiter unten noch einmal auf diese auffillige
Form zuriickkommen und wollen zunéchst erst die Besprechung
der genetischen Verhéltnisse bei den pseudofertilen Verbindungen
von Nicotiana Sanderae fortsetzen. ’

Nachdem East und MANGELSDORF (1925/26) die homozy-
goten Formen §,8;, 8.8, und S58; gefunden hatten, benutzten
sie sie, um die Theorie der Sterilitdtsfaktoren weiter zu prifen.
Wir wollen uns hier auf die Erwahnung zweier prinzipiell wich-
tiger Beispiele solcher Kreuzungen mit Benutzung homozygoter
Formen beschréinken. (Im ibrigen vgl. East 1927.)

Zunichst sei die Kreuzung zweier Individuen, die keinen Ste-
rilitatsfaktor gemeinsam haben, und von denen das eine homozygot,
das andere heterozygot ist, besprochen. Es werden also z. B. die
folgenden Kreuzungen reziprok ausgefiihrt:

SISI X 8283} _
88 X 818 ) 8182+ 5185
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Die reziproken Kreuzungen sind gleich, sowohl was die Fer-
tilitit, als auch was das genetische Resultat anbelangt. Es findet
ja auch keine Elimination von Pollenkérnern statt. Die Nach-
kommen bilden zwei Gruppen, die miteinander fertil sind. Da aber
beide den Faktor 8, in heterozygotem Zustand enthalten, miissen
sie als Weibchen mit dem homozygoten S;8; -Elter steril, als Ménn-
chen fertil sein. In beiden Fallen sind die S;-Pollenschliuche im
Wachstum gehemmt, aber bei der Verwendung der heterozygoten
Nachkommen als Pollenlieferant funktioniert die Hélfte des Pol-
lens, die den S;-Faktor nicht enthils.

Wenn das homozygote und das heterozygote Individuum einen
Faktor gemeinsam haben, ergeben sich die gleichen Verhéiltnisse,
wie sie eben fiir die Beziehungen zwischen Nachkommen und
homozygotem Elter beschrieben wurden:

8181 x 818, fertil
8185 x 8,8; steril

Wenn die homozygote Form als Pollenlieferant benutzt wird,
ist die Kreuzung vollkommen parasteril, da auf der 8,8,-Pflanze
alle 8;-Pollenschliuche des homozygoten Elters gehemmt sind. In
der reziproken Verbindung sind zwar wieder die S, - Pollenschlguche
gehemmt, aber die andere Hélfte des Pollens des heterozygoten
Elters mit dem Faktor S, funktioniert. Die Nachkommen gehoren
alle einer Sterilitdtsgruppe an, die dieselbe ist wie die des hetero-
zygoten Elters.

Die Kreuzungen der verschiedenen homozygoten Formen mit-
einander waren erwartungsgemif immer reziprok fertil. Ihre
Nachkommenschaft bestand aus nur einer Gruppe, die die be-
treffenden beiden Sterilitidtsallele enthielt; also z. B.

8181 X 8a8.
828z X 818,

Fiir diese und ahnliche Fille finden wir Belegmaterial in den
Arbeiten von EasT und MANGELSDORF (1925, 1926). Sie beweisen
die Richtigkeit der Ableiturrgen eindeutig, wenn auch das Material
zahlenmiBig nicht sehr grof} ist.

} = Slsz.

= 8182.

Diese Kreuzungen, in denen entweder nur heterozygote oder
auch homozygote Individuen benutzt wurden, beweisen bereits
restlos die Richtigkeit des Personatenschemas. Es wurden hierbei
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immer die Beziehungen zwischen den Nachkommen zueinander
und zu den Eltern gepriift. Zum Abschluf} sei noch ein Fall kurz
nach Fiuzer (1926) erwdhnt, in dem die Analyse der Ver-
erbung der Parasterilitdt durch drei Generationen durch-
gefithrt wurde. Die folgende Tabelle 9 ist wohl ohne weitere
Erklarung verstdndlich:

Tabelle 9.
Vererbung der Parasterilitét bei Veronica (zusammengest. nach FiLzer 1926).

F,-Generation F,-Generation

Fa- | An- |Konsti-
milie| zahl | tution

Eltern
Eltern Nachkommen

2301,1 x 2301,43

e Xyd 16 ey |AB ey X ad|Tad|9yd| —

16 «d |AC ey X 3y|6a3|8y8| —
16 By |BD «d x3d|6ap|8d8 —
13 | 3¢ |0cDpyx3d68d 9y — | —
AD ay X 3d|5e3|9ed |5y3|Tyd
BC «d X By|2e¢B 3ay|6d3|5dy
Am Ende der Besprechung der experimentellen Befunde ist
es wohl von Interesse, kurz die Frage der experimentellen Zu-
verlissigkeit der Bestdubungsmethode zu streifen. Die wichtigste
Fehlerquelle besteht darin, dafl pseudofertile und echt fertile Ver-
bindungen miteinander verwechselt werden. Bei Veronica syriaca,
bei der jede Pseudofertilitit fehlt, spielt diese Fehlerquelle zwar
keine Rolle. Anders aber bei Nicotiana Sanderae. Hier kann man
aber jeden Irrtum vermeiden, indem man nur Pflanzen, die auf
der Hohe ihrer Entwicklung stehen, zu den Bestaubungen benutzt
und weiterhin nur Bliiten bestidubt, die vor mindestens 2 Tagen
sich gedffnet haben. Unter Beachtung dieser Vorsichtsmaf-
nahmen geben die Bestdubungen ganz eindeutige Resultate. Um
ein konkretes Beispiel zu geben, sei auf Abb. 35 hingewiesen.
Zum Schlufl miissen wir noch die Frage nach der vermutlichen
Anzahl der Parasterilititsallele bei den drei Arten besprechen.
Dabei miissen wir aber beriicksichtigen, daf} eine ganz wesentliche
Fehlerquelle bei Nicotiana Sanderae und Veronica syriaca, die von
EasT und YARNELL (1929) und Frizer (1926) besonders in dieser
Beziehung studiert wurden, darin besteht, dafl die Autoren sich
auf das im Handel befindliche Saatgut beschrinken muBten.
Dieses geht aber in der Regel auf eine beschrinkte Anzahl aus der
Natur stammender Individuen zuriick und kann daher nur ein

I

S Qb
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bedingt richtiges Bild von den Verhéltnissen in der Natur geben.
Bei einigen Antirrhinum-Formen konnte BAURS Schiiler GRUBER
(1930, noch nicht verdffentlicht) Material untersuchen, das von
BAUR in Spanien gesammelt worden war.

EasT und seine Mitarbeiter A. J. MANGELSDORF und YARNELL
(vgl. EasT1929, EAST u. YARNELL 1929) untersuchten Saatgut, das

Abb. 35. Sicherheit der Bestiubungsversuche bei Nicotiana Sanderae. Eine Pflanze der
Konstitution S; Sz (2N 347) bestiubt mit Pollen von Pflanzen der Konstitution: S; S
(4:10N376, B: 11 N'376, (': 9 N376) — Sz 83 (D: 11 N375, E: 17 N375) — S5 S (F': 5 N 344).

sie von verschiedenen amerikanischen Samenhandlungen erhalten
hatten. In dem ersten Material hatten sie nur drei Allele gefunden
(EasT u. A. J. MANGELSDORF 1925). Die Zahl erhohte sich dann
auf 15, ohne dafl irgendeines dieser Allele besonders hiufig auf-
getreten wire. Die einzelnen Allele sind auch ganz regellos
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iber das Saatgut verschiedener Herkunft verteilt (vgl. Ta-
belle 10).

Tabelle 10.

Sorte Herkunft Konstitution
Sanderae Farquhar f 8,8, 8,85 S8,
alata ” | 8,8 8,8,
Sanderae Dreer 8, 8. 8,8,
alata » 8,8, 838, SgSis
alata Mitchell 858,

Sanderac Ferry 8,85,
Sanderac Vaughn 84815 858 S8
alata ” Sll 12

Bei Veronica syriaca fand Finzer (1926) in dem beschrinkten,
von Haaee und Scamipr erhaltenen Material sieben Para-
sterilitdtsallele.

Die Untersuchungen von GrRUBER (1930) lassen noch keine
genaue Zahlenangabe zu.

Bei Antirrhinum glutinosum, Sippe Orgira, wurde eine Gruppe
von 15 Pflanzen untersucht, die auf ein Mutterindividuum zuriick-
gingen, und 14 weitere Pflanzen, die von verschiedenen Miittern
abstammten. Uber die Viter der Versuchspflanzen ist nichts be-
kannt. Unter den zuerst genannten 15 Pflanzen waren zwei mit-
einander reziprok steril und enthielten daher die gleichen Para-
sterilitdtsallele. Alle iibrigen und ebenso die restlichen 14 Pflanzen
erweisen sich in den moglichen 810 Verbindungen als miteinander
reziprok fertil und unterscheiden sich daher in mindestens einem
Parasterilitdtsallel. Wir miissen daher die Existenz von mindestens
28 S-Allelen in diesem Material annehmen.

Von der Sippe Chorro wurden je zwei Gruppen zu je 14 Pflan-
zen, die von je einer Mutter stammten, und spiter noch vier
weitere Individuen verschiedener Herkunft miteinander gepriift.
Uber die Viter der Versuchspflanzen ist auch hier nichts bekannt.
Von den 992 mdoglichen Verbindungen konnten nur 487 ausgefiihrt
werden. Darunter fanden sich 4 reziprok parasterile Verbindungen
und 5 weitere parasterile Verbindungen, die aber nur in der einen
Richtung versucht werden konnten. Alle iibrigen 474 Verbin-
dungen waren fertil. Unter der Annahme, dafl kreuzungspara-
sterile Pflanzen durch gleiche Parasterilititsallele charakterisiert
sind, erweisen sich von der einen Mutterpflanze vier Paare von
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Nachkommen als von gleicher Konstitution, von der anderen
Mutterpflanze zwei Paare und eine Gruppe von drei Individuen
und schlieflich zwei Pflanzen von verschiedenen Miittern als von
gleicher Konstitution. Von den 32 wenigstens teilweise unter-
suchten Pflanzen sind daher (hdchstens) 25 kreuzungsfertil und
unterscheiden sich in mindestens einem Parasterilititsfaktor.

Bei der Sippe Baryacas wurden schlielich zwischen 19 Pflanzen
nur 178 von 352 moglichen Kreuzungen versucht, die an Zahl zu
gering sind, um ein klares Bild zu geben.

Aus diesen Versuchsergebnissen GRUBERs (1930) lassen sich
zwei Schliisse ziehen:

1. Die Anzahl der Parasterilitatsallele mu8 in der Natur sicher-
lich sehr groB} und die Héufigkeit von Pflanzen gleicher Konstitu-
tion sehr gering sein.

2. Es muB in der Natur eine intensive Fremdbestdubung durch-
gefithrt werden. Von den 15 untersuchten Pflanzen der Sippe
Orgivra, die auf die gleiche Mutter zuriickgehen, sind 14 sicher in
mindestens einem Allel verschieden. Sie reprisentieren also 14
Sterilitdtsklassen. Da aus der Kreuzung zweier Pflanzen nach
dem Personatenschema hochstens vier Sterilitdtsgruppen auftreten
kénnen, mull das betreffende Mutterindividuum mit mindestens
vier anderen Pflanzen gekreuzt worden sein, um fast 4 x4 =16
Sterilitatsgruppen in der Nachkommenschaft zu geben.

Allerdings haben wir bei unseren Betrachtungen eine mégliche
Komplikation unberiicksichtigt gelassen, auf die in der Literatur
bereits mehrfach hingewiesen worden ist: das Vorkommen von
mehr als einer Serie von Parasterilitdtsallelen. Bisher fehlen aber
die experimentellen Grundlagen fiir eine solche Annahme voll-
kommen,

Wenn auch die genetischen Verhaltnisse, die im vorhergehenden
besprochen wurden, auf den ersten Blick etwas kompliziert er-
scheinen, so ist die Grundhypothese, die Existenz von multiplen
Sterilitdtsfaktoren und ihre Hemmungswirkung bei Anwesenheit
der gleichen Faktoren in Pollen und Fruchtkneten, doch sehr ein-
fach. Die Versuchsergebnisse fiigen sich vollkommen den aus der
Grundhypothese abgeleiteten Regeln ein, ohne daB eine Zubhilfe-
nahme irgendwelcher Hilfshypothesen notwendig wiire. Die wich-
tigsten Regeln, aus denen sich die Spezialfille leicht ableiten
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lassen, seien im folgenden noch einmal iibersichtlich zusammen-
gestellt :

1. Die beiden reziproken Kreuzungen zweier heterozygoter In-
dividuen, die sich in beiden Sterilitdtsfaktoren unterscheiden, sind
fertil und geben das gleiche genetische Resultat: Die Nachkommen
bilden vier Gruppen, die miteinander und mit den Eltern reziprok
fertil sind.

2. Die beiden reziproken Kreuzungen zweier heterozygoter In-
dividuen, die sich nur in einem Sterilitatsfaktor unterscheiden, sind
ebenfalls beide fertil, geben aber genetisch verschiedene Resultate :
Die Nachkommen bilden zwe: Gruppen, von denen die eine gleich
der des Vaters der betreffenden Kreuzung ist, die andere neu ist,
und die durch die beiden verschiedenen Sterilititsfaktoren der
Eltern charakterisiert sind.

3. Pseudofertile Selbstbestdubungen oder Kreuzungen zweier
heterozygoter Individuen, die die gleiche Konstitution haben,
geben in der Nachkommenschaft drei Sterilitatsgruppen: die
Gruppe des heterozygoten Elters und die zugehérigen beiden homo-
zygoten Gruppen.

4. Die reziproken Kreuzungen zwischen einer homozygoten und
einer heterozygoten Form, die keinen Sterilitdtsfaktor gemein
haben, sind reziprok fertil und geben das gleiche Resultat: Die
Nachkommen bilden zwei Gruppen, die mit dem heterozygoten
Elter reziprok fertil, mit dem homozygoten Elter als Weibchen
steril, als Miannchen fertil sind.

5. Die reziproken Kreuzungen zwischen einer homozygoten und
einer heterozygoten Form, die einen Sterilitdtsfaktor gemein haben,
sind fertil, wenn der homozygote Elter als Weibchen, und steril,
wenn er als Minnchen verwandt wird. Die Nachkommenschaft
besteht in diesem Falle nur aus einer Sterilititsgruppe, die mit der
des heterozygoten Elters identisch ist.

6. Die. Kreuzungen zweier verschiedener Homozygoten sind
reziprok fertil und geben in der Nachkommenschaft eine Klasse
von Individuen, die fiir die betreffenden beiden Sterilitdtsallele
heterozygot sind.

Aus diesen Feststellungen lassen sich alle Einzelfélle leicht ab-
leiten.
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Koppelung anderer Gene mit den-Sterilitatsfaktoren.

Es sei nun noch eine wichtige Frage diskutiert, die zwar auf
den ersten Blick nur indirekt mit der Selbst- Parasterilitit zu tun
hat, aber doch von Wichtigkeit ist, wie wir vor allem noch spiter
bei der Besprechung der unvollkommenen Parasterilitit sehen
werden. :

Wir fanden, daBl infolge der Wirkung der Parasterilitidtsfak-
toren in der Nachkommenschaft gewisse Kombinationen, die bei
freier Zufallsverteilung der Gene ohne Elimination auftreten soll-
ten, fehlen. Ganz entsprechende Abweichungen von den idealen
Spaltungsverhéltnissen miissen wir erwarten, wenn wir den Erb-
gang eines Gens verfolgen, das mit den Sterilititsallelen gekoppelt
ist. Je nach dem Grade der Koppelung werden sich die Versuchs-
ergebnisse dem Erbgange der Sterilititsfaktoren oder den Spal-
tungsverhiltnissen bei freier Genkombination ohne Elimination
néhern.

Ein theoretisches Beispiel mége diese Verhiltnisse zunichst er-
klaren. Es sei ein Faktor ¢, dessen dominantes Allel € sei, mit den
S-Faktoren gekoppelt. Der Austausch betrage 1/n.

Da eine Elimination von Pollenschliuchen nicht stattfindet,
wenn sich die beiden gekreuzten Individuen in keinem Sterilitéts-
faktor unterscheiden, so ergibt sich auch fiir den gekoppelten
Faktor das normale MENDEL-Verhdltnis 3:1 in Kreuzungen
(Cc x Cc)und 1:1 in den Riickkreuzungen (Cec x cc) oder (cc x Cc).

Wir brauchen also hier nur Kreuzungen zwischen zwei Indivi-
duen zu beachten, die einen Sterilitidtsfaktor gemein haben, also
etwa von zwei Pflanzen der Konstitution 8,8, und 8;8;. Der Ein-
fachheit halber wollen wir zunichst die Abweichungen von dem
idealen Spaltungsverhaltnis 1: 1 bei Riickkreuzungen zu den homo-
zygoten rezessiven cc- Pflanzen diskutieren. Wird die homozygote
cc-Pflanze als Vater verwandt, so findet sich die normale 1:1-Spal-
tung, da ja die Elimination unter den Pollenschliuchen, die alle
den c-Faktor enthalten, fiir die Spaltung dieses Faktors gleich-
giiltig ist. Anders, wenn die heterozygoten Cec-Pflanzen als Vater
verwandt werden. Wir haben hier wieder zwei Fille zu unter-
scheiden, je nachdem, ob der dominante Faktor C' oder der re-
zessive Faktor ¢ mit dem den beiden Individuen gemeinsamen
§-Faktor gekoppelt ist. In dem einen Falle wird die Mehrzahl der
C-Gonen, in dem anderen die der ¢-Gonen eliminiert.
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An Stelle des idealen Verhiltnisses 1 Cc:1 cc erhalten wir je
nach der Koppelung des eliminierten S-Faktors mit dem C- oder
dem c-Faktor nur c-Pflanzen oder nur C-Pflanzen, abgesehen von
den durch Faktorenaustausch entstandenen Nachkommen.

Entsprechende Abweichungen von dem idealen 3:1-Verhiltnis
sind auch bei der Kreuzung zweier Ce-Pflanzen, die einen S-Faktor
gemein haben, zu erwarten. Sie lassen sich leicht ableiten, jedoch
braucht hier wohl kaum néher darauf eingegangen zu werden (vgl.
BriecER und MANGELSDORF 1927).

Bei Nicotiana Sanderae war es nun moglich, einen Faktor zu
finden, der mit den S-Faktoren gekoppelt ist und eine genaue ge-
netische Analyse gestattet. Es ist dies nach BRIEGER und MANGELS-
DORF (1926, 1927) der Faktor ¢, der in homozygot rezessivem
Zustande das Fehlen von Anthokyan in den Bliiten und an der
Stengelbasis und auBerdem auch Farblosigkeit und Eckigkeit der
Samen bedingt. Der dominante Faktor (C) erméglicht die Aus-
bildung von Anthokyan und die Bildung runder, schwarzbrauner
Samen. Der Austauschprozentsatz zwischen den Faktoren (C, ¢)
und den S-Genen betrégt etwa 18%.

In Riickkreuzungen, in denen die homozygoten cc-Pflanzen als
Vater verwandt wurden, in denen also eine Elimination von
Pollenschlduchen keine Wirkung auf die Vererbung des ¢-Faktors
ausiiben konnte, waren 743 Pflanzen farbig (Cc) und 788 weif (cc)
(erwartet je 765,5). Also, wie erwartet, ergab sich hier eine normale
MENDEL-Spaltung,

Wenn dagegen die homozygoten cc-Pflanzen als Mutter in einer
Kreuzung zweier Pflanzen, die einen Sterilititsfaktor gemein
haben, verwandt wurden, dann traten die oben besprochenen Ab-
weichungen von dem 1:1-Verhiltnis ein. In den Kreuzungen, in
denen der dominante C-Faktor mit dem eliminierten, den Eltern
gemeingamen S-Faktor gekoppelt war, waren 201 Nachkommen
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weil (cc) und nur 69 Austauschpflanzen farbig (Cc) (erwartet bei
18% Austausch: 214,4:55,6). In den Kreuzungen, in denen der
rezessive Faktor ¢ mit dem gemeinsamen Sterilitatsfaktor gekop-
pelt war, wurden in der Nachkommenschaft 1062 farbige Pflanzen
{cc) und nur 239 weille Austauschpflanzen (cc) gezahlt (erwartet
bei 18% Austausch: 1025,8: 225,2). Die Abweichungen von den
bei einem Austauschprozentsatz von rund 18% zu erwartenden
Spaltungszahlen sind klein und kénnen wohl als zufillig angesehen
werden.

Auf die Spaltungsverhiltnisse, die bei der Kreuzung hetero-
zygoter Cc-Pflanzen miteinander gefunden wurden, sei hier nicht
weiter eingegangen. Auch sie entsprachen vollkommen den Er-
wartungen (vgl. BRIEGER und MANGELSDORF 1927).

Bei der weiteren faktoriellen Analyse von N. Sanderae werden
sich auch noch weitere Faktoren als mit den S-Faktoren gekoppelt
erweisen. Dieser eine Fall geniigt jedoch, um die Situation zu er-
kldren.

Es sei auch noch einmal kurz der Semiletalfaktor erwihnt,
der anscheinend mit dem 8;-Faktor gekoppelt ist. Wir erwihnten
bereits oben, dafl die homozygoten S38;-Pflanzen nach den Fest-
stellungen von East und MANGELSDORF (1927) in eigentiimlicher
Weise ausgebildet sind, und daB sie sehr leicht eingehen. Die
Abb. 36 veranschaulicht ihren Wuchs im Vergleich zu normalen
Pflanzen (Abb. 37) deutlich. Die Blitter sind stark gewdlbt. Die
Lamina tritt zwischen den Rippen hervor. Die UmriBform der
Blatter ist von der Normalform auch abweichend, indem die
Blatter im ganzen mehr rundlich sind. Die Sprosse sind sehr
kiimmerlich entwickelt. Hierbei scheinen infolge der Einwirkung
von Modifikationsfaktoren Unterschiede zwischen verschiedenen
Sippen zu bestehen. Nach BrIEGER (unveréffentlicht) ist der
Stengel bald aufrecht, bald gebogen oder gar herabhingend.

Es ist fraglich, ob diese Ausbildung der S;S;-Pflanzen durch
die S3-Faktoren selbst bedingt ist oder durch einen mit ihnen ge-
koppelten Faktor, wobei die Koppelung praktisch absolut sein
mufl. Fir die letzte Moglichkeit spricht die Tatsache, daf bisher
ein solcher Wuchs nur fir die S;S8;-Pflanzen nachgewiesen ist,
wihrend die iibrigen homozygoten Formen vollkommen normal
entwickelt sind. Es ist doch unwahrscheinlich, daf in der gleichen
Serie von multiplen Allelen ein Faktor auf den Wuchs einen solchen

Brieger, Selbststerilitét. 6
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Einflul wie der S;-Faktor haben soll, wiahrend die anderen S-Fak-
toren ohne jede entsprechende Wirkung sind und alle iiber den
83-Faktor dominieren. Ein Faktorenaustausch, dessen Beobach-
tung allein die Frage entscheiden konnte, ist jedoch bisher noch
nicht einwandfrei festgestellt worden.

Die Stérungen der Spaltung des Faktors fiir radiire Bliiten-
form (c) bei Antirrkinum-Artkreuzungen, die Baur (1911) und
Lorsy (1912) beschrieben haben, beruht moglicherweise nach
BrieGeERr (unverdffentlicht) auf Komplikationen des Erbganges
infolge einer engen Koppelung dieses Faktors mit den Para-

Abb. 386. Nicotiana Sanderae. Drei semiletale Pflanzen der erblichen Konstitution (S3 Ss).

sterilitatsgenen. Es handelt sich hierbei immer um Kreuzungen
radidrer Sippen (ee) der selbstfertilen (SpSp) Art A. majas mit
normalbliitigen Sippen verschiedener selbst-parasteriler Arten
(81S: EE). Bei der Annahme einer Koppelung des Peloriefaktors
(e, E) mit den S-Faktoren miissen die F,-Pflanzen die folgende
Konstitution haben:
S,E° 8B
Bei Rickkreuzung zu radiiren majas-Sippen

Sye Spe)

Xi

(etwa : 5,5 < Sre

ergibt sich die normale MENDEL-Spaltung in 1 E :1 ee.
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Bei Kreuzung verschiedener F,-Pflanzen

. Spe _ Sre
(etwa. SIEXS,E>

erhalten wir eine normale Spaltung in 3 E—:1 ee.

Abb. 37. Nicotiana Sanderae. Typische Pflanze in dem gleichen Entwicklungsstadium wie
die (83 8;) — Pflanzen in Abb. 36.

Bei einer Selbstbestiubung oder der Kreuzung zweier Fi-
Pflanzen gleicher Konstitution

(Spe % Spe)
S,E " S8,E

miissen sich die S-Faktoren infolge der jetzt von ihnen bedingten
Elimination stérend bemerkbar machen. Bei absoluter Koppelung
6*
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werden die Eier, die zu gleichen Teilen den E- oder e-Faktor
enthalten, nur von den Sye-Pollenschliuchen befruchtet. Wir
erhalten hier schlieBlich eine Spaltung in 1 Ee:1 ee. Je nach dem
Grade der Koppelung wird sich das tatsichlich beobachtete Ver-
héltnis dem Werte 1 E—1ee (absolute Koppelung) oder 3 E—:1ee
(freie Spaltung) nédhern.

7) Die Vererbung der Selbst-Parasterilitit bei Verbascum
phoeniceum. Mit Verbascum phoenicewm, der Art, bei der
durch KOELREUTER (1764) die Erscheinung der Selbst- Parasterilitit
entdeckt wurde, hat SIRkS ausgedehnte Experimente angestellt,
itber die er abschlieBend 1926a berichtet, nachdem er bereits
1917 die ersten Ergebnisse verdffentlicht hatte. Bei dem Versuch,
seine Resultate zu erklaren, schligt StRks den gleichen Weg wie
PrELL (1921) bei der Ausdeutung der CorrENsschen Cardamine-
Versuche ein. Beide iibertragen Theorien, die bei anderen Arten
bewiesen waren, auf andere Objekte. Da sich dabei aber Un-
stimmigkeiten ergeben, miissen die Grundtheorien durch Hilfs-
hypothesen erweitert und gestiitzt werden. So versucht StRKs den
Erbgang der Selbststerilitat bei Verbascum nach dem Personaten-
schema zu erkliren.

SIrKS (1926a) kreuzte zwei selbst - parasterile Individuen mit-
einander und prifte die F,;-Nachkommen sowohl untereinander,
wie auch mit den Eltern auf ihre Fertilitatsbeziehungen. Hierbei
stellte sich keinerlei Gruppenbildung heraus. Unter 20 genau ge-
priiften F,-Pflanzen gaben nicht zwei die gleichen Resultate. Es
ist sehr wichtig, daB reziproke Kreuzungen verschiedene Resultate
geben kénnen, und die eine Verbindung fertil, die reziproke aber
steril sein kann.

Durch Kreuzungen ausgesprochen nur méannlich fertiler und
nur weiblich fertiler Individuen, d. h. solcher, die vorwiegend als
Minnchen bzw. als Weibchen in den Kreuzungen fertil gewesen
waren, hoffte S1rks, Klarheit in diese komplizierten Verhéltnisse
zu bringen. Trotzdem eine derartige Selektion bis F, konsequent
durchgefiihrt wurde, dnderte sich das Bild kaum. Es unterblieb
weiter jede Gruppenbildung, und jedes Individuum verhielt sich
anders wie alle iibrigen. AuBlerdem gaben reziproke Verbindungen
weiter sehr hiufig bei der Fertilitdtsprobe ein verschiedenes Re-
sultat.
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Von F, ab wurden die Verhiltnisse etwas klarer, indem die
Geschwisterpflanzen einer Kreuzung sich zu Gruppen zusammen-
fassen lieBen, die in ihren Fertilitdtsbeziehungen einige Ahnlich-
keit aufwiesen. Es wurde auch das Selektionsprinzip gedndert und
als Stammeltern der F,-Generation Individuen ausgesucht, die als
Weibchen wie als Ménnchen annidhernd gleich fertil waren. In den
beiden aufgezogenen F,-Generationen traten beide Male unter
20 Nachkommen zwei kleine Gruppen von einigen wenigen (2—3)
Individuen auf, wobei aber die Individuen einer Gruppe immer
gleiche Resultate bei der Fertilitatsprobe gaben. Der Rest der
F,-Pflanzen, 15 Pflanzen in der einen, 16 in der anderen Familie,
gaben dagegen die gleichen regellosen Verhéltnisse wie die voraus-
gegangenen Generationen.

Fir die nidchsten Generationen wurde nun noch einmal das Se-
lektionsprinzip geéindert. Es wurden von nun an fiir die Weiter-
zucht Pflanzen benutzt, die moglichst regelmaBige Resultate bei
der Fertilitdtsprobe gegeben hatten, d. h. den eindeutigen Sterili-
tétsgruppen angehorten.

Die auf diese Weise zunichst erhaltene F;-Generation gab je-
doch wieder die gleichen Resultate wie die Fy-Familien. Dieses Mal
fanden sich drei deutliche Sterilitatsgruppen von je 3 Individuen,
wahrend die Fertilitdtsbeziehungen der restlichen 11 Pflanzen sehr
unregelmiBBig waren.

Trotz der groBen Regellosigkeit konnte in der einen F,-Familie
und auch in der F;-Familie durch die Priifung mit den Vertretern
der unterscheidbaren eindeutigen Sterilitdtsgruppen wie auch der
Elternpflanzen, noch eine etwas weiter gehende Gruppierung vor-
genommen werden. Die Pflanzen, die sich zwar nach den Fertili-
téatsbeziehungen untereinander in keiner Weise anordnen lieBen,
bildeten in ¥, doch zwei und in F; drei Gruppen. Diese Gruppen
haben insoweit eine Ahnlichkeit mit den vier Gruppen von Carda-
mine pratensts, als sie sich auch nur in ihren Reaktionen zu be-
sonderen Individuen, dort den Eltern, unterschieden, wihrend ihre
Verbindungen untereinander nur eine beschrinkte RegelmaBigkeit
erkennen lieSen.

Es wurden also nach dem Verhalten zu den Eltern gefunden:
in ¥, in einer Familie vier deutliche Gruppen, in einer anderen
zwei scharfe Gruppen und ein ungeordneter Rest; in Fy in der
einzigen Familie fiinf deutliche Gruppen.
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AbschlieBend kénnen wir also nur sagen, daBl in den ersten fiinf
Generationen bei Verbascum keine durchgehende RegelméBigkeit
festgestellt werden kann.

In der sechsten und siebenten Generation sind nun endlich die
Verhiltnisse durchsichtiger. Von diesen Familien geht auch Sirks
bei dem Versuch, den Erbgang der Selbst-Parasterilitit zu er-
kliren, aus. Deshalb miissen wir sie hier genauer besprechen.

Es wurden zwei Fg-Familien aufgezogen, die beide auf die
gleiche F;-Pflanze als Mutter (bezeichnet als 44,9) und zwei ver-
schiedene F;-Pflanzen als Viter (bezeichnet mit 44,5 und 44,10)
zuriickgehen. Die einzige F';-Familie, die aufgezogen wurde, ging
auf zwei Fg-Pflanzen zuriick (549,8 x 549,3), die aus der gleichen
Familie stammen.

In jeder der drei Familien wurden je 20 Pflanzen auf ihr Ver-
halten untereinander und mit den Eltern gepriift, und hierbei
konnte in jeder Familie eine scharfe Unterscheidung von je vier
Sterilititsgruppen durchgefithrt werden. ZahlenméaBig sind diese
Gruppen anngbernd gleich groB. Die Fertilitédtsbeziehungen dieser
Gruppen sind tabellarisch in den Tabellen 11 bis 13 zusammen-
gestellt, wobei die beiden Fg-Familien mit I und II, die F,-Familie
mit IIT und die vier Gruppen mit 4, B, C, D bezeichnet wurden.

Tabelle 11.
@ Mutter Vater Nachkommen Konstitution
2\ 44,9 4,10 | 14 | IB | IC | ID
44,9 - + + ) + + + 8,8,
44,10 + - + + + + S,
I4 + + - + + + 195
1B + - - - + + 8,8,
10 - + -+ | = | + 98,
1D — - - - — — 8,8,
gione |88 S8 | 88| 88| S | S8,

Diese regelmifigen Spaltungsverbidltnisse in je vier Gruppen
versucht nun SIRKS unter Zugrundelegung des Personatenschemas
zu erkliren. Er nimmt die Existenz einer Serie von Sterilitits-
faktoren & an, die das Wachstum des Pollens kontrollieren. Sind
entsprechende Faktoren im Pollenschlauch und im Fruchtknoten
vorhanden, dann kann die Entwicklung des Pollens so gehemmt
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Tabelle 12.
G Mautter Vater NacEkommen —|Konstitution
N | 49 | 45 Iy OB | me | 1ID
44,9 - ‘ + R 8,9,
44,5 + - + + |+ + SeSs
4 + i + - + ; + + 8,85
IIB + 0+ + | =+ o+ 8,8,
e - | + - + - + 8,85
IID —~ | + + — + — 8,8,
T
.Kor.l- 8,8, 1 858, 818y | 8.8 | 885 | 8,8
stitution ‘

werden, daB Parasterilitit resultiert. In den Tabellen sind die von
SIRES gegebenen Symbole angefiihrt, die zeigen, wie dieser Autor
die Verhaltnisse in den Einzelversuchen interpretieren will. Gegen

Tabelle 13.
N8 Mutter ! Vater Nachkommen Konstitution
C®N | 5498 | 5493 [y mip| mic | WD
549,8 - + + + + + 8,8,
549,3 + — —~ - - - N
14 + + -+ |+ o+ 8,8,
1IIB - + + — + - 8,8,
e - + - + - + 8,8,
T D + + + + + — A
Kon- | g8, | 88, |88 | 88, | 85 | 88,
stitution |

diese Interpretationen lassen sich aber mehrere Einwiinde vor-
bringen.

Da in allen drei Familien vier Sterilitdtsgruppen auftreten, muB
SIRKs annehmen, daB sich jeweils die beiden Eltern in beiden Ste-
rilitatsfaktoren unterscheiden. Da die beiden Fg-Familien auf drei
F;-Pflanzen zuriickgehen, kommt STRKS also zu der Annahme, da
diese drei Pflanzen sich in allen beiden Sterilitatsfaktoren unter-
scheiden; sie sollen die Konstitution S;8,, 838, und S;8; besitzen.
Diese drei Pflanzen gehen aber auf nur zwei F,-Pflanzen zuriick
und diirften daher nicht sechs verschiedene multiple Allele ent-
halten, sondern hochstens vier. Jeder diploide Elter kann ja nur
zwei Glieder einer Serie multipler Allelen enthalten, die Kinder
also im ganzen hdchstens zwei mal zwei oder vier. Um das Auf-
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treten von sechs multiplen Allelen in den drei Geschwisterpflanzen
erkliren zu kénnen, miiiten wir mit STRKs annehmen, dafl diese
Sterilitatsfaktoren sehr stark mutabel sind, so da von sechs
Genen zwei durch Mutation neu entstanden sind. Einer solchen
Mutabilitdt widerspricht aber die Konstanz der Sterilitdtsfaktoren
in der sechsten und siebenten Generation, in denen unter den
untersuchten 60 Individuen, d. h. also unter 120 Genen, keine
Mutation aufgetreten ist.

Wenn man fernerhin die Fertilitdtsbeziehungen der Gruppen
in den drei Familien mit den Anforderungen des Personaten-
schemas vergleicht, dann findet man keine genaue Ubereinstim-
mung. Da sich ja die vier Gruppen jeder Familie untereinander
durch je einen Sterilitdtsfaktor voneinander und von den Eltern
unterscheiden, miilten, abgesehen von Verbindungen innerhalb der
Gruppen, alle Verbindungen fertil sein, wie wir dies oben (S. 67 ff)
im einzelnen gesehen haben. Das ist aber hier nicht der Fall, wie
die Tabellen zeigen.

Sirks mull daher seine Zuflucht zu einer weiteren Hilfshypo-
these nehmen. Er geht dabei von der Tatsache aus, die sich ja in
allen Generationen bei Verbascum bestéitigt fand, daf bei der Fer-
tilitdtsprifung reziproke Verbindungen verschiedene Resultate
geben. Er nimmt an, dal Pollenschlduche nicht nur in den Grif-
feln, die den gleichen Sterilitdtsfaktor enthalten, gehemmt sind,
sondern auch noch in gewissen anderen. So sollen Pollenschléuche,
die den §;-Faktor enthalten, gghemmt sein in Griffeln, die die Fak-
toren S; oder auch 8, enthalten, und ebenso sollen Pollenschlduche
mit dem Faktor S; sowohl auf den Faktor S; wie S, reagieren.
8,- und S,-Pollen wird aber nur durch die Anwesenheit des gleichen
Sterilitatsfaktors im Griffel gehemmt, oder schematisch :

S; steril auf (S;8-) und (8.8-),
S, fertil auf (8;8-), steril auf (S.S-),
8; steril auf (S3S-) und auf (8,8-),
Sy fertil auf (S38-), steril auf (S,S-).
Mit Hilfe dieser Annahme kénnen die Verhiltnisse in den drei
Familien erklirt werden, wie die vier Schemata erkennen lassen.
Sirks hilt diese Hilfsannahme fiir wahrscheinlicher als eine
zweite, die er auch kurz erwihnt. Ererinnert an die Untersuchungen
von Easr und MaNGELSDORF (1925, 1927) iber das Verhalten
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und die Entstehung der homozygoten S-Formen bei Nicotiana
Sanderae, die wir ausfithrlich oben besprochen haben. Es ist je-
doch nicht richtig, wenn Sirks hier schreibt: ,,EasT thinks that
he may assume for instance in an S;S,-plant the growth of the
8;-pollen by way of exception, from which homozygous §;8,-plants
are produced“ (1926a, S. 350). Denn, wie wir gezeigt haben,
handelt es sich bei Nicotiana nicht nur um Annahmen, sondern
um genau analysierte Tatsachen. Bei Verbascum sind homozygote
Formen nicht zu erwarten, wenn die Angaben von SIRKS iiber
das Fehlen jeder Pseudofertilitit zu Recht bestehen.

In einem SchluBwort seiner Arbeit bespricht STrES (1926a) die
Frage, welche Riickschliisse sich aus dem Verhalten der spiteren
Generationen auf das der vorhergehenden machen lassen, d. h. wie
sich die RegelmaBigkeit in der sechsten und siebenten Generation
mit der UnregelméBigkeit in den ersten fiinf Generationen vereinen
1aBt. ,,In the earlier generations there must be a series of other
oppositional factors, which are combined in pairs in every diploid
organism, but the probability must be accepted that each diploid
organism in these generations had formed a number of genotypic-
ally different gametes, each possessing another oppositional factor,
or combination of factors. So we may suppose: 1. that these
factors were present in the individuals of the earlier generations
as a series of multiple factors and that by means of loss mutations
the continuous sib-mating has expelled most of them, while one
pair of such factors only is left, or 2. that the original parents of
the earlier generations possessed one pair only, and that this pair
of factors has produced after segregation a series of multiple allelo-
morphs, differing quantitatively, while by the selection of favor-
able individuals, only plants possessing a pair of very little differing
factors were used to breed the sixth and seventh generations. In
my opinion this last suggestion has more probability than the
first one** (19264, S. 350/351). Weder die Annahme von sehr hau-
figen Verlustmutationen, noch die von dem Auftreten einer Serie
multipler Faktoren, noch einer Spaltung erscheint mir sehr wahr-
scheinlich.

Wir kénnen wohl nur sagen, daB die Ubertragung des Perso-
natenschemas auf Verbascum zwar nicht ganz unmdglich erscheint,
aber doch recht schwer vorstellbare Hilfshypothesen notwendig
macht. Jedenfalls ist der Erklirungsversuch von SirRks (1926a)
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noch durchaus hypothetisch, wihrend die Arbeiten von East und
MaNGELSDORF (1925, 1927) und Firzer (1926) die Richtigkeit des
Personatenschemas fiir Nicotiana Sanderae, Veronica syriaca und
Antirrhinum segovia ganz einwandfrei bewiesen haben.

Leider gibt SIrks (1926a) in seiner Arbeit an, daB er die Ver-
suche mit Verbascum abgeschlossen habe. Hoffentlich wird die
Analyse der Selbst-Parasterilitdt dieser Art noch einmal von an-
derer Seite begonnen, um eine endgiiltige Klidrung zu erreichen.

Eine sehr wichtige Feststellung von SIRKs ist der sichere Nach-
weis des unterschiedlichen Verhaltens reziproker Verbindungen,
die in der einen Richtung fertil, in der entgegengesetzten Richtung
aber steril sein kénnen. Diese Verschiedenheit findet sich nicht
nur bei Verbascum. Sie wurde schon frither von CorrENs (1916)
bei Linaria wvulgaris und von Stour (1917, 1923, 1927) bei
Cichorium intybus und bei den F,-Bastarden der Kreuzung
Hemerocallis Thunbergi x H. aurantiaca beobachtet.

0) Vererbung der Parasterilitit bei Linaria vulgaris.
CorrENs (1916) fand in der Nachkommenschaft zweier mitein-
ander gekreuzter Pflanzen von Linaria, daB die 13 Geschwister-
pflanzen zuniichst, wie erwartet, vier Sterilitdtsgruppen bildeten.

Tabelle 14. Linaria vulgaris (nach CorrRENs 1916).

3 I I 111 v
® N |'Bla|c¢|[Dp 6| H|I M| L|N
1 B - | + +!+}+‘+ + + + +
4 + - - - + o+ + + + +
Ol o]+ | = = =+ | |+ | |+ ]|+
D + - - - | + + + + + +
G 1+ |+ + | + ] -~ | | -]+ ]+
i | H + + | + + - = - - + +
I + 0+ + + —‘— -~ - + | -
M|+ ]+ + ]+ -1 -1 =1-=-1+1*%
| L + - - - +‘++ + - -
N|l+ |- -l-1+]+]|+]|+]-1~-

Diese waren jedoch nicht, wie es spéter bei Veronica oder Nicofiana
gefunden wurde, alle miteinander kreuzungsfertil. Sondern, wie
Tabelle 14 zeigt, war die Verbindung Gruppe IV x Gruppe II kreu-
zunggssteril, alle tibrigen einschlieBlich der Kreuzung Gruppe I x
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Gruppe IV waren dagegen fertil. CORRENS gibt diesen Versuchs-
ergebnissen keine ins einzelne gehende faktorielle Interpretation.
Er nimmt an, daf die Pflanzen, die zu der gleichen Sterilitits-
gruppe gehoren, durch den Besitz der gleichen Hemmungsstoffe
ausgezeichnet sind. Jede Gruppe ist also dann durch einen Hem-
mungsstoff charakterisiert. Nur die Individuen der Gruppe IV,
die ja sowohl untereinander wie auch mit den Angehérigen der
Gruppe I kreuzungssteril waren, sollen zwei Hemmungsstoffe ent-
halten, den gruppeneigenen und den Stoff der Gruppe II. SIRKS
(1927) versucht, die Ergebnisse der Versuche mit Hilfe des
Personatenschemas zu interpretieren. Hierzu macht er wie bei
Verbascum die Annahme, daBl gewisse Hemmungsstoffe die Ent-
wicklung der Pollenschlduche sowohl hindern, wenn der gleiche
Faktor im Griffel vorhanden ist, als auch, wenn ein anderer Faktor
anwesend ist. Die Anlage 4 im Pollen reagiert also — mit anderen
Worten — nicht nur mit der Anlage 4 im Griffelgewebe, sondern
auch mit der Anlage B, wihrend die Pollenschlduche mit der An-
lage B nur auf die Anlage B im Griffel reagieren. Wie wir bereits
oben betonten, ist ein solches Verhalten zwar durchaus moglich,
aber ein Beweis fehlt zur Zeit noch.

¢) Vererbung der Parasterilitit bei Hemerocallis- Arten.

Bei den Bastarden Hemerocallis Thunbergi x H. aurantiaca von
StouT (1927b) liegen die Verhiltnisse ebenso wie in den ersten
Versuchsgenerationen von Verbascum nach Sirks. Es fehlt jede
Gruppenbildung innerhalb der 12 Individuen umfassenden F,-
Generation. Von den 66 moglichen reziproken Verbindungen
dieser 12 Pflanzen sind 31, also fast die Hilfte, verschieden,
und nur 35 fallen gleich aus. Sehr auffallend ist auch, daf§
nach StoUT (1927b) 4 von den 12 Pflanzen selbstfertil und reziprok
kreuzungsfertil sind. In den Kreuzungen mit den selbststerilen
Individuen sind sie relativ biufig fertil, wihrend diese unter-
einander vorwiegend kreuzungssteril sind. Es scheint mir jedoch
auch hier auf Grund der bisher vorliegenden nur geringen An-
gaben verfritht, die Versuchsergebnisse interpretieren zu wollen.

Bei Cichorium intybus scheinen die Verhiltnisse ebenfalls
recht kompliziert zu liegen. STouT (1916) gibt jedoch ausdriick-
lich an, daB auch hier reziproke Verbindungen verschieden
ausfallen kénnen.
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Tabelle 15. Hemerocallts Thunbergi X H. aurantiaca (SToutr 1927)%,

Q>3 Q <« — — >4

NG
2\ 8 2 6 9 4 1 12 10 1t 7 3 5
Q 8 F + + + + + & - D D D D
A 2 + F 8 + + + + + + © D D
A 6 + @ F + + + + + - + D -
3 9 + + + F + & + + + 6 @
e 4 + + + + S & & & + 6 + &
A 1 + + + O 6 S + + @ + + +
PRl e + + o+ 6 + S 6 & - & &
10 -+ + + e + & 8§ 6 - & 4
n| e + - + + 6 6 & S - & &
VD Ml eexeler - - =8 - @
3l ool ++ 88 0 o - S &
d 5l ©O6 -6l 66+ 66 6 0 600 8

{) Parasterilitiit in den Gattungen Prunus und Pirus.
Die Selbstparasterilitat einer groBen Anzahl kultivierter Pflaumen-,
Kirschen- und Apfelsorten bildet das Thema einer groflen Anzahl
von Spezialuntersuchungen, die im Literaturverzeichnis moglichst
vollstindig aufgefithrt sind. Aber wohl nur die Arbeiten von CRANE
(1925, 1927) und von €RANE und LAWRENCE (1929) besitzen ein
weitergehendes wissenschaftliches Interesse. Wir kénnen aus den
Versuchen dieser Autoren mit Sicherheit schlieBen, daB die Selbst-
Parasterilitit, die verkniipft ist mit einer weitgehenden Kreuzungs-
Parasterilitat, eine genetische Basis hat.

Bei der Beurteilung der Fertilitdtsverhéltnisse mufl man be-
riicksichtigen, da bei den in Frage kommenden Obstsorten die
Fertilititsgrade ganz anders bewertet werden miissen als bei den
bisher behandelten Arten. Eine 100%ige Fertilitit kommt hier
niemals vor.

CrANE (1927) bezeichnet Apfelsorten als parasteril, die ge-
selbstet oder gekreuzt einen Ansatz von gar keinem Fruchtansatz
geben, als partiell parasteril gilt ein Ansatz von 0,09 bis héchstens
5% und als fertil ein solcher von mehr als 5%. Aber bei den unter-
suchten Sorten betrigt der Ansatz auch dann im Mittel kaum

! Verbindungen, die reziprok verschieden ausfallen, sind durch Kreise
hervorgehoben. In den beiden Gruppen (selbstfertiler und -parasteriler
Pflanzen) die Individuen entsprechend der Stirke ihrer @ oder &-Potenz
angeordnet.
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mehr als 7% und tiberschreitet nur selten 10%. In Abb. 38 sehen
wir einen aullergewShnlich guten Ansatz von 16% !

Abb. 38. ,Royal Jobilee“-Apfel. In der linken Hélfte und am Gipfel 151 Bliiten geselbstet,
rechts 62 Bliiten gekreuzt mit ,Lane’s, Prinz Albert“. (Nach CRANE 1927.):

Nach Crang (1927) sind Kirschen bei einem Ansatz von 0 bis
0,6% vollkommen parasteril, bei einem Ansatz von 1—5% un-
vollkommen parasteril, und bei einem Ansatz von mehr als 10%
fertil. Der Maximalwert betrigt etwa 30%. Aus Abb. 39 geht
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deutlich hervor, dafl man entsprechend der iiblichen Schitzung
einen solchen Ansatz als ,,sehr gut® bezeichnen wiirde.

Abb. 39. ,Early-River's“-Kirsche, selbstbestiubt und gekreuzt. (Nach CRANE 1927.)

Bei den Pflaumensorten, von denen ein Beispiel in Abb. 40
wiedergegeben ist, ist der Fertilitatsprozentsatz im allgemeinen
noch hoher. Vollkommener Parasterilitit entspricht ein Ansatz
von 0 bis 0,5%, unvollkommener ein solcher bis zu 7% und Fertili-
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tét schliefllich wieder ein Ansatz von mehr als 10%. In den besten
Féllen finden wir sogar einen Ansatz von etwa 90% !

ADD. 40. ,,Coe’s Violett*-Pflaume. Bei 4 gekreuzt mit der ,Jefferson“-Pflaume, bei B geselbstet
und bei C gekreuzt mit der ,Bryanstone Gage — Pflaume. (Nach CRANE 1927.)

Wir erwahnten bereits, dal neben der Selbst- Parasterilitit die
Kreuzungs-Parasterilitat sehr weit verbreitet ist. Als ein Beispiel
sind Versuchsergebnisse von CrANE (1927) in Tabelle 16 wieder-
gegeben.
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Tabelle 17. Ergebnisse der Selbst- und Kreuzbestiubungen
einiger Pflanzensorten und ihrer Bastarde. Injedem Quadrat
ist erst die Anzahl der bestidubten Bliiten, darunter in Kur-
sivdruck die der erhaltenen Friichte angegeben.
(Nach Crange 1927)

< ’}"J
D

: 5% , 8§
L 3 Comie D’Althan X Jefferson §%

) =3 Y

O

> % 004 1026 1030 1025 1027 A
352 | 220 [ 90 [ 29 | 13 [ 12 | 14 | 45 |
Jeﬁ”"”l 0 o | 42 | 23 | 10| § | 11| 22|
Allgrove’s [ 64 212 31 23 36
Superb 0 0 16 13 24

274 | 103 | 240 | 32 8 45 72

e [ S N A N7 T R &
Comte | 1p06| 11 13 | 250 | 128 22 | 45
D’ Althan 7 12 0 37 9 16
17 | 19 [ 100 | 9 | 15 | 2 30

X 1030 7 8 1 0 ¢ 8 9
153 19 | 107 | 14 41

Jefferson | 1025 31 P 7 y 16
! 66 | 31 | 610 | 74

1027 19 ‘ 10 4 6

Comte | 42 33 | 38 | 23 | 65 | 26 | 266
D'Althan| 20 5 7 3 20 6 0

Die in Tabelle 16 aufgefithrten Sorten lassen sich deutlich in
mehrere Sterilitdtsgruppen zusammenfassen, deren Glieder durch
die Gleichheit des Verhaltens gekennzeichnet sind. Gelegentlich
geben reziproke Verbindungen verschiedene Resultate. Ein solches
Verhalten macht sich in dem Tabellenschema in der unregel-
miaBigen Umrandung der Gruppenareale bemerkbar.

Uber die Vererbung der Parasterilitit und die genetischen
Grundlagen der Kreuzungs- Parasterilitat wissen wir bisher so gut
wie gar nichts. Die wenigen Daten lassen auch noch keine sicheren
Schliisse zu. Die Ergebnisse einer solchen Kreuzung sind in
Tabelle 17 nach CrANE wiedergegeben.

CrRANE und LAWRENCE (1929) haben versucht, das Personaten-
schema auch zur Erkliarung der Verhiltnisse bei den oben be-.
sprochenen Obstsorten heranzuziehen. Ein solcher Versuch ist

Brieger, Selbststerilitit. 7
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jedoch sicher noch verfritht, wie die beiden Tabellen 16 und 17
zeigen. Man darf doch nicht vergessen, dafl auch das Personaten-
schema nur eines der moglichen Schemata der Vererbung der
Parasterilitit ist und nicht das einzige.

7) Schlubemerkungen iiber die Vererbung der Selbst-Para-
sterilitiit. Wir wollen nun noch einmal kurz zuriickblickend die
eben geschilderten, teilweise noch nicht ganz geklirten Gesetz-
mafigkeiten vergleichen und untersuchen, ob sich aus der Bespre-
chung des Cruciferentypus, des Personatentypus und des Ver-
bascum-Falles Linaria, Hemerocallis, allgemeine Feststellungen
ableiten lassen.

Die wichtige Feststellung, die CoRRENS (1912) am SchluB seiner
Cardamine-Arbeit noch einmal ausdriicklich hervorhebt und die
gegeniiber den &lteren Vorstellungen, wie sie JosT (1907) noch ver-
tritt, einen ganz wesentlichen Fortschritt darstellt, gilt in gewisser
Weise fiir alle diese Fille:

»Dem  Individuum eigen sind nicht einzelne Sioffe; eine be-
stimmte Kombination von Stoffen ist fir das Individuum charakte-
ristisch. Die Ausbildung jedes einzelnen Stoffes beruht auf einer
Anlage, die in den Keimzellen von Generation zu Generation
weitergegeben wird. Sie ist etwas Spezifisches, nicht etwas Indivi-
duelles. Die Kombination der Anlagen und damit der Stoffe aber
fallt immer wieder bei jeder Befruchtung verschieden aus als Spiel
des Zufalls. Die Kombination entsteht jedesmal bei der Entstehung
des Individuums und geht wieder mit thm zugrunde; sie ist das Indi-
viduelle” (1912, 8. 32 des S. A.).

DaB diese Anlagen fiir die Hemmungsstoffe, die in den entspre-
chenden Verbindungen die Entwicklung der Pollenschliuche hem-
men und die Parasterilitit bedingen, Glieder einer Serie von mul-
tiplen Allelen sind, hat auch CorrRENS (1912) bereits erkannt, wenn
auch diese Erkenntnis durch die fiir die heutige Zeit ungewohnte
Bezeichnungsweise etwas verschleiert wird. Die mit B, b, G und ¢
bezeichneten Anlagen sind allel zueinander und werden zufalls-
gemafl miteinander kombiniert.

Eine Folge der Bedingtheit der Parasterilitit durch bestimmte
Erbanlagen, die auf die Nachkommen iibertragen werden, ist es,
daB diese zu Gruppen zusammengefalit werden koénnen. Die In-
dividuen, die zu der gleichen Sterilitatsgruppe gehéren, sind unter-



Selbst-Parasterilitdt verbunden mit Kreuzungsherbilitit. 99

einander alle steril und reagieren in gleicher Weise mit den Ver-
tretern anderer Gruppen. In der Mehrzahl der Fille konnte auch
eine eindeutige Gruppenbildung konstatiert werden.

Der wesentliche Unterschied zwischen dem Cardamine-Fall
nach CorrENS und dem Verhalten der Versuchsobjekte von Easr
und LEHMANN und ihren Mitarbeitern liegt in dem folgenden
Punkte: Uber das Auftreten von Fertilitit oder Parasterilitit bei einer
Kreuzung entscheidet bei dem Cruciferentypus lediglich die Konsti-
tution der beiden Diplonten, da der Pollen entsprechend der Kon-
stitution des Pollenlieferanten reagiert. Bei dem Personatentypus
18t dagegen die Konstitution des weiblichen Diplonten, aber der méinn-
lichen Haplonten mafgebend.

Wie die Verhiltnisse bei den Untersuchungsobjekten Verbas-
cum phoeniceum, Linaria vulgaris, Hemerocallis und Cichorium
intybus liegen, mull dagegen noch dahingestellt bleiben. Bei allen
diesen Pflanzen fehlt anfangs zum mindesten eine deutliche Grup-
penbildung. Bei dem am eingehendsten untersuchten Verbascum
tritt diese nach SIRKS erst in der fiinften Generation auf. Bei den
anderen Pflanzen sind die Versuche nicht so weit ausgedehnt
worden. Bei allen diesen Arten wurde jedoch iibereinstimmend von
CorrEeNs, StouT und SIRKS die Feststellung gemacht, dafl das Er-
gebnis reziproker Kreuzungen insoweit verschieden sein kann, als
die Verbindung in der einen Richtung fertil, in der anderen dagegen
steril ist. Dies gilt sowohl fiir die Reaktionen der einzelnen Indivi-
duen in den Fillen, in denen keine Gruppenbildung festgestellt
werden konnte (STouT, SIRKS), als auch in den anderen Fillen,
in denen eine deutliche Gruppenbildung auftrat (CORRENS, SIRKS),
und in denen dann also Gruppenreaktionen reziprok verschieden
sind.

Eine Erklirung fir diese Unterschiede reziproker Verbin-
dungen kann bisher noch nicht erbracht werden. East und
MaNGELSDORF (1925, 1927) fanden ja bei Verwendung homozy-
goter Formen ein verschiedenes Verhalten der reziproken Ver-
bindungen, die aber eine einfache Konsequenz des Personaten-
schemas darstellen. Ein RiickschluB von den Verhiltnissen bei
Nicotiana und Veronica auf die anderer Arten scheint mir jedoch
nicht zulissig, solange nicht ein eindeutiges Beweismaterial vorliegt.

Sirks (1927) hat versucht, das Personatenschema als allge-
meines Erklarungsprinzip zu benutzen. Wie wir bereits oben bei

T*
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der eingehenden Besprechung sahen, sind hierzu jedoch ziemlich
weitgehende Hilfshypothesen notwendig, die die Brauchbarkeit des
zugrunde gelegten Prinzips ziemlich beeintrachtigen. Ebenso
haben CrRaNE und LAWRENCE (1929) versucht, das Personaten-
schema zur Erklirung der Verhaltnisse bei verschiedenen Obst-
sorten heranzuziehen, die bisher noch ganz ungeklirt sind.

Man darf nicht vergessen, dall das Personatenschema fiir
Nicotiana Sanderae, Veronica syriaca und Antirrhinum Segovia
einwandfrei bewiesen ist, ohne die Hinzunahme ergénzender Hy-
pothesen. Die Biindigkeit des Beweises und damit die Brauch-
barkeit der Theorie von EasT und MANGELSDORF und LEEMANN
und FiLzer wird dadurch wesentlich beeintrachtigt, dafl man sie
durch an sich unbewiesene Hilfshypothesen erweitert. Solange
daher die Richtigkeit dieser Hilfshypothesen nicht auch so ein-
wandfrei bewiesen ist wie das Grundprinzip, kénnen wir der
optimistischen Auffassung verschiedener Autoren nicht bei-
stimmen, die das Personatenschema als das Schema der Ver-
erbung der Selbststerilitit ansehen.

e) Pseudofertilitat.

,»Self-sterility is a condition determined by the inheritance
received, but can develop on its full perfection only under a
favourable environment. This is not a strange conclusion for per-
haps particular environmental combinations are necessary for the
full development of all positive somatic characters“ (EAasT und
Parx 1917, 8. 531). Die Fruchtbarkeit parasteriler Kreuzungen,
die unter gewissen Bedingungen in Erscheinung tritt, wollen wir
nach dem Vorschlag von EasT und Park (1917, S. 539) mit dem
Terminus Pseudofertilitit bezeichnen.

Schwankungen des Grades der Selbst-Parasterilitit sind sehr
oft beobachtet worden. Schon die erste durch KoELREUTER (1764)
entdeckte selbst-parasterile Art, Verbascum phoeniceum, lieB solche
Schwankungen erkennen. Seitdem ist die Erscheinung der Pseudo-
fertilitdt immer wieder in der Literatur beschrieben worden. Am
bekanntesten wurde wohl der verschiedene Grad der Parasterilitit
bei Eschscholtzia californica, die F. MULLER (1869), DARWIN (1876)
und HiLpEBRAND (1905) untersuchten (vgl. S.58). In neuerer
Zeit wurde die Pseudofertilitit besonders durch StoutT in einer
groBeren Reihe von Arbeiten an verschiedenen Versuchsobjekten
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behandelt. Sehr wichtige Aufschliisse gaben auch die Unter-
suchungen Easts und seiner Mitarbeiter mit Nicotiana Sanderae.
Wir wollen im folgenden von einer ins einzelne gehenden Bespre-
chung der Literatur absehen und vor allem die Verhéltnisse bei
Nicotiana Sanderae besprechen. Ausgehend von den bei dieser Be-
sprechung gewonnenen Erkenntnissen sollen die Versuchsergeb-
nisge von STOUT und einigen anderen Autoren diskutiert und dabei
der Versuch unternommen werden, die Ergebnisse dieses Forschers
dem allgemeinen Rahmen einzufiigen.

Pseudofertilitit bei Nicotiana Sanderae.

o) Nicotiana Sanderae. Wir haben oben gesehen, daB
die Parasterilitit bei N. Sanderae auf dem Vorhandensein beson-
derer Sterilitatsfaktoren beruht, die in charakteristischer Weise
das Wachstum der Pollenschliuche kontrollieren. In fertilen Ver-
bindungen geht das Wachstum im Durchschnitt sehr schnell, in
parasterilen dagegen sehr langsam.

Das Wachstum der Pollenschliuche ist aber aulerdem, wie alle
anderen Wachstumsprozesse, in hohem MaBe von den Auflenbedin-
gungen abhingig. Das kommt bereits dadurch zum Ausdruck, daf
nach einer Bestdubung einer Bliite mit einer groferen Anzahl von
Pollenkornern gleicher Konstitution diese nicht alle gleich schnell
wachsen. Die Wachstumskurven schwanken vielmehr um einen
Durchschnittswert. In den Kurven (Abb. 20, 42) sind immer nur
diese Durchschnittswerte gezeichnet.

Wenn wir den Zeitpunkt der Befruchtung fertiler Verbindungen
bei verschiedenen Sippen von Nicotiana Sanderae miteinander ver-
gleichen, so konnen wir keine nennenswerten Unterschiede fest-
stellen. Dies ist in Anbetracht der auflerordentlich verschiedenen
Griffellinge sehr auffallend. Typische Pflanzen von N. Forge-
tiana besitzen einen Griffel von etwa 1,5 cm Linge, wihrend bei
N. alata, der anderen Stammform der N. Sanderae-Formen, Lingen
bis zu 10,0 cm erreicht werden (Abb. 41). Die Erklarung fiir diese
Gleichheit des Zeitpunktes der Befruchtung kénnen wir aus dem
Verlauf der Pollenwachstumskurven ablesen: Das Wachstum ist
zwar anfangs gering, erreicht aber bald eine solche Beschleunigung,
daB selbst ein Unterschied von mehreren Zentimetern keine
wesentliche Verzigerung der Befruchtung hervorruft. Im Durch-
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schnitt tritt bei einer AuBentemperatur von etwa 200 C die
Befruchtung der Eier etwa 4 Tage nach der Bestdubung ein.

Die Wachstumskurven parasteriler Verbindungen verschiedener
Individuen konnen sich dagegen deutlich voneinander unterschei-
den. In Abb. 42 sind die Durchschnittskurven parasteriler Selbst-
bestdubungen dreier Pflanzen wiedergegeben. Die Pflanze L, ist
eine charakteristische Sanderae-Form, die in den Versuchen von
East und seinen Mitarbeitern in ausgedehntem MaBe benutzt

Abb. 41. Bliiten von Nicotiana Forgetiana (1), N. alate (3) und einer typischen Lippe
von N. Sanderae (2). (Nach BRIEGER 1929.)

worden ist. Pflanze Sa, ist eine typische Forgetiana-Pflanze, und
Pflanze Al, gehért zu N. alate (vgl. auch die Bliiten in Abb. 41).
Wir kénnen diese drei Kurven wohl als charakteristisesh fiur die
benutzten Familiengruppen von N. Forgetiana, N. alate und
N. Sanderae betrachten. Extrem langsam ist das Wachstum bei
der Forgetiana-Pflanze, wihrend sich die Kurve der Sanderae-
Form L; nicht sehr stark von der fertilen Kurve unterscheidet.
Mit diesem Ergebnis stimmt die Feststellung tberein, daf die
Pflanze L, stark zur Pseudofertilitit neigt, wihrend die Forge-
tiana-Pflanzen extrem parasteril sind. N. alate nimmt eine
Zwischenstellung ein.

Es gibt nun zwei Moglichkeiten, wie die Pseudofertilitdt zu-
stande kommen kénnte. Wir kénnen uns erstens vorstellen, daB
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bei einer noch relativ groBen Wachstumsgeschwindigkeit, wie sie
eben von Pflanze L, beschrieben wurde, eine Verlingerung der
Bliitendauer um einige Tage geniigt, um den Pollenschlduchen die
zur Durchquerung des Griffelkanals notwendige Zeit zu geben.
Dies ist schematisch in Abb. 43 ausgefiihrt. Die Kurve einer sol-
chen pseudofertilen Kreuzung ist mit §; bezeichnet. Infolge der
Verldngerung der Bliitezeit erreicht diese Kurve noch vor dem
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Abb. 42. Wachstumskurven fertiler Pollenschlduche (F) und parasteriler Pollenschliuche
(8) beil Nicotiana Sanderae. (Nach BRIEGER 1927D).

Ende der Bliitezeit die obere, durch die Griffelliinge gegebene,
Grenze. Dagegen niitzt bei vollkommen parasterilen Verbindun-
gen, wie etwa einer Selbstbestiubung der Pflanze Say, auch eine
Verldngerung der Blitendauer um einige Tage nichts (Kurve S, in
Abb. 43).

Es besteht fernerhin die Méglichkeit, daB unter gewissen Um-
stinden die Hemmungsstoffe im Griffel nicht ausgebildet werden,
oder daf} doch wenigstens die Hemmung etwas abgeschwicht wird.
Eine solche Abschwichung der Wachstumshemmung kénnte zu
einer Wachstumsgeschwindigkeit fiihren, die zu einer rechtzeitigen
Befruchtung ausreicht. (Kurve P in Abb. 43.)
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Eine Entscheidung, ob die Pseudofertilitit bei N. Sanderae auf
einer Verlingerung der Bliitendauer oder auf einer Abschwichung
der Wachstumshemmung der parasterilen Pollenschlduche beruht,
kann in der Mehrzahl der Fille noch nicht endgiiltig getroffen
werden.

Man kann bei N. Sanderae im wesentlichen zwei Arten der
Pseudofertilitit unterscheiden. Bereits 1917 beschrieben East und

Grifeliange

normale verfangerre
Blitenaauer
Abb. 43. Schematische Kurven des Pollenschlauchwachstums fertiler Verbindungen (F),
einer pseudofertilen Verbindung (P) und parasteriler Verbindungen (S; und S;).
(Genauere Erklirung im Text.)

PARK bei N. alata-Formen die Erscheinung, dafl an sich selbst-
parasterile Individuen gegen Ende ihrer Vegetationsperiode pseudo-
fertil wurden. Kamen die Pflanzen in eine zweite Bliiteperiode, so
waren sie anfangs wieder vollkommen parasteril, um gegen Ende
der Vegetationszeit wieder pseudofertil zu werden. Eine solche Art
der Pseudofertilitit kénnen wir als ,,end-season-pseudofertility*
oder allgemein als Alters- Pseudofertilitat bezeichnen. Uber
die Bedingtheit dieser Art der Pseudofertilitit, die bei verschie-
denen N. alata- und N. Sanderae-Sippen beobachtet wurde, wissen
wir nichts Naheres.
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In Abb. 44 ist ein Fall von ausgesprochener Alters-Pseudo-
fertilitit bei N.Sanderae abgebildet. Die ersten, am Haupt-
stengel gebildeten drei Bliiten waren geselbstet worden (bei A4),
und etwas spater war eine Bliite (C) mit dem Pollen einer anderen
Pflanze gleicher Konstitution belegt worden. Die Bliten waren
abgefallen, ohne dal auch nur ein schwacher Ansatz zu einer
Fruchtbildung erfolgt wire. Einige Wochen spiter waren dann

Abb. 44. Alters-Pseudofertilitdt bei Nicotiana Sanderae. 4 friihzeitige und daher parasterile
Selbstungen. B spiite, daher pseudofertile Selbstungen. C friihe, parasterile und D spite
pseudofertile Kreuzung.

drei Bliiten an einem Seitenast erster Ordnung (B) ebenfalls
geselbstet und zugleich eine Bliite an einem Zweig zweiter Ord-
nung (C) mit dem Pollen einer Pflanze gleicher Konstitution be-
staubt worden. Diese spiten Bestdubungen haben simtlich zu
der Entstehung normaler kriftiger Fruchtkapseln gefiihrt.
Eastund PArk (1918) haben beieinigen Pflanzen die Wachstums-
kurven einiger pseudofertilen Selbstungen gegen Ende der Vege-
tationsperiode bestimmt (Abb. 45, Kurve: 6 selbst und 7 selbst)
und mit einer durchschnittlichen Kurve parasteriler Verbindungen
der gleichen Sippe (Abb. 45, Kurve: 5) verglichen. Wenn man
von den Schwankungen des Kurvenverlaufes infolge experimen-
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teller Fehler absieht, die sich besonders im Anfang des Wachstums
storend bemerkbar machen, so scheint der Verlauf der pseudo-
fertilen Kurven sich von dem der parasterilen deutlich zu unter-
scheiden und erinnert stark an den Verlauf normal fertiler Kurven
(vgl. Abb. 20, 42).

,3772”7" - _@Zel/tlﬂ‘ge_@ smm____ Eine andere Art
der Pseudofertilitat
nutzten EasT und

2 MANGELSDORF
(1925, 1927) bei

oy - ihren  genetischen

Untersuchungen
aus. Wenn man bei
gewissen  Formen
von N. Sanderae
die Blittenknospen
mit Pollen, der an
sich parasteril sein
sollte, belegt, so
tritt eine Befruch-
tung ein. Diese
Knospen-Pseu-
dofertilitatistbe-
sonders eingehend
untersucht worden.

Welche Alters-
I ‘If 61' — stufen mit Erfolg
y bestdubt  werden

Zertin Tager konnen, lilt Ab-

Abb. 45. Pollenwachstumskurven von Nicotiana Sanderae.

5 durchschnittliche parasterile Kurve, 6 selbst und 7 selbst bild. 46 und 47 er-
Kurven zweier alters-pseudofertiler Selbstungen. (Umgezeich- kennen. In Abb. 46
net nach EAST und PARK 1918.) i :

N
N
|

Lange der Pollensch/auche
N 3

S+

g 7 2

sind dieHaupttriebe
einer Sanderae-Pflanze, die im Beginn ihrer Blutezeit steht, im Zeit-
punkt der Selbstbestdubung der Bliten und Knospen abgebildet,
und in Abb. 47 sind die gleichen Zweige etwa 4 Wochen spiter
photographiert. Bliite a (an AstI) ist eben aufgebliiht, die Bliiten ¢
und & (an Ast II) sind schon etwa einige Tage gedffnet und zeigen
das fiir N. Sanderae charakteristische Welken am Tage. Die Bliiten
e (an Ast IT) und & (an Ast I1T) sind bereits seit einem Tage gedffnet.
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Die Bliite ¢ (an Ast II) wurde zum Vergleich mit fertilen fremden
Pollen gekreuzt und kann daher als MaBstab fiir die GroBe einer
gut entwickelten Kapsel gelten. Bei den geselbsteten, bereits in
offenem Zustand bestiubten Bliuten e, d und b ist der Frucht-
knoten so gut wie gar nicht angeschwollen. Die bei der Bestdubung
eben gedffnete Blite a (an Ast I) zeigt eine deutliche, wenn auch
nicht sehr starke Fruchtbildung. Und die Knospen f, ¢ (an Ast IT),
i, k (an Ast IIT), in etwas schwicherem Mafle auch b (an Ast I)
haben deutliche Kapseln geliefert, die an GréBe hinter der Kapsel ¢
(an Ast II), die auf eine fertile Kreuzbestiubung, nicht zuriick-
stehen.

Wenn ganz junge Knospen von irgendeiner Nicotiana-Art be-
stdubt werden (BRIEGER unversffentlicht), dann tritt nicht sofort
eine Keimung des Pollens ein (wie etwa die Knospen b und k in
Abb. 46). Hierzu ist anscheinend ein gewisses ,,Reife*‘stadium der
Narbe erforderlich, wenn auch die Keimung bereits vor dem mit
dem Auftreten des sogenannten Narbensekretes verbundenen Ver-
quellen der Narbenzellen erfolgt. Weder bei N. Sanderae noch auch
bei anderen Nicotiana-Arten, darunter N. tabacum, habe ich bisher
irgendeinen schidigenden Einflufl einer Knospenbestiubung fest-
stellen kénnen.

Auch wenn der Pollen erst noch einige Zeit auf der Knospe
ungekeimt liegen bleibt, so keimt er also immer noch vor dem Auf-
blithen aus, also eher, als bei einer normalen Bestiubung. Die Zeit,
die dem Pollenschlauch zur Verfiigung steht, um bis in den Frucht-
knoten vorzudringen, ist also bei der Knospenbestiubung langer,
als bei einer Bestdubung der offenen Bliite. Die Knospen- Pseudo-
fertilitat konnte durch diese Verlingerung der verfigbaren Zeit
allein bedingt sein. Es ist aber auch moglich, wie wir bereits
oben allgemein auseinandersetzten, dafl in den Knospen die Hem-
mungsstoffe noch gar nicht oder noch nicht in voller Wirksamkeit
vorhanden sind. Eine Entscheidung kann auf zwei Wegen ver-
sucht werden.

Erstens kann man bei pseudofertilen Knospenbestdubungen die
Wachstumskurve der Pollenschliuche genau zu bestimmen ver-
suchen. Leider sind eigens hierzu angestellte Versuche bisher ne-
gativ verlaufen (BRIEGER, unveréffentlicht). Wenn wir etwa die
Wachstumskurve der parasterilen Pollenschliuche bei Pflanze L,
mit der Kurve fertiler Schlduche vergleichen, dann ergibt sich ohne
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weiteres, dafl bei einer gewissen Variationsbreite der Kurven der
einzelnen Pollenschliduche eine Unterscheidung dariiber sehr schwer
ist, ob eine Kurve zu der Schar der fertilen gehért oder eine
Plusvariante der parasterilen Kurven darstellt oder ob es sich
gar um eine neue, zwischen der fertilen und der sterilen Kurven-
schar gelegene Gruppe von ,,pseudofertilen‘” Kurven handelt.
Zweitens kommt auch eine genetische Untersuchungsmethode
in Betracht, die zwar im einzelnen noch nicht genau durchgefiihrt

Abb. 46. Die gleichen Bliiten von Nicotiana Sanderae zur Zeit der Bestiubung wie in
Abb. 47. (Erklirung im Text.)

worden ist, aber die kaum besondere experimentelle Schwierig-
keiten bietet. Wir gehen dabei von dem folgenden Gedanken-
gang aus:

Wenn wir eine Bliite einer homozygoten Pflanze (z. B. 81,5;) mit
dem Pollen einer zweiten Pflanze bestduben, die den gleichen
Faktor, aber in heterozygotem Zustand, enthilt, also etwa mit
Pollen einer S;8,-Pflanze, so sind bei einer normalen, nicht vor-
zeitigen Bestdubung nur die S,-Pollenschliuche imstande, die
Befruchtung durchzufithren. Die §;-Pollenschliuche erreichen
dagegen die Samenanlagen nicht mehr rechtzeitig.
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Anders dagegen bei einer pseudofertilen Knospenbestaubung:
Wird eine Knospe der 8,8;-Pflanze mit Pollen einer 8;S,-Pflanze

Abb. 47. Die aus den in Abb. 46 dargestellten Bliiten von Nicotiana Sanderae
entstandenen Kapseln. (Erkldrung im Text.)

bestaubt, so ist jetzt der S;-Pollen doch imstande, rechtzeitig bis
zu den Samenanlagen vorzudringen und eine Befruchtung auszu-
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fiilhren. Ebenso werden neben den ungehemmten S,-Pollen-
schliuchen auch die §,-Pollenschliuche bei einer pseudofertilen
Knospenbestdubung der 8.5;-Pflanze durch Pollen einer $,S,-
Pflanze die Fruchtknotenhohle noch erreichen, bevor die Samen-
anlagen ihre Befruchtungsfihigkeit verloren haben. Wenn sich
nun bei der Knospen-Pseudofertilitit die Wachstumskurve der
an sich parasterilen, jetzt aber pseudofertilen Pollenschliuche
nicht dndert, sondern nur die lingere Wachstumsdauer ausschlag-
gebend ist, so werden diese Schliuche die Samenanlage erst spiter
als die ungehemmten fertilen Pollenschliuchen (hier also die ;-
Schlduche nach den S,-Schliuchen) erreichen. Wenn die Anzahl
dieser ungehemmten S,-Schlduche nach einer reichlichen Bestiu-
bung geniigend grof} ist, werden alle Samenanlagen bereits durch
sie befruchtet sein, ehe die §;-Schliuche anlangen.

Wenn also nur die Verlingerung der Bliitezeit die Ursache der
Knospen-Pseudofertilitit wire, dann miiBte das Ergebnis einer vor-
zeitigen und einer rechtzeitigen Bestaubung einer homozygoten
Pflanze (etwa 8,.8;) durch den Pollen einer anderen Pflanze, die den
gleichen Faktor in heterozygotem Zustand (8,8,) enthilt, das gleiche
sein: In beiden Fillen erreicht die Hauptzahl der fertilen (S,)-
Pollenschlduche zuerst die Samenanlagen und befruchtet sie, wih-
rend es keine weitere Bedeutung hat, ob die gehemmten (S,)-
Pollenschlauche bei ausgeprigter Parasterilitit gar nicht oder bei
Pseudofertilitit spater als die S;-Schliuche und daher praktisch
doch zu spéat die Fruchtknotenhohle erreichen.

Wenn man aber feststellen kann, dal bei einer solchen pseudo-
fertilen Verbindung neben den normalerweise fertilen Pollen-
schlduchen auch pseudofertile eine Befruchtung ausfiihren, so mufl
man annehmen, da bei dem Ubergang zur Pseudofertilitit die
Wachstumsgeschwindigkeit dieser Pollenschliuche erhéht wor-
den ist.

Wir wollen diese Verhiltnisse an Hand der Schemata (in Abb. 43
S. 104) erértern. In normal rechtzeitigen Bestiubungen der 8y, -
Pflanze mit S,8,-Pollen, bzw. irgendeiner anderen homozygoten
Pflanze mit entsprechendem heterozygotem Pollen, ist die fertile
(# in Abb. 43) und die parasterile Kurvenschar (S; in Abb. 43)
zeitlich so weit voneinander getrennt, daf keine Transgression
eintritt; und selbst wenn eine geringe Transgression manchmal
eintreten sollte, so fithrt diese zu keinen Komplikationen, da bei
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den gewdhnlichen reichlichen Bestdubungen mehr ungehemmte
Pollenschlduche vorhanden sind als befruchtungsfahige Eier. Die
langsameren unter den ungehemmten, , fertilen* Pollenschlduchen
finden also schon keine unbefruchteten Eier mehr.

Wenn nun bei einer Knospenbestiubung die Wachstums-
geschwindigkeit der an sich parasterilen und jetzt pseudofertilen
Pollenschlduche steigt (Kurve P in Abb. 43), dann kommt es zu
einer stirkeren Uberschneidung des Variationsbereiches der beiden
Kurvenscharen; d. h. die eine groBere Zahl pseudofertiler Pollen-
schlauche erreicht vor den langsamen Minusvarianten der fertilen
Polienschliauche die Fruchtknotenhohle. Je nachdem, wie weit sich
die Kurvenschar der pseudofertilen Schliuche iiber die der fertilen
heriiberschiebt, um somehrPollenschliuche von der zuerst genannten
Gruppe finden noch unbefruchtete Eier. Im Extremfalle, wenn die
Wachstumshemmung der an sich parasterilen Pollenschliuche ganz
aufgehoben ist, dann haben die beiderlei Pollenschliuche gleiche
Aussichten, unbefruchtete Samenanlagen zu finden.

Das Spaltungsverhéltnis in der von uns als Beispiel gewihlten
Kreuzung 8,8; x 8,8, bei Knospenbestiubung liegt also, je nach-
dem wie stark die noch bestehende Hemmung ist, zwischen den
Verhiltnissen 1.8,8,:0.8,8; und 18;8,:18,8;.

Ein Weg, auf dem der experimentelle Nachweis erbracht werden
kann, ob bei den pseudofertilen Knospenbestiubungen die Wachs-
tumshemmung parasteriler Pollenschliuche ganz oder teilweise
aufgehoben wird, ist damit gegeben. Leider sind die bisher durch-
gefithrten Versuche zahlenmifig nicht sehr ausgedehnt. Sie sind
in der folgenden Tabelle zusammengestellt.

Tabelle 18.
Nachkommen
Eltern Tertile Pseudofertile Kombinationen
Kombinationen 7hgt;roz;got 7homozygot

818, X (8;)8,t 13 8,8, + 14 8,8, 48,8, 45,8,
8,85 X 8 (S,)? 218,8; + 158,8, 11 8,8, 13 8,8,
818 X (8,) S,? 78,8 + 88,8, 68,8, 6 8,8,

gefunden 77 21 23

erwartet 77 38,5 38,5

1 Nach East and MaNGELSDORF (1927).
? Nach BrIEGER (unversffentlicht).
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Aus der verhiltnismaBig groBen Anzahl von Nachkommen, die
auf pseudofertile Kombinationen zuriickgehen, kann man mit
Sicherheit schliefen, daB die Hemmung des Pollen-
schlauchwachstums ganz oder zum mindesten sehr weit-
gehend aufgehoben war. Die Zahlen sind noch nicht grof§
genug, um dies definitiv zu entscheiden. Es traten nur 21 homo-
zygote und 23 heterozygote Nachkommen, die aus pseudofertilen
Kombinationen entstanden sind, an Stelle der in jedem Falle
erwarteten 38,5 4= 3,12 Individuen auf. Die Abweichung der
gefundenen Individuenzahl von der erwarteten ist statistisch ein-
wandfrei; aber wegen der Kleinheit der Zahlen ist es doch ratsam,
eine ausfiihrlichere Wiederholung dieser Versuchean einem gréferen
Material abzuwarten.

Auch die folgende Frage ist von besonderer Wichtigkeit. Eine
Bestdubung einer Knospe nur 2 bis 3 Tage vor dem Aufblithen
kann bereits pseudofertil sein. Da die Pollenschlduche durch-
schnittlich 4 Tage brauchen, um die Samenanlagen zu erreichen,
so wachsen sie bei diesen Knospenbestdubungen 1—2 Tage in den
offenen Bliiten, in denen, wie wir wissen, die Hemmungsstoffe
aktiviert sind. Trotzdem scheint das Wachstum der pseudo-
fertilen Pollenschlduche nicht mehr nachtriglich gehemmt zu
werden. Entweder muf also die Hemmung bereits bei Beginn
des Wachstums erfolgen oder aber die Hemmungsstoffe nur in
der Narbe gebildet werden, so daB in jedem Falle éltere Schlduche
nicht mehr gehemmt werden kénnen.

Inwieweit die Parasterilitit bei Knospenbestdubung aufge-
hoben wird, héngt nach unseren bisherigen Kenntnissen lediglich
von der als Weibchen benutzten Pflanze ab. Die Konstitution des
Pollens ist nebensédchlich. Individuen, die mit eigenen Pollen
pseudofertil sind, sind es in entsprechendem MaBle auch fiir den
Pollen anderer Pflanzen. Es ist also gleichgiiltig, ob eine S18;-
Pflanze im Knospenstadium mit ihrem eigenen §;-Pollen oder
S;-Pollen von irgendeiner anderen Pflanze bestiubt wird. Um-
gekehrt sind vollkommen sterile Pflanzen, wie etwa die bereits
mehrfach erwidhnten N. Forgetiana-Individuen, unter allen Um-
sténden parasteril, sowohl wenn wir beispielsweise Knospen eines
Forgetiana-Individuums von der Konstitution 8,8, selbsten oder
mit dem Pollen einer pseudofertilen S;5;-Pflanze belegen.

Eine Erklarung fiir dieses verschiedene Verhalten der einzelnen
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Linien von N. Sanderae, bzw. ihren Stammformen bei Knospen-
bestdubung kann man vielleicht in der verschieden starken Hem-
mung des Wachstums der parasterilen Pollenschliuche sehen. Es
sei hier noch einmal auf die Kurven in Abb. 42 (auf S.103) hin-
gewiesen. Um eine Pseudofertilitdt der Pflanze L, zu erreichen,
die tatsichlich auch mit Erfolg im Knospenstadium geselbstet
wurde, ist eine relativ geringe Verdnderung der Wachstumskurve
notwendig. Bei den stark gehemmten Kurven der vollkommen
parasterilen Pflanzen Al, und Sa, wire dagegen eine sehr er-
hebliche Anderung der Wachstumsgeschwindigkeit notwendig, um
eine Uberschneidung des Variationsbereiches der Kurvenscharen
der fertilen und der parasterilen aber pseudofertilen Pollen-
schlduche zu erreichen.

Neben der rein phéinotypisch bedingten Alters- und Knospen-
Pseudofertilitit kennen wir nun auch noch eine erbliche Pseudo-
fertilitat.

Wie wir bereits mehrfach erwahnten, ist der Grad der Hem-
mung des Wachstums der parasterilen Pollenschliuche in ver-
schiedenen Familien verschieden. Im allgemeinen kann man sagen,
daB nach den ausgedehnten Untersuchungen EAsTs und seiner Mit-
arbeiter die Formen von N. Forgetiana vollkommen parasteril sind,
die verschiedenen Linien von N. alate, abgesehen von einer ge-
legentlichen Alters-Pseudofertilitdt auch absolut parasteril sind.
Manche Sippen der N. Sanderae zeichnen sich dagegen durch eine
recht ausgesprochene Neigung zur Pseudofertilitit aus, sei es, dafl
es sich hierbei um eine Alters- oder Knospen-Pseudofertilitit
handelt. Diese Unterschiede sind erblich und beruhen anscheinend
auf einer groBeren Anzahl polymerer, in der Mehrzahl rezessiver
Modifikationsfaktoren. Die F;-Nachkommen einer Kreuzung einer
extrem parasterilen Forgetiana-Pflanze mit einer Sanderae-Pflanze,
die im Knospenstadium mit Erfolg geselbstet werden konnte,
waren ebenso oder fast ebenso steril wie das Forgetiana-Elter
(BRIEGER, unverdffentlicht).

Eine genauere Analyse dieser Modifikationsfaktoren war bis-
her nur in einem Falle moglich. In einer parasterilen Familie von
N. Sanderae, die eine deutliche Knospen-Pseudofertilitit besal,
trat als Mutation eine anscheinend vollkommen selbstfertile Pflanze
auf (BRIEGER 1927a). Die weitere Untersuchung dieser Pflanze
und ihrer Nachkommen ergab, daf} sie die Konstitution 8;S; be-

Brieger, Selbststerilitat. 8
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saf3. Thr Pollen verhielt sich normal, d. h. er war auf 8,8;-Test-
pflanzen steril. Die Pflanze selbst war als Weibchen fertil mit S,-
Pollen und steril mit S;-Pollen. Es wurden also auf ihr trotz
der Anwesenheit des S;-Faktors die S;-Pollenschlduche in ihrer
Wuchsgeschwindigkeit nicht gehemmt.

Die Nachkommen dieser Pflanze nach Selbstbestaubung waren
teilweise normale selbst-parasterile S;8;-Pflanzen und teilweise
wieder pseudofertile §,8;-Pflanzen, wenn wir von den semiletalen
838;-Individuen absehen. Der durch Mutation neu entstandene
Pseudofertilitatsfaktor P erwies sich also als erblich.

Die Versuchsergebnisse sind in Tab. 19 zusammengestellt.

Tabelle 19.
Genera- i Elter _ Nachkommen
tion - 8.8,Pp | 8,8,P— | 8,8;pp | 8:8,P— ‘ 8,8,pp | 945,
F, | 46LE n s _ — 5
F, [14-46LE| 20 3 — 1) p
F, | 1PF 24 7 — ) 5
Im ganzen 55 ‘ 13 — ‘ @) 14

Die beiden §,8;-Pflanzen in Tabelle 19 finden ihre Erklirung
dadurch, dafl die Versuchssippe nicht zu den extrem parasterilen
Stammen gehorte, sondern eine gelegentliche schwache Neigung zu
einer Alter-Pseudofertilitit zeigte, die bei diesen beiden Indi-
viduen besonders ausgepriagt war. Die durch diese Pseudofertilitit
bedingte Fehlerquelle wurde, soweit es moglich war, durch aus-
schlieflliche Bestdubung der ersten Bliten u. a. ausgeschaltet.

Es gingen also tatséchlich praktisch alle Nachkommen auf
Befruchtungen der S;- und S;-Eier durch S;-Pollenschliuche zu-
riick. DalBl wir dabei nicht gleich viele S18;- und S385-Pflanzen
haben, ist bei der Semiletalitit des S;-Faktors (vgl. oben S. 81)
nicht verwunderlich.

Innerhalb der 8,8;-Nachkommen fand sich eine deutliche
Spaltung fiir den Pseudofertilititsfaktor, die zundchst den Ein-
druck erweckt, als ob es sich um eine ganz typische, ungestérte
monohybride Aufspaltung handelt. Die genaue Analyse, die an
einem Teile der §,8,-Pflanzen durchgefithrt werden konnte, zeigte
aber deutlich, dafB hier wesentliche Komplikationen hinzu-
kommen.
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Wahrend die Stammpflanze 46 LE nur fir den S;-Pollen
pseudofertil, fiir den §;-Pollen aber normal parasteril war, treten
jetzt Pflanzen auf, die fiir beide Faktoren pseudofertil sind. In
der Tabelle 20 ist durch einen Bogen gekennzeichnet, auf welches
S-Allel sich die Wirkung des P-Faktors erstreckt.

Tabelle 20.
SN N N N N
Nr. Sip 8P 8P 8,P P Sgp
N (462 E) 10 2 —
N 372 8 2 —
N 374 9 2
Im ganzen 27 6

Unter 33 Nachkommen von §8;8;-Pflanzen, die parasteril fiir
8, und pseudofertil fiir §; waren, befanden sich 27, die das gleiche
Verhalten aufweisen, 6, die fur beide Allele fertil sind, und 0
Pflanzen, die umgekehrt wie die Eltern fertil fiir §; und steril
fur S; wiren.

Eine Interpretation dieses Sachverhaltes scheint mit Hilfe
zweier genetischer Formeln méglich zu sein. BRIEGER (1927a)
stellte die Arbeitshypothese auf, dafl ,,der Faktor P mit den
Sterilitatsallelomorphen ,8° gekoppelt ist und daf seine Wirkung
dahin geht, daf} er die Sterilitdtswirkung des mit ihm gekoppelten
Allels aufhebt* (S. 125).

Eine andere Formulierung, die mir auf Grund neuerer Ver-
suche aber fast wahrscheinlicher erscheint, zieht die Polymerie
der Pseudofertilitatsgene mit in Rechnung. Wir nehmen danach
an, daB in der Stammpflanze die Gesamtkonstitution so be-
schaffen war, daBl die Summe der Modifikationsfaktoren fiir den
§;-Faktor die Wirkung des P-Faktors aufhob, nicht aber fir
den §;-Faktor. In den spiteren Generationen spalten dann auch
Formen heraus, in denen der P-Faktor auch seine Wirkung auf
den S,-Faktor ausiiben kann.

DaBl der P-Faktor je nach den anwesenden Modifikations-
faktoren epistatisch oder hypostatisch ist, haben die folgenden
Versuche deutlich gezeigt.

Es wurden dazu eine Reihe heterozygoter Pp-Pflanzen als
Weibchen mit verschiedenen normal parasterilen Sippen, die also
die Konstitution pp besallen, gekreuzt (BrRIEGER 1927b). In diesem

8%
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Falle war zu erwarten, daf3 die Hilfte der Nachkommen den Fak-
tor P, die andere den Faktor p von ihrer Mutter erhielten. Die
Hilfte der Nachkommen sollte also pseudofertil, die andere normal
selbst-parasteril sein. Dieses Ergebnis wurde aber, wie die Zahlen
in Tabelle 21 zeigen, nur in einigen Familien erreicht.

Tabelle 21.
Nachkommen
Eltern

parasteril pseudofertil

Sa, X T—46 LE 24 0

10—29FA X 17—46 LE 102 3

9—46 LEx10—29F A 43 1
im ganzen 145 4

10—26EA4Xx T—46 LE 8 ‘ 3

10—26EAX 9-46 LE 11 12

im ganzen 19 3 15

Bei der Kreuzung der heterozygoten Pp-Pflanze (46 LE) mit
einer hochgradig parasterilen Forgetiana-Pflanze (Say,) traten nur
selbst-parasterile Pflanzen in der Nachkommenschaft auf. Aus
der Kreuzung der Heterozygoten (7—46 LE und 9—46 LE) mit
einer Sanderae-Linie, die bei Knospenbestdubung pseudofertil war
(10—29 F4), gingen in der Mehrzahl selbst-parasterile Nachkom-
men hervor. Bei einer dritten Kreuzung, bei der auch eine San-
derge-Form benutzt worden war, die nach Knospenbestdubung
gut pseudofertil war (10—26 E4), ergab sich erst die allgemein
erwartete Spaltung in annahernd die gleiche Anzahl von pseudo-
selbstfertilen Pp-Pflanzen und selbst-parasterilen pp-Pflanzen.

Die Erklarung fiir diese auffallenden Spaltungsverhéltnisse ist
wohl darin zu sehen, dafl der P-Faktor zwar dominant ist, da8
aber je nach den sonst noch vorhandenen polymeren Faktoren,
die die Parasterilitit modifizieren, der P-Faktor epistatisch oder
hypostatisch wirkt. In der Ausgangssippe war er vollkommen
epistatisch, in der Kombination mit den Modifikationsfaktoren der
extrem parasterilen Forgetiana-Pflanze dagegen vollkommen hypo-
statisch. ,,Dieses Verhalten scheint klar zu zeigen, dall dem neu
als Mutation entstandenen Faktor ,,P* keine besondere Stellung
zukommt, sondern daB er sich den schon bekannten, wenn auch
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nicht faktorenanalytisch genau erfalten Modifikationsfaktoren der
Selbst-Parasterilitit einordnet (BrIEGER 1927Db, S. 738).

Die weitere Annahme, dafl die Wirkung der verschiedenen
Pseudofertilititsfaktoren auf die beiden anwesenden S-Faktoren
eine verschiedene sein kann, geht aus den genetischen Befunden
mit ziemlicher Sicherheit hervor. Auch East und YArNELL (1929,
vgl. auch East 1929) kommen zu einem #hnlichen Schluff. Ob
aber unsere oben gegebene zweite Ausdeutung der Versuchsergeb-
nisse wirklich die richtige, miissen noch weitere Versuche zeigen.

Ein weiterer Zug, den der P-Faktor mit den Modifikations-
faktoren der Selbst-Parasterilitat gemein hat,ist die Beschrankung
seiner Wirkung auf die weiblichen Sporophyten. Pflanzen, die den
P-Faktor enthalten, geben als Madnnchen mit pp-Individuen die
normalen Parasterilitdtsreaktionen und sind nur als Weibchen
pseudofertil.

Diese Pseudofertilitat beruht, dhnlich wie die Knospen-Pseudo-
fertilitét, auf einer vollkommenen oder doch fast vollstindigen In-
aktivierung der Hemmungsstoffe. Dies folgt aus den genetischen
Befunden und den genauen Messungen der Wachstumskurve der
Pollenschliuche (BRIEGER 1927a).

) Pseudofertilitit bei Petunia wviolacea. Yasupa
(1927—1929) untersuchte in einer Reihe von Arbeiten die Pollen-
physiologie mehr oder minder pseudofertiler Verbindungen bei der
selbstparasterilen Petunia violacea. Da die Arbeiten einschliefilich
der Tabellen japanisch geschrieben sind, abgesehen von einer kurzen
englischen Zusammenfassung, konnen die Ergebnisse hier nicht im
einzelnen referieret werden.

) Pseudofertilitiit bei Cardamine pratensis. Correxs
(1912) weist bereits in seiner Arbeit darauf hin, daf das Ergebnis
der Bestdubungsversuche nicht immer eindeutig ist, da auch
parasterile Verbindungen gelegentlich einen mehr oder minder
guten Ansatz geben konnen. Diese Versuchsergebnisse werden
im einzelnen durch die Angaben von Bratus (1929) in einer
kurzen Mitteilung bestéitigt.

d) Pseudofertilitit bei Brassica pekinensis. Auch bei
anderen Arten wurde eine Alters-Pseudofertilitdt gefunden. StouT
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(1922a) beobachtete sie bei Brassica pekinensis und B. chinensis.
Bei fast jedem Sprofl folgten regelmiBig die folgenden Stadien
aufeinander: Abortieren der Bliiten, Selbst - Parasterilitiat, Selbst-
fertilitat, wieder Selbst-Parasterilitit und Abortieren der Bliiten
(Abb. 48). Gelegentlich fielen bei den Sprossen hoherer Ordnung
einzelne der Stadien am Anfang oder Ende aus. Es abortierten
beispielsweise gar keine Bliiten usw. (Vgl. Abb. 48 u. 49.)

Ein  Wechseln
’i’ der  Selbst - Para-

4

"-,!J sterilitit mit dem
\J Alter der Indivi-
. duen wurde auch
von Baur (1921)
fir  verschiedene
Antirrhinum - Arten
~  angegeben.

\

A

K

¢) Pseudoferti-
Iitéit beim Roggen.

HERIBERT -NILSSON
(1916) stellte ein-
gehende Untersu-
chungen iber die
Selbst- Parasterili-

tét beim Roggen an.

Abb. 48. Fruchtansatz einer stark selbstfertilen Pflanze von Tm allgemeinen ist
Brassica pekinensis. Ansatz entsprechend dem Schema in
Abb. 49. (Nach einer Photographie von SToUT 1922a.) der Roggen streng

selbst - parasteril,

aber es finden sich immer einzelne Individuen oder Familien,
die eine mehr oder minder weitgehende Selbstfertilitit besitzen.
So fand Rmpau (1877) eine ziemlich selbstfertile Pflanze, die in
54 Bliiten 10 Korner entwickelt hatte. Der Fertilitdtsprozentsatz
betrug also 18,5%. ULricH (1902) beobachtete Pflanzen, die bis
zu 32% der Korner nach Selbstbefruchtung entwickelten. Lowia
(1928) fand dagegen Secale montanum vollkommen selbst-parasteril.

Eine grofie technische Schwierigkeit beim Roggen, der ja ein
Windbliitler ist, bietet die Frage der Isolationder einzelnen Pflanze,
da die Selbstbestdubung in groferen Experimenten nicht manuell
durchgefithrt werden kann, sondern Luftstrémungen oder Wind
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den Bliitenstaub auf die Narben der isolierten Ahren bringen

miissen, HERIBERT-NILsSON (1916) fihrte die Isolierung auf drei
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Weisen durch: durch EinschlieBen der Ahren in Glasréhrchen oder
in Pergaminbeutel oder durch rdumliche Isolierung der Versuchs-
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pflanzen von jeder anderen Roggenpflanze. Die zuletzt genannte
Methode war die zuverlassigste, da bei den beiden anderen der
Kornansatz immer herabgesetzt war. Der Ansatz bei rdumlicher,
Pergamin- und Glasisolierung verhielt sich etwa wie 7:4:1.

Bei seinen Erblichkeitsuntersuchungen fand nun HERIBERT-
NILssoN neben den streng selbst-parasterilen Sippen auch schwach
oder ,,halbfertile’ Rassen mit einem Ansatz bis zu 20% und schlie83-
lich hochfertile Sippen, deren Ansatz durchschnittlich 75% betrug,
aber bis auf 90% heraufgehen kann. Diese fertilen Sippen sind
also nach Selbstbestdubung ebenso fertil wie nach Kreuzbestiu-
bung.

Jost (1907) untersuchte die Wachstumsgeschwindigkeit der
Pollenschlauche beim Roggen und kam zu dem Schlusse, daf ,,von
den vielen Pollenschlduchen, die nach jeder Bestdubung in die
Narbe des Roggens wachsen, viele schon in der Narbe stecken
bleiben. Die weiter wachsenden sind bei xenogamer Bestdubung
grofer an Zahl und geschwinder im Wachstum als bei autogamer
Bestiubung. Die Moglichkeit, daBl auch im letzteren Falle ge-
legentlich eine Befruchtung eintritt, ist aber gegeben (1907, S. 94).

Zwei Punkte sind in den Versuchen HERIBERT-NILSSONS von
besonderem Interesse. Zunichst fanden sich mehrfach schein-
fertile Individuen, die zwar selbst einen recht hohen Kornansatz
trotz Isolierung besafien, deren Nachkommen aber wieder streng
selbst-parasteril waren. Sie waren aber nur phinotypisch pseudo-
fertil.

In anderen Féllen war ,,die Eigenschaft der Selbststerilitdt nach
ihrem Hervortreten sogleich konstant® (S. 31). Eine Pflanze, die
schwach pseudo-selbstfertil (4,4% Ansatz) war, war ,,als eine selbst-
sterile Heterozygote zu betrachten; die Spaltung findet im Ver-
héltnis 3 selbststerile : 1 selbstfertilen statt® (S.35). Der Riick-
schlufl auf eine monohybride Faktorengrundlage liegt wohl nahe,
kann aber aus diesem Versuche, der nur 4 Geschwisterpflanzen
umfalt, wie auch HERIBERT-NILSSON selbst betont, nicht gezogen
werden, Auch in einer weiteren Familie trat dhnlich eine Spaltung
in 4 selbststerile und 1 selbstfertile Pflanze ein.

Wir haben es hier also mit (mindestens) einem rezessiven Selbst-
fertilitdtsfaktor zu tun. Das Auftreten verschieden stark selbst-
fertiler Formen 148t jedoch wohl auf die Existenz einer Anzahl
polymerer Fertilitdtsfaktoren schlieen, die man wohl mit den
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Pseudofertilititsfaktoren von Nicotiana Sanderae gleichstellen
kann.

{) Untersuchungen von Svour an Céichorium u. a. In einer
Serie von Arbeiten hat sich Stoutr (1916 bis 1927) mit den
Schwankungen der Selbst-Parasterilitit bei einer Anzahl ver-
schiedener Arten beschaftigt. Auf die Untersuchungen mit Brassica
pekinensis sind wir bereits eingegangen. So interessant seine
Versuchsergebnisse sind, die wir im einzelnen hier nicht be-
sprechen kénnen, so konnen wir seinen SchluBfolgerungen doch
nicht zustimmen. STOUT hat seine Versuchsergebnisse in neuerer
Zeit (1927) kurz zusammengefallt. Die Versuche mit Arten der
Gattungen Linaria, Lilium, Cichoriwm, Brassica haben immer wie-
der ergeben, daf sich in der Nachkommenschaft selbst-parasteriler
Pflanzen selbstfertile Individuen finden. EasT und Parx (1917)
haben bei der Diskussion von STOUTs erster groBerer Arbeit tiber
Cichorium intybus (1916) darauf hingewiesen, daBl es sich hierbei
um Pseudofertilitdt handele. Dagegen wendet nun StouT (1927a)
ein, daB ,,in these plants the self-compatibilities are so frequent
and, in some cases at least, so pronounced that they are not to be
considered as ,pseudo-self-fertility““ (S. 346).

STour hat niemals eine einwandfreie mendelistische Analyse
seiner Versuchsergebnisse durchgefiihrt. Dies mag vielleicht daran
liegen, dal er ,,has never appreciated the fact that he should
eliminate as many variables as possible from his problems. He
has been intrigued by the great complexity of his data. And
for this reason he has been unable to show any orderliness in
his results® (East 1926, S. 408). Es kommt aulerdem noch hinzu,
daB Stout die scharfe Scheidung zwischen Genotypus und Phéno-
typus nicht durchfithrt. Er macht in den allgemeinen Diskussionen
keinen Unterschied zwischen einer Mutation eines Sterilitatsfaktors
der S-Serie von Nicotiana Sanderae und einer Modifikation des
phénotypischen Effekts der S-Allele durch AuBenbedingungen oder
durch modifizierende Gene. So nimmt er auch an, daf} bei Brassica
pekinensis, bei der sich eine ausgeprigte , mid-season-Pseudo-
fertilitat* findet (1922a), im Laufe der Ontogenie eine Mutation
der S-Allele von dem aktiven Zustande (etwa S;) zu dem inaktiven
Zustande (S,) und gegen Ende der Vegetationsperiode wieder zu-
riick zu dem Ausgangszustande stattfindet (1927a).
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SchlieBlich mufl noch einmal auf den folgenden Punkt hinge-
wiesen werden. Wie wir bereits oben bei der Diskussion der Unter-
suchungen von SIRKS (1926a) betonten (vgl. S.84ff.), ist es nicht
zuldssig, einen Riickschlull von den bei Nicotiana Sanderae und
bei Veronica syriaca gefundenen Verhiltnissen auf alle iibrigen
selbst-parasterilen Arten zu machen und das Personatenschema
als das allgemeine Schema anzusehen. Bei den Versuchspflanzen
von SToUT mag die Selbst-Parasterilitdt eine ganz andere geneti-
sche Basis haben.

StouT bemiihte sich, ausgehend von gelegentlich auftretenden
selbstfertilen Pflanzen oder Entwicklungsstadien, durch fortge-
setzte Selektion vollkommen fertile Stimme zu ziichten, und zwar
in besonders ausgedehnten Versuchen bei Cichorium intybus (1916,
1917, 1918) und Brassica pekinensis (1922a). Das Ergebnis dieser
Versuche war jedoch ein vollkommen negatives. Stout (1927a)
zieht hieraus den Schlul}, daB die untersuchte Selbstfertilitit {iber-
haupt nicht durch besondere Gene bedingt sei. Es handelt sich
eben in der Terminologie des Genetikers um Modifikationen der
Selbst- Parasterilitdt, mit denen STouT arbeitete, und es ist ja seit
JOHANNSEN eine Grundvoraussetzung der Vererbungslehre, daB
eine Selektion von Modifikationen keinen Erfolg hat.

f) Die dominanten Fertilitatsfaktoren.

Neben der Frage der Vererbung der Parasterilitit sind die Be-
ziehungen zwischen selbst-parasterilen und vollkommen selbst-
fertilen Formen mehr in zweiter Linie behandelt worden.

Baur (1911) verfolgte bei den Kreuzungen zwischen verschie-
denen Antirrhinum-Arten, von denen die einen selbstfertil, die
anderen selbst-parasteril waren, die Spaltung fiir Selbst-Parasteri-
litat in der Fp-Generation. Er fand bei der Kreuzung 4. majus X A.
molle (1911) eine Spaltung in etwa 15 selbstfertile : 1 selbst-para-
sterilen Pflanzen. Lotsy (1912), der spéter das Material von Baur
iibernahm, bestétigte diesen Befund. Beide Autoren betonen je-
doch, daf} die Spaltung nicht ganz scharf sei, sondern daB die
Individuen als selbstfertil bezeichnet wurden, deren Selbststeri-
litdt nur schwach war. Es handelt sich also hier moglicherweise
um die Spaltung mehrerer polymerer Faktoren mit kumulativem
phénotypischem Effekt.

ComproN (1912, 1913) untersuchte die Vererbung von Selbst-
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fertilitdt und -Parasterilitit bei Reseda odorata. Bei dieser Pflanze
hatte bereits DARWIN (1876) das Vorkommen sowohl parasteriler
wie auch fertiler Formen beobachtet. Compron fand nun, daB
die selbst-parasterilen Individuen fiir diese Eigenschaft rein ziich-
teten. Die selbstfertilen Individuen dagegen =ziichteten entweder
auch rein oder spalteten annahernd in dem Verhaltnis 3:1 in
selbstfertile und selbst-parasterile Individuen auf. Daraus schlief3t
Compron auf das Vorhandensein eines dominanten Faktors fiir
Selbstfertilitdt. Einzelne der selbstfertilen Formen waren homo-
zygotisch fiir diesen Faktor, andere heterozygotisch und spalteten
infolgedessen.

Schlieflich hat East (1919) die beiden miteinander kreuzungs-
fertilen Arten N. Sanderae, bzw. ihre Stammarten N. alaie und
N. Forgetiana und N. Langsdorffii gekreuzt. Die Individuen der
Sanderae-Gruppe sind, wie wir bereits ausfithrten, selbst-parasteril,
und zwar wird die Parasterilitit nach dem Personatenschema ver-
erbt. Alle untersuchten Individuen der anderen Art sind dagegen
vollkommen selbstfertil. Die F,-Bastarde der beiden Arten waren
ebenfalls selbstfertil, und in der F,-Generation konnte eine deut-
liche Spaltung in selbstfertile und selbst-parasterile Individuen
festgestellt werden. Zunéchst konnten zwei Hauptklassen unter-
schieden werden: selbstfertile und selbst-parasterile, die annahernd
im Verh&ltnis 3: 1 herausspalteten. AuBlerdem konnte man aber unter
den selbstfertilen eine Anzahl von Pflanzen aussondern, die nur ab-
geschwicht selbstfertil waren. Eshandelte sich hierbeium etwa 30%
der selbstfertilen Pflanzen. Unter den selbst-parasterilen wieder
neigte eine Anzahl von Individuen zu einer ziemlich ausgesprochenen
Pseudofertilitidt. Bei Selbstbestaubungen waren etwa 30% der aus-
gefiihrten Bestdubungen erfolgreich und lieferten Kapseln, die etwa
70% der normalen Samenanzahl enthielten. Die faktorielle Er-
klarung, die East (1919) fiir diese Spaltung aufstellt, sei hier im
Originaltext wiedergegeben: ,,The simplest explanation of this state
of affairs is that there is really a two-factor difference as regards
self-sterility and self-fertility between N. Forgetiana and N. Langs-
dorffii. N. Langsdorffii is homozygous for a factor #; when this
factoris absent the plants are self-sterile. It is also homozygous
for a dilution factor D. The constitution of N. Forgetiana is dd ff.
The F, individuals having the constitution Ff Dd are all self-fertile.
In the F, generation a ratio of 9 ¥D:3 Fd : 3 {D:1 fd is obtained.
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There are 3 self-fertile to 1 self-sterile because of the distribution
of the allelomorphic pair ¥ and f. But of the self-steriles, those
having the constitution fD show a great deal more pseudo self-
fertility than those having the constitution fd*‘ (1919, S. 344/345).
Ebenso macht sich die Spaltung fiir den Faktor D auch innerhalb
der selbstfertilen Nachkommen bemerkbar. Im Prinzip das gleiche
ergab sich auch fir die Kreuzung zwischen N. Langsdorffii und
der anderen Elternart der Formengruppe N. Sanderae, N. alata.
Auffallend war, daf in allen Kreuzungen die Anzahl des rezessiven
Typus, d. h. der selbst-parasterilen Individuen, geringer war, als
bei freier Mendelspaltung zu erwarten wire.

Diese Versuchsergebnisse wurden léngere Zeit vor der Auf-
kldrung der genetischen Verhiltnisse innerhalb der selbst-para-
sterilen N. Sanderae, d. h. vor der Klarstellung des Personaten-
schemas, gewonnen. Es wird von Wichtigkeit sein, die Beziehun-
gen des F- und D-Faktors von N. Langsdorffis zu der Serie der
multiplen S-Allele zu kliren. Eine solche Klarstellung ist auch
bei den Antirrhinum-Arten erwiinscht, bei denen sowohl fiir selbst-
parasterile Arten die Giiltigkeit des Personatenschemas, als auch
die Existenz mindestens eines dominanten Selbstfertilitdtsfaktors
bel der selbstfertilen Art 4. majus (Bavr 1911, Lorsy 1912) ge-
zeigt worden ist.

Einige vorldufige Angaben hat East (1929) auf Grund seiner
Versuche mit seinem Mitarbeiter YARNELL iiber die Kreuzung
Nicotiana Sanderae x N. Langsdorftis gemacht. Danach ist der
dominante Fertilititsfaktor von Langsdorffii allel zu den S-Fak-
toren und wird jetzt mit Sy bezeichnet. Die F,-Pflanzen der
Kreuzung haben daher die Konstitution 878, 878, . . . und es ist
wichtig, daB hier die Grundregeln des Personatenschemas fiir die
Faktoren Sy, 8, ... unverdndert gelten, wihrend die Sg-Pollen-
schlduche in jedem Griffel ungehemmt wachsen kénnen. Daraus
folgt aber, daB in F,-Generationen, die durch Selbsten von F;-
Pflanzen gewonnen wurden, nur selbstfertile Pflanzen auftreten
diirfen, da ja infolge der Parasterilitit immer nur der Sp-Faktor
durch den Pollen fiibertragen werden kann. Selbststerile F,-
Pflanzen kénnen nur dann auftreten, wenn zwei F;-Pflanzen ge-
kreuzt wurden, die neben dem Sp-Faktor zwei verschiedene
§-Allele enthalten. In einem solchen Falle ist dann eine Auf-
spaltung in 3 selbstfertile:1 selbst-parasterile Pflanze zu er-
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warten. EAST nimmt jetzt auch zur Erklarung seiner oben refe-
rierten fritheren Befunde an, dafl die F,-Generation damals nicht
durch Selbsten, sondern durch Kreuzung zweier verschiedener
F,-Pflanzen erhalten wurden.

Wenn diese Annahme sich in den weiteren Versuchen als richtig
erweist, dann ergibt sich die folgende einfache Konsequenz, die
experimentell von Bedeutung sein kann. Wenn man eine F-
Pflanze mit dem Pollen des selbst-parasterilen Elters bestidubt,
dann erhdlt man in der niichsten Generation eine Aufspaltung in
gleichviele selbstfertile und selbststerile Nachkommen. Alle
diese selbst-parasterilen Nachkommen miissen zu der gleichen
Sterilitatsgruppe gehoéren: der Sterilitdtsgruppe des parasterilen
Elters:

P: 8,8, x SpSr

F, 8,87 und 8,8y

(FR), 8,87 x 8,8, =18,8r:18,8,
8,87 X 8,8, = 18,80 :18, 5,

Diese merkwiirdigen Beziehungen konnen fiir die experimentelle
Analyse vor allem in den Féllen von groem Vorteil sein, in denen
man mit heterozygoten und nicht im einzelnen genau analysierten
parasterilen Sippen arbeiten mul.

Mit den Beziehungen zwischen selbst-parasterilen und etwas
selbstfertilen oder besser gesagt pseudofertilen Sippen innerhalb
einer Art hat sich in einer ganzen Reihe von Arbeiten STouT be-
faBt, auf dessen Untersuchungen wir bereits im vorigen Kapitel
ausfiibrlicher zu sprechen gekommen sind.

3. Kreuzungs-Parasterilitiit verbunden mit Selbstfertilitit.

In dem vorigen Abschnitte sind die Falle behandelt worden,
in denen Pollen von einer bestimmten erblichen Konstitution auf
Pflanzen der gleichen Konstitution ihre Funktion nicht mit Er-
folg durchfithren konnten. Entweder trat bereits bei der Keimung
eine Entwicklungshemmung ein, und die Keimung unterblieb, oder
das Wachstum der Pollenschliuche war ganz oder teilweise ge-
hemmt; jedenfalls erreichten die Pollenschliuche mit den ménn-
lichen Geschlechtskernen die Eier in den Samenanlagen nicht mehr
rechtzeitig. Es gibt nun aber umgekehrt auch Fille, in denen
eine Entwicklungshemmung nur dann eintritt, wenn Unterschiede
in der erblichen Veranlagung bestehen, wo bei gleicher Konstitu-
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tion des Pollens und der als Weibchen benutzten Pflanzen volle
Fertilitat vorhanden ist. Unter den Erbfaktoren, die das Wachs-
tum der Pollenschlauche kontrollieren, gibt es solche, die das
Zusammenkommen von Gleichem mit Gleichem, in anderen Féllen
dagegen das Zusammenkommen von Ungleichem mit Ungleichem
verhindern (BRIEGER 1926).

Vor kurzem hat DEMEREC (1929) beim Mais einen Fall von
Kreuzungs-Parasterilitit verbunden mit Selbstfertilitdt beschrie-
ben, der der eben beschriebenen Selbst-Parasterilitat analog, aber
sozusagen nur spiegelbildlich gleich ist. Er machte die Beobach-
tung, daB eine Familie von weillem Spitzmais (Zea mays everta,
white-rice-pop-corn) zwar vollkommen selbstfertil war, daf aber
kein Ansatz bei Bestdubung mit dem Pollen irgendwelcher anderer
Maisvarietdten erfolgt.

Von den interessanten Versuchen DEMERECs seien die folgenden
ausfithrlicher besprochen.

Der Kolben vom Mais wird von einer grolen Anzahl (im Durch-
schnitt etwa 400) Einzelbliten gebildet, die je einen Fruchtknoten
mit je einer Samenanlage enthalten. Jeder Fruchtknoten besitzt
eine lange, haarformige Narbe. Die sdmtlichen Narben dieser Ein-
zelbliiten hingen in einem dichten Biischel, dem sogenannten Bart,
zur Zeit der Befruchtungsreife aus den Hiillblittern des Kolbens
heraus. Aus dem Fruchtknoten und der von ihm eingeschlossenen
Samenanlage entsteht das Maiskorn, dessen Hauptmasse von dem
Néhrgewebe gebildet wird. Dieses Endosperm entsteht bekannt-
lich aus dem befruchteten Embryosack und hat infolgedessen gene-
tisch immer die gleiche Konstitution wie der aus dem befruch-
teten Ei entstandene und von dem Endosperm umgebene Embryo,
abgesehen von den durch seine Triploidie bedingten Besonder-
heiten. Bei Kreuzbefruchtung mit anderen Sippen hat sowohl der
Embryo wie das Endosperm Bastardcharakter.

Die Methode, die DEMEREC anwandte, bestand darin, daf} er
das Narbenbiischel in zwei moglichst gleichmaBig gleiche Halften
zerlegte und diese beiden Hilften mit verschiedenem Pollen be-
stiubte. Wenn die Teilung des Narbenbiischels gut durchgefiihrt
war, dann wurden die beiden Léngshiliten des Kolbens durch ver-
schiedenen Pollenschlduche befruchtet. Diese Trennung wird zwar
niemals ganz scharf sein, da die Narben nicht immer ganz gerade
verlaufen und daher gelegentlich die Narbe einer Bliite der einen
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Seite in dem Narbenbiischel auf der entgegengesetzten Seite ver-
lauft.

DeMEREC bestdubte nun die eine Hilfte der Narben des weilen
Spitzmaiskolbens mit eigenem Pollen, die andere mit dem Pollen
einer Maisrasse, die einen dominanten Faktor fiir dunkle Endo-
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Abb. 50. Die gleichen Maiskolben wie in Abb. 51. Ansicht der geselbsteten Seite mit sehr
gutem Ansatz. (Erklirung im Text.) (Nach DEMEREC 1929.)

spermfarbe enthielt. Alle Korner, die auf eine Selbstbefruchtung
zuriickgingen, sollten dann weil} sein und sich auf der einen Lings-
hélfte finden, wihrend die durch Kreuzbefruchtung entstandenen
farbigen Koérner auf der anderen Léngshilfte saBen, abgesehen von
dem durch den unregelméfligen Verlauf der Narben und aus an-
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deren technischen Griinden gelegentlichen Auftreten weiBler oder
farbiger Kérner auf den entgegengesetzten Liangshilften.

Die beiden Halften von vier so behandelten Maiskolben sind
in Abb. 50—51 wiedergegeben. Die Abb. 50 zeigt die Ergebnisse
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Abb. 51. Die gleichen Maiskolben wie in Abb. 50. Ansicht der gekreuzten Hilfte mit sehr
schlechtem Kornansatz. (Erklirung im Text.) (Nach DEMEREC 1929.)

der Bestdubungen mit Spitzmaispollen. Der Kornansatz ist sehr
dicht, und kaum ein Korn ist unentwickelt geblieben. Auf der
anderen Seite findet sich nur ein sehr unregelmiBiger Kornansatz.
(Abb.51.) Die weille Farbe der Mehrzahl dieser Kérner zeigt, daB3
sie durch die Befruchtung mit Spitzmaispollen entstanden sind.
Die iiberwiegende Mehrzahl der Kérner dieser Kolbenseite, die mit
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dem Pollen des farbigen Maises bestdubt war, sind aber unent-
wickelt geblieben. Es finden sich nur ganz wenige farbige Kérner,
die erkennen lassen, dal gelegentlich die Kreuzungs-Parasterilitdt
durchbrochen werden kann,

Die Seltenheit der Bastardkérner geht auch deutlich aus den
Zahlen in Tabelle 21 hervor. Im besten Falle waren 12 unter 710
oder weniger als 2% der Samenanlagen befruchtet, im Durchschnitt
aber nur 0,6%. Besonders auffillig ist auch, dafl der Pollen aller
benutzten Maissorten bei der Kreuzung mit dem Spitzmais para-

steril war.
Tabelle 21. (Nach DemEREC 1929, Tab. 3.)

Anzahl der Korner
Anzahl
Pollenlieferant bestdub- l gekreuzte Hilfte
der gekeimten Hilite ter IET to |
Kolben S;I"?f:: © ! volle | unbefruchtete
alte | Kérner |Samenanlagen
Dulton’s flint . . . 3 405 | 0 400
Bodwick, Montana, Agr ‘
Exp. Sta. . . . . 2 455 0 240
High portein strain,

S. Dakota Exp. Sta. . 5 1311 ‘ 2 640
Yellow flint . . . . . 6 804 12 710
Yellow flint, Utah, Agr

Exp. Sta. . . 4 629 | 2 1000
Yellow flint. . . . . 1 326 | 5 150
Yellow flint . 1 163 0 50

Das gleiche Resultat fand DEMEREC auch, wenn er eine andere
Methode anwandte und den Spitzmais mit Mischungen von Pollen
des weillen Spitzmaises und einer violetten Maissippe bestidubte.
Immer war nur der Spitzmaispollen funktionsfahig, nur selten war
eine Kreuzbestdubung erfolgreich gewesen.

Die Ergebnisse der Bestdubungen verschiedener Maissippen ein-
schlieBlich des weillen Spitzmaises mit der gleichen Pollenmischung
sind in Tabelle 22 wiedergegeben.

Der Prozentsatz der farbigen Kérner schwankt in den einzelnen
Versuchen, was aber nicht verwunderlich ist, wenn man bedenkt,
daB bei der Herstellung der Pollenmischungen die Pollenmengen
nur abgeschétzt werden.

Bei der Bestdubung des farbigen Maises mit der Mischung
schwankt der Prozentsatz der durch Selbstbestdubung entstande-

Brieger, Selbststerilitit. 9
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nen farbigen Korner innerhalb weiter Grenzen (34,2—91,4%), aber
der Prozentsatz der durch Kreuzung entstandenen weien Korner
ist immer erheblich.

Der weille Spitzmais dagegen ist wieder fast vollkommen kreu-
zungssteril. Im besten Falle traten 3,40% farbiger Kérner auf.
Dieser relativ hohe Prozentsatz beruht aber nur darauf, daB die
Anzahl der Pollenkorner, die von dem farbigen Elter stammten,
in dieser Mischung besonders reichlich war. Auf dem farbigen
Mais hatte diese Mischung 80—90% farbiger Kérner geliefert.

Aus diesen Versuchen ergibt sich, dafl der Spitzmais parasteril
mit dem Pollen anderer Maissippen ist, aber kreuzungsfertil auf
den Kolben dieser Sippen und auBlerdem selbstfertil.

Die fast vollkommene Kreuzungs-Parasterilitit des Spitz-
maises findet sich schon in den Versuchen von Jowes (1922), auf
die wir noch spéter (vgl. S.146) eingehen werden, wenn auch
dieser Autor darauf nicht eingeht. JonEs bestdubte die Kolben
von Spitzmais und Stifmais mit Mischungen des Pollens der beiden
Maissorten. Bei diesen Bestdaubungen ergaben die Siimaiskolben
je nach der Zusammensetzung der Pollenmischung 13—75% Ba-
stardkérner, im Durchschnitt etwa 50%. Beim Spitzmais fanden
sich dagegen im Hdchstfalle 2,54% und im Mittel weniger als 1%
Bastardkorner (vgl. Tabelle 28, S. 146).

Tabelle 22. (Nach DEMEREC 1929 Tab. 1.)

Prozent Bastardkorner nach Bestiubung
¢ mit Pollenmischung
AN
I | & | m | IV
Spitzmais ‘
Pollenlieferant . . . 0,21 1,02 1,26 | 3,40
Schwesterpflanze . . 0,62 0,75 0,99 i —
Violetter Hartmais
Pollenlieferant . . . 31,4 31,6 31,1 144
Schwesterpflanze . . 22,9 62,2 65,8 8,6
SiBmais . . . . . . 53,6 — 26,1 ;‘ —

Eine genetische Interpretation dieses Falles steht zur Zeit noch
aus. DEMEREC (1929) weist nur darauf hin, da3 anscheinend eine
Beziehung besteht ,,between the cross-sterility of pop-corn and
the known fact of the deficiency of sugary classes in F,-genera-
tions of crosses between rice-pop-corn and sugary* (S. 291). Wir
kommen darauf noch im nichsten Kapitel zuriick.
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4. Unvollkommene Parasterilitiit.

a) Vorbemerkungen.

In den beiden vorangehenden Kapiteln haben wir diejenigen
Fille von Parasterilitiat besprochen, in denen der Pollen, der in
bestimmten Verbindungen auf eine an sich befruchtungsfihige
Narbe gelangt ist, dort an seiner normalen Weiterentwicklung in
irgendeinem Stadium gehemmt und damit an der Durchfiihrung
seiner Funktion, der Befruchtung, gehindert wird. Bei den meisten
Individuen war die Hemmung stark genug, um eine vollkommene
Parasterilitdt zu bedingen, wenn sich auch Varianten finden, in
denen aus irgendwelchen Griinden die Hemmung abgeschwicht
ist, so dafl die Parasterilitit mehr oder minder aufgehoben er-
scheint und an ihre Stelle eine Pseudofertilitat tritt.

In dem vorliegenden Kapitel wollen wir uns nun aber mit den
Fallen befassen, in denen die Hemmung in der Regel nicht stark
genug ist, um eine tatsichliche Sterilitat zu bedingen. Der Pollen
ist nicht absolut funktionsunfahig, sondern nur relativ, nimlich
im Vergleich mit anderen Pollen. Wir wollen dieses Verhéltnis
an einem Beispiel erldutern.

Eine Pflanze C werde mit zweierlei Pollen bestdubt, dem
Pollen der Pflanzen 4 und B. Der Pollen 4 sei auf C vollkommen
funktionsfihig, der Pollen B sei dagegen ,,unvollkommen‘ para-
steril. Die Verbindungen ¢ X 4 und C X B sind dann beide fertil,
wenn auch in dem zweiten Falle die Befruchtung spéter eintritt.
Wenn aber gleichzeitig eine Bliite der Pflanze C mit Pollen 4
und B bestdubt wird, dann ist der ,,unvollkommen parasterile*
Pollen B im Nachteil gegeniiber dem Pollen 4. Falls in dem Ge-
misch geniigend A-Pollenkorner enthalten sind, um alle Samen-
anlagen zu befruchten, dann bleiben fiir den B-Pollen keine unbe-
fruchteten Eier mehr ubrig. Diese sind also in einer derartigen
Verbindung infolge der Konkurrenz an der Durchfihrung threr
Funktion gehindert: sie sind parasteril.

Ebenso wie bei der vollkommenen Parasterilitdt kann auch die
unvollkommene durch Stérungen in jedem Entwicklungsstadium
der Pollenschlduche hervorgerufen werden. Die Keimfihigkeit
einer Pollensorte oder das Wachstum der Pollenschliuche kann
geringer als bei einer anderen Sorte sein, oder die unvollkommen

g%
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parasterile Pollenart kann gegeniiber einer anderen bei dem Auf-
finden der Eier im Nachteile sein.

Die Folge der unvollkommenen Parasterilitit ist also nicht
eigentlich eine Sterilitdt einer bestimmten Kreuzung; vielmehr ist
nur in Bestdubungen mit Pollenmischungen der eine Teil der Mi-
schung gegeniiber dem anderen im Nachteil und wird ganz oder
teilweise durch diesen von der Befruchtung ausgeschlossen. Nur
wenn durch den gehemmien Pollen gleichzeitig auch duferlich an
den Nachkommen sichtbare Eigenschaften iibertragen werden, ist
das Vorhandensein einer unvollkommenen Parasterilitit feststell-
bar. Diese Eigenschaften treten dann in der Nachkommenschaft
nicht in den Zahlen auf, die bei freier, durch keine Gonenkonkur-
renz gehemmter Spaltung zu erwarten sind, sondern sie sind sel-
tener. Da ein Ausfallen von Nachkommen aber durch die verschie-
densten Komplikationen bedingt sein kann, so muBl in jedem
Einzelfalle durch besondere Methoden erst nachgewiesen werden,
ob es sich um die Auswirkung einer unvollkommenen Parasterilitit
handelt. Ob es sich dann weiterhin bei der Konkurrenz der verschie-
denen Pollensorten, die durch die Parasterilitit bedingt wird, um
die Wirkung von bereits vorhandenen Verschiedenheiten handelt,
oder ob die eine Pollensorte auf die Entwicklung der anderen hem-
mend einwirkt, muB fiir jeden Fall gesondert entschieden werden.
Beide Fille finden wir verwirklicht.

Die Bestdubungen mit Pollenmischungen kénnen auf zweierlei
Weise ausgefithrt werden. Entweder man mischt den Pollen ver-
schiedener Pflanzen kiinstlich miteinander, wobei die ohne Elimi-
nation zu erwartende Spaltung von dem gewéhlten Mischungsver-
hiltnis abhingt. Oder aber man benutzt den Pollen heterozygoter
Pflanzen, der infolge der MENDEL-Spaltung natiirlich ,,gemischt*
ist. Hier ist das gefundene Ergebnis mit dem bei freier MENDEL-
Spaltung zu erwartenden idealen Spaltungsverhiltnis zu ver-
gleichen.

Es muB hier noch betont werden, daB eine sichere Unterschei-
dung zwischen einer unvollkommenen Parasterilitdt und einer un-
vollkommenen echten Sterilitit des Pollens bzw. der Pollen-
schlduche nicht immer durchgefiihrt werden kann. Entsprechend
der eingangs gegebenen Definition wiirde eine echte Sterilitatimmer,
d.h. in jeder Selbstung oder Kreuzung auftreten, eine Parasterilitat
dagegen nur in manchen Verbindungen. Bei mehreren Pflanzen-
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arten kann aber nur eine Art von Kreuzungen gepriift werden,
eben die, in der sich die Parasterilitit findet. Es bestehen bei-
spielsweise bei einigen Pflanzen, die im ménnlichen Geschlecht
heterogam sind, Unterschiede der Wachstumsgeschwindigkeit der
ménnchen- und weibchenbestimmenden Pollenschliuche. Da hier
immer nur eine Art von Kreuzung méglich ist, nimlich Weib-
chen x Miannchen, so ist eine Unterscheidung zwischen echter
Sterilitit und Parasterilitit nicht durchfithrbar.

b) Unvollkommene Parasterilitdt, bedingt durch
herabgesetzte Keimfahigkeit des Pollens.

Einen Unterschied der Keimfihigkeit des Pollens glaubt
KEARNEY (1923) nach der Bestdubung von Baumwollpflanzen mit
einer Mischung von Pollen der dgyptischen Baumwolle ( Gossypium
barbadeuse) und von Uplandbaumwolle ( G. hirsutum) feststellen zu
kénnen.

Wenn jede der beiden Pollenarten fiir sich benutzt wurde, dann
waren die Bestdubungen beide erfolgreich und ergaben in dem
einen Falle reine dgyptische Baumwolle, in dem anderen Bastarde
der beiden Formen. Wenn dagegen eine Pollenmischung auf die
Narben der beiden reinen Ausgangsformen gebracht wurde, dann
erwies sich sowohl auf dgyptischer wie auf Uplandbaumwolle der
eigene Pollen als wirksamer. Wie bereits Barrs (1911) feststellte,
erhilt man bei solchen Bestdubungen etwa 90% miitterliche Nach-
kommen und nur etwa 10% Bastarde. KrarNEY und HARRIsON
(1923) fanden nach der Bestiubung mit einer méglichst gleich-
mafigen Mischung von Pollen der beiden Typen in der Nach-
kommenschaft eines Individuums der &dgyptischen Baumwolle
unter 2349 Pflanzen 25,8% Bastarde und in der Nachkommen-
schaft eines Individuums der Uplandbaumwolle unter 1419 Pflan-
zen 27,2% Bastarde, an Stelle von je 50%. Da KEARNEY und
Harrisox (1923) der Nachweis einer verschiedenen Wachstums-
geschwindigkeit der zweierlei Pollenschliuche nicht gelang (vgl.
spater S.159), glauben sie ein verschiedenes Verhalten bei der
Keimung annehmen zu miissen.

In dieser Annahme wurde KEARNEY (nach Jones 1928) durch
den Ausgang des folgenden Experimentes bestirkt. Die Narbe der
Baumwolle ist, wie Abb. 52 zeigt, verhaltnismaBig lang, und es ist



134 Die Parasterilitit der hoheren Pflanzen.

daher moglich, Bestdubungen mit verschiedenem Pollen an rdum-
lich getrennten Narbenstellen, die von den Samenanlagen im
Fruchtknoten annihernd gleich weit entfernt sind, vorzunehmen.
Es wurden nun in dem einen Experiment die beiden Pollen-
sorten untereinander gemischt auf die Narbe gebracht, in
einer anderen Versuchsserie dagegen ge-
trennt auf verschiedene Seiten der Narbe
aufgetragen. In dem ersten Falle entstanden
13,6% Bastarde in der Nachkommenschaft,
in dem zweiten dagegen 33,4% Bastarde. Der

3
by
-\2

Abb. 52. Baumwollbliite (1) und Narbe (2) starker vergréBert. (Nach Photographien von
KEARNEY 1923.)

Unterschied zwischen den beiden Versuchen betragt 19,8 == 1,63
und ist also einwandfrei nachgewiesen.

Aus diesem Ergebnis schlieft also KEARNEY (1928),2 daf bei der
Mischbestdubung der eigene Pollen den in unmittelbarer Nachbar-
schaft befindlichen Pollen der anderen Varietdt in der Keimung
hindert. Durch diese Versuche ist jedoch nur der hemmende Ein-
fluBl des eigenen Pollens auf den fremden Pollen bei unmittelbarer
Nachbarschaft an sich nachgewiesen. Ob sich diese Hinderung bei
der Keimung oder in der ersten Zeit des Wachstums der Pollen-
schlduche auswirkt, ist noch nicht sichergestellt. Die Tatsache,

1 Zitiert nach Jones (1928).
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daB auch noch bei Bestiubung getrennter Narbenteile mit den
beiden Pollenarten eine deutliche Benachteiligung des fremden
Pollens festzustellen ist, kann man sogar eher als ein Anzeichen
dafiir deuten, daf nicht die Keimung, sondern das Wachstum der
Pollenschliuche gehemmt wird.

¢) Unvollkommene Parasterilitat, bedingt durch eine
Hemmung des Wachstums der Pollenschléduche.

a) Allgemeines. In der weitaus iiberwiegenden Mehrzahl der
Fille, in denen eine unvollkommene Parasterilitit sicher nach-
gewiesen ist, handelt es sich um eine Folge einer verschiedenen
Wachstumsgeschwindigkeit zweier gleichzeitig auf die Narbe ge-
brachter Pollensorten. Das Wachstum der einen Sorte von Pollen-
schlduchen ist etwas langsamer, so da die Pollenschlauche die
Samenanlagen an sich zwar rechtzeitig, d. h. vor dem Verwelken
der Bliite, erreichen, aber doch spiter als die anderen Pollen-
schlauche. Wenn die schnellwiichsigen Pollenschlduche zahlreich
genug sind, dann sind die anderen praktisch von der Befruchtung
ausgeschlossen ; sie sind parasteril geworden. Es kommt zu einem
Wettlauf der Pollenschliuche, den wir mit HERIBERT-NILSSON
(1923) als Zertation bezeichnen. Wir beriicksichtigen hierbei nicht,
wann sich die verschiedene Wachstumsgeschwindigkeit bemerkbar
macht, ob bereits bei der Keimung oder erst spater.

Ob es sich hierbei nun um eine Beschleunigung des Wachstums
der einen Art von Pollenschliuchen handelt oder um eine Hemmung
des Wachstums der anderen, ist eine Frage, die wir nicht ent-
scheiden kénnen. Da beide Sorten von Schlduchen die Samen-
anlagen rechtzeitig zur Befruchtung erreichen konnen, so kénnten
wir sowohl das langsamere wie das schnellere Wachstum als das
,»normale‘ bezeichnen und davon ausgehend von geférdertem oder
gehemmtem Wachstum sprechen. Eine solche Festsetzung wire
aber durchaus willkiirlich.

Wenn wir uns das Wachstum der zweierlei Pollenschlduche
graphisch veranschaulichen wollen, dann kénnen wir auf dhnliche
Schemata zuriickgreifen, wie wir sie oben bei der Besprechung der
vollkommenen Parasterilitit und der Pseudofertilitit benutzten.
Diese Schemata gehen aber im vorliegenden Falle nicht auf tat-
sichliche Messungen des Wachstums zuriick.
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In Abb. 52 sind die durchschnittlichen Wachstumskurven der
langsamen und der schnellen Pollenschliuche eingezeichnet und
die entsprechenden Verteilungskurven, wobei die beiden Varia-
tionsbereiche sehr stark transgredieren. In jedem Einzelfalle hangt
das Versuchsergebnis, der Grad der Parasterilitit, von dem Grade
der Transgression der beiden Verteilungskurven ab. Im Extrem
fehlt jede Transgres-
sion, und die lang-
samsten  Varianten
der schnellen Gruppe
wachsen schneller als
die &dulersten Plus-
varianten der lang-
samen Gruppe. Oder
aber die Transgres-
sion ist so stark, dafB}
die Unterschiede der
Wachstumsgeschwin-
digkeit kaum festzu-
stellen sind.

Wir wiesen oben
bei der Besprechung
der  vollkommenen
Parasterilitiat wieder-

holt darauf hin, daf}

Abb. 53. Wachstums- und Verteilungskurven fertiler (F)  dje Wachstumsge-
und unvollkommen parasteriler (H) Pollenschlduche.

schwindigkeit  der
Pollenschliuche weitgehend von dulleren und inneren Faktoren
modifiziert wird. Das gleiche werden wir auch bei der unvoll-
kommenen Parasterilitdt finden. Die. Hemmung des Wachstums
sndert sich mit der Temperatur, mit dem Entwicklungszustand
der ganzen Pflanzen, der Fruchtknoten oder des Pollens und héngt
auch von der Anwesenheit modifizierender Erbfaktoren ab.

Ein histologischer Nachweis des Vorhandenseins einer unvoll-
kommenen Parasterilitit ist aus technischen Griinden nicht mog-
lich. Der Beweis muB} daher indirekt gefithrt werden. Die Metho-
den, die hierbei vor allem in Betracht kommen und deren Aus-
arbeitung wir vor allem CorrEns (1917, 1918, 1921a und b, 1924)
verdanken, sollen nun ausfiihrlich besprochen werden. Sie zielen alle
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darauf hin, die Konkurrenz der Pollenschlduche nach der Bestiubung
mit Pollenmischungen durch besondere Versuchsbedingungen abzu-
schwdchen oder gar aufzuheben oder sie im Gegenteil 2u verstirken.,

p) Nachweismethoden. Spérliche Bestdubung. CoRRENS
(1917) untersuchte die Geschlechtsvererbung bei der ditzischen
Lichtnelke Melandrium album, bzw. rubrum, bei der das ménnliche
Geschlecht das heterogametische ist. Es werden sowohl ménnchen-
wie weibchenbestimmende Pollenkérner und -schlauche gebildet.
Diese wachsen jedoch im Griffel mit verschiedener Geschwindigkeit,
und zwar wachsen nach CorrENs die weibchenbestimmenden
Pollenschlduche im Durchschnitt schneller. Bei dem Nachweis
dieser Verschiedenheit geht CorrENS davon aus, dafi ,,das Ver-
haltnis zwischen der Zahl der befruchtungsfihigen Samenanlagen
(mit je einer Eizelle) im Fruchtknoten und der Zahl der Pollen-
korner (mit je einer generativen Zelle und je zwei Spermakernen),
die auf die Narbe kommen, von Einfluf} sein muBl. Sind so viel
Samenanlagen vorhanden als Pollenkérner geboten werden oder
mehr Samenanlagen, so ist die Konkurrenz um die Eizellen so
weit als moglich ausgeschaltet. Das dann beobachtete Geschlechts-
verhéltnis in der Nachkommenschaft muf} sich dem mechanischen
nihern oder ihm sogar entsprechen, wenn eine Konkurrenz, wie
wir sie angenommen haben, die einzige Ursache der Abweichung
war. Wird umgekehrt ein Uberschu von Pollen zur Bestdubung
verwendet — dall das Mehrfache der Zahl der Samenanlagen im
Fruchtknoten und mehr als gewohnlich . . . auf die Narbe gelangt —,
so ist die Konkurrenz um die Samenanlagen gesteigert, und das
Zahlenverhiltnis der Geschlechter muf} sich bei der Nachkommen-
schaft noch weiter vom mechanischen Verhédltnis entfernen, als es
unter gewdhnlichen Verhaltnissen tut® (1917, S.694).

Die Versuchsergebnisse von CorrENs an Melandrium (1917,
austfiihrlicher 1921), die in Tabelle 23 zusammengestellt sind,
zeigen die Richtigkeit der Ableitung. Bei spérlicher Bestdubung,
d. h. wenn nur etwa 400 Pollenkérner auf die Narbe gebracht
wurden, erhilt man das ideale Spaltungsverhiltnis, etwa gleich-
viel Mannchen und Weibchen. Bei extrem reichlicher Bestéu-
bung, d. h. wenn die Anzahl der schneller wachsenden weibchen-
bestimmenden Pollenschlduche sehr grof ist, dann iiberwiegen
die Weibchen in hohem Mafle in der Nachkommenschaft (etwa



138 Die Parasterilitit der hoheren Pflanzen.

Tabelle 23. Bestdubungsversuche an Melandrium mit verschieden
groBen Pollenmengen (zusammengestellt nach CorrENs, 1921b,

Tab. 4—6).
K Gesamtanzahl | Anzahl % & erw. | Differenz
reuzung Pflanzen 3 ? 500% | gef.-erw.
Spirliche Bestdubung,
499D x 499 H 987 526 53,29 | +1,59 +3,29
499 A4 x 499 H 853 440 51,58 | +1,11 +1,58
37b x 37 3065 1534 | 50,05 : +£0,90 +0,05
499 W X 499 M 1048 519 49,63 | +1,54 -0,47
499T x 499 M 1333 623 46,74 | +1,37 -0,26
499 AC x 499 M 924 463 50,11 | +£1,66 +0,11
MiBig reichliche Bestdubung.
154111 x 220 111 2872 1170 40,74 | +0,93 —-9,26
21111 X 225 11T 1248 525 42,07 | +142 -17,93
2561 x 22b101 1223 393 32,13 | £143 | 17,87
Reichliche Bestdubung.
37b x 37 2355 ‘ 842 | 3575 | +1,05 | - 14,25

35% Minnchen und 65% Weibchen). Bei miBig reichlicher Be-
stdubung, etwa 2500 Pollenkdrner pro Fruchtknoten mit etwa
350 Samenanlagen, erhalten wir auch einen mittleren Wert fiir die
Anzahl von Minnchen, etwa 32—43%.

Ganz gleichsinnig verliefen auch die Versuche von CorreNs
(1922) mit dem di6zischen Sauerampfer Rumex acetosa (Tab. 24).
Auch hier ist, wie bei Melandrium, das minnliche Geschlecht das
heterogametische, und die weibchenbestimmenden Pollenschliuche
wachsen schneller als die mannchenbestimmenden. Bei reichlicher
Bestaubung fand CoRRENS 6—12% Méannchen in der Nachkommen-
schaft, bei sehr spirlicher Bestdubung dagegen etwa 30% Minn-
chen und entsprechend 70% Weibchen.

Tabelle 24. Bestdubungsversuche an Rumexr acefosa mit ver-
schieden groBen Pollenmengen (zusammengestellt nach
CorrEns, 1922, Tab. 2).

Viel Pollen Wenig Pollen
Eltern |Anzahi| An- | 1 anzani| An- ‘ ) ]
o . Diffi o v. | Diff
B | o | | e (i ) o | g, | B
AXD|1175|148 12,60 | + 1,46 | — 37,4011152 334‘[28,99 +1,47 | —21,01
BxE|1145| 88| 7,68 |+1,48| — 4232|1118 (365 32,65 |+ 1,50 | —17,35
C X E|1109| 70| 6,31 |+1,501 — 43,69 | 1140 |354 31,05|+1,48| —18,95
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Es ist auffallend, dal} auch bei spérlicher Bestaubung immer
noch ein betrichtliches Defizit an Minnchen sich findet, immer
noch etwa 30% an Stelle von 50%. Wir kommen darauf noch
weiter unten zuriick (S. 141).

Seit langerer Zeit diskutiert HERIBERT-NILSSON die Vererbung
des Rotnervenfaktors bei Oenothera Lamarckiana (1911—1925) und
ist zu dem Schlull gekommen, daf} auch hier ein Erbfaktor kom-
plizierend eingreift, der das Wachstum der Pollenschlduche, die den
WeiBnervenfaktor iibertragen, im Vergleich zu dem der Pollen-
schlduche mit dem Rotnervenfaktor herabsetzt. Diese Wachstums-
hemmung duflert sich sowohl bei der Riickkreuzung heterozygot
rotnerviger Pflanzen zu homozygot weillnervigen, als auch bei der
Kreuzung der Heterozygoten untereinander. Eine Komplikation
bedeutet es allerdings, dafl die homozygot rotnervigen Pflanzen
nicht lebensfiahig sind, wie man schon seit langem vermutet hat und
wie es neuerdings Hiorrr (1927) einwandfrei nachgewiesen hat.

Die Unterscheidung zwischen Bestdubungen mit viel oder wenig
Pollen fithrte HERIBERT-N1LSSON (1923) nicht, wie CorRENS, auf
Grund der ungefihren Anzahl der Pollenkorner, die zur Bestdu-
bung benutzt worden waren, durch, sondern auf Grund der in einer
Kapsel erhaltenen Samen (Tabelle 25). Er findet bei einer geringen
Anzahl von Samen (bis etwa 200 Samen pro Kapsel), die auf eine
sparliche Bestdubung schlieflen 148t, eine Spaltung in der Nach-
kommenschaft geselbsteter heterozygoter Rotnervenpflanzen, die
dem erwarteten idealen Verhiltnis 2 Rr: 1 rr (die BR-Homozygo-
ten werden ja als Zygoten eliminiert) entspricht. Bei reichlicher

Tabelle 25. Bestdubungsversuche an Oenothera Lamarckiona mit
verschieden grofen Pollenmengen (zusammengestellt nach
HEeriBerT-NiLsson 1925, Tab. 1).

Anzabl \ .
Anzahl Samen | Anzahl . o ] erw. Differenz
per Kapsel | Pflanzen Wel[?;;(;rven ; % 17 | 33,3% | gef.-erw.
|
1—100 427 146 34,29 +1,81 + 0,96
100—200 336 110 32,74 +2,57 - 0,59
200—300 91 32 35,16 +4,94 | + 1,83
Reichlich 318 69 21,70 +2,64 | -11,63

Bestaubung dagegen wird ein Teil der r-Pollenschlauche von den
R-Schlduchen verdringt, und wir finden ein deutliches Fehlen von
weillnervigen Pflanzen (etwa 21% an Stelle von 33%).
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Bei Datura fand Sirks (1926b) in der Nachkommenschaft von
Pflanzen, die fiir den Faktor fiir violette Bliitenfarbe P, bzw.
weille Bliitenfarbe p und den Faktor fiir stachelige Friichte S bzw.
stachellose Friichte s heterozygot waren, eine von den erwarteten
idealen Verhiltniszahlen abweichende Spaltung. Mit Hilfe verschie-
dener Methoden konnte SIRKS nachweisen, ,,daB es sich hier um die
Auswirkung eines verschiedenen Wachstums der Pollenschliuche
handelt*‘. Er bestdaubte unter anderen homozygot rezessive Pflan-
zen (ppss) mit viel und wenig Pollen der heterozygoten (PpSs). Die
Abweichungen von dem erwarteten Verhéltnis 25% :25% :25% :25%
sind in Tabelle 26 angegeben. Aus den Zahlen geht deutlich hervor,

Tabelle 26. Bestdubungsversuche an Datura Stramonium mit ver-
schieden groBen Pollenmengen (zusammengestellt nach Sirks,
1926b, Tab. V).

An. Abweichung von 25% | APWelehungvon
Pollen zahl l °
PpSs J Ppss \ ppSs ' ppss  Pp ] Ss
Reichlich . . |1085| —3,1% | —6,3% | +6,5% | +2,8% | ~9,4% | +3,4%
Wenig . . .| 725| -1,7 | -3,2 +3,7 |1 +1,2 | —-49 | +20

daB die Konkurrenz nach spérlicher Bestaubung schwicher ist als
nach reichlicher Bestdubung, und daB daher die Abweichungen
von dem idealen Spaltungsverhaltnis in diesem Falle geringer sind.

Die Methode der spérlichen Bestaubung wandte Boxp (1927)
bei der Untersuchung der Vererbung der Samenfarbe und Form
der Erbse an. Seine Zahlen sind jedoch zu gering, als dal} ein
naheres Eingehen auf diese Versuche notwendig wire.

RENNER (1919) hat angegeben, daf} in der Kreuzung zwischen
Oenothera biennis X 0. Lamarckiana die zweierlei Pollenschlduche
von Lamarckiona, velans und gaudens, verschieden schnell wachsen.
Da jedoch die in aufeinanderfolgenden Jahren von ihm ange-
stellten Versuche (1919, S. 319) mit spérlicher und reichlicher Be-
stdubung einander widersprechen, sei auf diese Verhiltnisse nicht
weiter eingegangen.

Wenn wir nun auf die Ergebnisse der Experimente mit spér-
licher und reichlicher Bestdubung zuriickblicken, so finden wir in
allen Fillen bei spirlicher Bestdubung eine deutliche Verminderung
oder vollige Aufhebung der Konkurrenz zwischen den beiderlei Pollen-
schlauchtypen.
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Wahrend bei Melandrium und bei Oenothera Lamarckiana die
Konkurrenz tatsichlich aufgehoben ist, bleibt sie bei Rumex zwar
in abgeschwichtem MaBe, aber immerhin doch noch erhalten.
Dieser Unterschied ist leicht zu verstehen, wenn man mit CoRRENS
(1922) die anatomischen Unterschiede dieser Pflanzen beachtet.

Bei Melandrium und bei Oenothera befindet sich im Frucht-
knoten immer eine gréflere Anzahl befruchtungsfihiger Narben,
und einige Hundert Pollenschliuche finden befruchtungsfihige
Eier in jedem Fruchtknoten. Bei spérlicher Bestiubung werden
also kaum mehr Pollenkorner auf die Narbe gebracht als Samen-
anlagen vorhanden sind.

Bei Rumex enthélt der Fruchtknoten dagegen immer nur eine
einzige Samenanlage mit nur einem befruchtungsfihigen Ei. Nur
ein einziger Pollenschlauch in jedem Fruchtknoten findet ein un-
befruchtetes Ei vor. Dal hier bei spéarlicher Bestdubung die Kon-
kurrenz iiberhaupt abgeschwicht ist, konnen wir nur dadurch er-
kldren, dal die Variationsbreite der beiden Kurvenscharen sehr
weit ist, und dafl gelegentlich einzelne der an sich langsameren
Pollenschlauche ebenso schnell wachsen wie die schnellsten Pollen-
schlduche der anderen Gruppe.

Verinderung der Weglidnge. Eine zweite Methode des
Nachweises einer verschiedenen Wachstumsgeschwindigkeit der
Pollenschlduche geht von der Voraussetzung aus, daf die Ent-
fernung der beiden Sorten von Pollenschliuchen wihrend des
Wachstums im Griffel immer gréBer wird.

Wir konnen eine derartige Zunahme des Abstandes der beiden
Gruppen von Pollenschlduchen im Leitgewebe vor allem bei der
Annahme einer stetigen Wachstumsgeschwindigkeit erkliren. Eine
bestimmte Stelle des Griffels (Abb. 54, 4) wird von der Mehrzahl
der schnelleren Pollenschléduche (F) vor dem Gros der langsameren
Pollenschlduche (H) erreicht. Nachdem ein lingeres Stiick des
Weges zuriickgelegt ist (B), sind die geforderten Pollenschliuche
noch mehr im Vorteil und die beiden Verteilungskurven iiber-
schneiden sich entsprechend weniger.

Wenn die Wachstumsgeschwindigkeit dagegen nicht stetig ist,
sondern stéindig zunimmt, so hingt es von der Art der Beschleuni-
gung der beiden Geschwindigkeiten ab, wie sich ihr Verhiltnis zu-
einander dndert. Es lieBen sich hierbei sowohl Fille konstruieren,
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in denen der Abstand der beiden Kurven bald nach der Keimung
schon anndhernd gleich bleibt, wo also ein Unterschied der Wachs-
tumsgeschwindigkeit nur kurz anfangs besteht (Abb. 55, F und H,),
und andere Fille, in denen der Unterschied der Wachstums-
geschwindigkeit sich standig vergréBert (F und H,). Im ersten Falle

> Ldnge aer Fo/ler

— Warchstumsdawer

Abb. 54. Schema der Wachstums- und Verteilungskurve
konkurrierender Pollenschliuche (Erklirung im Text).

bleibt die Trans-
gression der Ver-
teilungskurven  der
F- und H,-Pollen-
schlduche unabhingig
von der Linge des
zuriickgelegten We-
ges. Die Wachstums-
kurven ¥ und H,
verlaufen parallel. Tm
zweiten Falle diver-
gieren sie dagegen
(F und H,), und die
beiden Verteilungs-
kurven transgre-
dieren nach Zuriick-
legen eines groferen
Wegstiickes (B) stér-
ker als anfangs (4).
Nur in dem zwei-
ten Falle hat die
Linge des zuriick-
gelegten Weges einen
Einflul auf die
Starke der Konkur-
renz der zweierlei
Pollenschlduche, in-
dem die im Wachstum

gehemmten gegeniiber den geférderten immer mehr ins Hinter-
treffen kommen.
In dem anderen Falle wird ein Variieren der Weglinge trotz
Vorhandenseins einer unvollkommenen Parasterilitit auf das End-

ergebnis obhne EinfluB} sein.

Ein positiver Ausfall eines Versuches, den Grad der Parasterilitit
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durch Variieren des Weges zu beeinflussen, spricht fiir das Vorliegen
einer Zertation, ein negativer Ausfall beweist aber zundchst noch nichts.

Um die Weglinge zu variieren, hat CorrRENS (1921) bei Melan-
drium den Pollen entweder auf die Narbenteile, die an der Spitze
des Griffels (S in Abb. 56) liegen, iibertragen oder auf die Narben-
teile an der Basis des
Griffels (Bin Abb.56).
Dieses  Experiment
war bei Melandrium
deshalb  verhaltnis-
méBig leicht durch-

olilenschiauche

(v

—> Lange aer

— Wachsrumsaaver

Abb. 55. Schema der Wachstums- und Verteilungskurve  Abb. 56. Stempel von Melan-
konkurrierender Pollenschlduche (Erklirung im Text). driuwm. (Nach CORRENS 1921.)

fithrbar, da, wie Abb. 56 zeigt, die Narben fast die ganze Liange des
CGriffels entlang laufen. Tmmerhin bestanden doch einige Schwierig-
keiten, So ist die Narbe an der Griffelspitze breiter als an der Basis,
und es wire denkbar, daB sich daraus bei der Ubertragung der

gleichen Pollenmenge auf Spitze und Basis verschiedene Keimungs-
bedingungen ergeben.
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Die Versuchsergebnisse sind in Tabelle 27 zusammengestellt.
Die Verschiebung des Geschlechtsverhiltnisses in der Nachkom-
menschaft, die als eine Folge der bei der Bestdubung der Griffel-
basis erwarteten Herabsetzung der Konkurrenz zwischen den
schnellen weibchenbestimmenden und den langsamen ménnchen-
bestimmenden Pollenschliuchen sich einstellt, ist nicht sehr aus-
geprigt. Wenn auch die einzelnen Werte statistisch nicht ge-
sichert sind, zeigen sie doch mit nur einer Ausnahme eine gleich-
sinnige Verschiebung in der erwarteten Richtung an. Die eine
Ausnahme beruht wohl darauf, daB hier gar keine Konkurrenz
zwischen Pollenschlduchen bestand.

Tabelle 27. Abhdngigkeit der Pollenschlauchkonkurrenz bei
Melandrium von der Wegldnge (zusammengestellt nach CorrENs
1921b, Tab. 15—17).

Griffelspitze Griffelbasis
— Differenz
Eltern Gesamt- | An- Gesamt- | An- Basis-
anzahl | zahl | % & | anzahl | zahl | % & Spitze
Pflanzen| & Pflanzen| @&
36C 638 230 | 36,05 837 309 | 36,06 | -+ 0,01
36F 732 256 | 34,97 809 306 | 37,82 | +2,85
374 793 343 | 43,26 491 258 | 52,55 | +9,29
37B 1011 422 | 41,74 | 1271 562 | 44,22 | +248
66 x 370 3145 | 1370 | 43,56 | 2422 | 1098 | 45,33 | +1,77
499D x 499 H 1298 697 | 53,70 | 1334 684 | 51,27 | —2,43

,,Ob die Bestdubung mit gleichen Pollenmengen an der Griffel-
spitze oder dem Griffelgrund auf gleich breiter Zone erfolgt, hat
also auf das Geschlechtsverhiltnis unter den Nachkommen einen
merklichen Einfluf, aber nur bei Verwendung des Pollens gewisser
Minnchen, offenbar solcher, deren beiderlei Pollensorten sich in
der mittleren Zuwachsgeschwindigkeit ihrer Schliuche unterschei-
den. KEs bleibt aber fraglich, wieviel davon auf Rechnung der
geringeren Moglichkeiten zur Keimung beim Griffelgrund und die
dadurch herabgesetzte Konkurrenz zu setzen ist, und, wieviel auf
Rechnung des weit kiirzeren Weges von dort bis zu den Samen-
anlagen. Beide Umsténde wirken gleichsinnig auf eine Zunahme
der Mannchen nach Bestdubung des Griffelgrundes. Der lingere
Weg von der Griffelspitze aus bedingt einen Vorteil der Weibchen-
bestimmer dadurch, daf} die Zufalls-,,Vorgabe der minnchen
bestimmenden Pollenkérner auf der bestiaubten Querzone von den
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Schlduchen der weibchenbestimmenden Pollenkérner leichter ein-
geholt werden kann. Sie betrigt etwa 3—4 mm bei einer Linge
der ganzen Bahn von durchschnittlich etwa 20 mm* (CoRRENS

1921 b, 8. 353).

Auch bei gewissen Mais-
kreuzungen ist eine Verénde-
rung der Stirke der Konkur-
renz von zwei Pollenschlauch-
sorten bei einer Anderung des
Weges durch Jones (1922)
und P.C.MANGELSDORF (1929)
beobachtet worden.

Jones (1922) Dbestdubte
weillen glatten Spitzmais und
gelben runzeligen SiiBmais
mit kiinstlich hergestellten
Mischungen des Pollens der
beiden Sorten. Hierbei ergab
sich, daB zwischen den zweier-
lei  Pollenschlduchen eine
Konkurrenz besteht, bei der
jeweils der eigene Pollen im
Vorteil ist, also sowohl bei Be-
stdubung des Spitzmaises mit
der Pollenmischung der Spitz-
maispollen alsauch umgekehrt.
JoNEs glaubt nun, daB es sich
bei dieser Konkurrenz um eine
Wirkung einer verschiedenen

Wachstumsgeschwindigkeit
der Pollenschlduche handelt
und sucht den Unterschied da-
durch zu verringern, daf@} er die
Strecke, auf der sich dieser
,, Wettlauf*“ abspielt, d. h. die
Narbe, verkiirzt.

Abb. 57. Maiskolben mit den langen Narben
nach Entfernung der Hiillblatter. (Nach einer

Photographie von JONES 1922.)

Den Bau eines befruchtungsreifen Maiskolbens miissen wir hier
kurz besprechen. Die Narben héingen in einem dichten Biischel aus
den Hiillblittern des Kolbens heraus. In jeder Narbe spielt sich,

Brieger, Selbststerilitit.

10
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ahnlich wie bei Rumez, der Konkurrenzkampf zwischen den beiden
Pollenschlauchsorten ab. Der eine zuerst angekocmmene Pollen-
schlauch befruchtet die einzige Samenanlage jedes Fruchtknotens.
Die Narben erreichen eine Linge bis zu 50 cm. JoONES verkiirzte
nun diesen Weg betrichtlich, indem er die Narben vor der Befruch-
tung dicht iber dem Kolben abschnitt und die Pollenmischung auf
die Schnittfliche streute. Der Abstand, der dann von den Pollen
noch durchwachsen werden muf, hangt von der Stellung der Bliite
an der Kolbenachse ab. Er betragt bis zur Spitze der Kolben etwa
5 cm, bis zur Basis etwa 15 em. Wenn man sich den Kolben in eine
obere und eine untere Hilfte geteilt denkt, dann ist der Weg, den
die Pollenschlauche im Durchschnitt bei der Befruchtung der Bliiten
in der oberen Halfte zuriicklegen miissen, um durchschnittlich 5 ecm
kiirzer als der Weg bis zu den Bliiten der unteren Hélfte. Wenn
nun die Uberlegenheit der schnelleren Sorte von Pollenschliuchen
mit zunehmendem Wege auch steigt, dann miilite also die Kon-
kurrenz in der unteren Hélfte der Kolben schirfer sein als in der
oberen. Da im vorliegenden Falle der Pollen bei Kreuzung lang-
samer wichst als bei Selbstbestiubung, so muB also die an sich
schon geringe Zahl von Bastardkérnern in der unteren Kolben-
halfte geringer sein als in der oberen. Die von JoxEs (1922) ge-
fundenen Zahlen sind in Tabelle 28 wiedergegeben.

Tabelle 28. Abhéngigkeit der Pollenschlauchkonkurrenz von
der Weglinge bei Zea Mays (nach Jongs, 1922, Tab. II).

| |

3 | A | Prozentsatz =~ Bastardkérner 0

£ Vater nzahl | ohere Hilfte | untere Halfte ‘ bere —untere

g ! Kérner | Hilfte

= | in% | in %
41 a1+81| s2 | 199 | o |+ 145
Bl1 A1+ B1{ 2387 17,23 \ 14,64 3 + 2,59
A2 |42 + B2| 4249 122 | 0,05 LT
B2 A2+ B2 1870 26,66 | 23,01 ‘ + 3,65
A3 A3 + B3 1570 0,25 i 0,00 ‘ + 0,25
B3 ‘ A3 + B3 543 60,07 ‘ 57,14 + 2,93
A4 1 A4 + B4| 1959 | 2,54 | 0,32 ; + 2,22
B4 144 + B4 382 24,73 ; 13,78 ; +10,95
A5 145 + B5| 4090 010 0,20 . - 010
B5 A5+ B5| 1253 7843 | 71535 .+ 308

In der Tabelle 28 sind die Spitzmaisformen mit 4, die Sif-
maisformen mit B bezeichnet. Worauf die schirfere Konkurrenz
bei der Bestdubung des Spitzmaises im Vergleich zu den Bestiu-
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bungen des SiiBmaises beruht, haben wir oben (S. 125ff.) schon
besprochen. Daf die Konkurrenz, wie erwartet, in der unteren, von
der Bestaubungsstelle weiter entfernten Kolbenhélfte schirfer als
in der naheren, oberen Hilfte ist, zeigen die Zahlen deutlich. Die
Unterschiede sind, wie bei Melandriwm, nicht groBl und im einzel-
nen daher statistisch nicht gesichert, aber sie haben immer das
gleiche Vorzeichen und miissen daher beriicksichtigt werden.

Eine Reihe von Autoren hat festgestellt, daB sich bei der
Vererbung des Faktors fiir ,,Wachs“-Endosperm Abweichungen
von dem erwarteten Zahlenverhiltnis einstellen, die vermutlich
auf der Wirkung von Pollenschlauchfaktoren beruhen. Hinen siche-
ren Nachweis hierfiir konnte BRiNk (1925) dadurch erbringen, daf3
er in einer Versuchsserie die Narben 25 cm von dem oberen Kolben-
ende entfernt und in einer Parallelserie nur etwa 7,5 cm entfernt
bestdubte. Das Defizit an rezessiven Wachskérnern war im ersten
Falle betrachtlich hoher als im zweiten, wie man aus den Zahlen
in Tabelle 29 ersieht. Der Unterschied der Geschwindigkeit der
Wx- und wx-Pollenschlduche macht sich auf der kurzen Strecke
kaum, auf der langen aber sehr stark bemerkbar.

Tabelle 29. Abhiéngigkeit der Pollenschlauchkonkurrenz von
der Weglinge bei Zea Mays (nach BRINK, 1925).

Abstand :;3 gl =5 Erfolg der| Wachskorner Ab- Wahr-
dor Bo- | 22| § & | Bestiu- — 0 0| schein-
staubung | £ 5 | 9:© | bungen | An- o . €| licher
v.Kolben | & 7| <M % zahl l ? % Fehler
25,0 cm | 4250 | 1263 29,7 258 I 20,43 —4,57 +0,82

74, |4472| 3569 | 79,8 855 ' 23,97 —1,04 +0,49

Differenz ' 353 | £0,6

Noch weiter fithren die Untersuchungen von P. C. MANGELS-
DORF (1929). Wihrend bei den meisten Kreuzungen zwischen
Stérke- und SiB-(Zucker-)Mais der rezessive Charakter, das Zucker-
endosperm, normal herausmendelt, ergibt sich bei der Kreuzung
Zuckermais (su su) mit dem bereits mehrfach erwihnten Spitzmais
(,,Rice* oder ,,Squirrel Tooth* [Su Su]) ein ausgesprochenes Defizit
an Rezessiven. Es spalten durchschnittlich nur 15% Zuckermais-
kérner und 85% Stédrkemaiskorner heraus, an Stelle der Spaltung
in 25% und 75%. DaB es sich hierbei um die Wirkung von Para-

sterilitétsfaktoren handelt, ist bereits von CORRENS (1902) ver-
10*
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mutet worden. P.C. MANGELSDORF (1929) gelang es, einen bin-
denden Beweis zu erbringen, in dem er die Abhéingigkeit des Spal-
tungsverhiltnisses von der Entfernung der Bestdubungsstelle von
den Samenanlagen nachwies.

Bevor wir diese Experimente besprechen, miissen wir uns klar
machen, welche Spaltungsverhéltnisse im einzelnen zu erwarten
sind. Von den Eiern heterozygoter Su-su- Pflanzen enthalten 50%
den dominanten Su-Faktor und 50% den rezessiven su-Faktor. Die
gleiche Spaltung tritt auch beim Pollen ein. Wenn nun durch die
Wirkung eines Parasterilitdtsfaktors die Su-Pollenschlduche ganz
eliminiert wiirden, dann wirden wir in den Kolben 50% Zucker-
maiskorner (su su) erwarten miissen. Wenn jede Elimination fehlt,
dann erhielten wir 25% Zuckermaiskérner. Und wenn schlieB3lich
die su-Pollenschliuche eliminiert wiirden, dann fehlten Zucker-
maiskérner vollig.

In der ersten Versuchsreihe schnitt P. C. MaNGELSDORF (1929)
in der einen Serie von Kolben die Narbenbiischel 7—10 cm von der
Kolbenspitze entfernt ab. In einer zweiten wurden dagegen die
Narben samt der Kolbenspitze entfernt. Der Pollen wurde dann
auf die Schnittflichen aufgetragen. Unter Beriicksichtigung der
Kolbenlinge betrug der Weg der Pollenschliuche in dem einen
Falle 10—20 cm, in dem zweiten 0—10 cm. Die gefundenen Zah-
lenwerte (Tabelle 30) zeigen, dal} die Konkurrenz bei dem kiirzeren
Wege zwar noch recht scharf, aber doch schwicher war als bei
langerem Wege.

Tabelle 30. Abhingigkeit der Pollenschlauchkonkurrenz von
der Weglinge bei Zea Mays (zusammengestellt nach
P. C. MaNceLsDORF, 1929, Tab. I und II).

Anzahl Korner ! % Zuckerkorner

Kurzer Weg 11056 15,29 +0,73
Langer Weg 1933 12,21 +0,50
Differenz | 3,08 +0,88

Einen EinfluB der Weglinge auf die Stirke der Elimination fand
P. C. MANGELSDORF auch bei dem Vergleich der Anzahl der Zucker-
maiskorner in der oberen und unteren Kolbenhilfte. Unter 3806
Koérnern der oberen Hilfte waren 15,32% Zuckermaiskérner, unter
3500 Kornern der unteren Halfte etwas weniger, ndmlich 14,51%
Zuckermaiskérner.
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P. C. MANGELSDORF (1929) ging nun noch weiter, indem er ver-
suchte, durch Zerlegen der Kolben in mehr als zwei Teile ein ge-
naueres Bild von den Konkurrenzverhiltnissen zwischen den Su-
und den su-Pollenschlauchen zu bekommen. Beim Ausziihlen nor-
mal bestdubter Kolben geselbsteter Su-su-Pflanzen teilte er die
Kolben in Stiicke von je 2,5 cm Lénge und bestimmte in jedem Be-
zirk die Anzahl der Zuckermaisk6rner. Bei der Zusammenfassung
der Werte der einzelnen Kolben unterschied er zwei Gruppen von
Kolben: solche, die in irgendeiner Zone bis zu 25% Zuckermais-
korner enthielten (Gruppe 1) und solche, die immer weniger be-
safen (Gruppe II). (Tab. 31.)

Tabelle 31. Abhéngigkeit der Pollenschlauchkonkurrenz von
der Wegldange bei Zea Mays (zusammengestellt nach
P. C. MaxcELSDORF, 1929).

Mittlerer Abstand von der Kolbenspitze

250m | 50em | 75cm | 10,0 em | 12,5 cm | 150 em

GruppeI | 12,82% | 13,23% | 1549%
Gruppe IT| 15,18% | 15:83% | 14,61%

Im ganzen| 14,87% | 15,36% | 14,78%
+£0,70% | £0,61% | +0,61%

16,84% | 18,68% | 24,07%
13,37% | 12,36% | 15,04%
14,02% | 14,06% | 17,65%
+0,60% | +0,71% | £1,09%

Die Gesamtzahlen, vor allem aber die Zahlen in Gruppe I (Ta-
belle 31), geben ein auffallendes Resultat: Die Anzahl der Zucker-
maiskorner steigt hier mit zunehmendem Wege, anstatt, wie zu-
nachst erwartet, gerade abzunehmen. Bei GruppelI ist in dem
unteren Teile des Kolbens, also nachdem die Pollenschliuche auf
einer sehr langen Strecke miteinander konkurriert haben, die Wir-
kung der Parasterilitit ganz aufgehoben.

Da diese Zahlen jedoch statistisch wieder nicht ganz einwand-
frei sind, stellte P. C. MANGELSDORF noch ein besonderes Experiment
an, in dem die Pollenschléuche einen besonders langen Weg zuriick-
legen mufiten. Er bestdubte die Narben in einem Abstande von
etwa 20 cm von der Spitze des Kolbens. Die Kolbenlénge selbst
betrug etwa 12,5 cm. In diesem Experiment setzte nur ein Kolben
an, der dann wieder in Stiicke von 2,5 cm Breite zerlegt und so
ausgezihlt wurde. Die Ergebnisse waren die folgenden:

Zuriickgelegter Weg: 22,5 25,0 27,5 30,0 32,5 em.
% Zuckerkorner: 12,0 12,9 14,8 32,0 35,7%



150 Die Parasterilitit der hoheren Pflanzen.

Aus diesen Zahlen folgt, daB bei besonders langem Weg die Kon-
kurrenz zwischen den Su- und su-Pollenschliuchen nicht nur ouf-
gehoben wird, sondern zum Qegentetl umschligt: die su-Pollenschliuche
sind jetzt ausgesprochen im Vorteil.

Diese Umkehrung der Konkurrenzverhaltnisse kann auf ver-
schiedene Weise erkliart werden. Jedenfalls miissen wir annehmen,
daB sich der Verlauf der Wachstumskurven allm#hlich sehr #ndert,.

Eswire zuniichst moglich, daB, wie in Abb. 58 rechts, Schema T,
angegeben, zuerst die su-Schlauche betrichtlich langsamer als die
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Abb. 58. Schema der Wachstums- und Verteilungskurven konkurrierender Pollenschléiuche.
(Erklirung im Text.)

Su-Schlduche wachsen (bei A), daB dieser Unterschied im Laufe
des Wachstums, d. h. mit der Lange des zuriickgelegten Weges,
zundchst noch verstiarkt wird (bei B), dal dann aber ein Umschlag
kommt und die su-Schlduche schneller zu wachsen beginnen und
dabei schlieflich sogar die Su-Schlauche iiberholen (bei C).
Andererseits (Abb. 58, links, Schema I) ist es aber nicht aus-
geschlossen, daf} es eine Maximalléinge gibt, die die Pollenschlduche
erreichen kénnen. In diesem Falle wiirde die Geschwindigkeit, be-
vor dieses Maximum der Linge erreicht ist, wahrscheinlich allméh-
lich abnehmen und schlieBSlich bis auf 0 sinken. Die Wachstums-
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kurve hiatte dann die charakteristische S-Form, die wir oben (S. 39)
besprachen.

Einige Beobachtungen sprechen nun eindeutig- dafiir, dafl es
eine obere Grenze fir die Lange der Pollenschlduche beim Mais
gibt. Wihrend in der Regel kiinstliche Bestdubungen beim Mais
erfolgreich sind und Kolben mit gutem Kornansatz liefern, setzten
in den Experimenten nach Bestdubung der Narbenenden, also in be-
trachtlichem Abstande von den Samenanlagen, bei P.C. MANGELs-
DORF (1929) nur ein Kolben an und bei BRink (1925) nur 15 Kolben
unter 22 bestdubten. In den bereits oben (S. 147) erwidhnten Ver-
suchen Brinks (1925) setzten weiterhin nur 29,7% der bestaubten
Einzelbliiten bei Bestdubung der duflersten Narbenenden an gegen-
iiber einem Ansatz von 79,8% nach einer normalen Bestdubung
(vgl. Tabelle 29).

Wenn nun die Maximalldnge der Su-Pollenschlauche grofier ist
als die der su-Schlduche, dann konnen wir die Versuchsergebnisse
auf diese Weise erkliren, wie wohl das Schema I in Abb. 58 (links)
ohne weitere Erklirung verstindlich macht.

Bei der Wichtigkeit dieser Beobachtung wird man mit Span-
nung die genaue Nachpriifung dieser Befunde erwarten.

Unterbrechung des Weges. Diese dritte, zuerst von Hrri-
BERT-NILSSON (1915) vorgeschlagene Methode® beruht auf der ein-
fachen Uberlegung, daB man die langsamer wachsenden Pollen-
schlduche leicht dadurch ganz von der Befruchtung ausschlieen
kann, daB man den Griffel von dem Fruchtknoten dann abtrennt,
wenn die schnell wachsenden Pollenschlduche gerade die Frucht-
knotenhéhle erreicht haben, wihrend die langsameren Schliuche
noch nicht so weit gekommen sind. Da die Pollenschlduche nicht
auf der ganzen Linge lebend sind, sondern nur die durch Mem-

1 Diese Methode spielte ibrigens bereits in der ersten Hilfte des
vorigen Jahrhunderts eine wichtige Rolle, um zu sehen, “in what manner
the operation ( — das Abtrennen des Griffels —) interferes with the fructi-
fication of the *plant” (HErBERT, 1837, S. 350), wie es auch aus dem
folgenden Zitat deutlich hervorgeht: ,,Ein anderes Mittel, sich fiber die
Bewegung des Befruchtungsstoffes in den Narben und Griffeln zu unter-
richten, wurde von HEeNSCHEL (1828) an Hernimeris urticifolia versucht,
und von HERBERT (1837) an Rhododendron durch Abschneiden der Narbe
und der Griffel zu verschiedenen Seiten und in verschiedenen Léngen
vorgeschlagen (C. F. GARTNER, 1844, S. 380).
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branpfropfen abgetrennte Schlauchspitze, wird durch ein Abschnei-
den des Griffels mit den &lteren toten Teilen der Pollenschliauche
das Wachstum der Schlauchspitze nicht beeinfluft.

Welches Ergebnis das Abtrennen der Griffel mit den noch
zuriickgebliebenen Pollenschlduchen hat, hingt, wie HERIBERT-
Nirssow (1923) auseinandersetzt, davon ab, wie sehr die Varia-
tionsbereiche der Wachstumskurven der beiden Arten von Pollen-
schliuchen transgredieren. Wir wollen der Einfachheit halber die
schnell wachsenden Pollenschlsiuche mit A4, die im Durchschnitt
langsamer wachsenden mit B bezeichnen. Wir kénnen dann mit

Aa0 Rexner (1925, S. 150) und HERIBERT-

Q27779 Nmssow (1923, S.184) die folgenden Phasen

f des Vordringens der Pollenschliuche unter-
scheiden:

1. Nur Pollenschliuche A4,

2. allméhliches Eintreffen von B-Pollen-

Pollerschisuche) ! schlduchen,
f_,mmﬁ 1 d 3. gleiche Anzahl von 4- und B-Pollen-
ne T schlduchen,
i l 4. Uberwiegen der B-Pollenschliuche
/A und schlieBlich
( 5. ausschlieBliches Eintreffen von B-
! Pollenschlduchen.
Die relative Dauer der einzelnen Phasen
ADD. 59. Schema des héngt von dem AusmaBe der Transgression

,Abschneideversuches” bei . O K
Konkurrenz zweier Pollen- der beiden Variationsbereiche ab.

sehlauchsorten (4 und B). Wenn das Abtrennen des Griffels recht-
zeitig noch in der ersten Phase erfolgt (Abb.59), dann kommen nur
A-Pollenschliuche zur Befruchtung. Je spiter der Eingriff vor-
genommen wird, um so mehr B-Pollenschliuche erreichen die
Fruchtknotenhohle, und um so mehr nidhert sich das Versuchs-
ergebnis den Befunden bei nicht abgetrenntem Griffel.

Waihrend die Versuche mit sparlicher Bestdubung das Ziel hatten,
die Auswirkung der Konkurrenz der zweierler Pollenschlauchtypen
abzuschwdchen, haben umgekehrt die Versuche mit Abtrennung des
Griffels nach der Bestidubung den Zweck, die Konkurrenzwirkung zu
erhohen.

Auch diese Methode hat CorrENs (1921b) als erster bei seinen
Versuchen mit Melandrium in groBlerem MaBstabe angewandt.
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Hierbei hat er zwei Methoden kombiniert: Durch Bestdubung von
Spitze oder Basis der Griffel wurde der Einflufl der Wegstrecke
auf die Konkurrenzwirkung untersucht, und gleichzeitig wurde
durch frithzeitiges Abtrennen der Griffel dicht oberhalb der Frucht-
knoten die Konkurrenz erhéht. Es sollen hier nur die folgenden Ex-
perimente miteinander verglichen werden: 1. Sehr scharfe Kon-
kurrenz bei langem Wege durch Bestdubung der Griffelspitze und
Abtrennen der Griffel; 2. normale Konkurrenz bei Bestiubung der
Griffel ohne nachfolgendes Abschneiden. In beiden Fillen wurde
annahernd die gleiche Pollenmenge, nimlich der Inhalt einer An-
there oder etwa 2500 Pollenkérner, zur Bestaubung benutzt. Das
Abtrennen der Griffel erfolgte bei Bestaubung der Griffelspitze
nach 121/,—15 Stunden.

Die Versuchsergebnisse sind in Tabelle 32 zusammengestellt.

Tabelle 32. Unterbrechungsversuch an Melandrium (nach CORRENS,
1921b, Tab. 13).

I Kontrolle IT Unterbrechungs- I—II
§ versuch
= | Ge- Ge- Diffe Diffe-
& | samt- | % |Fehler| samt- | % |Fehler To " | Fehler| renz:
anzahl| ¢ anzahl| @ nz Fehler

37| 866 3972 +1,66| 853 31,42 +159] 830|230 > 3

40B | 1746 | 38,03 | +1,16 | 1065 | 32,58 | +1,44 | 545 |+1,85| > 3
664 | 2445 | 43,60 | £1,00| 714 | 2585 +1,64 (17,75 |+1,71 | >10
72 772 37,06 | £1,74 | 449 | 26,43 | +2,09 (10,32 | £2,72 | > 4

Wie erwartet, erhoht das Abschneiden des Griffels die Wirkung
der Konkurrenz ganz betrichtlich, wenn auch, wie wir oben sahen,
die Entfernung, die die Pollenschlduche in diesen Experimenten
zuriicklegen miissen, nicht ohne EinfluB auf die Auswirkung der
Konkurrenz ist (vgl. oben S. 1431f.).

Die Verschiarfung der Wirkung der Konkurrenz nach dem Ab-
schneiden der Griffel ist auch deutlich, wenn man in den Original-
tabellen von CorrENS (1921 b, S.343—346, Tabelle 9—12) die Ande-
rung der Konkurrenzwirkung mit abnehmender Samenanzahl be-
trachtet. Je zeitiger die Griffel abgetrennt waren, d. h. je weniger
Pollenschlauche bereits in den Fruchtknoten gelangt waren und
je weniger Samen daher entstanden war, um so schlechter sind
die Aussichten der ménnchenbestimmenden Pollenschlauche ge-
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worden. Trotz der grofien Schwankungen der Einzelwerte kann
man in gewissem Grade eine Abnahme des Prozentsatzes von Ménn-
chen in der Nachkommenschaft mit abnehmender Samenanzahl
feststellen.

Eine Wiederholung dieses Versuches fiihrte CorrENns (1921D,
S. 348—349, Versuch aus dem Jahre 1919) allerdings zu einem an-
deren Ergebnis. In der Kontrollbestdubung mit sehr wenig Pollen
wie auch bei Bestdubung der Griffelspitze mit reichlich Pollen
und darauf folgendem Abtrennen der Griffel traten in der Nach-
kommenschaft anndhernd gleichviele Ménnchen und Weibchen
auf. , Es bleibt nur die Erklirung, daB es verschiedenartige Ménn-
chen gibt, solche, bei denen Weibchen- und Minnchenbestimmer
in der mittleren Schnelligkeit des Keimens und des Wachsens sehr
verschieden sind, und solche, wo dieser physiologische Unterschied
zwischen den beiden Sorten Pollenkérnern ganz fehlt* (CorrENs,
1921, S. 349).

Die Ergebnisse der Versuche HERIBERT-NILSSONs (1923, S. 179)
bei Selbstbestdubung heterozygot rotnerviger (Rr-) Pflanzen von
Oenothera Lamarckiana mit nachfolgendem Abschneiden der Griffel
gaben ein eindeutiges Resultat. Je frither das Abschneiden er-
folgte, um so mehr wurde die Auswirkung der Konkurrenz erhéht.

Tabelle 33. Unterbrechungsversuch bei Oenothera Lamarckiana
(zusammengestellt nach HrriBrrT-NIiLSsoN, 1923, Tab. 1).

Zeit zwischen | Gesamt- Ditf
Bestiubung zahl |weilnervige Pflanzen| erw. | Differenz ! e'-
und der 33,3 % | gef. - erw. 112 eﬁlz :
Abschneiden |Pflanzen| Anzahl % chler
g(l) Stunden }g} 32 2 } 67 | +83 | —266 ‘ >3
5 s 13 |} me |51 —a7 <1
o 99| 10 | 04 |49 c120 <3
30 93 ! 27 29,0 +4,9 - 4,3 <1

Aus diesen Versuchsergebnissen geht ganz eindeutig hervor, daf3
die R-Pollenschliuche der Rr-Pflanzen schueller als die r-Pollen-
schlduche wachsen. 20 Stunden nach der Bestdubung sind fast nur
die ersteren bis zu dem Fruchtknoten gelangt. Nach etwa 22 Stun-
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den ist bereits die Mehrzahl der r-Schliuche in den Fruchtknoten
hineingewachsen. Ein spiteres Abschneiden hat keinen deutlichen
EinfluB mehr auf die Konkurrenzverhaltnisse.

SIRKES (1926D) benutzte die Abschneidemethode bei der Unter-
suchung der Pollenschlauchfaktoren bei Datura, die wir bereits oben
(S. 139) erwihnten. In Kreuzungen homozygot-rezessiver Pflanzen
mit weiBen Bliiten (pp) und stachellosen Friichten (ss) mit doppelt
heterozygoten Individuen (Pp Ss) trennte er den Griffel 29, 30 und
34 Stunden nach der Bestdubung ab. In den Versuchen wuchsen
die P-Pollenschlduche langsamer als die p-Schliuche und die
s-Schlduche langsamer als die S-Schliuche. Je kiirzere Zeit die
Griffel am Fruchtknoten belassen wurden, um so seltener traten
noch langsame Pollenschliuche in den Fruchtknoten iiber, und
um so grofler wurden daher die Abweichungen von dem erwarteten
Spaltungsverhaltnis. Wenn die Zahlen auch in diesem Versuche
nicht grof} genug sind, um statistisch einwandfrei zu sein, so zeigen
doch Tabelle 34 und Abb. 60 die im groBen und ganzen gleich-
sinnige Anderung des Spaltungsverhiltnisses in den einzelnen Ver-
suchen.

Tabelle 34. Durchtrennungsversuch bei Datura Stramonium in
einer Kreuzung (ppss) X (PpSs), (zusammengestellt nach SIrks,
1926, Tab. 3).

Stunden An- .
z]v;;:g;ﬁn zahl Abweichung von 25% Axlelscél ‘:/long
Fa- burig und der
milie : | Indi-
Abschnei- [ - :
den des en PpSs  Ppss | ppSs | ppss Pp Ss
Griffels % % % % % %
291 29 188 | -3,7 | -09 | +9,6 | +32 | —-12,7| +5,9
292 30 141 | -52 | -72 | +7,6 | +48  -~124| +24
293 31 193 | -82 | -69 | +6,1 | +4,0 | ~10,1 | +29
294 32 276 | —2,5 | ~51 | +47 | 42,9 | — 76| +2,2
295 33 298 | -25 | —59 | +49 | +35 | - 84| +24
296 34 215 | -22 | —41 | +34 | +29 | - 63| +1,2

Die Abschneidemethode kann auch dazu benutzt werden, um
die Wachstumsgeschwindigkeit bestimmter Pollensorten zu ver-
gleichen, auch wenn sie allein zu Bestiubungen verwandt worden
waren. HERIBERT-N1LssoN (1915) glaubt auf diese Weise bei Be-
stdubung einer Pflanze von Oenothera Lamarckiana mit eigenem
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Pollen oder Pollen einer gigas-Pflanze festgestellt zu haben, daB
die gigas-Pollenschliuche 1 Stunde mehr, ndmlich 21 Stunden an
Stelle von 20 Stunden, zum Durchwachsen des Griffels brauchen.

%
+70[

75 | | | | J
29 30 37 32 33 3¢

Stunden nach der Bestiubung.

AbD. 60. Anderung der Spaltungszahlen einer geselbsteten
Pp Ss-Pflanze von Datura Stramoniuwm je nach dem
Zeitpunkt der Durchfiihrung des Abschneideversuches.
(Gez. auf Grund von Zahlenangaben bei SIRKS 1926a.)

KEARNEY und
HARRISON (1924)
wandten die gleiche
Methode an, um
Unterschiede in der
Wachstumsgeschwin-
digkeit von Pollen der
dgyptischen Baum-
wolle und der Upland-
baumwolle nach Be-
stdubung von dgypti-
scher Baumwolle fest-
stellen zu konnen.
Obwohl bei Mischbe-
stdubungen eine Kon-
kurrenz der beiden
Pollentypen  sicher
nachgewiesen werden
konnte, tritt bei ge-
trennter Bestdubung
die Befruchtungdurch
die beiden Pollen-
sorten  gleichschnell
ein.

Abschlielend kon-
nen wir also fest-
stellen, dall sowohl
bei M elandrium album
als auch bei Oenothera
Lamarckiana  rubri-
nervis, aber nicht bei
Gossypium, ein Ab-
schneiden der Griffel
einige Zeit nach der
Bestdubung eine noch
schirfere Abweichung
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von dem erwarteten Spaltungsverhiltnis, d. h. also, wie erwartet,
eine Verschirfung der Konkurrenzwirkung zur Folge hat.

Verschiedener Zeitpunkt der Bestdubung. Es sei hier
kurz auf eine Methode hingewiesen, die wohl gelegentlich schon
benutzt worden ist, die aber bisher bei neueren Untersuchungen
nicht angewandt wurde. Wenn zwischen den beiden Pollensorten
einer Mischung eine Konkurrenz besteht, dann muB eine nach-
einander in einem gewissen Zeitabstande stattfindende getrennte
Bestidubung mit den einzelnen Komponenten je nach dem da-
zwischenliegenden Zeitraum einen mehr oder minder deutlichen
EinfluB auf die Konkurrenz haben.

Wir wollen z.B. annehmen, daB die Schlauche der einen
Sorte (4) 4 Tage im Durchschnitt brauchen, um die Eier zu er-
reichen, withrend die schnelleren Schlduche (B) nur 2 Tage nétig
haben. Bei gleichzeitiger Bestiubung wird es von dem Uber-
schneiden der Variationsbereiche und von der Gesamtzahl der
schnelleren Pollenschliuche abhingen, ob und wieviele A-Schliduche
noch unbefruchtete Eier finden. Wird der B-Pollen dagegen 2 bis
3 Tage nach dem A-Pollen auf die Narbe gebracht, so ist dies Ver-
hiiltnis gerade umgekehrt und die an sich schnelleren B-Schliuche
sind jetzt im Nachteil. Wird die Bestdubung mit dem B-Pollen
noch spiter vorgenommen, so werden schlieilich die B-Schlauche
ganz von der Befruchtung ausgeschlossen. Wird schlieBlich die
Narbe mit den B-Pollenkérnern nur etwa 1 Tag oder etwas spéter
als mit dem A-Pollen belegt, dann sind die Aussichten fiir beide
Pollensorten etwa gleich grof3.

Es bedarf wohl keiner weiteren Erkldrung dafiir, dafl man diese
Methode durch entsprechendes Variieren des Zeitraumes zwischen
den beiden Bestiubungen benutzen kann, um die Verschiedenheit
der durchschnittlichen Wachstumsgeschwindigkeit festzustellen.
Auf Einzelheiten wollen wir jedoch nicht genauer eingehen, als bis
das Resultat von besonderen Versuchen, die ich mit dieser Methode
angestellt habe, abgeschlossen sind .

1 Es sei hier auch nur kurz darauf hingewiesen, dafi diese Methode
auch fiir die Untersuchung der Knospen-Pseudofertilitit der Nicotiana
Sanderae (vgl. S.1061f.) von Wichtigkeit ist. Auch hieriiber sind Versuche
im Gange.
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StellungderSamenim Fruchtknoten. Dievierte Methode,
durch die Unterschiede in der Wachstumsgeschwindigkeit von
Pollenschlduchen verschiedener Konstitution nachgewiesen werden
sollten, ist von RENNER (1917) und CorrENS (1918) vorgeschlagen
und von letzterem (1918, 1921a, b) genauer geprift worden. Diese
Methode geht von der Voraussetzung aus, dafl die Samenanlagen
im Fruchtknoten durch die eintretenden Pollenschlduche einiger-
mafen der Reihenfolge nach von oben nach unten befruchtet werden.
Die zuerst ankommenden Pollenschlduche befruchten danach die
obersten, die spiter ankommenden die unteren Samenanlagen.
Die nahere Begriindung und der experimentelle Beweis der Richtig-
keit dieser Annahme wurde bereits oben besprochen (S. 511f.).

CorgrEeNs (1918, 1921) hat diese Grundannahme durch einen
sehr einfachen Versuch gepriift.

Um nun mit dieser Methode die Unterschiede des Wachstums
der mannchen- und weibchenbestimmenden Pollenschliduche fest-
zustellen, bestiubte CorrENS (1921b) weibliche Bliiten mit einer
maflig groBen Pollenmenge, etwa dem Inhalt einer Anthere. Da
hierbei die Anzahl der Pollenkérner noch betrichtlich die der Sa-
menanlagen iiberwiegt, so besteht eine gewisse Konkurrenz zwi-
schen den schneller wachsenden weibchenbestimmenden und den
langsameren ménnchenbestimmenden Pollenschlduchen. Das Ge-
schlechtsverhiltnis in der Nachkommenschaft wird also von dem
idealen immer noch abweichen. Wenn die weibchenbestimmenden
Pollenschlduche die im Durchschnitt schnelleren sind, dann miissen
die weibchenliefernden Samen in den oberen Abschnitten der Kap-
seln stehen. Die Mannchen miissen dagegen vorwiegend aus Samen
der unteren Kapselhilfte hervorgehen. Die Versuchsergebnisse,
die in Tabelle 35 zusammengefal3t sind, bestatigen im wesentlichen
diese Annahme. Es enthalten zwar beide Kapselteile Samen von
Minnchen, aber ihre Anzahl ist in den unteren Abschnitten be-
triachtlich grofer als in den oberen. Die Differenz betrdgt 12,44%
=+ 1,64 und ist statistisch gesichert.

Daf die Differenz nicht noch grofler ist, beruht, wie CoRRENS
auseinandersetzt, vor allem darauf, da hier wie auch in den ande-
ren Versuchen die Geschwindigkeit der zweierlei Pollenschliuche
nur im Durchschnitt verschieden groB ist, und da8 ja auBerdem die
Befruchtung der Samenanlagen immer nur anndhernd und nicht
genau in der Reihenfolge von oben nach unten erfolgt.
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Tabelle 35. EinfluB der Pollenschlauchkonkurrenz auf die
Stellung der Samen in den Fruchtknoten bei Melandrium (nach
CorrENs, 1921b, Tab. 7).

. | I Oberer Abschnitt |II Unt Abschnitt
Versuchs- (ifls;:ﬁ °r sonnt fierer Absent | Differenz
pflanzen B % % % II-I
Samen | Samen ‘ 8 Samen 8

41b |

111125 2193 38,1 ‘ 30,5 61,9 45,6 +15,1
57b

127—136 966 37,7 33,2 62,3 41,3 + 81
62% |

137—154 | 3961 412 341 58,8 478 +18,7
67¢ :

155—170 | 2266 38,9 “ 32,8 61,1 ‘ 43,2 +10,4

Summe 9386 38,89 4533 | +12,44

+1,21 =111 + 1,64

KEARNEY und Harrisox (1924) untersuchten die Verteilung
der Samen in den Kapseln von Baumwollbliiten, die mit einer
Mischung von Pollen von dgyptischer und Uplandbaumwolle be-
stdubt worden waren. Aus anderen Versuchen, iiber die wir bereits
berichteten, konnte sicher geschlossen werden, daB in solchen
Mischbestdubungen der artfremde Pollen im Vergleich mit dem
eigenen Pollen im Nachteil ist (vgl. S. 133). Wenn es sich hierbei
um eine Hemmung des Wachstums der fremden Pollenschlduche
handeln wiirde, dann miiten die wenigen nach einer Mischbestiu-
bung entstandenen Bastarde aus den unteren Teilen der Kapseln
stammen. Dies war jedoch nicht der Fall. Die Verfasser konnten
keine einwandfreien Unterschiede zwischen den oberen und unteren
Kapselhilften feststellen. Sie schlieBen daraus, daB die Parasteri-
litédt hier nicht auf einer Hemmung des Wachstums gewisser Pollen-
schliuche beruhe. Wie wir bereits erwihnten, machen sie dafir
Unterschiede in der Keimung verantwortlich.

y) Zusammenfassung. Zusammenfassend kinnen wir nun fest-
stellen, dafy durch die Methode der spérlichen Bestiubung und durch
das Abschneiden der Griffel einige Zeit nach der Bestdubung nach-
gewiesen werden kann, daf} die beobachieten Abweichungen von der
erwarteten Spaltung auf einer meist unvollkommenen Parasterilitiit
gewisser Pollensorten beruhen, gleichgiiltig, ob es sich hierbei um Be-
sonderheiten der Keimung oder des Wachstums der Pollenschliuche
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handelt. Die Methode der Verdnderung des Weges ist nur bei einer
bestimmten Art des Wachstums der Pollenschliuche mit Erfolg an-
wendbar. Von den Methoden bedingt die der spirlichen Bestiubung
sowie die Verkiirzung des Weges eine Abschwichung, die Abschneide-
methode und die Verlingerung des Weges dagegen eine Verstirkung
der Konkurrenzwirkung. Die Stellung der von den wverschiedenen
Pollenschliuchen nach Mischbestiubungen hervorgebrachten Samen
héingt nur teilweise von der Reihenfolge ab, in der die Pollenschliuche
in die Fruchtknotenhohle eintreten.
d) Prohibition.

Der Ausdruck ,,Prohibition‘‘ stammt von HERIBERT-NILSSON.
Er bezeichnet damit die Erscheinung, daf} eine Auswahl unter den
Pollenschlduchen bei der Befruchtung selbst je nach der Kon-
stitution von Pollenschlauch wund Ei erfolgt (1915, S. 30). Bei
der Untersuchung der monofaktoriell bedingten Rotnervigkeit
der Oenothera Lamarckiana machte HERIBERT-NTLsSON die An-
nahme, daB die homozygotischen rotnervigen Pflanzen deshalb
in der Nachkommenschaft fehlen, weil ,,eine AbstoBung zwi-
schen den R-Gameten stattfindet, also eine Art von Gonensterili-
tatc (1920, S.47). Seitdem ist sowohl von RENNER (1917) und
seinem Schiiler Hrorre (1927) als auch von HERIBERT-NILSSON
(1925) selbst nachgewiesen worden, dal} diese Annahme falsch ist.
Die RR-Homozygoten werden gebildet, sterben aber friihzeitig ab.
Es handelt sich hier also nicht um eine Prohibition, sondern um
eine Zygotenelimination.

Es muf} bis auf weiteres als eine Regel gelten, dal bei Sippen-
kreuzungen an sich funktionsfahige Pollenschliuche, die bis in die
Fruchtknotenhohle vorgedrungen sind, die noch unbefruchteten,
aber befruchtungsfdhigen Samenanlagen befruchten kénnen.

e) Phinotypische Modifizierbarkeit.

a) Allgemeines. Bei fast allen experimentellen Befunden
hatten wir in dem vorhergehenden Abschnitt auf die Variabilitit
der durch die Pollenschlauchfaktoren bedingten Abweichungen von
den idealen, erwarteten Spaltungszahlen hinweisen konnen. Uber
die Griinde dieser Variabilitit wissen wir in kaum einem Falle
etwas Genaueres. Neben genotypischen Sippenverschiedenheiten
spielt wohl sicher der phinotypische Effekt der Auflenbedingungen
eine ganz wesentliche Rolle.
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f) Knospenfertilitit. Bei der Besprechung der selbstpara-
sterilen Nicotiana Sanderae erwihnten wir, daf in manchen Fa-
milien die Parasterilitit in jungen Knospen aufgehoben ist (vgl.
S.106). Es waren offenbar in dem Leitgewebe der Griffel junger
Knospen die Hemmungsstoffe noch nicht ausgebildet. Ahnliche
Verhiltnisse liegen nach den Untersuchungen von SIRKs (1928a)
bei der Erbse vor.

S1rKs (1923) hat schon frither Abweichungen im Zahlenverhilt-
nis bei der Vererbung des Merkmalpaares glatte-runzelige Samen
durch die Wirkung eines Faktors erklart, der die Wachstums-
geschwindigkeit der Pollenschlduche beeinflufit und dadurch das
Verhiltnis von Pollenschliuchen mit dem Faktor fir glatte Samen
und fiir runzelige Samen zuungunsten der letzteren verschiebt. Es
soll sich hierbei um einen Faktor handeln, der nur lose mit dem
Gen fir glatte bzw. runzelige Samen gekoppelt ist. Es gibt also
Erbsensippen mit glatten Samen, die den Pollenschlauchfaktor
enthalten, und auch solche, die ihn nicht besitzen. Die letzteren
geben normale, die ersteren dagegen eine von dem idealen Ver-
hiltnis abweichende Spaltung.

Bei der Bestdubung von Individuen, die homozygotisch fiir
das Gen fiir runzelige Kotyledonen waren und den Pollenschlauch-
faktor nicht enthielten, mit der Mischung von Pollen eines homo-
zygot glatten und eines homozygot runzeligen Individuums ergab
sich eine Spaltung, die annihernd dem Verhéltnis 1: 1 entsprach.
In einer Gesamtzahl von 2553 Nachkommen waren 1266 oder
49,59% runzelige. Wenn jedoch der Elter mit glattem Samen den
Pollenschlauchfaktor enthielt, dann waren in einer Gesamtzahl
von 1439 Nachkommen nur 579 oder 40,24% runzelig.

Ganz entsprechende Ergebnisse erhielt Sirks (1928a), wenn er
an Stelle von Pollenmischungen den ,,natiirlich gemischten* Pollen
heterozygoter Individuen benutzte. Er fand dann die folgenden
Zahlen : Ohne Pollenschlauchkonkurrenz ; unter 1432 Nachkommen
710 oder 49,58% runzelige Samen (erwartet 50% = ...), mit
Gametenkonkurrenz unter 1575 Nachkommen 561 oder 35,62%
(= 0,98%) runzelige Samen.

Die Abweichungen von dem idealen Spaltungsverhiltnis sind
in beiden Fillen statistisch gesichert.

Wurde nun der Pollen von heterozygoten Pflanzen, die den
Pollenschlauchfaktor ebenfalls enthielten, zur Bestdubung von

Brieger, Selbststerilitiit. 11



162 Die Parasterilitit der héheren Pflanzen.

Knospen verwandt, so ergab sich ein durchaus anderes Verhalten.
Die Bliiten wurden etwa 24 Stunden vor dem normalen Aufblithen
kastriert und entweder sofort nach der Kastration oder nach 10
oder nach 24 Stunden bestdubt. In dem letzten Falle erfolgte die
Bestdubung also zu dem normalen Zeitpunkt, wihrend in den an-
deren beiden Fallen unaufgebliihte Knospen bestdubt wurden.

Die Ergebnisse dieser Bestdubungen mit den Mischungen des
Pollens verschiedener ,,glatter (W) und ,,runzeliger (§) Pflanzen
sind in Tabelle 36 zusammengestellt.

Bei frithzeitiger Bestdubung findet gar keine oder doch fast
gar keine Gametenkonkurrenz statt. Die Abweichung von dem
idealen Spaltungsverhiltnis betrigt nur wenig mehr als das Dop-
pelte des mittleren Fehlers. Wenn die Bestdubung 10 Stunden
spiter durchgefithrt wurde, dann war die Abweichung von dem
idealen Verhaltnis schon wesentlich deutlicher. Bei Bestaubung
nach 24 Stunden war die Gametenkonkurrenz noch schirfer ge-
worden.

Tabelle 36. Unterschied der Pollenschlauchkonkurrenz in
Bestdubungen von Knospen und gedffneten Bliiten von Pisum
sattvum (zusammengestellt nach SIRks 1928a, Tab. 2).

Zeit zwi- .
ochen Be. W14+81 W1+83 W1+ 84 Ge- Runzelige Samen
stiubung run- run run san}ﬁ- An-
uﬁgi}ﬁl:lf— glatt zelig glatt zelig glatt zelig “ zahl %
24 Std. { 71| 67 70 | 73 l 87 | 61 | 228 | 201 | 46,74 + 1.90
14 86 | 59 83| 69 | 109 | 72 | 278 | 200 141,84 + 1,12
0 , |117 )| 60 | 112 | 61 ;125 | 57 | 354 | 178 | 32,09 + 0,87
Differenz 24 Std.—14 Std.: 4,90 + 2,21,
» 14 Std.— 0 Std.: 9,75 + 1,43,
» 24 Std.— 0 Std.: 14,65 + 2,08.

Die Differenz der Prozentzahl runzeliger Samen in den Be-
stdubungen 0 und 10 Stunden nach der Kastrierung, also 24 und
14 Stunden vor dem Aufblithen ist statistisch nicht einwandfrei.
Dagegen kann iiber die Verschiedenheit dieser beiden Werte und
des Prozentsatzes runzeliger Samen nach Bestdubung der offenen
Bliite kein Zweifel bestehen.

Danach sind also auch bei den nur unvollkommen parasterilen
Erbsensippen die Hemmungsstoffe des Leitgewebes tn den Knospen
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noch nicht vorhanden. Sie treten wie bei manchen Sippen von
Nicotiana Sanderae erst in der Bliite auf.

v) Einflu§ des Alters. Der EinfluB, den nach den Unter-
suchungen von ZEDERBAUER (1914, 1915, 1917a, 1917b) das Alter
der Pflanzen auf das Kreuzungsergebnis haben soll, kénnte nach
SirkS (1928a) auf der verschiedenen Wirkung von Pollenschlauch-
faktoren beruhen, wenn nicht tiber die Versuchsergebnisse selbst
von KapPERT (1922) und MEURMANN (1924) schwerwiegende Zwei-
fel gedullert wiren.

f) Koppelung zwischen den Parasterilitdtsfaktoren
und anderen Genen.

@) Allgemeines. Zum Nachweis des Vorhandenseins einer
unvollkommenen Parasterilitit ist es notwendig, dafl durch den
dadurch bedingten Ausfall von Gameten auch die Vererbung an-
derer sichtbarer Eigenschaften beeinfluit wird. Wenn ein solcher
,,Indikator* fehlt, dann ist es unmdéglich, die Anwesenheit der
Sterilititsfaktoren zu bemerken. Es sind nun zwei Félle denkbar :
Die Parasterilititsfaktoren kénnen entweder einen pleiotropen Ef-
fekt haben, bzw. mit einem anderen Gen absolut gekoppelt sein,
oder sie konnen lose mit anderen Genen gekoppelt sein.

Eine Unterscheidung zwischen Pleiotropie und absoluter Kop-
pelung ist hier wie auch in allen anderen Fallen praktisch unmog-
lich. So kann man nicht entscheiden, ob bei Melandrium und
Rumex der Geschlechtsrealisator mit dem Pollenschlauchfaktor
absolut gekoppelt ist, oder ob es sich um pleiotrope Wirkungen
desselben Faktors handelt, und ob bei Oenothera Lamarckiana der
Rotnervenfaktor und Pollenschlauchfaktor absolut gekoppelt oder
ein und dasselbe Gen sind.

Bei einer losen Koppelung eines Erbfaktors (4, a) und einem
Gen fir unvollkommene Parasterilitit (Sy, Sp) hingt die Ab-
weichung der Spaltung des Faktors von den idealen Spaltungs-
zahlen sowohl von dem Grade der Koppelung als auch von der
Stirke der Parasterilitit ab. Bei den oben besprochenen Koppe-
lungen mit Faktoren fiir vollkommene Parasterilitit kam es da-
gegen nur auf den Koppelungsgrad an (vgl. S.79£f.).

p) Qualitativer Nachweis. Um uns die Verhiltnisse besser
zu veranschaulichen, wollen wir also annehmen, daf die Faktoren 4
11*
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bzw. o mit den Parasterilititsfaktoren S5 und Sy gekoppelt sind,
wobei das Gen Sy die Pollenentwicklung fordert, das Allel Sy; sie
hemmt. Wenn wir den Austauschprozentsatz zwischen (4; a)
und (Sp; Sy) mit n % bezeichnen, dann miissen wir von einer

A
Heterozygoten ri’: die folgenden Gameten in beiden Geschlech-

tern erwarten:
A8

Tabelle 37. Gameten einer —-Z-Pflanze.
a8 H
Konzentration ‘ & und Q Hiufigkeit bei der Bildung | Pollenschlduche
A8y | (100-n) % gefordert: (100-p)%
aSy ‘ (100-n)% gehemmt: p %
A8y | n % gehemmt: p %,
aSp | n % gefordert: (100-p) %

Nach einer Selbstbestiubung einer solchen doppelten Hetero-
zygoten erhalten wir dann die folgenden fiir 4 heterozygoten und
daher in F, spaltenden Nachkommenklassen :

A Sr keine Elimination normale Spaltung
alS F
43¢ Elimination A im Uberschuf
aS H
48y Elimination a im UberschuB
a8 F
ASy . e
keine Elimination normale Spaltung
alS H
. . ASp
Es treten also neben Pflanzen, die selbst wie der Elter a8y

einen UberschuB von A4-Nachkommen ergaben, solche auf, die
einen UberschuB der rezessiven aa-Pflanzen geben, als auch nor-
mal spaltende, bei denen eine ideale Spaltung eintritt.

Eine solche Aufspaltung in F, ist nun auch tatséchlich beob-
achtet worden.

Von P. C. MANGELSDORF und JONES (1926) ist ein Fall von
Koppelung zwischen zwei Erbfaktoren, dem Gen fiir Zuckermais
(su) und einem Gen fiir verkiimmerte Kornausbildung (de,) und
einem Parasterilititsfaktor (ga) beim Mais beschrieben worden.
Das Vorhandensein eines Faktors fiir unvollkommene Parasterili-
tdt konnte nur dadurch festgestellt werden, daBl in bestimmten
Familien und bei diesen wieder nur in bestimmten Kreuzungen
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eine Abweichung der Spaltung firr den Zuckermaisfaktor oder den
Faktor de; gefunden wurde.

Besonders die Spaltung fiir den de, -Faktor wurde durch mehrere
Generationen genau untersucht. Die Versuchsergebnisse sind in
Tab. 38 zusammengestellt. In dieser Ubersicht beziehen sich die
Buchstaben P, N und M auf Pflanzen, die nach Selbsten einen
UberschuB an defektem Samen (P: Plusgruppe), ein Defizit an
defektem Samen (M : Minusgruppe) oder eine normale Mendel-
spaltung fiir den Faktor de; (NV: Normalgruppe) gaben. Aulerdem
ist fiir jede Pflanze der Prozentsatz defekter Samen, der nach
Selbsten auftrat, angegeben.

Tabelle 38 (nach P. C. MANGELSDORF und JoxEs 1926).

P 36,6%
P 33,8%
8 geselbstet P 30,6%
K : gekreuzt P 30,3%
P33,6% 5> ] N295%
P 33,0% N258%
P328% o | N248%
P324% = | N242%
P31,7% N 22,8%
P28,3%
K ) n29,0% H108%
P 3,20% — {ﬁggg; ) M268% P32,8%
N 29,5% »To N 25,5% oA
s |N2BT% £ yosqe N 25,4% =
N226% —> \N236% —» { N 25.5% Y N 29,7%
N 23,2% N 25,0% ) N 24,6%
N224% N227% > Noroe
N20,9% M 20,0%
M19,2%
M16,5%
M12,2%

Wir finden dort die drei erwarteten Typen: den homozygoten
Typ mit normaler Spaltung () und die heterozygoten Typen mit
zuviel (P) und zu wenig () Rezessiven. Die Abweichung von der
Erwartung (25%) betragt durchschnittlich + oder — 10%, doch
ist die Streuung nicht unerheblich. KEs kann daher leicht vor-
kommen, daf} ein Kolben filschlich als normal klassifiziert wird,
aber nur eine extreme Variante der P- oder M-Gruppe darstellt.

Strks (1926b) beobachtete einen Faktorenaustausch zwischen
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dem Faktor fir violette Blitenfarbe und einem Pollenschlauch-
faktor beim Stechapfel. Wir wollen seine Versuchsergebnisse in
ghnlicher Form wie in dem vorigen Beispiel bringen :
49 Individuen M 20,5% — 4 Individuen18,9%
5 Individuen P 33,1% — 63 Individuen P 34,1%
Das Auffallende ist, daB hier anscheinend normal spaltende
Nachkommen ganz fehlen. Es ist aber nicht unmdglich, daB dieses
Fehlen durch die Art der Zusammenfassung vorgetiduscht wird.
In Abb. 61 ist die Variabilitdt in der P- und M-Gruppe wieder-
gegeben. Der Bereich der P-Gruppe reicht von einem UberschuB
von 4,6% bis 16,7%, der Bereich der M-Gruppe von — 1,2% bis
9,6%. In beiden Gruppen finden sich also Individuen, deren

8 Individuen M 19,0%-> {

9
P-Groyppe peise W-Grupe

famitery)

4 d.

Aipherit(Anzam

+ /70

| | L ! I 1 | ] I N
% 11 +72 +10 18 t6 ¢ 1] 0 -2 -4 -6 -8 -10%

- —

Abb. 61. Variabilitit der Abweichung von dem erwarteten Spaltungsverhiltnis (75:25%)
einer Pp-Pflanze von Daturae Stmmom'um (gez. nach Zahlenangaben von SIRKS 1926a).

Spaltung nicht sehr stark von einer normalen Spaltung abweicht,
und die man daher vielleicht richtiger aus den P- und M-Gruppen
ausscheidet.

Eine Koppelung mit Parasterilitdtsfaktoren ist noch in einigen
anderen Fillen vermutet worden. Doch ist dabei das Tatsachen-
material noch zu gering, um wirklich beweisend zu sein. P-, M-
und N-Gruppen finden wir beispielsweise bei der Untersuchung des
Erbganges des Faktors fir Wachsendosperm beim Mais. M- und
N-Gruppen beobachtete SIRKS (1926 b) bei der Analyse des Faktors
fiir glatte Samen bei der Erbse.

y) Quantitativer Nachweis. Durch die Befunde ist der Nach-
weis der Koppelung in qualitativer Beziehung erbracht. Es ist
nun aber weiter unsere Aufgabe, den Grad der Koppelung zu
bestimmen. Diese Aufgabe ist deshalb schwierig, weil wir mit
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zwel Unbekannten zu rechnen haben: dem Grade der Koppelung
und dem der Parasterilitat.

Die Stiarke der Koppelung messen wir durch den Austausch-
prozentsatz (m%), der alle Werte zwischen 0 und 50% annehmen
kann,

Die Starke der durch die Parasterilitdtsfaktoren Sy und Sg
bedingten Gametenelimination kénnen wir durch den Prozent-
satz p der trotzdem noch funktionierenden Gameten Sy bestimmen.
Auch der Wert von (p%) liegt zwischen den Grenzen 0% und 50%
in den Heterozygoten (S Sg).

Durch die GroBe der Werte von m und p wird im Einzelfall das
Ausmaf der Elimination des mit Sy gekoppelten Faktors 4 bzw. a
bestimmt. Die Stiarke dieser Elimination kénnen wir durch die
Prozentzahl (x,%) der noch funktionierenden Gameten 4 bzw. a
bestimmen. Auch z, kann in der doppelten Heterozygoten
(AaSpSy) alle Werte zwischen 0% und 50% annehmen.

Die Beziehungen der Groflen m, p und x, sind in Abb. 62
graphisch dargestellt. Auf der Abszisse sind die Werte von m,
auf der linken Ordinate die Werte von p aufgetragen. Die von
oben nach links verlaufenden Kurven verbinden diejenigen Punkte,
die die gleichen Werte von z, besitzen. Man sieht aus dieser Dar-
stellung, daBl jeder Wert von 4 durch eine Kombination der ver-
schiedensten Werte von m und p bedingt sein kann.

Rechts sind dann die verschiedenen Werte von z,, d. h. der
Prozentsatz von rezessiven Homozygoten aa in den verschiedenen
Kreuzungen:

A8 ASy

H
oSy und Aa X oSy

Zwischen den GroBen z,, p und m kénnen wir nun eine
mathematische Bezishung aufstellen. Wir nehmen an, x, sei die
Prozentzahl homozygot rezessiver Nachkommen einer geselb-

ASy ASp
aaan Aaxafgj—{,aax

A8y
steten doppelten Heterozygoten o - Sy - Der Pollen spaltet unter Be-

riicksichtigung von Faktorenkoppelung und Gametenelimination
folgendermafBen auf:

A8 A8y | ady a8y
(100-m)- (100-p) % m-p, (100-m)-p , m-(lOOﬁty
100 ° 100 ° 100  ”° 100
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Da die Hilfte aller Eier den Faktor a enthalt, so erhalten wir
schlieBlich die homozygot rezessive Form (aa) in dem folgenden
Prozentsatz in der Nachkommenschaft:

_ 1(100-m) p + m (100-p)

PR 0, .
Ta =7 100 to I
Hauflgheit von (aa) in Kreuzungen
A4S lAs,
Vater: E X a—SF—x
2% Mutter: ~aalAalaalfda
1 al o0\700 .M,ﬂ

5 x \ 5155|9579
70 \ \ \\ 70 (50|50 450

75 \ ‘\ N AN 75 |75 | 85 |#2,5]
\ 20 1700|80

20 \ \ AN )
25 25172,5|75 (375

30 j \ 30 \150|70 350
35 \\ & 35 |77,5| 65 32,5]
\ T~ —

40 ~
5 45 122,555 127 5]
e~

40,0

40 (20,0 60 30,0
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Abb. 62. Kurvenschema zur Demonstration der Hiufigkeit der rezessiven Homozygoten (aa)

in verschiedenen Kreuzungen in Abhingigkeit von dem Parasterilitdtsgrad (p%) eines

mit (4a) gekoppelten Pollenschlauchfaktors (S;—Sg) und von dem Austauschprozentsatz
(%) zwischen den Faktoren (4;a) und (Sr; Sg).

In dieser Gleichung kennen wir nur eine Grofie, den im Experi-
ment gefundenen Prozentsatz der Rezessiven (x,). Die Groflen p
und m sind unbekannt. Wir miissen daher versuchen, noch weitere,
unabhingige Gleichungen aufzustellen. Dies ist moglich, wenn der
Parasterilitatsfaktor mit einem anderen Gen B bzw. b gekoppelt
ist. Wenn der Austausch zwischen den Genen (S;; Sg) und (B; b)
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n% betragt, dann ist die Prozentzahl der Rezessiven (x,) in der

Nachkommenschaft der geselbsteten Heterozygoten (?S%V) gleich:

_ 1 (100-n) p + n (100-p) .
=g 100 o I

Da in dieser Gleichung nur x, bekannt ist, so haben wir da-
mit erst zwei Gleichungen fiir die drei Unbekannten m, n und p.

Die fehlende dritte Gleichung 148t sich aber leicht finden:
Wenn sowohl A4 als auch B auch mit Sy, bzw. S; gekoppelt ist,
dann muB ja auch 4 und B gekoppelt sein. Der experimentell
feststellbare Austauschprozentsatz von 4 und B (I) ist dann:

l=m + n. IIx
Indem wir in Gleichung IT die Gréfe n durch den Ausdruck
(I — m) ersetzen, Gleichung I und II addieren und umformen, er-

halten wir schliefilich die folgende einfache Gleichung fiir den Para-
sterilitdtsgrad:

100 (g, + x) — 501
p= 100 - 1 : v

In dieser Gleichung ist nur noch p unbekannt, die anderen
GroBen (x,, x, und I) kénnen experimentell festgestellt werden.
p laBt sich daher ohne Schwierigkeiten berechnen. Es ist dann
leicht, entweder aus unserem Kurvenschema (Abb. 62) oder aus
den Formeln I, IT oder ITI die Werte fiir m und » zu finden.

Wir sehen, daf3 wir zur genauen Bestimmung des Parasteri-
litdtsgrades und der Koppelung den Erbgang zweier Faktoren
untersuchen miissen, die mit dem gleichen Parasterilititsfakior ge-
koppelt sind.

0) Einzelfall. Eine solche Analyse lie} sich bisher erst in einem
Falle durchfithren. In der schon mehrfach erwihnten Arbeit mach-
ten ja P. C.MANGELSDORF und JoNEs (1926) die Feststellung, daB
der Faktor fiir Zuckerendosperm (su) und ein Faktor fiir defektes
Endosperm (de;) miteinander gekoppelt sind, und dafl beide Spal-
tungen von dem gleichen Parasterilitatsfaktor beeinflufit werden.
In diesen Experimenten betrug der Faktorenaustausch zwischen
su und de; 38,5% bzw. 39% und der ,,Kartenabstand‘ nach Be-
riicksichtigung des doppelten Austausches 50%.

. SuSpD
Bei Selbstbestdubung von Heterozygoten der Formel ol e}

suSpde,
spalteten die rezessiven Zuckerkérner in 16,2% und die defekten
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Kérner in 17,2% heraus. Zur Berechnung nach unseren oben auf-
gestellten Formeln kennen wir daher alle GréBen:

1 =50%; z, =16,2%; x; =17,2%
und finden:
p=168%  (20,0%)
m(su—Sp) = 23.5%  (23.2%)
n(de;—SH) = 265%  (27,0%)

In Klammern habe ich die Werte hinzugefiigt, die MANGELS-
DORF und JONES nicht nach unseren Formeln, sondern durch
graphische Interpolation gefunden haben.

Eine dhnliche Analyse wird sich auch in anderen Fillen durch-
fithren lassen. Der bereits erwihnte Wachsfaktor beim Mais ist
vielleicht ebenfalls mit einem Pollenschlauchfaktor gekoppelt. Es
sind bereits eine ganze Anzahl anderer Faktoren bekannt, die zu
der gleichen Koppelungsgruppe gehéren. Fiir einen dieser Fak-
toren, einem Faktor fir Aleuronfarbe, hat PRASER nach BRINK
(1925) ebenfalls eine Storung der Spaltung beobachtet.

Die Analyse scheint nach WELLENSIER (1925) auch fiir den zu-
erst von SIRKS (1923, 1928a) postulierten Pollenschlauchfaktor
bei der Erbse mdoglich. Dieser bedingt eine Abweichung von dem
idealen Spaltungsverhiltnis fiir das Faktorenpaar: glatte-runzelige
Samen. Nach den Untersuchungen von VILMORIN and BATESON
(1912) und von PerrEw (1913) ist das Gen fiir Fehlen, bzw. Vor-
handensein von Blattranken mit dem oben genannten Faktoren-
paar gekoppelt. Die Wirkung des Pollenschlauchfaktors (Pt nach
WELLENSIEK) miifite also auch bei der Analyse des Erbganges des
Rankenfaktors genau verfolgt werden. Nach der Zusammen-
stellung von WELLENSIEK (1925) sind auch bereits fiir den Erb-
gang des Rankenfaktors von einer Reihe Autoren (ViLmorin 1910,
ViimorIN and Batesox 1912, PeLrew 1913, WaITE 1917, MEU-
NISSIER 1922) Abweichungen von dem idealen Spaltungsverhaltnis
festgestellt worden.

g) Besprechung der Einzelfille.

Nachdem wir in den vorangegangenen Abschnitten allgemein
die Besonderheiten einer unvollkommenen Parasterilitdt an Hand
des vorliegenden Materials diskutiert haben, wollen wir nun noch
kurz die einzelnen untersuchten Fille zusammenstellen. Hierbei
wird. es unsere Aufgabe sein, in jedem Falle wenn moglich eine
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Entscheidung zu treffen, ob eine unvollkommene Parasterilitit
des Pollens oder eine unvollkommene echte Parasterilitit vor-
liegt (vgl. Einleitung).

@) Zea Mays. Schon im Jahre 1902 hat CorrENS Abweichungen
von dem idealen Spaltungsverhiltnis, die er in der Nachkommen-
schaft einer Kreuzung zwischen weilem hartem Spitzmais und
schwarzem Zuckermais fand, durch die Annahme zu erkliren ver-
sucht, dafl die Gameten hier zwar in der erwarteten Zahl gebildet
werden, aber nicht immer gleiche Chancen bei der Befruchtung
haben. Wenn er die F,-Heterozygoten (S su) mit homozygotem
Zuckermais (su su) riickkreuzte, dann erhielt er Unterschiede in
den reziproken Verbindungen. Die Kreuzung Swu su X su su gab
die ideale Spaltung 1 : 1, in der umgekehrten Kreuzung su su X Su
su dagegen traten zu wenig rezessive Zuckerkdrner (su su) auf.
CorrENS (1902) nahm also an, daB hier besondere Gene am Werke
wiren, die von EinfluB auf die Entwicklung der Pollenschlduche
sind. Wie wir oben bereits erwihnten, ist diese Annahme bestatigt
worden, und nach den Untersuchungen von MANGELSDORF und
JonEs (1926) ist heute der mit dem Zuckerfaktor gekoppelte
Faktor einer der am besten analysierten Pollenschlauchfaktoren.

Daf} es sich hier um einen Pollenschlauchfaktor handelt, ist durch
den Nachweis der Abhéingigkeit der Konkurrenz der Swu- und
su-Pollenschlauche von dem Abstande der Bestiubungsstelle von
den Samenanlagen (JoxEs 1922; P. C. MANGELSDORF und JONES
1926, P. C. MANGELSDORF 1929, vgl. oben S. 145ff.) bewiesen wor-
den. Weiter bewies JoNEs (1924) und spéiter P. C. MANGELSDORF
und Jones (1926), dafBl es sich hierbei um eine Parasterilitit han-
delt. Von den verschiedenen mdoglichen Kreuzungen gaben die

Kreuzungen:

su su X Su su normale Spaltung
Su su x Su su  Abweichungen
Su Su x Su Su  Abweichungen.

Aus diesem Ergebnis kann man schlieBen, daB die Wirkung des
Pollenschlauchfaktors nur bei bestimmten weiblichen Pflanzen in Er-
schetnung tritt, ndmlich dann, wenn der dominante Faktor Su in der
als Weibchen benutzten Pflanze anwesend war.

Die vorlaufigen Untersuchungen EMErsons (1924) und die aus-
fithrliche Arbeit von P.C. MANGELSDORF und JoNEs (1926) zeigten,
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daB der Pollenschlauchfaktor nur locker mit dem Zuckerfaktor
gekoppelt war. Die Wirkung des Parasterilitatsfaktors wurde,
wie bereits erwihnt, auch bei der Analyse eines weiteren Faktors
der gleichen Koppelungsgruppe, eines Faktors fiir defekte Korner
(de,) wiedergefunden. Es gelang, den Parasterilititsgrad und die
Koppelungsstidrke zu bestimmen.

Die Unvollkommenheit der Parasterilitit betrug 16,8%, d. h.
16,8% anstatt aller der langsamen Pollenschlduche (mit dem Fak-
tor 8g) oder 50% der gesamten Pollenschlduche waren doch noch
imstande, Eier zu befruchten. Der Faktorenaustausch zwischen
Su; suund Sp; Spbetrug 23,5% und zwischen De, ; de; und Sp; Sy
26,5%.

Die lose Koppelung zwischen dem Parasterilitatsfaktor und
den beiden anderen Genen erklirt es, da die rezessive Form bald

zu selten auftrat (a SF Pﬂanzen) bald zu haufig (* Pﬂanzen) und

daf die Spaltung manchmal normal war (—48— oder ﬁ Pﬂanzen)

Es wurde bereits erwiahnt, dafl auch fiir einen drltten Endo-
spermfaktor nachgewiesen werden konnte, daB infolge der Wir-
kung eines Pollenschlauchfaktors trotz normaler Faktorenspaltung
das Verhiltnis der Gameten bei der Befruchtung verschoben wor-
den ist. Ein abweichendes Spaltungsverhaltnis wurde hier zuerst
von CoLLINS and KEMPTON (1911) und von KEMPTON (1919) sicher-
gestellt. Es handelt sich hierbei um die Wirkung eines Pollen-
schlauchfaktors, der in demselben Chromosom wie der Erbfaktor
fiir Wachsendosperm liegt. Dieser Gametophytenfaktor ist jedoch
kein Parasterilitatsfaktor, sondern ein echter Sterilitatsfaktor.
Die Forderung bzw. Hemmung gewisser Gameten tritt in jeder
Kreuzung in Erscheinung (vgl. Brink 1925). Der Nachweis, dafl
es sich hier um einen Pollenschlauchfaktor handelt, wurde durch
den Beweis der Abhéngigkeit der Konkurrenz von der Lénge des
Weges erbracht. Ob es sich hierbei um einen besonderen Pollen-
schlauchfaktor handelt, der mit dem Wachsfaktor nur gekoppelt
ist (P. C. MANGELSDORF and JoNEs 1926), oder um einen pleio-
tropen Effekt des Wachsfaktors selbst (BriNk 1929). Jedenfalls
ist die Konkurrenz der Pollenschliuche hier polymer bedingt:
sporophytisch durch den Zuckerfaktor, indem zwischen den Wz-
und wz-Pollenschlduchen von Zuckermaispflanzen (su su) eine
schirfere Konkurrenz sich einstellt als zwischen den Schliuchen
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von SuSu- oder Susu-Pflanzen (BrRINK and BurNmHAM 1927) und
haplophytisch eben durch die Anwesenheit des Wx- oder des wz-
Gens in den Pollenschléuchen.

Die Wirkung der Gametophytenfaktoren beim Mais wurde bei
der Untersuchung von Erbfaktoren gefunden, die den Stoffwechsel
des Endosperms, besonders den Kohlehydratstoffwechsel, beein-
trichtigen, den Zuckermaisfaktor, den Wachsmaisfaktor und den
Faktor fir verkiimmertes Endosperm. Es handelt sich hierbei
jedoch zum Teil sicher um Zufélligkeiten, nicht um einen tieferen
Zusammenhang, wie gelegentlich angenommen wurde. Es sind ja
zum mindesten in zwei Fallen nicht dieselben Faktoren, die die
Hemmung der Endospermausbildung und der Entwicklung der
Pollenschlduche beeinflussen, sondern verschiedene und nur mit-
einander gekoppelte Erbfaktoren. Im einzelnen ist die Situation
aber noch nicht ganz klar.

B) Oryza sativa. Beim Reis sind einige Beobachtungen be-
kannt, die auch hier auf das Vorkommen eines Pollenschlauch-
faktors hindeuten. Nach PARNELL (1921) und Cuao (1928) treten
in der Nachkommenschaft von Pflanzen, die heterozygot fiir das
Glutinesa-Gen sind, immer zu wenig homozygot rezessive Qlu-
tinesa-Pflanzen auf. Ein Beweis, dafl es sich hierbei um einen
Parasterilitdtsfaktor handelt oder auch nur, dafi es sich um einen
Pollenschlauchfaktor handelt, steht noch aus.

y) Rumex und Melandrium. Uber die Verhiltnisse bei diesen
beiden Pflanzen ist wohl alles Wesentliche bereits gesagt worden.

Ob die Hemmung der ménnchenbestimmenden Pollenschliuche
im Vergleich zu den weibchenbestimmenden durch die Wirkung
eines besonderen, mit den Geschlechtsrealisatoren gekoppelten
Faktors bedingt ist oder auf einem pleiotropen Effekt der Realisa-
toren beruht, kann nicht entschieden werden. Eine Trennung der
beiden Wirkungen ist bisher noch nicht einwandfrei nachgewiesen
worden.

Fiir einen gelegentlichen Faktorenaustausch spricht vielleicht
die Tatsache, daBl CORRENS in seinem Material in der Regel ein
Uberwiegen der Weibchen, SHULL (1914) ein Vorherrschen der
Miannchen beobachtete. Es handelt sich bei SHULL jedoch um
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Komplikationen, die durch einen infolge von Mutation neu auf-
getretenen Faktor fiir Schmalbléttrigkeit, der geschlechtsgebunden
oder begrenzt ist (BAUR1912), bedingt werden. G.v.UsiscH (1922)
hat versucht, die Kreuzungen von SHULL im einzelnen faktoriell
zu interpretieren. Sie bezeichnet den Realisator des weiblichen
Geschlechts mit F, den des méinnlichen mit f, den Faktor fiir
Breitblattrigkeit mit B und den fiir Schmalblattrigkeit mit & und
faBt ihre Annahmen folgendermafen zusammen: ,,Die Genen-
kombination im Pollenkorn FB ist etwas schneller als fb, fb
ist aber bedeutend schneller als FB. Im weiblichen Geschlecht,
wo die Geschwindigkeit keine Rolle spielt, nehmen wir zweck-
méfBig einen geringen schidigenden Einflufl der ungiinstigen Kom-
bination FB an‘ (1922, S. 115). Es scheint mir zweifelhaft, wie
»zweckmafig’ diese noch unbewiesene Hypothese ist.

Die Gametenkonkurrenz, die man bei verschiedenen hetero-
gamen Formen in dem heterozygotischen ménnlichen Geschlecht
beobachtet hat, ist von verschiedener Seite mit dem Vorhanden-
sein von Geschlechtschromosomen zusammengebracht worden.
Man nahm an, da} die Gameten mit einer geringeren Chromatin-
masse leichter beweglich wéren als die Gameten mit der gréBeren
Chromatinmasse.

Es ist jedoch schwer vorstellbar, welchen Einflul der nur
geringe Gewichtsunterschied des X- und Y-Chromosoms auf die
Wachstumsbewegung der Pollenschlduche, die die Widersténde im
Griffelkanal iiberwinden miissen, austiben kann. Ausschlaggebend
ist jedoch der Hinweis, daBl wir eine ganz entsprechende Kon-
kurrenz nicht nur zwischen den Pollenschlauchen mit verschie-
denen Geschlechtsrealisatoren bzw. -chromosomen, sondern auch
zwischen solchen mit den verschiedensten anderen Erbfaktoren
feststellen kénnen, also in Fillen, in denen keine Chromosomen-
unterschiede bestehen.

TiscELER (1925) fand eine deutliche Variabilitit der Pollen-
groBen, die eine schiefe, aber eingipfelige Verteilungskurve ergab.
Die verschiedene Keimfihigkeit der Pollenkérner auf kiinstlichem
Nihrboden und die Art der Anderung des Keimungsprozentsatzes
durch Alkohol setzt TiscHLER in Beziehung zu der durch CORRENS
sichergestellten Zertation. Die besser keimenden kleineren Pollen-
korner sollen die weibchenbestimmenden, die schlechter oder gar
nicht keimenden groBen die mannchenbestimmenden Pollenkérner
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sein. Der Beweis fiir die Richtigkeit dieser Annahme steht jedoch
zur Zeit noch aus.

Eine Entscheidung, ob bei Melandrium und Rumez eine echte
oder eine Parasterilitit vorliegt, kann vorldufig nicht getroffen
werden, da immer nur eine Art von Kreuzung, Weibchen x Minn-
chen, untersucht werden kann, bei der eben die Zertation eintritt.

0) Oenothera. DaB auch bei der Oenothera Pollenschlauch-
faktoren den Krbgang komplizieren, haben RENNER (1917—25)
und HERIBERT- N1LsoN (1911—25) mehrfach betont. Besonders
auf die Zertationswirkung des Rotnervenfaktors haben wir oben
mehrfach hingewiesen.

Das Auftreten einer Konkurrenz der Pollenschliuche wurde
mit verschiedenen Methoden bewiesen.

Es JaBt sich dagegen im Falle des Rotnervenfaktors nicht fest-
stellen, ob Parasterilitit vorliegt, da infolge der Lstalitit der
Kombination RE nicht alle theoretisch moglichen Kreuzungen
ausgefiihrt werden kénnen. In den beiden maoglichen Verbindungen
rr x Br und Rr x Rr macht sich die Zertation bemerkbar.

¢) Pisum sativam. Wir erwihnten bereits, daBl Sirks (1928a)
bei der Erbse das Vorhandensein eines Pollenschlauchfaktors
nachgewiesen hat, der mit dem bekannten Faktorenpaar runzelig—
glatt gekoppelt ist. Ob es sich hierbei um einen Parasterilitits-
faktor handelt, ist noch nicht sicher.

{) Datura stramonium. SIRkS (1926b) hat gezeigt, daB beim
Stechapfel ebenfalls Pollenschlauchfaktoren vorhanden sind, von
denen der eine mit dem Faktor fiir violette bzw. weile Bliiten-
farbe, der zweite mit dem Faktor fiir glatte bzw. stachelige Kap-
seln gekoppelt ist. Die Entscheidung, ob es sich um einen Para-
sterilitdtsfaktor handelt, ist noch nicht getroffen. Bei einem dritten
Pollenschlauchfaktor, dem Gen ,,tricarpel®, zeigten BucarOLZ und
BrakgsLEE (1927), dall wir es hier mit einem echten Sterilitits-
faktor zu tun haben.

1) Gossypium. Wie wir oben gesehen haben, zeigten KEARNEY
(1923, 1928') und KeEARNEY and Harrison (1924), daB hier in
Pollenmischungen eine ausgesprochene Parasterilitit des fremden

1 Nach Joxes 1928.
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Pollens auftritt. Es handelt sich bei dieser Parasterilitit jedoch
nicht um eine Wechselwirkung zwischen Pollen bzw. Pollen-
schlauch und dem Gewebe von Narbe und Griffel, sondern um eine
gegenseitige Beeinflussung der beiden Pollensorten.

h) SchluBbemerkung.

Zum Schlusse seien zwei allgemeine wichtige Feststellungen
noch einmal besonders hervorgehoben.

Erbfaktoren, die in bestimmien Kreuzungen das Pollenschlauch-
wachstum hemmen oder férdern und auf diese Weise eine unvoll-
kommene Parasterilitit oder auch echte Sterilitdt bedingen, sind bei
den verschiedensten Pflanzen und in Verbindung mit den verschie-
densten Erbfaktoren (Endospermfaktoren, Geschlechisrealisatoren
usw.) gefunden worden. Sie scheinen sehr weit verbreitet zu sein, da
sie bereits bei einem relativ beschrinkien Untersuchungsmaterial bei
Vertretern der werschiedensten Verwandischaftskreise gefunden
worden sind.

Der phéinotypische Effekt dieser Gene wird in weitem Mafe von
den Aufenfaktoren und von Modifikationsgenen beeinfluft, die die
deutliche Variabilitat der Ergebnisse der einzelnen Versuche bedingen
und die unter Umstinden die hemmende oder fordernde Wirkung der
Parasterilititsfaktoren kompensieren konnen.

5. Die Parasterilitit der Heterostylen®.
a) Allgemeines.

Heterostyle Arten sind dadurch charakterisiert, daf# man bei
ihnen Sippen unterscheiden kann, die sich durch die Lénge der
Griffel in ihren Bliten unterscheiden. Bei den dimorphen Arten
gibt es nur zwei solche Gruppen: lang- und kurzgrifflige; bei den
trimorphen drei: lang-, mittel- und kurzgrifflige.

Die Heterostylie ist meistens, aber nicht immer, mit einer
Heterantherte, einer Verschiedenheit der Stellung der Staubbeutel,
verbunden. Bei den dimorphen Arten sind die Staubblitter lang-

1 Tm folgenden werden die Untersuchungen an heterostylen Arten
soweit besprochen, wie es fiir das Verstindnis der Parasterilititserschei-
nungen erforderlich ist. Es sei jedoch hier ausdriicklich auf den Artikel
,»»Heterostylie von LEEMANN (1927) im Handbuch der Vererbungswissen-
schaft, hrsg. v. BAUR und HARTMANN hingewiesen.



Parasterilitit der Heterostylen. 177

griffliger Bliiten kurz und die kurzgriffliger Bliiten lang (Abb. 64).
Ebenso sind bei den trimorphen Spezies die Staubbeutel auf einem
verschiedenen Niveau wie die Narbe, also z. B. bei einer langgriff-
ligen Form sind die Antheren kurz und mittellang usw. (Abb. 63).
Hierbei kommt es nicht auf die Gesamtlinge der Filamente, son-
dern die Hohe der Stellung der Staubbeutel in der Bliite an. Es

Abb. 63. Trimorphismus bei Lythrum salicaria. 1 kurzgrifflige, 2 mittelgrifflige,
3 langgrifflige Bliite. (Nach KIRCHNER 1912.)

ist auch nebensichlich, ob die Filamente am Grunde der Bliiten-
blatter entspringen (Abb. 64, 3 und 4) oder verschieden hoch an
der Bliitenrohre frei werden (Abb. 64, 1 und 2).

Seltener sind Staubbeutel in den lang- oder kurzgriffligen
Bliiten gleich hoch angeordnet, wie wir es bei einigen heterostyl-
homantheren Arten finden (Abb. 65).

In der Regel ist die Heterostylie auch mit einer Einschrinkung
der Fertilitiit verkniipft. Wir koénnen im voraus die Regel auf-

Brieger, Selbststerilitat, 12
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Abb. 64. 1 u. 2 Heterostylie bei Primula,
8 u. 4 Heterostylie bei Linum. (3, 4 nach

Photographien von LAIBACH.)

Abb. 66. Trimorphismus bei Oxalis.

1 u. 4 Langgriffel, 2 u. 5 Mittelgriffel,

3 u. 6 Kurzgriffel. In 4 bis 6 nur die
Stempel. (Nach UBISCH 1925.)

Abb. 65. Heterostylie verbunden mit
Homantherie bei Eschscholzia califor-
nica. 1langgrifflige, 2 kurzgrifflige Bliite.

(Nach KERNER-HAUSEN 1913.)

stellen, dafl in der Hauptsache die
Bestaubungen von Narben mit
Pollen aus Antheren, die in den
Bliten ,,gleich hoch* wie die Nar-
ben standen, erfolgreich sind. Alle
iibrigen Verbindungen sind mehr
oder minder vollkommen parasteril.
Mit DARWIN bezeichnen wir die
ersteren als legitime, alle anderen
als illegitime Verbindungen.

b) Historischer Riickblick.

Die dimorphe Heterostylie
wurde von SPRENGEL (1793) bei
Hottonia palustris entdeckt. CURTIS
(1777—17867) der zuerst. den Dimor-
phismus einiger Primelarten be-
sprach, bezeichnete die beiderlei
Formen als besondere Varietiten.

JAQUIN (1794) beschrieb als
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erster die Anordnung der Bliitenorgane einer trimorphen Form
in der Gattung Ozalis. Er erkannte aber nicht, daB es sich hier-
bei um drei Formen einer und derselben Art handele, sondern be-
schrieb sie als drei getrennte Arten. Spater wurden die einzelnen
Formen, wenigstens teilweise, als Varietdten der gleichen Arten
aufgefalit. Erst die Untersuchungen von HILDEBRAND (vor allem
1866) brachten aber véllige Klarheit. Die Trimorphie von Lythrum
salicaria wurde zuerst von VAUCHER (1841) und WIRTGEN (1848)
beschrieben und von DarwiN (1865) restlos geklart.

Prawcraown (1848) warf die Frage auf, ob nicht die Heterostylie,
die er bei verschiedenen Linum-Arten beobachtet hatte, eine Be-
deutung fiir das Zustandekommen der Befruchtung habe, stellte
aber noch keine Versuche dariiber an. C.F.GARTNER (1849) kam zu
einer Verneinung dieser Frage. Erst DARwIN (1862—1877) brachte
auf diesem Gebiet wie auch in vielen anderen blitenbiologischen
Fragen eine weitgehende Klirung. Wihrend die Beobachtungen
Darwins noch heute die Grundlage der wissenschaftlichen Dis-
kussion der Heterostylie bilden, hat jedoch seine Interpretation
ihre Bedeutung verloren. Er setzte die Sterilitdtsverhiltnisse in
Beziehung zu dem ,,Gesetz der Kreuzbefruchtung®, dessen Un-
richtigkeit wohl heute einwandfrei erwiesen ist.

In neuerer Zeit spielen zwei Fragenkomplexe die Hauptrolle in
der Behandlung der Heterostylie: die Vererbung der morpholo-
gischen Unterschiede der Heterostylen und ihre Parasterilitit.

In der Mehrzahl der Félle handelt es sich bei den dimorphen
Arten um eine monofaktorielle Spaltung, bei den trimorphen
Formen um eine polyfaktorielle. Da die Genetik der Heterostylie
in engster Beziehung zu dem Parasterilitdtsproblem steht, soll sie
im folgenden auch ausfithrlich besprochen werden.

Die Physiologie der Parasterilitit der Heterostylen wurde von
Jost (1907) in modern-physiologischer Weise interpretiert. Trotz
der wichtigen Erginzungen, die wir den Untersuchungen von
UsiscH, ErNsT und LamsacH verdanken, sind wir seither kaum
viel weiter gekommen.

¢) Verbreitung der Heterostylie.

Wir wollen hier davon absehen, eine vollzihlige Liste derjenigen
Arten zu geben, bei denen eine Heterostylie vorkommt. Den An-
gaben von KxuTH (1898) ist auf Grund neuerer Arbeiten nur wenig

12*
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hinzuzufigen. Neuerdings ist ein Dimorphismus bei folgenden Gat-
tungen beschrieben worden: Plumbago, Ceratostigma (DAHLGREN
1918, 1923), Veronica (CORRENS 1924), Anchusa (LEWITZKY 1928)
und ein Trimorphismus bei Piaropus paniculatus (JoOENSON 1924).
Wenn wir die Familien zusammenstellen, in denen sich hetero-
style Arten finden, dann kommen wir zu der folgenden Liste:
Dimorphismus: Linaceae, Turneraceae, Lythraceae, Primula-
ceae, Plumbaginaceae, Borraginaceae, Scrophulariaceae, Rubiaceae.
Trimorphismus: Oxalidaceae, Linaceae (Roucheria ? nach KueN
1867), Lythraceae, Pontederiaceae.
Der einzige allgemeine Schlu8, der sich aus dieser Zusammen-
stellung ergibt, ist der, daBl die Heterostylie polyphyletischen Ur-
sprungs sein muf.

d) Vererbung der Heterostylie.

) Vererbung des Dimorphismus. BATESON and GREGORY
(1905) fanden, dafl der Dimorphismus von Primula sinensis durch
ein einfaches Faktorenpaar bedingt ist. Ein dominantes Allel (k) be-
dingt die Ausbildung kurzer Griffel und langer Antheren, das ent-
sprechende rezessive Allel (k) die Entwicklung langer Griffel und
kurzer Antheren. Dieses einfache Faktorenschema ist seitdem
durch verschiedene Autoren bei einer Anzahl anderer dimorpher
Arten sichergestellt worden. Auch der Dimorphismus verschie-
dener Linum-Arten (CORRENS 1921 ¢, LaiBacH 1921) und von Vero-
nica gentianoides (CORRENS 1924 D), die nur heterostyl, aber nicht
heteranther sind, wird durch ein Allelenpaar bedingt.

Dimorphismus :

Kk-Griffel kurz, Antheren lang | oder Antheren im wesent-

kk-Griffel lang, Antheren kurz lichen gleich hoch.

Fir die folgenden Arten wurde dieser Vererbungsmodus be-
wiesen oder doch wenigstens wahrscheinlich gemacht:

Primula-Arten (BATESON u. GREGORY 1905, RAUNKIAER 1906.
GREGORY 1915, DAHLGREN 1916a, 1918, ErNsT 1924—1929).

Linum-Arten (CorrENs 1921, Uniscr 1921, 1925, LaiBacr 1921
bis 1929).

Fagopyrum (Darwin 1877, CorreNs 1921, DAnLGREN 1921).

Pulmonaria (DARWIN 1877, DAHLGREN 1921).

Forsythia (HILDEBRAND 1874).

Veronica gentianoides (CORRENS 1924),
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Inneuerer Zeit hat ErNsT (1924—1929) dieses Schema erweitert.
Er kommt zu der Feststellung, da3 bei den heterostyl-heteran-
theren Arten der Dimorphismus durch zwei Allelenpaare, eines
fiir die Griffellange und ein zweites fiir die Antherenlinge, bedingt
wird, und daf3 diese beiden Allelenpaare in der Mehrzahl der Fille
miteinander absolut gekoppelt sind. Es soll in der Regel das Gen
fir kurze Griffel mit dem Gen fiir lange Antheren gekoppelt sein
und umgekehrt. Bei den heterostyl-homantheren Formen wére
dann nur das erste Faktorenpaar vorhanden, wihrend die Allelen
fiir Heterantherie fehlen.

Das monohybride Faktorenschema von BATEsON und GREGORY
hat TscaErmMax (1923) auf Grund seiner Versuchsergebnisse an-
gezweifelt. Er glaubt, es miisse durch ein polymeres, mindestens
aber ein bifaktorielles Schema ersetzt werden. Den Zahlenangaben
TSCHERMAKs kann man jedoch unbedingte Beweiskraft nicht
zusprechen, da nach seinen Angaben weder bei Kreuzungen
eine Selbstbestdubung ausgeschlossen war, da die Bliten nicht
kastriert wurden, noch bei Selbstungen eine Kreuzung, da in der
Regel ,,die Individuen im Kalthause im Monat Mérz bis April
nicht (vor Insekten) geschitzt'* aufgestellt waren (1923, S. 5
des S. A.).

pB) Vererbung des Trimorphismus. Theorie von G.
v. UBiscH. Der Erbgang der trimorphen Formen ist von UBIsca
(1921) zuerst faktoriell interpretiert worden. Hiernach haben wir es
mit zwei Faktorenpaaren zu tun: das dominant epistatische Allel
des einen Paares bedingt die Ausbildung der kurzgriffligen Form
(daBB, Aa Bb, Aabb), das dominante Allel des zweiten Paares
die Entstehung mittelgriffliger Formen (eaBb und aaBB). Die
langgriffligen Formen sind schlieflich die doppelt rezessiven In-
dividuen (aabb). Hierbei haben die Erbfaktoren insofern einen
pleiotropen Effekt, als sie gleichzeitig die Griffellinge und die
Antherenlédnge beeinflussen.

Trimorphismus (nach UBISCH):

A—Criffel kurz, Antheren mittellang und lang,

aa B— Griffel mittellang, Antheren kurz und lang,

aabb—Griffel lang, Antheren kurz und mittellang.

Die spéteren Untersuchungen haben jedoch gezeigt, dal dieses
Schema zu einfach ist und den Tatsachen nicht ganz gerecht wird.
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Und zwar scheinen sich bei Lythrum andere Komplikationen ein-
zustellen als bei Oxalis.

Bei Lythrum salicaria mufl der Faktor B nach den Unter-
suchungen von East (1927a—c¢) in zwei eng gekoppelte Faktoren
M, und My, von denen jeder fiir sich die Ausbildung mittelgriffliger
Individuen bedingt, zerlegt werden. Eine Besonderheit dieser bei-
den Faktoren liegt noch darin, daf jeder fiir sich im homozygoten
Zustand letal ist (also M, M, und My Mp).

Kurzgriffel werden durch den Faktor 4 in homozygotem Zu-
stand bedingt, gleichgiiltig wie die sonstige Konstitution be-
schaffen ist.

Die Langgriffel schlieflich sind vollkommen homozygot (aa
Mg Mg MpMyp).

Der Faktorenaustausch zwischen den beiden M -Faktoren be-
trigt gegen 10%.

Lythrum salicaria (nach EAST).

Kurzgriffel: 4 — — — — —

Mittelgriffel : aag M, — oder aa My —

Langgriffel: aa mgomg mpmp.

Bei den Oxalis-Arten ist die faktorielle Basis der Heterostylie
noch weitgehend ungeklirt. BaArLow (1913, 1923) verzichtete ganz
auf eine eigene Interpretation ihrer Daten und beschriinkte sich auf
eine Kritik der von Usiscu (1923, 1925) gegebenen bifaktoriellen
Ausdeutung ihrer Versuchsergebnisse. UsiscH hat selbst (1923,
1925) das bifaktorielle Schema zunéichst noch erweitert, indem sie
annahm, daB neben den beiden eigentlichen Heterostyliefaktoren
noch einer der Bliittenfarbefaktoren eine Rolle spielt. Wir kommen
auf diese Hypothese, die UBiscH spater (1926, 1928) wieder auf-
gegeben hat, weiter unten noch einmal zuriick.

Das Faktorenschema, das Usisca (1926, 1929) in ihren letzten
Mitteilungen iiber Oxalis floritbunda* fir am wahrscheinlichsten
hélt, wollen wir nun kurz besprechen.

,,Die Heterostylie wird durch drei Faktorenpaare geregelt: Alle
kurzgriffligen Pflanzen heilen C'C, wie die anderen beiden Fak-
toren auch heien mogen. Alle Cc- oder cc-Pflanzen sind mittel-
oder langgrifflig. Und zwar mittelgrifflig, wenn sie den Faktor B

1 Die von UBiscH untersuchte und teils als O. floribunda, teils als
0. rosea bezeichnete Art gehort nach der letzten Mitteilung (Usiscr 1928)
zu O. floribunda.
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enthalten. Alle Pflanzen ohne B sind langgrifflig, ob sie nun D
enthalten oder nicht. AuBerdem ist DDBb langgrifflig” (Usisca
1926, S. 645).

Diese auf den ersten Blick sehr komplizierte Situation wird
vielleicht etwas klarer, wenn wir, dem allgemeinen Gebrauch fol-
gend, Faktoren, die nur im homozygoten Zustand wirksam sind,
als rezessiv auffassen und mit kleinen Buchstaben bezeichnen.

Die Kurzgriffel sind danach durch einen homozygot rezessiven
epistatischen Faktor [ bedingt. II-Pflanzen sind also kurzgrifflig
ohne Riicksicht auf die weitere Konstitution der Pflanzen. Li- und
LL-Pflanzen sind je nach der weiteren Konstitution lang- oder
mittelgrifflig. In dieser Bedingtheit der Kurzgriffel liegt eine ganz
wesentliche Besonderheit der Oxalis-Arten. Die Kurzgriffel der
dimorphen Arten und von Lythrum werden durch einen dominan-
ten Faktor (G bzw. 4) bedingt. Dementsprechend spalten die Kurz-
griffel dieser Arten als dominante Heterozygoten nach Selbsten,
wihrend die Kurzgriffel von Ozalis immer rein weiter zichten,
was schon Barrow feststellte.

Die Mittelgriffel werden durch zwei dominante Faktoren M
und & bedingt. Und zwar miissen von den jeweils anwesenden vier
Allelen der Faktoren (M, m) und (&, n) mindestens zwei M-Allele
(also MM) oder ein M- und ein N-Allel (also Mm Nn) anwesend
sein, damit Mittelgriffligkeit zur Ausbildung kommen kann.

Langgriffel schliefilich entstehen, wenn der dominante Nicht-
Kurzgriffelfaktor (L) anwesend ist, und wenn die dominanten
Mittelgriffelfaktoren (M und N) in zu schwacher Dosierung vor-
handen sind.

Wir kénnen die Situation kurz folgendermaflen wiedergeben.

Trimorphie der Oxalis-Arten:

Kurzgriffel: # —— — —.

Mittelgriffel {ﬁ - Jl:fl_”_ N
L— m— nn.

L— mm-——.

Diese Formeln entsprechen also ganz der Interpretation von
Usiscr (1926), nur daB folgende Umnennungen vorgenommen
wurden: C=1[, B=M"*, D=N.

1 Dieser Faktor ist gleichzeitig ein Bliitenfarbenfaktor oder mit einem
solchen, dem Faktor (R, 7) fiir rosa Blitenfarbe, absolut gekoppelt.

Langgriffel : {
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Es ist aber nicht ausgeschlossen, dafl noch weitere Komplika-
tionen im Spiele sind (UBISCH nach LEEMANN, 1927, S. 37). Es ist
daher sehr zu bedauern, dal Usiscr (1928) angibt, daB sie ,,kaum
Gelegenheit haben wird, auf diese abgeschlossenen Versuche mit
Ozxalis noch einmal zuriickzukommen* (8. 348). Man wird daher
warten miissen, bis diese Untersuchungen wieder von anderer Seite
aufgegriffen werden, ehe man imstande ist, eine endgiiltige Formel
aufzustellen.

Zusammenfassend miissen wir feststellen, dass die genetische
Analyse der trimorphen Formen ein wesentlich komplizierteres
Bild gibt als bei den dimorphen. Das zuerst vor UBiscH (1921) ver-
Offentlichte, bestechend einfache bifaktorielle Schema hat sich als zu
etnfach erwiesen.

Die Vererbung der Heterostylie bet Lythrum und Ozalis erfolgt
in verschiedener Weise.

Bei Lythrum salicaria muf das wrspringliche bifaktorielle Schema
dadurch kompliziert werden, dafl man an Stelle des Vorkommens
eines Mittelgriffelfaktors das Vorhandensein zweier eng gekoppelter
Faktoren mit balanciertem Lelaleffekt annehmen mufi (EAST
1927 a—c).

Bei Oxalis mupte das Ausgangsschema ganz aufgegeben und durch
ein (maindestens) trifaktorielles ersetzt werden (UBISCH 1926).

y) Modifikativ oder polymer bedingte Variabilitit der Hetero-
morphie. Die Lange der Griffel ist nicht etwa eine absolute kon-
stante GroBe. Sie variiert in Abhéngigkeit von Aulenbedingungen
und von Modifikationsgenen betrachtlich um die Mittelwerte, die
bei den zwei, bzw. drei Gruppen der Dimorphen, bzw. Trimorphen
eindeutig verschieden sind. Das gleiche gilt auch fiir die Lange der
Antheren. Auch das Verhéltnis der Lange der Griffel und Antheren
zueinander oder zu der Linge der Kronenrdhre ist Schwankungen
unterworfen.

Von den rein phinotypisch bedingten Variationen in der Aus-
pragung der Heterostylie wollen wir zunichst absehen. Das Vor-
kommen von Genen, die den phanotypischen Effekt der Hetero-
styliefaktoren abwandeln, zeigt deutlich, daf die oben wieder-
gegebenen Schemata etwas zu einfach sind. Wie bei allen anderen
Eigenschaften kann wohl ein Allelenpaar einen besonders durch-
schlagenden EinfluBl auf die Art der Ausbildung ausiiben, aber
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eine groBle Anzahl anderer Gene hat einen wenn auch vergleichs-
weise geringeren Einflufl.

Bei der dimorphen Veronica gentianoides kommt CORRENS
(1924) zu folgender Formulierung: ,Die Griffellinge wird bei
beiden Sippen zundchst durch eine Reihe dhnlicher polymerer
Faktoren (L;, L,, Lz usw.) bestimmt und ist deshalb stark ver-
schieden, mit regelméBigen -Schwankungen um einen Mittelwert.
Bei den Kurzgriffeln setzt ein weiterer Faktor die Léinge, die den
polymeren Faktoren entspréiche, etwa auf die Halfte herab‘‘ (1924,
S.1231). Diese Faktorenformulierung kénnen wir wohl als all-
gemein giltig ansehen. Wohl immer wird die Griffellinge auller
durch die ausgesprochenen Heterostyliegene noch durch Modifi-
kationsgene bestimmt, die die oft betrichtlichen Schwankungen
bei den verschiedenen Individuen verursachen. Wie deutlich ein
Dimorphismus ausgeprigt ist, wird vor allem davon abhéngen,
wie stark sich die Wirkung besonderer Heterostyliegene und kom-
plementérer Modifikationsfaktoren unterscheidet.

Gaiv (1905, 1906, 1907) und Lewitzry (1928) untersuchte die
Variabilitdt der Griffellinge bei der ausgeprigt dimorphen Pul-
monaria angustifolia. Die Befunde sind in den Kurven K und L
in Abb. 67 unten graphisch dargestellt. Die beiden Variations-
kurven der Langgriffel und der Kurzgriffel sind deutlich vonein-
ander unterschieden. Es findet keine Uberschneidung statt. Die
Wirkung der Heterostylieallele ist eindeutig scharf ausgeprigt.
Die Plusvarianten des kurzgriffligen Typus sind deutlich von den
Minusvarianten des langgriffligen unterschieden.

Etwas anders liegen die Dinge bei der von CoRRENS (1924)
genau untersuchten und bereits erwihnten Veronica gentianoides.
Die beiden Kurven K und L in Abb. 68 unten, die nach den Ver-
suchen I und XIX von CorRENS gezeichnet sind, geben die Griffel-
lingen der Individuen einer langgriffligen (I) und einer rein kurz-
griffligen (XIX) Population wieder. Die beiden Kurven sind zwar
noch deutlich verschieden, aber sie iiberschneiden sich. In Popula-
tionen, die aus Langgriffeln und Kurzgriffeln bestehen, wire
es nicht einwandfrei moglich, zwischen extremen Plusvarianten
der Kurzgriffel und Minusvarianten der Langgriffel zu unter-
scheiden.

Noch stirker ist die Uberschneidung bei der nur schwach
dimorphen Anchusa officinalis nach den Untersuchungen von
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Lewitzxy (1928), wie man aus dem Kurvenbild in Abb. 69 unten
ersieht.

Der Erbgang der Heterostylie ist bei Veronica bereits einwand-
frei analysiert. Wir berichteten schon iiber das Ergebnis. Im Ver-
gleich zu Primula oder Pulmonaria konnen wir feststellen, dafl die
Wirkung der modifizierenden Faktoren (L usw. nach CORRENS)
nicht mehr ganz so deutlich von der der eigentlichen Heterostylie-
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Abb. 67. Variabilitit der Griffellinge und Antherenhohe bei Pulmonaria angustifolia.
K Kurzgriffel, I Langgriffel. (Nach LEWITZKY 1928.)

allele verschieden ist. Plus- oder Minusvarianten des einen oder
anderen Typus kénnen leicht falsch klassifiziert werden. Die Erb-
analyse ist bei Anchusa noch nicht durchgefiihrt worden. Alles
deutet aber darauf hin, daB sich hier die ,,Modifikationsgene‘‘ und
die eigentlichen Heterostyliegene nicht mehr sehr stark in ihrer
Wirkungsstérke unterscheiden.

Wir betonten bereits, daB in der Mehrzahl der Fille bei den
dimorphen Formen die Linge von Griffel und die Stellung der
Antheren umgekehrt proportional sind. Lange Griffel sind mit tief-
stehenden Antheren verbunden und umgekehrt. Aber auch hier
finden sich deutliche Schwankungen.
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Die oberen Kurven in Abb. 67—69 geben ein Bild von der
Variabilitit der Lange der Antheren bei den kurz- und lang-
griffligen Formen der drei Arten.

Bei Pulmonaria sind die Antheren der Kurz- und Langgriffel
deutlich voneinander verschieden. Die beiden Kurven K und L
(Abb. 67 oben), die die Variation veranschaulichen, iiberschnei-
den sich nicht.
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Abb. 68. Variabilitéit der Griffellinge und Antherenlinge bei Veronica gentionoides.

K Kurzgriffel, 1, Langgriffel. (Nach Zahlenangaben von CORRENS 1924.)

Anders liegen die Verhaltnisse dagegen bei Veronica gentia-
noides und bei Anchusa officinalis. In beiden Féllen iiberschnéiden
sich die Kurven der Antherenlinge von langgriffligen (K) und kurz-
griffligen (L) Formen sehr stark (Abb. 68 und 69 oben), und es ist nur
eine schwache Verschiebung der Kurve der Antherenléinge der Lang-
griffel nach links, also nach niedrigeren Werten, zu konstatieren.
CorrENS nimmt fiir Veronica an, dal diese Verschiebung im ganzen
nicht bedeutend genug ist, dall also keine Unterschiede in der An-
therenléinge zwischen den langgriffligen und kurzgriffligen Pflanzen
bestehen. Die hier wiedergegebenen Kurven sind ja auch nur aus
seiner groBen Versuchszahl herausgegriffen. Dagegen kommt
Lewrrzry (1928) zu dem Schlusse, ,,dafl der Verschiedenheit der
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Kurven eine besondere Bedeutung zukomme, und da8 also auch
bei Anchusa die Durchschnittshohe der Staubbeutel und die
Durchschnittshéhe der Griffel bei der lang- und kurzgriffligen In-
dividuengruppe in umgekehrtem Verhiltnis stehen‘ (1928, S. 993).
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Abb. 69. Variabilitit von Griffellinge und Antherenhdhe bei Anchusa officinalis.
K Kurzgriffel, L Langgriffel. (Nach LEWITZKY 1928.)

Als MaB des Heteromorphismus ist auch éfters der Abstand der
Narben und Antheren oder das Verhiltnis von Narbenhéhe zu
Staubbeutelhéhe genommen worden. Wie aber Abb. 70 zeigt,
geben diese GroBen kein klares Kriterium ab. Es sind dort zuerst
die beiden typischen Formen bei Heterostylie-Heterantherie (Fig. 1
und 2), dann bei Heterostylie-Homantherie (Fig.3 und 4) und
schlieBlich bei Homostylie-Heterantherie (Fig. 5 und 6) abgebildet.
Darunter finden sich die Werte fiir das Verhéltnis von Antheren-

hohe: Griffellange (4: @), das immer entweder% oder% betragt,

trotz der ganz verschiedenen morphologischen Verhiltnisse. Ganz
das gleiche ergibt sich auch fiir den Abstand von Narbe und Staub-
beuteln.

Wir konnen also wohl zuriickblickend feststellen, daB be: den
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dimorphen Heterostylen die Wirkung der Heterostyliegene so stark
sein kann, daf die Determination in Kurz- oder Langgriffel eindeutiy
1st, unbeschadet ewner gewissen Variationsbreite. In anderen Fillen
1st dagegen der Effekt der Heterostyliefaktoren bei der Determination
der Griffel- oder der Staubfidenlinge, bzw. aller beider gleichzeitig,
nicht stark genug, wm eine Abdnderung durch die modifizierende Wir-
kung durch Aufenbedingungen oder durch polymere Erbfaktoren zu

7 2 3 6
0 i )
'3 5
A _2 _2 _1 -2 -1 -2
T 2 -7 -2 7 -z 7,
Heterostylie Heterostylie Homantylie
Heterantherie Homantherie Heterantherie

Abb. 70. Variabilitit des Verhiltnisses von Antheren- und Griffellinge (4: @) bei
verschiedenen Formen der Heteromorphie.

verhindern. Hierbei kann es dazu kommen, daf die Heterostyliegene
einen Binfluf nur auf die Griffellinge ausiiben, aber nicht auf die
Ldnge der Staubbeutel.

0) Modifikativ oder polymer bedingte Homomorphie.! Ab-
gesehen von diesen Schwankungen in der Ausbildung der Hetero-
stylie, die sich bei normalen Sippen mancher Arten finden, ist
eine Reihe von Fillen bekannt geworden, in denen bei an sich
deutlich dimorphen heterostyl-heterantheren Arten die Hetero-
stylie oder Heterantherie in besonderen Sippen abgeiindert ist und
anihrer Stelle eine sogenannte Homomorphie auftritt, bei der Narben
und Staubbeutel in gleicher Héhe in der Bliite angeordnet sind *.

1 Fir diese Erscheinung sind die verschiedensten Farbausdriicke
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Es ist eine seit langem bekannte Erscheinung, dal besonders
die ersten Bliten heterostyler Pflanzen homostyl sind. Es handelt
sich hierbei um nichterbliche Modifikationen, die kaum ein be-
sonderes Interesse beanspruchen (vgl. auch S. 204).

Bei verschiedenen eindeutig heterostyl-heterantheren Arten
treten aber gelegentlich auch Individuen auf, die aus der normalen
Variationsreihe dadurch herausfallen, da Narben und Antheren
in allen Bliiten oder doch den meisten Bliiten in gleicher Hoéhe
stehen. In einem Teil der Fille 148t sich auch mit Sicherheit be-
stimmen, ob es sich um homomorphe Lang- oder Kurzgriffel han-
delt. In anderen haben die Griffel eine mittlere Léinge.

Es seien zunichst die sicheren Félle des Auftretens homo-
morpher Formen aufgezihlt:

Primula auriculz homom. langgrifflig — (Scorr 1865a, DarwIN 1877).
P. farinosa homom. langgrifflig — (Scorr 1865a).

P. hortensis homom. langgrifflig — (ErnsT 1924—1928).

P. malacoides homom. langgrifflig — (Usiscr 1923, 1925).

P. officinalis homom. kurzgrifflig — (ScorT 1865a, DarwiN 1877).

P. sinensis homom. kurzgrifflig — (Scorr 1865a, DarRwiN 1877, BATESON

and GrREGORY 1905).

P. viscosa homom. kurz- und langgrifflig — (ErNsT 1924-—1928).

Menyanthes trifoliata homom. langgrifflig — (WARNING nach Lorw 1894).
Linum sp. homom. langgrifflig — (LarBacH 1925—1928).

Im folgenden wollen wir nur die Iille genauer besprechen, in
denen die Erblichkeit der Homomorphie genauer untersucht
worden ist.

Primula officinalis. Von dieser Art fand Scorr (1865a) eine
homomorphe Pflanze, deren Antheren ebenso hoch inseriert waren,
wie bei normalen Kurzgriffeln und auch entsprechend groBe Pollen-
korner enthielten, deren Griffel dagegen typische Langgriffel
waren. Wahrend des ersten Jahres variierte die Ausbildung nur
wenig, und zwar weder in der ersten Bliiteperiode im Friihling
noch in der zweiten im Herbst. Leider gibt ScorT nicht die genaue
Zahl der untersuchten Bliiten an. Spiter trat aber eine Dolde auf,
in deren Bliiten die Griffellinge und Antherenhohe sehr stark vari-
ierte. Die in Abb. 71 wiedergegebenen Bliiten sind in Anlehnung
an eine Abbildung von ScorT und unter Zugrundelegung seiner

verwandt worden: isostyl, subheterostyl, homostyl u.a. m. Von allen
scheint mir jedoch der hier verwandte Terminus homomorph, der schon
von Scorr und DARWIN verwandt wurde, am eindeutigsten.
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Messungen gezeichnet. Fig. 2 und 3 entsprechen anscheinend den
Bliiten der ersten Bliitezeit. Sie sind deutlich homomorph-lang-
grifflig. Fig. 1 ist ein typischer Kurzgriffel und Fig. 5 und 6 ent-
sprechen fast den normalen Langgriffeln. Die anatomische Aus-
bildung der Organe entsprach auch jeweils der Morphologie.
Darwin (1877) untersuchte die Erblichkeit dieser Homomor-
phie. Von den aufgezogenen 20 Nachkommen der geselbsteten Aus-
gangspflanze von ScorT waren 2 normale Langgriffel, 6 eindeutig
homomorphe Langgriffel, wenn auch bei ihnen die Ausbildung
etwas variierte, und 12 waren ,,dem Anscheine nach‘ normale
Kurzgriffel. Bei diesen variierte aber die Griffellinge sehr stark.

Abb. 71. Variabilitit der Bliiten eines homomorphen Langgriffels von Primaula officinalis.
(Auf Grund von Angaben von SCOTT 1865.)

Vielleicht mull man sie als extreme Varianten der homomorphen

Form auffassen. Hierfiir sprechen auch ihre Fertilititsverhilt-

nisse (vgl. S. 216). Eine typische homomorphe Pflanze wurde nun

wieder geselbstet und gab 9 normal heteranthere Langgriffel und

63 homomorphe Langgriffel.

SchlieBllich kreuzte DARWIN (1877) auch eine der homomorphen
Pflanzen mit einem normal heterostyl-heterantheren Individuum
und erhielt dadurch in der Nachkommenschaft: 15 normale Lang-
griffel, 1 homomorphen Langgriffel und 25 normale Kurzgriffel.

Eine genauere faktorenanalytische Interpretation 146t sich auf
Grund dieser kurzen Angaben nicht geben.

Primula sinensis. Erbliche Homomorphie stellte DARWIN(1877)
bei dieser Art eindeutig fest, und zwar gaben in zwei, wahrschein-
lich sogar drei untersuchten Generationen Homomorphe geselbstet

nur homomorphe Nachkommen. Es handelte sich hierbei um
homomorphe Kurzgriffel.
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Uber die Erblichkeit der homomorphen Formen der dibrigen
Primelarten, die SCOTT und DARWIN untersuchten, 148t sich nichts
sagen.

Primula malacoides. Erbliche Homostylie beobachtete UBisca
(1923, 1925) bei der dimorphen Primula malacoides. Es fanden sich
dort sowohl homomorph oder, wie UBISCH sagt, ,,subheterostyl*-
langgrifflige als auch kurzgrifflige Pflanzen. ,,Wenn sie genetisch
langgrifflig sind, so ist die Ansatzstelle der Antheren nach oben
verschoben, wenn sie aber genetisch kurzgrifflig sind, so wird

) ) ein Gewebepolster unter

\'l \l/ den Fruchtknoten ge-

' m schoben®, wie es Abb. 72
\l wiedergibt. (1925, S.325).
iﬂ Im einzelnen fehlt je-
*, ',f;.'- 123 doch noch die genaue ge-
/ / & ‘) %) netische Analyse. UBisca
"_ u) (1923) hat nur in einer
i 5 A \ 7/ Familie eine genauere
X N ~  genetische Untersuchung

\ / \\ / i ( durchgefiithrt. Eine ho-

1 o ; momorphe  (subhetero-

Abb. 72. Stempel von Primula malacoides. sty. le) Pflanze erg&b ge-
1 Langgriffel, 2 ,,homomorphe® kurzgrifflige Form,  gelhstet, wie die nachfol-
3

38 Kurzgriffel. (Nach UBISCH 1925.) L.
gende Ubersicht zeigt,
nur wieder homomorphe Nachkommen und nach Kreuzung mit
langgriffligen kk-Pflanzen oder kurzgriffligen KK-Pflanzen im
ersten Falle nur langgrifflige und im zweiten nur kurzgrifflige
Nachkommen:

Homomorph selbst: 200 homomorphe Nachkommen
Homomorph X lang und rec.: 88 langgrifflig
Homomorph X kurz und rec.: 166 kurzgrifflig, in einer Familie

1 lang, 3 kurz : 1 homomorph.

Daraus geht hervor, daf} die Homomorphie zwar vererbt wird, aber
verglichen mit der normalen Ausbildungsform sich rezessiv oder
hypostatisch verhalt. Eine genaue faktorielle Interpretation dieses
Verhaltens la6t sich aus diesen wenigen Daten nicht ableiten. Die
Annahme von Usiscr (1923), dal die Homomorphie monofaktoriell
bedingt sei, hat Verfasserin wieder aufgegeben.

Bei dem dimorphen Linum austriacum fand LatBach (1925,1928)
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eine erblich konstante homomorphe Form, bei der die Griffel die fiir

normale Langgriffel charakteristische Lénge besaBen (Abb.73). Die

Staubfiden dagegen waren nicht wie bei den normalen Lang-

griffeln kurz, sondern etwa ebenso lang wie die Grif-

fel, d. h. so lang wie bei normalen Kurzgriffeln. Bei W

Linum unterscheidet sich der Pollen der langgriffligen T‘i’{;
v |

|

und der kurzgriffligen Formen durch die Struktur
ihrer Exine (UBiscH 1925, LatBace 1928). LaAiBacH \ !l.
konnte nun zeigen, daBl auch der Pollen der homo- U /
morphen Langgriffel, trotzdem er aus phanotypisch N
,Jlangen** Staubgefien stammte, die Exineausbildung Hoiz?ﬁcﬁ;he
besaBl, wie sie fiir den Pollen aus den kurzen Staub- 1anggrifflige
beuteln normaler Langgriffel charakteristisch ist. Er E;tfa‘;?;;rfg
konnte dadurch zeigen, daBl es sich bei seiner homo-  cum. (Nach
morphen Sippe um langgrifflige Pflanzen handelt, ;;;;;11;%21
deren Staubfiden durch die Wirkung modifizierender — BacH 1925.)
Erbfaktoren verlingert werden. Leider fehlt bisher
noch eine genaue genetische Analyse dieser homomorphen Sippe.
Einen anderen homomorphen Langgriffel, bei dem die Staub-
gefiaBlinge noch mehr der Ldnge bei den kurzgriffligen Pflanzen
entsprach (Abb. 74), fand Lai-
BACH (1928) spiter auf. Bei
Selbstbestdubung ergab sich
eine nicht ganz klare Aufspal-
tung in Lang- und Kurzgriffel,
die wohl auf gelegentliche : W
Kreuzbestdubung infolge un- % Ny .
geniigenden Schutzes beruht. -
Aber niemals traten wieder ho-
momorphe Formen _darunter A% Hiy qutriecn. 1 Lt
auf. Es lige daher nahe, auf (Nach Photographien von LamBacH 1928.)
eine phanotypische Bedingtheit
der Homomorphie in diesem Falle zu schlieBen. LatBaca (1929)
nimmt aber eine genotypische Grundlage an, und zwar soll die
homomorphe Pflanze eine stark heterozygote besondere Zufallskom-

bination polymerer Faktoren fiir Narben- und Antherenlinge sein.

€) Monofaktoriell bedingte Abwandlung der Heteromorphie.
Im vorhergehenden haben wir die Variabilitit der Heterostylie-
Brieger, Selbststerilitat. 13
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charaktere als durch die modifizierende Wirkung von AuBenfak-
toren oder polymeren noch nicht genauer untersuchten Modifi-
kationsgenen betrachtet und haben in homomorphen Formen be-
sonders extreme Fille gesehen. Es sind jedoch auch Fille bekannt,
in denen einzelne Erbfaktoren einen stirkeren Effekt als die
Heterostyliegene ausiiben und deren Wirkung aufheben oder weit-
gehend abandern.

Augenfaktor bei Primula sinensis. Bereits BaTEsoN and
GrEGORY (1905) haben in ihrer grundlegenden Arbeit iiber die Ge-
netik des Dimorphismus einen solchen Faktor beschrieben. Bei den
Bliten von Primula sinensis findet sich dort, wo die Kronenblatt-
zipfel in die Kronenrdhre iibergehen, eine hellgelb gefirbte Zone,
ein sogenanntes ,,Auge*. Dieses gelbe ,,Auge* kann scharf aus-
gebildet sein und die Offnung der Kronenrohre als ein enges, deut-
lich abgesetztes Finfeck umgeben, oder es ist nur unscharf be-
grenzt und erstreckt sich iiber die Halfte der Kronenblattzipfel.
Diese verschiedene Ausbildung des Auges ist einfach monofakto-
riell bedingt, und zwar ist der Typ ,,groBes Auge* die homozygo-
tisch-rezessive Form. Das dominante Allel, welches das ,kleine
Auge® hervorruft, hat keinen Einflufl auf die Ausbildung der He-
terostylie; die Pflanzen sind entweder normal kurz- oder lang-
grifflig, wobei die Staubbeutel entsprechend lang oder kurz sind.
Die rezessive Form ist dagegen entweder kurzgrifflig oder sie ist
homomorph, d. h. Antheren und Narbe befinden sich auf gleicher
Héhe. Die Langgriffel sind in homomorphe Kurzgriffel umge-
wandelt. Die Griffel sind bei ihnen kurz, wenn auch etwas linger
als bei den typischen Kurzgriffeln, und die Antheren sind ebenfalls
kurz, wie bei normalen Langgriffeln. Der ,,Augen‘‘-faktor hat also
einen modifizierenden Einflufl nur auf die Lange der Griffel gehabt,
nicht auf die Lange der Staubbeutel.

Das folgende Kreuzungsbeispiel soll diese Verhiltnisse noch
etwas verdeutlichen. Wir wollen den Augenfaktor mit £—e und
den Heterostyliefaktor mit K-—% bezeichnen. Heterozygote Pflan-
zen von der Konstitution Ee Kk, also Kurzgriffel mit kleinem Auge,
geben beiSelbsten diein Tab. 39 angegebenen Spaltungsverhiltnisse.

Weififaktor von Oxalis rosea. UsiscH (1921, 1925) glaubte,
bei der trimorphen Oxalis rosea die modifizierende Wirkung eines
Erbfaktors auf die Ausbildung der Heterostylie festzustellen. Bei
dieser Art wird die Bliitenfarbe unter anderen durch zwei Allelen-
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Tabelle 39. Spaltung eines geselbsteten doppelt heterozygoten

Kurzgriffels mit ,kleinem Auge* in den Bliiten, bei Primula
sinensts. (Zusammengestellt nach BaTeson and GrEGory 1905.)

Phénotypus Konstitution | Gefunden | Erwartet | Verhiltnis
Kurzgrifflig kleines Auge | Kk EE u. Ee 147 139,0 9
Kurzgrifflig grofles Auge Kk ee 35 46,3 3
Langgrifflig kleines Auge |kk EE u. Ee 4 | 46,3 3
Homomorphgrofies Auge|kk ee 21 } 154 1

paare beeinflufit. Man kann einen grundlegenden Erbfaktor
(F farbig, ff rein weill) und einen Intensititsfaktor (in Anwesen-
heit von F ist R rosa und rr hellrosa) unterscheiden. Das domi-
nante Allel F sollte in homozygotischem Zustande (#F)einen Ein-
fluB auf die Ausbildung der Heterostylie haben. Die Wirkung des
F-Faktorsim homozygoten Zustande sollte darin bestehen, da FF-
Pflanzen immer phinotypisch kurzgrifflig sind. Die Tatsache, dal
der F-Faktor nur in homozygotischem Zustande einen Einflu} auf
die Ausbildung der Heterostylie ausiibt, dagegen in heterozygotem
Zustande vollkommen indifferent ist, wiare besonders auffallend.
Wir wollen wie oben (S. 181) den dominant-epistatischen Fak-
tor fiir Kurzgrifflichkeit mit 4 bezeichnen (rezessives Allel @) und
den dominanten Faktor fir Mittelgriffel mit B, das rezessive Allel
fiir Langgriffel mit 6. Wir konnen uns dann an dem folgenden
Beispiel nach Usiscu (1925) die Verhéltnisse veranschaulichen :
Es wurden eine rosa blithende langgrifflige Pflanze (Ff aa bb)
und eine rosa blithende mittelgrifflige Pflanze (#f aa Bb) mitein-
ander gekreuzt und folgendes Ergebnis erhalten (vgl. Tabelle 40,
Mitte):
Tabelle 40. Vererbung von Heterostylie und Bliitenfarbe bei

Ozxalis floribunda.

Nach Usiscr 19251 Nach Usisca 19262

Flm FIM

Eltern: Ffaa bb X Ff aa Bb EEXER
Phénotypus Gef.{ Konstitution IErw.’Verh. Konstitution I Erw. |Verh.
WeiB langgrifflig 27 \‘ ff aa bb 30 1| ffL- mm'| 29,0 | 24,0
Weil mittelgrifflig|{ 25 ' ffae Bb 30 1] ffL- Mm | 29,0 | 24,0
WeiB kurzgrifflig 1] — — | — | ffll —— 24 | 2,0
Rosa langgrifflig 65 | Ffaabb 60| 2| F-L- mm | 61,5 | 25,5
Rosa mittelgrifflig | 68 [ FfaaBb | 60, 2 | F-L- Mm | 61,5 | 25,5

Rosa (modifiziert) FF aa bb .

kurzgrifflig }55 f {FFaa B ||60 2| F-ui—— 580 240

2 AuBerdem alle Pflanzen RE NN.
13*

1 AuBerdem alle Pflanzen RR.
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UsiscH hat dann (1926) diese Interpretation ihrer Experimente
wieder aufgegeben. Entsprechend der bereits oben (S.182ff.) genau
besprochenen neuen Formulierung der genetischen Grundlage der
Heterostylie nimmt sie jetzt an, dafl der Faktor F keinen Einflufl
auf die Ausbildung der Bliitenform besitzt. Die auffallenden Spal-
tungszahlen werden jetzt durch eine Koppelung zwischen #- und
C-Faktor (Faktorenaustausch etwa 20%) erklirt. (Vgl. Tab. 40,
rechts.)

Als besonders beweisend fiir die neue Interpretation kénnen
wir das Ergebnis der folgenden Riickkreuzung ansehen. Es wurde
ein rosa blithendes langgriffliges Individuum (Nr.2) mit einem
weiBbliihenden Kurzgriffel (Nr. 70b) gekreuzt. '

Tabelle 41. Vererbung von Heterostylie und Bliitenfarbe bei
Ozalis floribunda (nach Usrscr 1926).

. _CFm _ of M*
Eltern: rosa lang x weill kurz = of m X i
Phéinotypus ’ Konstitution Gefunden ; Erwartet
. rosa kurz c/f of Mm 56 | 49,2
Nichtaustausch {weiB mittel | CF cf Mm 4 . 492
weil kurz | cF cf Mm 11 12,3
Austausoh . . .| o THE . Cff Mm 12 123

Die gefundenen Spaltungszahlen sind in Tabelle 41 wieder-
gegeben und mit den Zahlen verglichen, die bei einer Koppelung
mit 20% Faktorenaustausch zu erwarten wéren.

DarrerEN (1916a) untersuchte eine monofaktoriell bedingte
acaulis-Form von Primula officinalis. Dieurspriingliche acaulis-
Pflanze mufBl genetisch ein Langgriffel gewesen sein. Sie wurde
mit einem normalen Kurzgriffel gekreuzt. Die F;-Pflanzen waren
alle normale Lang- oder Kurzgriffel. Geselbstete kurzgrifflige
F,-Pflanzen spalteten nun wie erwartet in 115 normale und
35 acaulis-Pflanzen auf. Die ersteren waren teils- kurzgrifflig
(101 Individuen), teils langgrifflig (14 Individuen). Die acaulis-
Pflanzen waren dagegen alle kurzgrifflig. Erwartet waren 27 kurz.-
grifflige und 9 langgrifflige acaulis-Individuen. Die Zahlen sind
noch viel zu klein, um sichere Schliisse auf ein abweichendes
Spaltungsverhiltnis zu rechtfertigen. Es erscheint aber nicht aus-

1 AuBerdem alle Pflanzen RR NN.
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geschlossen, dafl der acaulis-Faktor ahnlich wie der eben besprochene
WeiBfaktor von Oxalis immer Kurzgriffligkeit hervorruft.

{) Theorie der Homomorphie nach Ernst. ERNST (1924, 19254, b,
1928a, b) fand bei Primula hortensis eine homomorphe-langgrifflige
Form und bei Primula viscosa sowohl eine homomorph-langgrifflige
wie eine homomorph-kurzgrifflige Form. Bei diesen Homomorphen
handelt es sich durchweg um Pflanzen, deren Griffellinge als
normal angesehen wurde, d.h. bei der Konstitution kk als lang
und bei der Konstitution Kk als kurz. Die Staubbeutel sallen
immer auf annahernd derselben Hohe wie die Narben.

ERrNst interpretiert die Entstehung und das erbliche Verhalten
dieser Homomorphen folgendermafBen: Er nimmt an, dal} die
Linge der Griffel und die Stellung der Staubbeutel von zwei ver-
schiedenen Paaren von Allelen bedingt wird, die aber miteinander
sehr eng, und zwar praktisch absolut gekoppelt sind. In der Regel
ist das Allel o fiir lange Griffel mit dem Allel b fir niedrige Staub-
beutelstellung gekoppelt und das Gen A4 fiir kurze Griffel mit dem
Gen B fiir hohe Staubbeutelstellung. Durch einen seltenen Fak-
torenaustausch werden die Faktoren 4 mit b und B mit a zu-
sammengebracht, wodurch die genotypische Grundlage der Homo-
stylie gegeben ist. Die vier Typen konnen also durch die folgenden
Erbformeln charakterisiert werden:

heterostyle Langgriffel ab | G,
heterostyle Kurzgriffel AB | G}

homostyle Langgriffel aB | Gy,
homostyle Kurzgriffel AB. | Gy

In dieser Interpretation sind drei Annahmen enthalten, die jede
fiir sich experimentell begriindet werden miissen.

1. Die homomorphen Formen sollen durch eine Kombination
der Griffelausbildung der einen mit der Antherenausbildung der
anderen normalen heteromorphen Formen entstanden sein. Die
Hohe der Antheren und Narben entsprechen dieser Annahme voll-
kommen, wie die Abb. 75 fir den homomorphen Langgriffel von
P. hortensis und Abb. 76 fiir die beiden homomorphen Formen von
P. viscosa nach ERNST zeigen.

Dagegen gibt die Untersuchung der Fertilitidtsverhaltnisse kein
so eindeutiges Resultat. Wie wir spater (S. 218) noch sehen werden,
ist es durchaus mdglich, die homomorphe Form von P. hortensis
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als einen Langgriffel aufzufassen, bei dem nur die Insertion der
Antheren etwas modifiziert ist. Entsprechend scheint es auch be-
rechtigt, den homomorphen Kurzgriffel von P. viscosa nur als einen

I 2

Abb. 75. Primula hortensis. 1 Bliite eines homomorphen Langgriffels, 2 Bliite eines
normalen Kurzgriffels. (Nach ERNST 1928.)

oberflachlich modifizierten Kurzgriffel aufzufassen, der noch die
charakteristischen Sterilitiatsverhiltnisse der Kurzgriffel zeigt. Die
Beurteilung des homomorphen Langgriffels von P. viscosa ist auf
Grund des vorliegenden Zahlenmaterials kaum moglich. (S.218.)

I
Abb. 76. Primule viscosa. 1 Normaler Langgriffel, 2 normaler Kurzgriffel, 3 homomorpher
Langgriffel, 4 homomorpher Kurzgriffel. (Nach ERNST 1928.)

Die GroBe des Pollens, die Linge der Narbenpapillen, die se-
kundéren Heterostyliemerkmale (vgl. S. 205) sind noch nicht ana-
lysiert.

Wir kommen also zum SchluB, da8 die erste Annahme von
ErxsT bisher noch nicht sicher bewiesen ist, und daB das vor-
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liegende Tatsachenmaterial es berechtigt erscheinen 148t, auch die
von ihm untersuchten homomorphen Formen durch mehr oder
minder geringe Modifikationen aus den Normaltypen herzuleiten,
nicht durch eine Umkombination der Griffel- und Antheren-
ausbildung.

2. ERNST nimmt an, dal die Gene oder Genkomplexe, die die
Homomorphie bzw. Heteromorphie bedingen, miteinander allel
sind und entsprechend einfache Spaltungsverhiltnisse geben.

Die in Tabelle 42 zusammengestellten Spaltungszablen der
Kreuzungen der homomorph-langgriffligen Form von P. hortensis
entsprechen dieser Annahme. Wir haben in den Konstitutions-
formeln die Gene bzw. die Genkomplexe fiir Kurzgriffligkeit mit G.
fir Langgriffligkeit mit G} und fiir homomorphe Langgriffligkeit
mit Gy bezeichnet. Es ergibt sich die folgende Dominanzreihe:
Gk>G'hz> Gl.

Tabelle 42. Nachkommen der homomorphen Langgriffel von
Primula hortensis (nach Zahlenangaben von ERNsT 1928).

Nachkommen Konstitutionsformeln
Art der Kreuzung Gesamt-| kurz- | lang- | homo- ‘ Nachkommen
zahl | griffl. | griffl. | morph. Eltern kurz: lang: homo.
Homomorph X kurzgrifflig | 1066 ‘ 494 |262 | 310 o
. < {
Reziprok . . . . . . .. 1491 | 735 | 409 | 347 GO X G612 G 164Gy 16,6,
Im canzen {gefunden . | 2557 1229 | 671 | 657 ‘
1 BANZOIL | erwartet . . 11278,4] 639,3| 639,3
Homomorph X langgriffli 3| — | — 3
Reniprok SETE ) 407 227 | 270 =
]
eziprok . . . . . . . . I (@) 2 GG X6 — 16,6 16,6
Im sangen {gefunden . 500] — |227 | 213
ganz erwartet . . | — 1250 | 250 -
geselbstet . | 196 | (3) | 43 | 153 |
Homomorph[erwartet. . | = 49 | 147 |GuGixGut — 16,65 3G),-

Fiir die beiden homomorphen Formen von P. viscosa liegt noch
keine einwandfreie genetische Analyse vor. Die Kreuzungsver-
suche innerhalb der Formen dieser Art konnten aus technischen
Griinden nicht durchgefithrt werden. Dagegen lassen Kreuzungen
mit dem homomorphen Langgriffel von P. hortensis hoffen, dafl
sich auf diesem Wege eine experimentelle Analyse wird durch-
fithren lassen. Die wenigen bisher von ErnsT (1928b) publizierten
Zahlen sind in Tabelle 43 zusammengestellt. Neben den bereits
oben bei der Besprechung der Tabelle 42 eingefithrten Symbolen
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Gy, Gy und G4 kommt jetzt noch das Zeichen Gy; fiir das Gen oder
den Genkomplex zur Verwendung, der die homomorphe Kurz-
griffligkeit bedingt.

Die in Tabelle 43 zusammengestellten Zahlen sind noch zu
klein, um den Allelismus der vier Gene oder Genkomplexe sicher
zu beweisen, wenn sie ihn auch recht wahrscheinlich machen.

Tabelle 43. Nachkommen der Kreuzungen normaler und homo-
morpher Formen von Primula hortensis und P. viscosa (zusammen-

gestellt nach ErnsT 1928).

Eltern Nachkommen
Phénotypus Genotypus Gifﬁﬁlt_ nltzalrnzal nf;g;al h]?x;Irlzo ) \‘ }ig?go )
Homomorph langgrifflig

X normal langgrifflig . . — — — — — —
Reziprok . . . . . . .. GG x GG 43 | 0 (0) 16(2L,5) 0 (0) 127(21,5)
Homomorph langgrifflig

X normal kurzgrifflig . .|G, G xG, G| 62 |29(31,0)) 9(15,5); 0 (0) |24(15,5)
Reziprok . . . . . . .. | — — — ‘ — — —
Homomorph kurzgrifflig

X normal langgrifflig . — — — — — —
Reziprok . . . . . . .. GG, x GGl 60 | 0 (0) |30(30) 30(30” 0 (0)
Homomorph kurzgrifflig

X normal kurzgrifflig — — - | = — —
Reziprok . . . . .. . . G, xGuG| 2 | 1(1L,0) | 1(05) 005 0
Homomorph langgrifflig \

X homomorph langgrifflig ? 5 o | 0 0 5
Homomorph kurzgrifflig \ ’
X homomorph kurzgrifflig — — — i — — —
Homomorph kurzgrifflig \ !

X homomorph kurzgrifflig|G,, Gy <X Gp &) 23 | 3(5,8) | 3(5,8) |9(5,8) | 8(5,8)
Reziprok . . . . . . .. — — — — — —

Ernst (1928b, S. 58) stellt eine Weiterfithrung in Aussicht, deren
Ergebnisse man mit groem Interesse entgegensehen kann.

Fine Folge der ErnsTschen Interpretation, die teilweise durch
die Versuchsergebnisse ihre Bestdtigung gefunden haben, besteht
in den auffallenden Dominanzverhiltnissen der vier Allele oder

Genkomplexe :

Der Kurzgriffelfaktor G ist vollkommen dominant iiber die
restlichen drei Faktoren.
Der Faktor fir homomorphe Kurzgriffel Gy ist dominant fiir
die Griffellinge, aber rezessiv fiir die Antherenhohe.
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Der Faktor fiir homomorphe Langgriffel G4, ist umgekehrt do-
minant fir die Antherenhéhe, aber rezessiv fir die Griffellinge.

Daraus ergibt sich, dal eine heterozygote Pflanze, die sowohl
den Faktor fiir homomorphe Lang- wie Kurzgriffligkeit enthalt
( Gpr G), phanotypisch ein normaler Kurzgriffel sein muB. Die
letzte Kreuzung in Tabelle 43 bestétigt diese Folgerung. Aus der
Kreuzung der beiden homomorphen Formen entstehen unter an-
derem phinotypisch normale Kurzgriffel.

Der normale Langgriffelfaktor @; schlieBlich ist vollkommen
rezessiv.

Wenn wir nun umgekehrt von dem Phénotypus ausgehen, so
koénnen wir feststellen, daf3 es

a) fiinf genotypisch verschiedene, aber phanotypisch gleiche
Kurzgriffeltypen gibt: G4 Gy (gibt nur Kurzgriffel), Gy Gy (gibt
normale und homomorphe Kurzgriffel), 3Gy (gibt Kurzgriffel und
homomorphe Langgriffel), G3G; (gibt Kurz- und Langgriffel) und
schlieBlich GG (gibt Kurzgriffel und die beiden Homomorphen);

b) zwei genotypisch verschiedene, phanotypisch gleiche homo-
morphe Kurzgriffel gibt: Gy Gr (Liefert wieder nur homomorphe
Kurzgritfel), GG (spaltet in homomorphe Kurzgriffel und nor-
male Langgriffel);

¢) ebenfalls zwei entsprechende homomorphe Langgriffel gibt:
GrGn und GGy, und schlielich

d) eine Art von Langgriffeln: GiGh.

Auch beziiglich dieser Ableitungen werden wir die Bestatigung
durch die weitergefithrten Versuche von ERNST mit Spannung er-
warten.

3. Nimmt Ernst an, daf die hier mit Gy, Gz, Gai, G bezeichneten
GroBen Genkomplexe von je zwei absolut gekoppelten Faktoren
sind, die wir oben A—a und B—b benannt haben. Es ist diese An-
nahme aber nicht die einzige, auf Grund des Tatsachenmaterials
mégliche Interpretation.

Eine andere Erklirungsmoglichkeit besteht in der Annahme,
daB die vier Formen durch Gene bedingt sind, die eine Serie von
multiplen Allelen bilden. Gegen diese Annahme spricht nach
ErnsT (briefliche Mitteilung 1928), daf bei den homomorphen
Formen diese Allele fir den einen phanotypischen Charakter do-
minant, den anderen aber rezessiv sein miiften. Das multiple Allel
z. B., das die Entstehung homomorpher Langgriffel bedingt, ist
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dominant fiir die Hochstellung der Staubbeutel, aber rezessiv fir
die Linge der Antheren. Umgekehrt ist das Gen fiir homomorphe
Kurzgriffligkeit dominant fiir die Griffellinge und rezessiv fiir die
Staubbeutelstellung.

Ein derartiges Verhalten von Genen mit pleiotropem Effekt ist
nun sicher nicht gerade héufig, aber es widerspricht nicht den
Grundgesetzen des Mendelismus. Wir finden eine dhnliche Situa-
tion auch sonst bei Serien von multiplen Allelen mit pleiotropem
Effekt. Es sei hier nur auf die bekannte R-Serie bei Zea Mays ver-
wiesen. Die multiplen Allele dieser Serie bedingen verschiedene
Farbungen der Aleuronschicht der Korner, der Staubbeutel, der
Narben und der Kolbenachse. Hier kann ein dominanter Effekt
bei der Féarbung des einen (Gewebes mit einem intermediiren oder
rezessiven Effekt hinsichtlich eines anderen Gewebes kombiniert
sein.

Eine Entscheidung, ob Pleiotropie multipler Allele oder abso-
lute Koppelung vorliegt, kann zur Zeit nicht erbracht werden. Wie
in allen dhnlichen F#llen ist es auch hier unmdoglich, zwischen ab-
soluter Koppelung mit gelegentlichem Faktorenaustausch und
multiplem Allelismus mit gelegentlichen Mutationen zu unter-
scheiden.

Riickblickend miissen wir also feststellen, daB die Richtigkeit
der drei Grundannahmen von ERNsT bisher durch die experimen-
tellen Daten nicht mit Sicherheit bewiesen ist. Die Inierpretation
der Homomorphie durch ERNST ist daher zur Zeit nur erst als eine,
allerdings sehr interessante, Arbeitshypothese zu betrachten.

Auf Grund der Formulierung in ErNsts Arbeiten erhilt man
manchmal den Eindruck, als ob es sich bei dem bifaktoriellen
Schema nicht um einen Sonderfall, sondern um das Grundschema
der Vererbung der Dimorphie handele. Dagegen hat LA1BACH in
mehreren Arbeiten eingehend Stellung genommen. Es erscheint
nicht notwendig, hier auf diese Polemik weiter einzugehen. Wie
weit das bifaktorielle Schema von ErNsT allgemeine Giiltigkeit fiir
alle dimorphen Formen besitzt, kann man so lange nicht entschei-
den, als nicht einmal ein Faktorenaustausch zwischen Griffel-
und Antherenfaktoren im Experiment einwandfrei beobachtet wor-
den ist. Die Homomorphie ist, wie wir oben (S.189ff.) gesehen
bhaben, in den einzelnen Fillen auf die verschiedenste Weise be-
dingt, und es ist vollkommen unzulissig, von einem Spezialfalle,
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sel es einem Linum-Falle oder irgendeinem anderen, auf einen
anderen Riickschliisse zu ziehen.

1) Zusammenfassung. Zum Schlufl unserer Besprechung der
Arbeiten, die sich mit der Genetik der Heterostylie befassen, wollen
wir nun noch die wichtigsten Punkte kurz zusammenfassen.

1. Dimorphe Heterostylie, In fast allen untersuchten Fillen
kommen wir mit der Annahme etner monofaktoriellen Grundlage aus :
ewn dominanies Allel bedingt Kurzgriffligheit, ein rezessives Lang-
griffligkeit. Es ist aber nicht ausgeschlossen, daf hierzu in besonderen
Sippen (2. B. Primula officinalis acaulis) noch epistatische Modifi-
kationsfaktoren kommen, die die eine Form in die andere umwandeln.

Die Homomorphie wird bei verschiedenen Arten tn durchaus ver-
schiedener Werse bedingt. Wir kennen Fille von phdanotypischer und
genotypischer Homomorphie. Im zweiten Falle wird die genotypische
Grundlage wviellercht durch eine Reihe polymerer Faktoren gebildet
oder auch ewnfach faktoriell durch -ein besonderes Gen (,,Augen‘‘-
Faktor von Primula sinensis) oder schlieflich durch multiple Allele
der eigentlichen Heterostyliefaktoren, bzw. met diesen absolut gekop-
pelte Gene (Primula hortensis und P. viscosa) gebildet.

2. Trimorphe Heterostylie. Die bisher uniersuchten trimorphen
Arten haben nur eins gemeinsam: die Heterostylie ist polymer
bedings. Bei Lythrum salicaria kommen wir mit drei Faktoren-
paaren aus: einem dominanten Kurzgriffelfaktor und zwei von-
einander in der Wirkung unabhdingigen Mittelgriffelfaktoren, wobei
die Langgriffel dreifach homozygot rezessiv sind. Bei Oxalis miissen
wir mindestens drei Faktorenpaare annehmen : einen rezessiven, in
homozygotem Zustand epistatischen Kurzgriffelfaktor und zwei doms-
nante, additiv polymere Mittelgriffelfakioren, von denen fir die
Entstehung von Mittelgriffeln entweder die Anwesenheit der beiden
dominanten Allele des Hawptfaktors oder je eines dominanten Allels
beider Faktoren notwendig ist.

e) Morphologisch-histologische Grundlagen der
Heterostylie.

Bei der morphologischen und histologischen Untersuchung des
Baues heterostyler und heterantherer Bliiten konnen wir primére
und sekundéire Heterostyliemerkmale unterscheiden. In die zu-
erst genannte Kategorie gehort ausschlieBlich die Stellung von
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Narbe und Antheren in der Bliite. Zu den letzteren haben wir dann
mehr nebenséchliche Erscheinungen, verschiedene Grofe und ver-
schiedene Inhaltsstoffe der Pollenkorner, verschiedene Lénge der
Narbenpapillen usw. zu rechnen,

) Primiire Heterostyliemerkmale. Uber die Schwankungen
des Grades der Heterostylie und Heterantherie haben wir schon
oben berichtet. - Wir erwihnten bereits kurz, daB diese Schwan-
kungen anatomisch eine verschiedene Grundlage haben. Bei
Primula, Pulmonaria u. a. sind die Antheren mit einem kurzen
Stiel an der Kronenrshre angewachsen, wihrend sie wieder bei
Linum, Lythrum u.a. am Ende langer Filamente sitzen, die
auf dem Bliitenboden am Grunde des Fruchtknotens aufsitzen.

Die Heterantherie kann nun in dem ersten Falle vor allem da-
durch beeinfluit werden, daBl man die Linge der Kronenrshre
beeinfluBt. Dies ist TiscHLER (1918b) in seinen Experimenten bei
verschiedenen dimorphen Primula-Arten auch gelungen. TISCHLER
erreichte durch Nahrungsmangel (Entblatterung und Etiolement)
eine Verkiirzung der Kronenréhre und damit eine tiefere Stellung
der Anthere, wihrend die Lange der Griffel dabei nicht verdndert
wurde. Infolgedessen wurden die Langgriffel mit ihren an sich
schon tiefstehenden Staubbeuteln noch ausgeprigter ,langgriff-
lig“. Der Abstand zwischen den kurzen Griffeln der kurzgriffligen
Blitten und ihren hochstehenden Antheren wurde aber bei diesen
Experimenten verringert und dadurch der Grad der Kurzgrifflig-
keit verkleinert. Im Extremfalle kam es zu dem Auftreten homo-
morph kurzgriffliger Bliiten. Uber dhnliche Versuchsergebnisse
berichteten auch Scorr (1865a), HoFrmann (1887), HENSLOW
(1877) und PERRIRAZ (1908).

Auch in der Natur scheint gelegentlich ein &hnlicher Erfolg
einzutreten. Eine Verstirkung der Heterostylie langgriffliger
Bliiten und eine Abschwichung der Heterostylie kurzgriffliger
Bliiten beobachtete GaiN (1906) gegen Ende der Bliitezeit. Auch
sonst sind in einer ganzen Reihe von Autoren (vgl. TISCHLER 19284,
S. 269) Schwankungen der Heterostylie in Abhéangigkeit von der
Bliitezeit beobachtet worden.

Die Ausbildung des Fruchtknotens und damit die Griffellinge
kann nicht sehr leicht durch das Experiment verindert werden.
Wir erwidhnten bereits, daB Usiscr (1925) bei Primula malacoides
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die Beobachtung machte, dal der Fruchtknoten in den Bliiten
homomorpher Individuen nicht auf dem Grunde des Bliitenbodens
aufsitzt, sondern auf einem kurzen Sockel, so daf auf diese Weise
an sich ,,kurzgrifflige* Blitten lange Griffel erhalten (vgl. Abb. 72,
S.192). Da die Stellung der Antheren in diesen Bliiten nicht ver-
andert war, so kommt es zu der Bildung homomorpher Bliiten.

Auch beiden Arten, bei denen die Staubgefife nicht der Kronen-
rohre seitlich ansitzen, kommen Schwankungen in der Linge von
Staubfiden und Griffel vor. Doch scheint es schwieriger zu sein,
solche Schwankungen im Experiment willkiirlich hervorzurufen.

Abb. 77. Sekundire Heterostyliemerkmale von Primula elatior. 1 Pollen, 2 Narbenpapillen,
8 Narbenkopf eines Langgriffels; 4 Pollen, 5 Narbenpapillen, ¢ Narbenkopf eines Kurzgriffels.
(Nach ERRERA 1878.)

Es muB jedoch noch einmal betont werden, daf man sich die
Ausbildung der Heterostylie nicht zu schematisch vorstellen darf.
Selbst bei deutlich ausgeprigtem Di- oder Trimorphismus stehen
nicht immer alle Staubbeutel auf gleicher Héhe.

f) Sekundire Heterostyliemerkmale. Als die wesentlichsten
sekundiren Heterostyliemerkmale werden in der Regel die Lénge
der Narbenpapillen und die Grofe der Pollenkérner betrachtet.

Diese sind in der Regel bei den langen Griffeln auch lang, bei
den kurzen dagegen nur schwach entwickelt und kurz (Abb. 77,
Fig. 2, 3 und 5, 6). Umgekehrt ist der Pollen der kurzgriffligen
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Formen haufig grofer als bei den langgriffligen (Abb. 77, Fig. 1, 4).
Fir eine Reihe heterostyler Arten sind die entsprechenden Daten
in der Tabelle 44 zusammengestellt. Man ersieht aus dieser Zu-
sammenfassung, dafl die angegebenen Unterschiede der Papillen-
linge und der Pollengrofle bei einer ganzen Anzahl, aber durchaus
nicht bei allen Heterostylen zu finden sind.

DrrriNo (1867) war wohl der erste, der diese Erscheinungen,
besonders die Grofle der Pollenkérner, mit der Befruchtungs-

Tabelle44. Sekundére Heterostyliemerkmale (zusammengestellt
nach Usisca, 1925, Tab. VI).

. Papillen Pollenkoérner
Spezies Autor lang: kurzgrifflig | kurz: langgrifflig
Primule . . . . . . DarwiN dreimal linger | 4:3 in der GroBe,
ERRERA verschieden ge-
formt, verschie-
den durchschei-
nend
Hottonia . . . . . . H. MULLER | dreimal linger | 5:3 in der GroBe,
verschiedene
Form und Inhalt
Linum grandiflorum . DarwIN etwas verschie- | Antheren gleich
den grof hoch
v. UBiscE | etwas verschie- | Pollengleichgro8,
den geférbt aber  verschie-
dene Struktur
Linum perenne . . .| DARWIN Narbenpapillen | Antheren ver-
nichtverschieden | schieden hoch,
Pollen  gleich
| groB, aber ver-
i | schied. Struktur
Linum flavum . . . Darwin | Papillen ver- | Pollenkérner
schieden grof3 gleich (?)
Pulmonaria of ficinalis | HILDEBRAND | Papillen gleich | verschieden grof3
P. angustifolia HILDEBRAND fast gleich groB
Fagopyrum . . . . . HiLpeEBrAND | Papillen gleich | verschieden grof3
Menyanthes. . . . . Darwin | verschieden groB | verschieden grofl
Limnanthemum indi-
ocum . . . . ... | Darwix gleich lang gleich groB
Villarsia . . . . . . Darwix | Form der Narbe | verschieden groB,
verschieden versch. gefarbt
Forsythia. . . . . . DarRwIN gleich etwas verschieden
Lythrum salicaria . . DarwiN Papillen unbe- | verschieden ge-
deutend ver- farbt, verschie-
schieden den groB
Ozalis valdiviana . . | HILDEBRAND gleich etwas verschieden
| grof3
Ozxalis Regnelli . . . | HILDEBRAND| etwas verschie- | etwas verschieden

den grof

i groB
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physiologie in Beziehung brachte. Dagegen sind aber bald von
verschiedenen Seiten gewichtige Bedenken vorgebracht worden,
so bereits von DARWIN (1877). STRASBURGER (1886) wies darauf
hin, daf die kleinen Korner vielleicht nur genug Reservestoffe
hitten, um sich in den kurzen Griffeln zu entwickeln, dafl aber
die grofen Korner der kurzgriffligen Bliiten imstande sein miifiten,
sowohl kurze wie auch lange Griffel zu durchwachsen. NAGELI
(1884, S.161—162) wies dem gegeniiber darauf hin, dal der Nahr-
stoffgehalt der Pollenkérner deshalb fiir die Entwicklung der
Pollenschliuche unwichtig sei, weil diese durch das Leitgewebe im
Griffel ernahrt werden.

Trotz der ausdriicklichen Warnung von COoRRENS (1889) wurde
diesen mehr nebensachlichen Charakteren doch immer weiter eine
besondere Bedeutung zugeschrieben. Erst TiscHLER (1918a, b, ¢)
untersuchte die Variabilitit dieser Charaktere eingehend und kam
dabei zu dem Schlusse, daB vor allem die GroBe der Narben-
papillen verhdltnismaBig leicht beeinflult werden kann. Dies
gelang ihm im Experiment bei Primule (1918a). Bei Lythrum
konnte er durch die Messung einer gentigenden Anzahl von Narben
kurz-, mittel- und langgriffliger Bliiten leicht feststellen, ,,dafl der
seit H. MULLER (1873) postulierte konstante GroBenunterschied
gar nicht existiert. Es gibt kurzgrifflige Individuen, die, aus der
freien Natur geholt, durchweg viel lingere Papillen als manche
langgrifflige haben‘ (1918a, S.468). Bei Linum grandiflorum hatte
bereits Darwin (1877, S. 220) starke Schwankungen der Papillen-
linge beobachtet.

Die Pollengrofie lie3 sich dagegen nicht so leicht beeinflussen.

In einer Reihe von Fillen unterscheiden sich die Pollenkorner,
abgesehen von der Grofe, durch andere Charaktere. So besitzt
nach den Untersuchungen von UBiscr (1925) und Latsace (1928)
die Exine der Pollenkérner der Kurz- und Langgriffel verschie-
dener Linum-Arten eine verschiedene Struktur.

Besonders interessant sind auch die Unterschiede der Pollen-
korner bei Lythrum salicaria, die sich durch ihre Farbe und ihren
Inhalt unterscheiden. Der Pollen der kurzen und mittellangen An-
theren ist griinlich gefarbt und enthélt vorwiegend Fetttropfen als
Reservesubstanz. Die Pollenkérner der langen Antheren sind da-
gegen gelb gefarbt und besitzen als Reservestoff Stirke. TISCHLER
(1918¢) hat sich eingehend mit diesen Unterschieden befaB3t und ist
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zu den folgenden Schlissen gekommen: ,,Nicht nur die kleineren
Pollenkérner, sondern auch die gesamten mittleren und kiirzeren
Stamina stellen, verglichen mit den ldngeren, Hemmungsbildungen
dar. Die Hemmungen sind letztenfalls durch ungeniigende Zufuhr
von Wasser und Nahrstoffen bedingt, da die Leitbiindel in den Fila-’
menten der mittleren und kiirzeren Stamina erheblich schwicher
ausgebildet sind als die der langeren in der gleichen Bliite. Mit der
geringeren Wasserversorgung mufl man wahrscheinlich auch die
Unterschiede in den Inhaltsstoffen der reifen Pollenkérner zu-
sammenbringen, die bei den mittel- und kurzgriffligen Individuen
beobachtet werden (Fett- und Stirkepollen). Denn bei den lang-
griffligen Individuen, welche nur einerlei Pollen haben (Fett-
pollen), ist kein in die Augen fallender Unterschied im Bau der
Filamentleitbiindel zu beobachten. Es wiirde also, falls unsere
Annahme richtig ist, die bessere Versorgung mit Nihrstoffen zu
einer Inaktivierung der Diastase im reifenden Pollen fithren und
so das ,,Starkestadium der im {ibrigen im Wachstum geférderten
Pollenkérner bis zum Moment des Auskeimens erhalten* (1918c¢,
S. 189).

In neuerer Zeit hat sich BopMER (1927) noch ausfiihrlich mit
der Beschaffenheit des Pollens von Lythrum befaBt. ,,Alle drei
Pollensorten konnen gelb gefirbt sein, der Pollen der langen und
mittleren Staubblitter auBerdem griin, mit allen Ubergingen nach
gelb. Die Pollenfarbstoffe befinden sich in der Exine. Chemisch
ist die Gelbfarbung bedingt durch einen Flavonfarbstoff, die Griin-
gelb. Die Pollenfarbstoffe befinden sich in der Exine. Chemisch- "
farbung durch Mischung dieses gelben Farbstoffes mit einem
blauen oder vielleicht dunkelgriinen, der alle Reaktionen gibt, die
charakteristisch sind fiir Anthocyanine. Innerhalb eines Staub-
blattsatzes konnen die verschiedenen Antheren Pollen von ver-
schiedener Féarbung fithren. Was den Reservestoff des Pollens an-
belangt, so wurde in allen drei Pollensorten 01 (= Fett) gefunden.
Der Pollen der langen Staubgefifie enthilt auBerdem noch fast
immer sehr viel Stérke; im mittleren Pollen ist der Stirkegehalt
sehr wechselnd, sogar auf einer und derselben Pflanze. Im kleinen
Pollen fand sich nur selten etwas Stiarke. Ein direkter Zusam-
menhang zwischen Férbung und Inhalt innerhalb einer Pollen-
kategorie konnte nicht festgestellt werden* (BopMER 1927,
S. 338—339).
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y) Zusammenfassung. Zusammenfassend konnen wir also fest-
stellen, daf neben der verschiedenen Linge von Griffeln und Staub-
gefipen, bzw. der verschieden hohen Insertion der Stamina an der
Kronenrohre, hiufig noch weitere mit diesen primdren Merkmalen
gekoppelte Unterschiede der Narben, Stamina oder Pollenkérner nach-
gewtesen sind. Die primdren und sekunddren Heterostyliemerkmale
sind immer innerhalb gewisser Grenzen variabel. Wie eng oder weit
diese Gremzen sind, hingt jeweils von der Besonderheit des Unter-
suchungsmaterials ab. Die einzelnen Arten verhalten sich hierbei sehr
verschieden.

Neben den im vorhergehenden besprochenen sichtbaren Unter-
schieden in der Ausbildung der Pollenkérner der verschieden langen
Stamina der heterantheren Pflanzen miissen noch physiologische
Unterschiede bestehen, die den verschiedenen Erfolg der ,,legi-
timen* und ,,illegitimen* Bestdubungen bedingen. Uber diese
Unterschiede werden wir im folgenden Abschnitt berichten.

f) Fertilitdt und Parasterilitit bei den Heterostylen.

@) Legitime und illegitime Bestiubungen der Normalformen.
,,Die Befruchtung beider Formen (dimorpher Arten) mit Pollen der
anderen Form mag der Bequemlichkeit halber . . . eine legitime Ver-
bindung und die beider Formen mit Pollen ihrer eigenen Form eine
illegitime Verbindung genannt werden. Ich wandte frither den Aus-
druck ,heteromorph‘ auf die legitimen Verbindungen und ,homo-
morph® auf die illegitimen Verbindungen an; aber nach der Ent-
deckung trimorpher Pflanzen, bei denen viel mehr Verbindungen
moglich sind, hérten diese zwei Ausdriicke auf, anwendbar zu sein‘
(DAarRwWIN 1877, 1899, 8. 22). Wie wir spéiter noch sehen werden, ist
auch diese Definition nicht ganz zutreffend, da wir bei den trimor-
phen Arten die Bezeichnung ,legitim* noch enger fassen missen.
Wir werden nach der ausfiihrlichen Besprechung des Tatsachen-
materials noch auf diese terminologische Frage zuriickkommen.

Bei der Untersuchung der Fertilitat der verschiedenen Hetero-
stylen miissen wir wieder die drei Typen heterostyler Arten unter-
scheiden: 1. Dimorph-heterostyl-heteranthere Arten, wie etwa die
meisten Primula-Spezies; 2. dimorph-heterostyl-homanthere Arten,
wie Veronica gentianoides und Linum grandiflorum und 3. trimorph-
heterostyl-heteranthere Arten, wie Lythrum salicaria und einige
Oxalis-Arten.

Brieger, Selbststerilitit. 14
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1. Bei den dimorph-heterostyl-heterantheren Arten sind all-
gemein vier Bestdubungskombinationen méglich, die in dem fol-
genden Schema zusammengestellt sind (vgl. Abb. 78).

Tabelle 45. Fertilitdt der heterostyl-heterantheren Arten.
Kurze Griffel X Pollen aus langen Antheren | K X K | parasteril
Kurze Griffel x Pollen aus kurzen Antheren | K Xkk| fertil
Lange Griffel x Pollen aus langen Antheren kkx K| fertil
Lange Griffel x Pollen aus kurzen Antheren |kk X kk| parasteril

illegitim
legitim
legitim
illegitim

2. Die beiden genau untersuchten dimorph-heterostyl-homanthe-
ren Formen verhalten sich verschieden.

Wie die nihere Untersuchung durch CorrENs (1924) gezeigt
hat, ist Veronica gentianoides
homanther. Die Antheren und
die Pollenkérner langgriffliger
und kurzgriffliger Individuen
sind morphologisch und phy-
siologisch vollkommen gleich.
Es sind daher auch bei dieser
Artsowohl ,,legitime‘‘ als auch
»illegitime®  Verbindungen
miteinander fertil. Langgrif-
fel kénnen mit Erfolg sowohl
mit dem Pollen kurzgriffliger
wie auch dem anderer lang-
griffliger Pflanzen bestdubt

)/ |
\ VA S
N

Abb. 78. Erfolg der verschiedenen Bestiu-
und einer

bungen einer langgriffligen (1)
kurzgriffligen (2) Bliite einer dimorph-

werden. Eine besondere Kom-
plikation besteht nur darin,
dafl unabhéngig von der Hete-

rostylie eine Selbst- Parasteri-
litat besteht, die anscheinend
ganz dhnlich wie bei der verwandten Veronica syriace mit einer ge-
wissen Kreuzungs-Parasterilitit verbunden ist (vgl. S. 64ff.).
Anders liegen die Dinge dagegen nach den Untersuchungen von
Darwin (1877) und LamBacm (1925) bei Linum grandiflorum.
Trotzdem hier die Antheren der lang- und kurzgriffligen Indivi-
duen gleich lang sind und zunéchst keinerlei morphologische Unter-
schiede zwischen den Antheren oder auch dem Pollen gefunden
werden konnten, sind die Pollenkorner der beiden Formen physio-

heterostyl-heterantheren Art.
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logisch voneinander verschieden. Die Langgriffel von Linum grands-
florum sind untereinander vollkommen steril, die Kurzgriffel unter-
einander in gewissem Grade fertil. Vollfertil sind jedoch nur die
Kreuzungen von Lang- und Kurzgriffeln miteinander.

Usiscr (1923) und dann auch LatBacH (1928) haben neuerdings
auch zeigen kénnen, dafl morphologische Unterschiede zwischen
den Pollenkornern bestehen, und zwar in der Struktur der Membran
des Pollens der beiden Formen.

3. Bei den trimorph-heterostyl-heterantheren Arten sind schlief3-
lich diefolgenden Bestéiubungskombinationen moglich (vgl. Abb.79).

Abb. 79. Erfolg der verschiedenen Bestdubungen der drei Bliitenformen einer
trimorph-heterostyl-heterantheren Art.

Bei den dimorph-heterostyl-heterantheren Formen sind also
vier Bestdubungskombinationen moglich, von denen zwei legitim
und daher fertil, zwei illegitim und parasteril sind. Bei den tri-
morphen gibt es, wenn wir die Phinotypen der viterlichen Indivi-
duen in Betracht ziehen, im ganzen 18 verschiedene Bestdubungs-
moglichkeiten, — wenn wir nur auf die Lénge der Staubbeutel
achten, 9 Bestdubungsmdglichkeiten. Von diesen sind ein Drittel
legitim und fertil, die restlichen zwei Drittel illegitim und parasteril
(vgl. Tab. 46).

Eine Folge dieser Fertilititsverhaltnisse ist es, daB die hetero-

14*
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Tabelle 46. Fertilitdt bei trimorphen Arten.

Griffel-

|
‘\Herkunft des |

Pollenlieferant

linge der , \ Erfolg der
Weigbchen, Pollens Phiinotypus Genotypus ] Bestaubung
| .
: l
Kurz kurze ( Langgriffel aa bb ’ .
Antheren | Mittelgriffel aa B- “ fertil
mittellange ( Langgriffel aabb | .
Antheren | Kurzgriffel A- -- | parasteril
t lange { Mittelgriffel aa B- : .
| Antheren | | Kurzgriffel A- -- parasteril
Mittel kurze Langgriffel aa bb .
Antheren [ Mittelgriffel aa B- parasteril
| mittellange [ Langgriffel aa bb ,
" Antheren | Kurzgriffel 4- -- fertil
| lange [ Mittelgriffel aa B- arasteril
. Antheren | Kurzgriffel 4- -- p e
Lang kurze | Langgriffel aa bb arasteril
| Antheren | Mittelgriffel aa B- paraster
[ mittellange ( Langgriffel aa bb -
Antheren | Kurzgriffel 1 4 | parasteril
lange ( Mittelgriffel |  aa B- ! fertil
Antheren | Kurzgriffel ‘ A- -- :

styl-heterantheren Arten selbst-parasteri! sind. Da sich ja nur
,shomorphe** Bestdubungen als fertil erweisen und die Staubbeutel
und Narben derselben Bliite nicht auf gleicher Hohe stehen, so
ist jede Selbstbestdubung notwendigerweise illegitim und daher
parasteril.

Im vorhergehenden haben wir zunichst nur kurz angegeben,
daB gewisse Verbindungen, die legitimen, fertil und die iibrigen,
die illegitimen, parasteril sind. Diese Formulierung, die sich in
dieser Form auch in den meisten allgemeineren Darstellungen
findet, ist jedoch durchaus irreleitend. Die Parasterilitit der
illegitimen Verbindungen ist sehr oft nur recht unvollkommen, und
in manchen Féllen besteht gar kein sehr erheblicher Unterschied
zwischen dem Resultat legitimer und illegitimer Verbindungen.
Schon die ersten Untersucher der Fertilitdtsverhédltnisse der Hete-
rostylen, DARWIN (1877), HILDEBRAND (1866 b—1889) und ScorT
(1865a), waren sich ilber diesen Punkt vollkommen im klaren.
Wir verdanken auch Darwin, HILDEBRAND und ScoTT die ausfiihr-
lichsten Angaben iiber die Fertilitdtsverhaltnisse der Heterostylen.
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Das schiefe Bild, das viele der modernen Darstellungen erwecken,
besonders auch in der mehr oder weniger populdren Bliitenbiologie,
ist die Folge einer zu weit gehenden Verallgemeinerung der tat-
sichlich bestehenden GesetzméiBigkeiten.

Zur Beurteilung der Fertilitdt oder Parasterilitit einer Verbin-
dung kann man zwei Kriterien benutzen : 1. die Anzahl erfolgreicher
Bestaubungen, verglichen mit der Gesamtzahl der durchgefiihrten
Bestdubungen, und 2. die durchschnittliche Anzahl von Samen
in allen Bestdubungen. Beide Zahlenwerte sind sehr wichtig. Wie
wir bei der Besprechung der Angaben, die sich in der Literatur
finden, noch sehen werden, kann sich die Parasterilitit einer Ver-
bindung sowohl durch den geringen Prozentsatz erfolgreicher Be-
stdubungen, als auch durch die geringe durchschnittliche Samen-
zahl in den Kapseln, schlieBlich in manchen Fillen durch beide
Kriterien bemerkbar machen.

In Tabelle 47 sind die Versuchsergebnisse fiir eine Reihe di-
morph-heterostyler Arten zusammengestellt, bei denen alle vier
moglichen Kombinationen zwischen Lang- und Kurzgriffel ausge-
fuhrt worden sind. Man erkennt zunichst, daB bei den Primula-
Arten die Parasterilitit der illegitimen Verbindungen (lang x kurz
und kurz X kurz) nicht sehr stark ist, worauf auch neuerdings
ErNst mehrfach ausdriicklich hingewiesen hat. Sie ist dagegen bei
den beiden Pulmonaria-Arten und bei der Rubiacee Mitchella re-
pens sehr scharf ausgepriagt. Bei Pulmonaria officinalis sind die
illegitimen Bestéubungen nach HILDEBRAND ganz erfolglos, bei P.
angustifolia ist die eine (Langgriffel mit Kurzantheren-Pollen)
etwas fertil, bei Mitchella gerade die andere (kurzgrifflig x Pollen
aus langen Antheren). Bei den Primula-Arten sind bald die Be-
stdubungen langer Griffel mit dem Pollen kurzer Antheren mehr
fertil (P. vulgaris nach Darwix 1877), bald umgekehrt die Bestéu-
bungen kurzer Griffel mit dem Pollen langer Antheren (P. hortensis
und viscosa nach ERNsT).

Ahnliche Verschiedenheiten des Verhaltens finden sich auch bei
den trimorph heterostylen Arten, von denen Darwin (1865, 1877)
Lythrum salicaria und HILDEBRAND (1866b/89) verschiedene Oxalis-
Arten untersuchten. Die Versuchsergebnisse der beiden Autoren
sind in Tabelle 48 zusammengestellt. Soweit die Angaben gehen,
148t sich bei Oxalis Regnelli feststellen, daB die legitimen Verbin-
dungen zu 100% fertil und die illegitimen ebenso vollkommen para-
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steril sind. Bei Ozalis valdiviana finden wir in einigen illegitimen
Verbindungen eine schwache Fertilitit, so z. B. bei der Bestdubung
langer Griffel mit dem Pollen aus mittellangen Antheren. Owalis
speciosa zeigt eine noch hiufigere und auch etwas stirkere Fertilitit
mancher illegitimer Verbindungen. Und schlieBlich bei Lythrum
salicaria ist die Mehrzahl der illegitimen Verbindungen nur unvoll-
kommen parasteril. Bei der Bestdubung mittellanger Griffel mit
dem Pollen aus den langen Antheren kurzgriffliger Pflanzen waren
fast alle Bestdubungen erfolgreich (93%), und die Kapseln ent-
hielten die durchschnittliche Samenanzahl voll fertiler Kapseln
(107,8 Samen pro Kapsel).

Irgendeine RegelmiBigkeit in dem Auftreten der allerdings
manchmal nur schwachen Fertilitit kann nicht festgestellt werden.
Man hitte vielleicht erwarten konnen, da8 bei der Bestdubung
kurzer Griffel durch die Pollenkérner langer Antheren, die also
auf die langen Griffel eingestellt sind, eine ausgesprochenere Fer-
tilitdt als bei der umgekehrten Verbindung sich einstellen wiirde.
Eine solche Annahme ist jedoch durch die Ergebnisse der ange-
fubrten Untersuchungen in keiner Weise gerechtfertigt. Die Ver-
haltnisse liegen in gewisser Weise dhnlich wie bei den Formen der
selbst-parasterilen Nicotiana Sanderae (vgl. S. 101ff). Auch dort
finden sich auflerordentlich grole Schwankungen der Griffellinge
und auflerdem auch deutliche Schwankungen im Grade der Para-
sterilitit, ohne daB jedoch eine Beziehung zwischen der GroBe der
Pseudofertilitit und der Kiirze der Griffel besteht.

B) FertilititderhomomorphenFormen. Wir haben uns bereits
in einem vorhergehenden Abschnitt auch mit dem Auftreten homo-
morpher Formen bei an sich heterostylen Arten befaft. Schon DAr-
WIN (1877) und vor allem ScoTT (1865a) haben sich mit diesen For-
men eingehend befafit und dabei angegeben, daB sie durch eine
besonders hohe Fertilitat ausgezeichnet sind. Bei ihnen sind nicht
nur die morphologischen Heterostyliecharaktere abgeschwiicht, son-
dern auch die physiologischen, die Sterilitit der ,,illegitimen** Ver-
bindungen.

Ich mochte mich hier darauf beschranken, nur einige Beispiele
aus der Literatur ausfithrlicher zu besprechen. In vielen anderen
beschriebenen Fallen wird entweder gar nichts iiber die Fertilitit
der Homomorphen angegeben, oder es findet sich nur der Hinweis,
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daB sie in hohem Grade fertil sind, sowohl nach Selbstung als auch
in Kreuzungen.
Tabelle 49. Selbstfertilitit homomorpher Formen.

Name der Art Anzahl Be- Kagseln Anzahl Samen
stdubungen % pro Kapsel
Primula auricula (Scort) . . . . . 14 64 30
Primule farinosa (ScoTT) . . . . . 12 42 12
Primula hortensis (ERNST)., . . . . 99 49 37
Primula malacoides (UpiscH) . . . — (13)* 34
Primula officinalis (ScorT) . . . 71 58 14
Primula viscosa, kurzgrifflig (ERNST) 279 55 25
Primula wviscosa, langgrifflig (ERNST) — 3 | 251

In Tabelle 49 sind zunédchst einmal die wenigen Angaben iiber
die Ergebnisse von Selbstbestdubungen homomorpher Formen zu-
sammengestellt. Wenn man diese Werte mit den entsprechenden
Spalten der Tabelle 47 vergleicht, so sieht man, daf sich die
Selbstungen der Homomorphen recht deutlich an die illegitimen
Verbindungen anschlieBen. Die Angabe, daff homomorphe Formen
besonders selbstfertil seien, scheint mir durch die vorliegenden Daten
nicht gestiitzt zu werden.

Von Scort und DARWIN, vor allem aber von Erxsr, ist die An-
nahme gemacht worden, dafl die homomorphen Formen eine Kom-
bination der zwei Normalformen vorstellten, daB sie die Griffel-
linge der einen, die Antherenhthe der anderen besiBen. Wenn
diese Vermutung richtig ist, dann wollten wir die in Tab. 50 auf-

Tabelle 50. Fertilitit und Sterilitdit homomorpher Formen.

Narben- | Antheren-{ Art der ] Fertilitiit

Stellung | Stellung | Verbindung | erorita
Homomorph _, normal l " .
Langgrifflig X kurzgrifflig | hoch hoch legitim fertil
Reziproke Verbindung . . tief hoch illegitim | parasteril
Homomorph _ normal | . e .
Langgrifflig X lan agrifflig | hoch tief illegitim | parasteril
Reziproke Verbindung . . hoch hoch legitim fertil

| |

Homomorph , normal | . e .
Kurzgrifflig X Yurz grifflig | tief hoch illegitim | parasteril
Reziproke Verbindung . . tief tief legitim fertil
Homomorph _, normal | . . - .
Kurzgrifflig X1a nggrifflig | | tief tief legitim fertil
Reziproke Verbindung . . | hoch tief illegitim 'parasteril

1 Gesamtzahl der Kapseln.
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fallenden Fertilitdtsverhédltnisse in den Kreuzungen der homo-
morphen und normal heteromorphen Formen erwarten.

Von den genannten Autoren hat nur ERNST (zuletzt 1928) ein
ausreichendes Zahlenmaterial versffentlicht, das eine Nachpriifung
der Richtigkeit der Voraussetzung ermdglicht. Seine Versuchs-
ergebnisse sind in Tabelle 51 zusammengestellt. Die Ergebnisse
derjenigen Kreuzungen, die erwartungsgemif als legitim zu be-
zeichnen wiren (vgl. Tabelle 50), sind in Fettdruck angefiihrt.

Tabelle 51. Kreuzungsfertilitit homomorpher Formen.

Mit Kurzgriffeln Mit Langgriffeln

Loa — Lo ° E
Homomorphe | , g & §° i = g1, g = go 2 =l %
Form 8% =8 5 |§8S |85 |35 |3 |§8¢8
ME |88 & (B8 Ide | 8§ & | EgM
2| g3 |3 | 9% 5| & | & 9%,
<% | M & <% o g

Primula hortensis | h xk | 41 | 71 79 (hxl| 31 6 4

homomorph
langgrifflig . . | kxh| 51 | 82 82 Ixh
Primula viscosa |hxk| 28 | 11 13 hx1
homomorph
langgrifflig . . | kxh | 154 7 2 Ixh| 168 |40 | 43
Primula viscosa | h x k 1 0 0 h x1 5 |80 38
homomorph
kurzgrifflig. . |kxh| 133 |14 | 45 Ixh| 80 |46 | 40

-
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Wenn man die Werte der Bestdubungen der homomorphen
Form von P. hortensis miteinander und mit den entsprechenden
Werten der legitimen und illegitimen Verbindungen der hetero-
stylen Formen in Tabelle 47 vergleicht, so ergibt sich sowohl auf
Grund des Bestaubungserfolges als auch der durchschnittlichen
Samenanzahl:

1. daB reziproke Bestiubungen im Prinzip gleiche Ergebnisse
liefern;

2. dafB} die beiden reziproken Verbindungen (homomorph xkurz-
grifflig) voll fertil sind und

3. daB die beiden Verbindungen (homomorph x langgrifflig)
illegitim sein sollten, aber trotzdem die eine fast ganz, die andere
nur unvollkommen parasteril ist.

Es erscheint daher doch wohl berechtigt, die homomorphe Form
von P. hortensis als einen — abgesehen von der Hohe der Antheren —
typischen Kurzgriffel zu betrachten.
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Ahnlich liegen die Verhiltnisse bei dem homomorphen Kurz-
griffel von P. viscosa. Hier sind:

1. die beiden reziproken Bestimmungen (homomorph X lang-
grifflig), wenigstens was die Samenanzahl anbelangt, beide als
fertil anzusehen;

2. ist die ,,legitime* Bestdubung (kurzgrifflig X homomorph)
nach dem Erfolg der Bestdubungen als parasteril, nach dem Samen-
ansatz als fertil zu bezeichnen. Welchem Kriterium man mehr
Gewicht beimessen soll, kann objektiv kaum entschieden werden.

Es ist daher durchaus moglich, diese Form als einen nur in der
Insertionshohe der Staubbeutel modifizierten, tm vibrigen aber typi-
schen Kurzgriffel aufzufassen. Aber auch die Auffassung von ERNST
lafst sich durch diese Zahlen stiitzen, daf es sich wm Pflanzen mit den
Griffeln von normalen Kurzgriffeln und den Antheren von normalen
Langgriffeln handels.

Eine sichere Interpretation der Angaben iiber die Bestaubungen
der homomorph langgriffligen Form von P. iscosa 146t sich noch
nicht geben. Die Daten widersprechen teilweise sowohl der einen
wie der anderen Deutungsmaiglichkeit.

Im vorhergehenden habe ich mich bemiiht, die in der Tabelle 51
zusammengestellten Zahlen unvoreingenommen zu diskutieren.
Das Ergebnis, zu dem wir dabei kamen, ist nicht immer in Uber-
einstimmung mit den SchluBfolgerungen von ERNST, sondern ent-
spricht teilweise eher dem von LATBACH vertretenen Standpunkt.

Ich moéchte aber hier darauf verzichten, auf die nicht immer
rein sachliche Polemik dieser Autoren genauer einzugehen. Eine
ganz objektive Entscheidung der strittigen Fragen 1i8t sich auf
Grund des vorliegenden Zahlenmaterials und bei Beriicksichtigung
der Variabilitat des Parasterilititsgrades der illegitimen Verbin-
dungen doch nicht treffen.

9) Verschiedene Langgriffeltypen bei Linum austriacum.
Laisacu (1925) untersuchte die Kreuzungsfertilitit verschiedener
langgritfliger Individuen a, b, ¢ und d von L. austriacum, die sich
in der Linge der Antheren und Griffel unterscheiden und von
denen eine (Pflanze d, Abb. 80, d) der oben bereits erwahnten erb-
lichen homomorphen Sippe (S.193) angehért. Die Pflanze a
(Abb. 80d) war ein extremer Langgriffel. Die beiden anderen
Formen (Abb. 80 b und ¢) standen zwischen diesen Extremen.
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Die Ergebnisse der von LatBacue (1925) ausgefithrten Kreuz-
bestdubungen sind in Tabelle 52 zusammengestellt.

Tabelle 52. Kreuzungsfertilitit verschiedener Langgriffeltypen
von Linum austriacum (nach Larsacu 1925), vgl. Abb. 80.

Kombination \ Anzahl Bestdubungen | Kapseln %
dxd 67 44,8
dxb i 25 24,0
bxd ‘ 82 24
dxa 52 15,4
axd \ 31 0,0
cXxb \ 64 6,3

Der Pollen der Pflanze d wirkt ganz verschieden bei der Be-
stdubung der Pflanzen d, b und a, obwohl die Griffellinge dieser
drei Pflanzen fast gleich ist. Ebenso gaben auch die Bestaubungen
der Pflanzen d und ¢, deren Griffel ja auch fast gleich lang sind,
mit dem Pollen von b durchaus verschiedenen Ansatz (4,24 gegen
6,3%). Die fast gleich langen Griffel der vier Pflanzen sind funktionell
vonernander verschieden.
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Abb. 80. Verschiedene Langgriffeltypen von Linwm austriacum. (Nach Photographien
von LAIBACH 1925.)

Der Pollen der beiden Pflanzen ¢ und b, deren Antheren an-
nihernd von der gleichen Lénge sind, geben bei der Bestaubung
der Pflanze d durchaus verschiedene Resultate. Auch der Pollen
aus gleich langen Antheren kann funktionell verschieden sein.

Worauf diese Unterschiede im einzelnen beruhen, ist vollkom-
men unbekannt. Wahrscheinlich finden sich aber derartige phy-
siologischen Unterschiede verschiedener Lang- oder Kurzgriffel all-
gemein bei allen Heterostylen und bedingen die mitunter betricht-
lichen Schwankungen der Fertilitit legitimer oder der Parasterilitit
illegitimer Verbindungen.

Die Annabme Usiscrs, daB die verschiedene Fertilitat bei
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L. austriacum durch ,,Linienstoffe‘* wie bei den para-selbststerilen
Pflanzen bedingt wird, scheint mir durch keine Beobachtung ge-
rechtfertigt zu sein. Es handelt sich eher um ein Analogon zu den
Pseudofertilitatsfaktoren.

g) Physiologie der Parasterilitdt der Heterostylen.

@) Art und Wirkung der Hemmungsstoffe. Dall es sich bei
der Sterilitit der Heterostylen um eine typische Parasterilitat
handelt, braucht kaum besonders betont zu werden. Die an
sich vollkommen funktionsfihigen Pollenkorner kénnen sich nur
auf bestimmten Griffeln normal entwickeln. Bei ,,illegitimen*
Verbindungen sind sie dagegen in ihrer Entwicklung gehemmt.
Diese Hemmung kann sowohl in einer Verhinderung oder Er-
schwerung der Keimung bestehen, als auch in einer Stérung
des Wachstums der Pollenschliuche. DarwIN (1877) stellte
ja fest, da die vollkommene Parasterilitit der illegitimen Ver-
bindungen bei Linum grandiflorum darauf beruht, daB die Pollen-
korner auf den Narben iiberhaupt nicht zu keimen vermdgen.
Nur selten tritt ein kurz bleibender Pollenschlauch auf. Bei dem
verwandten Linum perenne fand er dagegen, dafl die Keimung an-
scheinend normal verlief, daB aber infolge der Unfdhigkeit der
Pollenschlduche, sich in den illegitimen Verbindungen normal zu
entwickeln, diese parasteril waren. Nach den in der Literatur nie-
dergelegten Befunden scheint in der Mehrzahl der Fille die Para-
sterilitit der illegitimen Verbindungen eine Folge einer Wachstums-
hemmung der Pollenschlauche zu sein. Fiir Lythrum salicaria ist
dies durch die Messungen Kostorrs (1927) sicher bewiesen (vgl.
S. 40, 45, Tab. 1 und Abb. 23).

Die Hemmung der Entwicklung der Pollenschlduche ist, ahn-
lich wie bei den para-selbststerilen Pflanzen, die Folge einer Wech-
selwirkung zwischen Pollen und Griffelgewebe. Das zeigen be-
reits die Versuche DarwiINs (1877), der gleichzeitig oder in kurzen
Absténden die Narben legitim und illegitim bestdubte. Die Ent-
wicklungshemmung der illegitimen Pollenschlduche hatte keinen
hemmenden Einflul auf die legitimen und umgekehrt. Das gleiche
gilt fiir die Keimung der Pollenkorner auf den Narben von Linum
perenne, bei dem DARWIN einen Teil der Narbe legitim, den anderen
illegitim bestdaubte. Nur bei den ersteren erfolgte eine normale
Keimung und Pollenschlauchentwicklung.
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Bei der Parasterilitit der Heterostylen handelt es sich also
um eine spezifische stoffliche Verschiedenheit der Pollensorten und
der verschiedenen Griffel. Uber die Natur dieser Verschieden-
heiten wissen wir nichts Naheres. Wir konnen auch heute nicht
mehr aussagen als Jost (1907) vor mehr als 20 Jahren. Nach Jost
»wiirde es zur Erkldrung des Tatbestandes geniigen, wenn in den
drei Griffelformen (bei Lythrum) verschiedene Konzentrationen
eines und desselben Stoffes vorhanden wiren (1907, 8. 110). Die-
selbe Feststellung gilt auch fiir die dimorphen Arten. Jost betont
ausdriicklich, da8 ,keineswegs behauptet werden soll, die Diffe-
renzen zwischen dem Leitgewebe der verschiedenen Formen einer
heterostylen Pflanze . . . miiffen unbedingt ausschlieBlich Quanti-
tatsunterschiede sein; es sollte nur gezeigt werden, daf sie solche
Differenzen sein kinnen, oder mit anderen Worten, daB es die ein-
fachste, zur Erkldrung geniigende Annahme ist, an Konzentra-
tionsdifferenzen zu denken. Selbstverstindlich ist die Existenz
einer groferen Komplikation mdéglich* (1907, S. 110/111).

In diesen Ableitungen beriicksichtigt Jost ausschliefSlich die
Unterschiede der Leitgewebe der verschiedenen Griffelformen.
Entsprechende Unterschiede miissen aber auch zwischen den ver-
schiedenen Pollensorten angenommen werden. Aber vor allem ist
wichtig, daB diese spezifischen Verschiedenheiten nur dann zutage
treten, wenn sich der Pollen auf der Narbe entwickelt. Durch die
Untersuchungen von CORRENS (1889) iiber das Wachstum von
Primelpollen auf kiinstlichen Ndhrbéden wissen wir, dafl unter
diesen Bedingungen keine Unterschiede zwischen dem grofien Pol-
len der kurzen Stamina und dem kleinen Pollen der langen Staub-
gefille bestehen. Beide bilden, worauf es in erster Linie ankommt,
gleichlange Schlauche, wenn diese auch im ersten Falle dicker
sind. DAHLGREN (1918) hat diese Versuchsergebnisse neuerdings
noch einmal bestéitigt.

In Anlehnung an die bereits oben besprochenen Anschauungen
von EasT (vgl. oben S.43) miissen wir bei den Heterostylen
ebenso wie bei den selbst-parasterilen Arten annehmen, daB
zwischen den Substanzen, die der Griffel bzw. die Narbe bildet,
und denen, die der Pollen bzw. der Pollenschlauch produziert, im
Inneren des Pollens bzw. des Pollenschlauches eine Reaktion statt-
findet, die iiber das weitere Schicksal des Pollens entscheidet. Es
hingt von dieser Reaktion ab, wie die Keimung verliuft, ob das



Parasterilitit der Heterostylen. 223

Wachstum der Pollenschliuche und mit welcher Geschwindigkeit
weiter geht.

Ob die betreffenden Substanzen im Griffel immer anwesend
sind, oder ob sie in der fiir die betreffenden Griffel spezifischen
Form erst unter der Einwirkung des Pollens gebildet werden,
gleichgiiltig, um welchen Pollen es sich handelt, ist relativ neben-
sichlich. Wichtig ist, daf die Stoffe des Leitgewebes und des Pollens,
bzw. thre Konzentrationen spezifisch und in ihrer Beschaffenheit un-
abhdngig voneinander sind.

Welcher Art diese ,,Konzentrationsunterschiede“ sein sollen
oder um was fiir Stoffe es sich dabei handelt, ist noch vollkommen
unbekannt., Wir koénnen den Ausfithrungen von Usiscr (1923,
S. 200 und 1925, S. 329) in dieser Richtung nicht folgen. Usisca
will sich hier an die vollkommen spekulative Annahme von
Strrs (1917) anschlieen, dal es sich bei der Hemmung des
Pollenschlauchwachstums der Selbst-Parasterilen um Folgen os-
motischer Vorginge handele. Die Pollenschliuche sollen keinen
geniigenden Saugdruck entwickeln, um dem Leitgewebe Wasser
zu entziehen. Auf die Schwierigkeiten dieser Annahme wies bereits
T1scHLER (19184, S. 188) hin. Er konnte auch (1917) keine Unter-
schiede in der Hohe des osmotischen Druckes feststellen. Die Be-
merkung UBriscas (1925), daB ,,unter dem kurzen Ausdruck ,ver-
schiedener osmotischer Wert* selbstverstindlich eine chemisch sehr
komplizierte Verschiedenheit der Inhaltsstoffe mit einbegriffen‘
sei (S. 329), scheint mir auch nicht zur weiteren Klirung der tat-
sdchlichen Verhaltnisse beizutragen.

Die von Jost (1907) zur Diskussion gestellte Frage, ob es sich
bei den spezifischen Substanzen der Heterostylen um spezifische
abgestimmte Quantitdten oder Qualitdten handelt, kann auch heute
nicht entschieden werden. Es kann auch noch nicht gesagt wer-
den, worauf die mehr oder minder weitgehende Pseudofertilitat
illegitimer Verbindungen und die Fertilitdit der homomorphen
Formen beruht. Es konnte sich auch hier darum handeln, dalB3
die Quantitit des Hemmungsstoffes oder seine Qualitdt sich dn-
dert. Es liegt nahe, &hnlich wie bei den Selbst- Parasterilen, zu ver-
muten, daf durch sekundire Einflisse die Wirkung der an sich
vorhandenen spezifischen Hemmungsstoffe oder Konzentrationen
abgeschwicht oder gar aufgehoben wird.
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f) Niveautheorie. Jost (1907) zieht die Homomorphen nicht
in den Kreis seiner Untersuchungen, sondern beriicksichtigt aus-
schliefilich die heterostyl-dimorphen und -trimorphen Formen.
Diese werden jedoch neuerdings von UsiscH (1923, 1925) und
Ernst (zuletzt 1928) eingehend beriicksichtigt. UsiscE kombi-
niert hierbei die Vorstellungen Josts mit Beobachtungen, itber die
bereits DarwiN (1877) berichtet hat: ,,Wir kénnen ferner die merk-
wiirdige Folgerung ziehen, daB, je grofer die Ungleichheit in der
Lange zwischen dem Pistill und dem Satze von Staubfiden ist,
deren Pollen bei der Befruchtung benutzt wird, um so mehr
auch die Unfruchtbarkeit der Verbindung erhoht wird (1899,
S. 138, Deutsche Ubersetzung von CaARUSs).

Die Vorstellungen UBiscus kénnen wir am besten durch das
folgende Zitat erldutern: ,,Josts Annahme dagegen, dafl bei den
heterostylen Pflanzen keine Individualstoffe, sondern verschiedene
Konzentrationen eines und desselben Stoffes zur Erklirung der
Fertilitit bzw. Sterilitdt geniigen, konnte mit unseren Versuchen
im Einklang stehen, wenn man nicht zwei bei dimorphen und drei
bei trimorphen Heterostylen, sondern fir jede Grofe der Organe
eine besondere Konzentration annimmt. Denn die Fertilitatsver-
hiltnisse sind derart, als ob von einem bestimmten fiir die Art
spezifischen Stoff die gleiche Menge in jedem Organ vorhanden
sei; ist das Organ lang, so ist diese Menge auf demselben Raum-
inhalt kleiner, als wenn das Organ klein ist. Wird nun die GroBe
sekundir verdndert, so verdndert sich automatisch die Konzen-
tration* (Usiscu 1925, S. 328/329).

Zwei Annahmen, die in dieser Hypothese enthalten sind, wollen
wir auseinanderhalten :

1. Die Darwinsche Annahme, dafB die relative Stellung der den
Pollen liefernden Antheren und der bestéubten Narbe mafigebend
fir das Ergebnis ist, eine Vorstellung, die wir im folgenden kurz
als ,,Niveautheorie“ bezeichnen wollen.

2. Die andere Annahme von UBIscH, daf ein bestimmter spezi-
fischer Stoff immer in gleicher Menge gebildet wird und je nach der
Lange des Organs mehr oder weniger verdiinnt wird, braucht kaum
im einzelnen diskutiert zu werden, da irgendeine physiologische
Begriindung zur Zeit fehlt.

Wir beschrinken uns im folgenden daher auf eine Besprechung
der Allgemeingiiltigkeit der Niveautheorie.
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Der Ansicht von UBiscH (1925) hat sich ERNST in mehreren
Arbeiten angeschlossen. ,,Fast unabweisbar erscheint der Gedanke,
daB Konzentrationsunterschiede oder ein bestimmtes Konzentra-
tionsgefille irgendwelcher Substanzen in verschiedener Héhenlage
der Reproduktionsorgane den Erfolg oder Miferfolg der Bestau-
bung entscheidend bestimmen, wobei nicht nur die Beeinflussung
der Vorginge der Pollenkeimung und des Pollenschlauchwachs-
tums, sondern auch der Frucht- und Samenbildung, ja selbst der
postseminalen Entwicklung in Frage kommt*‘ (ErnsT 1928, S. 663).

Gegen diese Vorstellungen hat LatBace mehrfach (1925, 1928,
1929) Stellung genommen. Wir wollen aber im einzelnen auf die
zum Teil polemischen Ausfithrungen der Autoren nicht eingehen.

Gegen die Annahme, daf die Hohe der Antheren und Narben
fiir das Ergebnis der Bestdubungen allein oder doch in erster Linie
mafBgebend sei, und daBl sich nur bei gleicher Héhe Fertilitat ein-
stellt, lassen sich die folgenden, zum Teil bereits im einzelnen dis-
kutierten Bedenken vorbringen.

Bei dem heterostyl-homantheren Linum grandiflorum, das LA1-
BACH genauer untersuchte, ,,werden scharfe funktionelle Unter-
schiede im Pollen der beiden Formen ausgebildet, ohne daf} auf-
fillige GroBenunterschiede in ithm und den ihn bildenden Sporo-
phyllen nachzuweisen sind*“ (1925, S.173). ,,Die Langgriffel . . .
sind selbst- und intrasteril, obwohl ihre Antheren und Narben auf
gleicher Hohe stehen‘ und ,,die Kurzgriffel . . . sind bis zu einem
gewissen Grade selbst- und intrafertil, obwohl ihre Antheren und
Narben nicht auf gleicher Hohe stehen‘‘ (1925, S. 171—172).

Zweitens sei auf die manchmal recht geringe Stirke der Para-
sterilitat illegitimer Bestdubungen noch einmal hingewiesen. In
den meisten Fillen ist hier allerdings nichts Sicheres bekannt iber
den Abstand von Narbe und Antheren. Bei Linum austriacum
stellte, wie wir oben sahen, LateacH die Unabhéngigkeit des Grades
der Parasterilitit von deren Verhiltnis der Staubbeutel- und Griffel-
lange fest (vgl. S. 220). Die gleiche Unabhéngigkeit lieBe sich sicher
in entsprechenden Versuchen mit anderen Arten zeigen.

Vor allem werden die Fertilitatsverhaltnisse bei den homo-
morphen Arten meistens zugunsten der ,,Niveauhypothese® auf-
gefithrt. Aber wir setzten bereits oben (S. 216) auseinander, daf} bei
diesen oft weder die Selbstbestdubungen noch die verschiedenen
Kreuzungen den Anforderungen dieser Hypothese entsprechen.

Brieger, Selbststerilitét. 15
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Die immer wieder betonte Erscheinung, dall — manchmal,
aber durchaus nicht immer —homomorphe Formen besonders fertil
sind, kénnte man sich leicht damit erkldren, daf3 hier nicht nur
die sichtbaren, sondern auch die physiologischen Heterostyliemerk-
male durch besondere innere oder dulere Faktoren abgeschwicht
sind. In anderen Fillen sind nur die dufleren Merkmale beein-
fluBt (homostyle und relativ parasterile Formen) oder nur der Fer-
tilitdtsgrad (mehr oder minder auch illegitim fertile Sippen).

Schlielich seien noch die Ergebnisse der Kreuzungen hetero-
styler Arten angefithrt, die von verschiedenen Autoren (vgl. vor
allem auch die Primelkreuzungen von Scort 1865a) ausgefiihrt
wurden, bei denen die absolute Hohe der Staubbeutel oder Griffel
nicht maBgebend war, sondern nur die Zugehorigkeit zu der ent-
sprechenden heteromorphen Form. In neuerer Zeit wies LAatBACH
(1928) darauf hin, daf die legitimen Kreuzungen zwischen An-
gehorigen der beiden Arten Linum hirsutum und L. viscosum fertil
wiaren, obwohl die Lange der Griffel und Antheren bei den beiden
Arten durchaus verschieden sind.

Es scheint danach, als ob die Verallgemeinerung der DARWIN-
schen Fertilitatsregel, die fiir die Grundformen bei Heterostylen
richtig ist, zum mindesten unbewiesen ist.

h) Phéinotypische Bedingtheit der Parasterilitit.

Es kann kaum zweifelhaft sein, daB die besonders von UBIiscH
in neuerer Zeit vertretene Ansicht, daB die Sterilitit der Hetero-
stylen rein phénotypisch bedingt sei, richtig ist.

Wenn man die Resultate der Kreuzungen der trimorphen Arten
daraufhin betrachtet, fillt die fehlende Parallelitit zwischen der
erblichen Konstitution des Pollens und seinem Verhalten bei den
verschiedenen Bestdubungen auf. Es scheint weder der Geno-
typus der diploiden Mutterpflanze noch der des Pollens selbst maf-
gebend zu sein. Der Pollen langer Antheren, gleichgiiltig ob
er aus kurzgriffligen oder mittelgriffligen Bliten stammt, kann
nur mit Erfolg zur Bestdubung langgriffliger Bliten verwandt
werden.

Weniger klar liegen die Verhéltnisse bei den dimorphen Arten.
Hier kénnte man mit LarBacH (1928) annehmen, daBl der domi-
nante Faktor fiir Kurzgriffligkeit () und entsprechend der Faktor
fir Langgriffligkeit (k) bereits im Sporophyten die Befruchtungs-
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fahigkeit des Pollens wiahrend seiner Ausbildung eindeutig deter-
miniert.

Eine einwandfreie objektive Entscheidung der Frage, ob die
Parasterilitdt der trimorphen Arten phianotypisch, die der dimor-
phen dagegen genotypisch bedingt sei, oder ob die Determination
in beiden Féllen rein phanotypisch erfolgt, 148t sich zur Zeit nicht
treffen. Da die phinotypische Bestimmung fir die Trimorphen
sicher nachgewiesen ist, fiir die Dimorphen iiberhaupt nicht ent-
schieden werden kann, ob phinotypische oder genotypische Be-
stimmung vorliegt, scheint es doch wohl besser, einheitlich fiir alle
Heterostylen eine phanotypische Determinierung der Parasterilitit an-
zunehmen. Genotypisch wird durch die Heterostyliegene bedingt, dap
etne solche Determination iberhaupt stattfindet, die Art der Determi-
nation erfolgt aber phinotypisch wikrend der Entwicklung der Bliite
und threr Organe.

6. Parasterilitiit bei Artkreuzungen.
a) Historischer Riickblick.

Seitdem KOLREUTER als erster planmiBig Artbastarde in gro-
Berem MaBe herzustellen versucht hat, sind eine so ungeheuer
groBe Zahl von Artkreuzungen untersucht worden, daB es un-
moglich erscheint, alle Einzelfalle besonders zu besprechen. Bereits
1849 kann C.F. GARTNER iber die Hiufigkeit der Parasterilitit
von Artkreuzungen die folgende Feststellung machen: ,,Vielfiltige
Versuche nicht nur von KGLREUTER, sondern auch von uns haben
gezeigt, daB ein groBer, ja, vielleicht der groBte Teil der Gewschse
die Bastardbefruchtung nicht annimmt; denn von etwa 700 ver-
schiedenen Arten haben nur etwa 250 uns in nahe an 10000 kiinst-
lichen Befruchtungen wirkliche Bastarde geliefert, alle iibrigen
blieben ohne allen Erfolg* (1849, S. 109).

Zwei wichtige Folgerungen aus den Versuchsergebnissen GART-
NERs (1849) miissen wir uns bei der Besprechung der Parasterilitit
der Artkreuzungen besonders vor Augen halten.

1. ,,Die suBere Ubereinkunft der Arten im Habitus ist zwar
o6fters ein Leitfaden fiir einen wahrscheinlichen kiinstlichen Erfolg
der Bastardbefruchtung; sie ist aber kein sicheres Zeichen des Da-
seins zur Fihigkeit der Bastarderzeugung® (S. 186).

2. ,,Der klarste Beweis aber, daf das Vorhandensein der Fihig-
keit der Pflanzen zur Bastardbefruchtung nicht unter dem Gesetz

15*
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der duBerlichen Bildung oder der Ubereinkunft der Arten im Ha-
bitus steht, geht vorziiglich daraus hervor, daB sich verwandte
Arten bei der Kreuzung nicht mit gleicher Leichtigkeit von beiden
Seiten miteinander verbinden lassen‘‘ (S. 176).

3. ,Ein- oder mehrmaliges MiBlingen der Fremdbestiubung
ist noch kein sicheres Zeichen des Mangels der Fahigkeit der Arten,
sich durch Bastardzeugung zu verbinden, oder der génzlichen Ab-
wesenheit der Wahlverwandtschaft unter den Arten, indem wir
Beispiele haben, wo die Bastardbefruchtung nach vielfiltig ver-
geblich versuchten Bestdubungen endlich doch noch gelungen ist*
(S. 187). |

Es erscheint iiberfliissig, diese drei Grundregeln durch Beispiele
zu belegen. In fast jeder groBeren Arbeit iiber Artkreuzungen fin-
den’sich Belege.

b) Grad der Parasterilitiat.

»Unter Wahlverwandischaft bei den Pflanzen verstehen wir
(nach GARTNER) die groBere oder geringere Neigung verschiedener
reiner Arten, sich durch Bastardbefruchtung zu einem neuen Pro-
dukte zu verbinden‘‘ (1849, S. 188).

GARTNER (1849) hat versucht, den Grad der ,,Wahlverwandt-
schaft‘ zweier Arten quantitativ zu erfagsen. ,,Da8 dieses Verhilt-
nis der Faktoren der Befruchtungskriifte (d. h. also die Wahlver-
wandtschaft bei den, der Bastardzeugung fihigen Arten der Pflan-
zen ein bestimmtes und gesetzmiBiges ist, nehmen wir daraus ab,
daB aus einer solchen hybriden Verbindung zwar mehr oder weniger
gute Samen hervorgehen, je nach der Gunst oder Ungunst der
Nebenumstinde, dall aber eine jede solche hybride Verbindung nie-
mals iiber ein gewisses Maximum von keimungsfihigen Samen zu
erzeugen vermag; welches Maximum jeder derartigen Verbindung
eigen ist*“ (S. 206). Die Anzahl der Samen einer Artkreuzung im
Vergleich zu der der Samenzahl der Mutterart nach Selbsten wird
hier also als Ma@stab der Wahlverwandtschaft verwendet.

Tabelle 53 mag die Durchfithrung dieser Methode nach GARTNER
erliutern.

Wir haben hierbei die von GARTNER angegebenen Zahlen un-
verdndert wiedergegeben, wenn es auch nicht zweifelhaft sein kann,
daf das vorliegende Zahlenmaterial eine Bestimmung bis auf die
vierte Dezimale kaum rechtfertigen kann.
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Tabelle 53. Grad der Parasterilitdt von Artkreuzungen,
gemessen durch die relative Samenzahl

Verbascum Lychnitis flore albo. Dianthus barbatus.
Geselbstet . . . . . . . . 1,0000 | Geselbstet . . . . . . . . 1,0000
(96 Samen pro Kapsel) (90 Samen pro Kapsel)
X var. flore luteo . . . . . 0,9081 | X D. superbus . . . . . . 0,8111
X V. phoeniceum . . . . . 0,8061 | X D. japonicus . . . . . . 0,6666
X V.nigrum . . . . . . . 0,6336 | X D. Armerta . . . . . . 0,5333
X V. Blattaria flore albo . . 0,6224 | X D. barbato-carthusianorum 0,3111
X V. Blattaria flore luteo. . 0,4387 | X D. chinensis . . . . . . 0,2600
X V. thapsiforme . . . . . 0,4081 | X D.collinus. . . . . . . 0,2333
X V. austriacum. . . . . . 0,3877 | X D.deltoides . . . . . . 0,2222
X V.macranthum . . . . . 0,2653 | X D.Schrader . . . . . . 0,1354
X V. Thapsus. . . . . . . 02142 | X D.carthusianorum . ., . . 0,1111
X V. pyramidatum . . . . 0,0306 | X D.prolifer . . . . . .. 0,0333
X D.virgineus . . . . . . 0,0111
X D. pulchellus . . . . . . 0,0096
X D.arenarius . . . . . . 0,0084
X D. diuttnus . . . . . . . 0,0033

Gegen die eben besprochene Methode der Bestimmung des
,»Grades der Wahlverwandtschaft 148t sich ein wichtiger Ein-
wand vorbringen. Es kann zwar kaum zweifelhaft sein, daB in
jeder Artkreuzung je nach dem Grade der Wahlverwandtschaft und
damit der Parasterilitdt nur ein bestimmter Prozentsatz des Pol-
lens, der auf die Narbe gebracht wurde, seine Funktion auch durch-
fithren kann, d. h. Samenanlagen befruchtet. Die absolute Anzahl
der funktionierenden Pollenschliuche und damit der befruchteten
Samenanlagen in jeder einzelnen Bestiubung hingt aber von der
Anzahl der Pollenkérner ab, die auf die Narbe gebracht wurde.
Bei spérlicher Bestdubung ist sie gering, bei reichlicher hoch. Die
Annahme GARTNERs, daf} es fir jede Artkreuzung ein spezifisches
Maximum der Samenanzahl gibe, wiirde dann zu Recht bestehen,
wenn es auch eine Maximalzahl von Pollenkérnern gibt, die sich
auf der Narbe entwickeln konnen, oder wenn in den Versuchen
immer annidhernd die gleiche Pollenmenge zur Bestiubung ver-
wandt wird.

¢) Anatomisch-physiologische Grundlagen.

o) Allgemeine Vorbemerkungen. In den vorhergehenden
Abschnitten konnten wir uns auf die fast 100 Jahre zuriick-
liegenden Untersuchungen GARTNERs stiitzen und sahen von
einer Besprechung neuerer Arbeiten ab, da diese das Tatsachen-
material wohl vermehrt, aber nicht unsere Erkenntnis vertieft
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haben. Bei der Besprechung der anatomischen und physiologischen
Grundlagen konnen wir uns auch wieder im wesentlichen auf
eine weit zuriickliegende Arbeit beschrinken, eine Untersuchung
von STRASBURGER (1886). Die Angaben dieses Autors sind in
manchen Einzelheiten zwar nicht ganz sicher gestellt, aber das Ge-
samtergebnis wird dadurch nicht betroffen. Es liegt auch keine
neuere Arbeit vor, in der annihernd ein so groBes Tatsachen-
material zusammengebracht ist, wie in dieser Untersuchung STRAS-
BURGERS.

Ahnlich wie bei parasterilen Sippenkreuzungen kénnen wir auch
bei den parasterilen Artkreuzungen vier verschiedene Typen der
Bedingtheit der Parasterilitit unterscheiden:

1. Es kann die Keimung der Pollenkdrner auf der Narbe unter-
bleiben oder die Schliuche kiénnen sich nicht normal weiter ent-
wickeln, vor allem nicht in die Narbe eindringen. Hier handelt
es sich also um Besonderheiten der Beziehungen zwischen Pollen
und Narbengewebe.

2. Es kann ferner die Entwicklung der Pollenschliuche im
Leitgewebe der Griffel nicht normal sein, so dal die Wachstums-
geschwindigkeit der Pollenschlduche nur gering ist, oder die Pollen-
schlduche ihr Wachstum ganz einstellen miissen.

3. Es sind ferner eine ganze Reihe von Fillen bekannt,
in denen die Pollenschliuche bis in die Fruchtknotenhdhle ein-
dringen, bei denen aber dann die Schlauchspitzen von den Samen-
anlagen nicht angelockt werden und die Eier nicht aufsuchen oder
sie nicht auffinden.

4. SchlieBlich kennen wir Fille, in denen der Pollenschlauch
mit den minnlichen Geschlechtskernen bis zu den Eiern gelangt,
bei denen aber der Befruchtungsvorgang nicht in der normalen
Weise durchgefiithrt wird.

Eine besondere Komplikation wird haufig noch dadurch
bedingt, daB von den Pollenschliuchen eine schidigende Wirkung
auf die Gewebe des Gynoeceums ausgeiibt wird.

p) Parasterilitiit, bedingt durch Stérungen der Beziehungen
zwischen Narbe und Pollen. Die zahlreichen Fille, in denen bei
Artkreuzungen iiberhaupt keine Keimung des Pollens auf der
Narbe stattfinden kann, brauchen wohl kaum im einzelnen be-
sprochen zu werden. Ein besonderes Interesse verdienen jedoch
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diejenigen Fille, in denen der Pollen zwar auskeimt, die Pollen-
schliuche aber auf den Narben sich nicht normal weiter ent-
wickeln konnen.

Bei verschiedenen Malvaceen und bei Agrostemma githago
machte STRASBURGER (1884, 1886) die Beobachtung, daBl die Pol-
lenschléduche bei einer Selbstbestdubung unmittelbar nach der Kei-
mung auf den papillés vorgewolbten Epidermiszellen der Narbe
nicht wie bei anderen Arten auf den Papillen entlang wachsen und
an ihrer Basis in das Narbengewebe eindringen, sondern daB sie so-
fort in die Papillen eindringen und in ihrem Inneren weiter wachsen.
RriTINGHAUS (1886) berichtigte diese Angabe dahin, daff die Pol-
lenschlauche nicht in die Papillen selbst eindringen, sondern dal3
sie nur die Kutikula durchbohren und dann zwischen der Kutikula
und der eigentlichen Membran der Papillen vordringen.

Es war nun interessant zu untersuchen, wie sich der Pollen
dieser Arten auf den Narben anderer Arten verhalten wiirde, bei
denen gewohnlich, bei Selbstbestdubung oder Sippenkreuzungen,
die Pollenschlduche ganz auf der dulleren Oberfliche der Papillen
wachsen. Der Pollen der beiden Malvaceen Althaea rosea und Ma-
lope trifida sowie von Agrostemma githago keimte auf den Narben
von Lychnis dioida, indem er in die Papillen eindrang. Diese Arten
“waren also zu einer That befdhigt, welche der eigene Pollen der
Lychnis nicht zu leisten vermochte‘ (STRASBURGER 1886, S. 76).

Umgekehrt macht sich aber auch die Eigenart der Narbe sto-
rend bemerkbar. Die Pollenschliuche der Agrostemma durchbre-
chen auf der eigenen Narbe die Papillen an ibrer Basis und dringen
dann in das Gewebe ein. Auf Lychnis waren sie aber dazu nicht
mehr imstande. ,,Sie fingen sich in den Papillen ein . .. Er (d. h.
der Pollenschlauch) ging innerhalb der Papille entweder zugrunde,
oder es gelang ihm auch wohl, seitlich dieselbe zu durchbrechen
und so nach auflen zu treten. Solche Schliauche wuchsen dann
weiter, und man konnte sie auf der Narbe umherirren sehen, ohne
die Fahigkeit, irgendwo in den Griffel einzudringen® (1886, S. 76).

Ein Nichtzusammenpassen von Pollenschlduchen und Nar-
bengeweben fand sich auch bei der Bestdaubung von Tulipa Ges-
neriane mit einem Pollinum von Orchis Morio. ,,Die Schlauche wuch-
sen in vielfachen Windungen durcheinander, ohne den Leitungs-
wegen des Tulpengriffels zu folgen. Sie erreichten im Resultat auch
nicht eben bedeutende Lingen und starben dann ab. Eigener
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Pollen der Tulpe gleichzeitig aufgetragen, kehrte sich an die Orchi-
deenschlduche nicht und folgte auf kiirzestem Wege den Leitungs-
bahnen‘ (1886, S. 60).

Eine Schidigung des Narbengewebes in unmittelbarer Nach-
barschaft der artfremden Pollenschlauche fand STRASBURGER(1886)
in den Kreuzungen Achimenes grandiflorus X Agapanthus wmbella-
tus und Orchis mascula X O. morio. In beiden Fillen starben die
Narbenzellen ab und braunten sich. Die Pollenschlduche wuchsen
in dem ersten Falle normal weiter, in dem zweiten starben sie aber
auch allméhlich ab.

Waihrend es sich in den bisher erwihnten Fillen immer um ein
Nichtzusammenpassen von Pollen und Narbe handelt, liegen bei
den bereits oben mehrfach erwédhnten Baumwollkreuzungen nach
KEARNEY (1923, 1928) und KEARNEY u. HARRISON (1924) andere
Storungen vor. Bei der Kreuzung der beiden Baumwollformen
Gossypium  hirsutum und barbadense erhdlt man gute Bastard-
embryonen, wenn bei der Bestdubung nur der Pollen der einen oder
der anderen Art auf die Narbe gebracht wird. Wenn dagegen der
Pollen beider Arten gleichzeitig auf die Narbe gebracht und unter-
einander gemengt wird, dann hemmen die arteigenen Pollenkérner
die artfremden in ihrer Entwicklung.

7) Hemmung des Wachstums der Pollenschlduche im Leit-
gewebe des Griffels. Ahnlich wie bei den oben besprochenen selbst-
parasterilen Arten findet sich auch héiufig bei parasterilen Art-
kreuzungen eine Hemmung des Wachstums der Pollenschlduche
im Griffel (vgl. S.. 44—45, die Angaben von Torugawa). Diese
Hemmung kann zu einer vollkommenen Sistierung des Wachstums
und zu einem Absterben der Pollenschliuche fiithren, das dann auf
zwel verschiedene Art und Weisen erfolgen kann.

STRASBURGER (1886) beobachtete bei einer Reihe von Kreu-
zungen (Orchis morio x Scilla hispanica, O.morio X Ilex aquifo-
lrum, 0. militaris x O. latifolia), dafl der Inhalt der Pollenschlauche
kérnig oder homogen und stark lichtbrechend wird. ,,Der In-
halt digser Schlduche verwandelt sich alsbald in eine stark licht-
brechende Masse von demselben Aussehen und derselben Reaktion
wie die Substanz, welche sonst die Verschliisse (der Pollenschliauche)
bildet. Ganz augenscheinlich liegt hier eine direkte Umwandlung
des Protoplasmas in diese Masse vor® (S. 59).
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In anderen Fillen schwillt das Ende der Pollenschlauche im
Leitgewebe keulig an und platzt unter Umstanden schlieflich. Ein
solches ,,Platzen® der Pollenschlauchspitzen, wobei der Schlauch-
inhalt heraustritt, findet sich haufig in Kulturen von Pollenschléu-
chen auf kiinstlichen Niahrboden. Es ist auch bei Artkreuzungen
(z. B. bei Datura meteloides x D. Stramonium nach BucHHOLZ u.
BraxEsLEE 1927b) festgestellt worden.

In dem ersten Falle scheint das Zugrundegehen des Pollen-
schlauches darauf zu beruhen, dafl der Schlauchinhalt.sein Wachs-
tum einstellt, die Bildung von Membransubstanz aber weitergeht,
in dem zweiten Falle umgekehrt darauf, daf der Inhalt sich weiter
vergroBert, die Membran aber nicht zu weiterem Wachstum be-
fahigt ist.

In anderen weniger extremen Fallen wird das Wachstum wohl
nur gehemmt, so dafl die Pollenschlduche nicht mehr rechtzeitig
die Samenanlagen erreichen; jedoch liegen hieriiber nur wenige
Messungen vor. Uber die Messungen des Pollenschlauchwachstums
an einigen Lilium-Artenkreuzungen, die Tokucawa (1914) durch-
fiihrte, berichteten wir schon oben (S. 44—45).

9) Unfihigkeit der Pollenschliuche, die Samenanlagen auf-
zusuchen. Bei der Besprechung der Parasterilitdt von Varitdten-
bastarden konnten wir feststellen, daf immer eine Befruchtung
eintrat, wenn die Pollenschliuche die Fruchtknotenhohle erreich-
ten und in dieser noch befruchtungsfihige Samenanlagen waren.
Es konnte dabei kein Anzeichen einer Spezifitit der Stoffe, die die
Pollenschlauchspitzen zu den Samenanlagen und den Eiern hin-
lenken, gefunden werden. Anders dagegen bei Artbastardierungen,
bei denen wir eine ganze Anzahl von Fillen kennen, in denen die
Pollenschlduche, die bis in die Fruchtknotenhohle gelangt sind,
nicht angelockt werden.

Pollenschlauche von Fritillaria persica dringen auf Convallaria
majolis und auf Tulipa Gesneriana bis in die Fruchtknotenhéhle
vor und wachsen zwischen den Samenanlagen hindurch, ohne
diese zu befruchten (STRASBURGER 1886). KEine ganze Zahl ahn-
licher Fille beschreiben HrLpEBrAND (1865b), ScorT (1865b) und
STRASBURGER (1886) von Orchideen-Artkreuzungen, z. B. von den
Kreuzungen: 0. morio x 0. mascula, Cypripedium parviflorum x
Orchis mascula und reziprok.
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Besonders interessant ist das Verhalten der Pollenschlauche
von Orchis fusca auf O. morio und anscheinend auch von O. mas-
cule auf O.latifolia, nach STRASBURGER (1886). Hier fanden die
Pollenschliuche wohl die Samenanlagen und den Eingang der
Mikropyle. Aber ,,augenscheinlich hatte auch schon der Pollen-
schlauch innerhalb der Mikropyle Hindernisse zu iiberwinden. Es
kam vor, da8 er zwar die Offnung des &uBeren Integuments durch-
setzte, nicht aber in diejenige des inneren einzudringen vermochte,
dann bildete er wohl an dieser Stelle ein Kniuel oder kehrte auch
um und wuchs aus der Mikropyle wieder heraus* (1886, S. 62).

Die Orchideen weisen noch eine Besonderheit in den Bezie-
hungen zwischen Pollenschlauch und Entwicklung der Samenan-
lagen auf (vgl. S.271f.). Seit den Untersuchungen von HILDEBRAND
(1863) wissen wir, daf} bei den Orchideen die Samenanlage zunachst
auf einem sehr friihzeitigen Entwicklungsstadium, in dem weder
der Eiapparat noch die Integumente ausgebildet sind, stehenbleibt
und erst spater ihre Entwicklung fortsetzt. Die Anregung zu der
weiteren Entwicklung geht nun in der Regel von den Pollenschliu-
chen aus. Der Reiz, der die Entwicklung der Samenanlagen aus-
I6st, ist jedoch nicht spezifisch an Orchideenpollenschliuche ge-
bunden. STRASBURGER (1886) bestiubte O. mascule und O. morio
mit Pollen von Fritillaria persica. Es entwickelten sich kriftige
Pollenschliuche, die bis in die Fruchtknotenhohle vordrangen.
,,Interessant war es zu konstatieren, daf3 von den Stellen, die sich
in Kontakt mit den Pollenschliuchen befanden, die Anregung zur
Ausbildung der Samenknospen ausging** (1886, S. 53). Aber offen-
bar war die Stirke der Wirkung des fremden Pollens geringer als
die des arteigenen.

) Storungen des Befruchtungsvorganges. Eindeutige Beob-
achtungen iiber ein Eindringen der Pollenschliuche in die Samen-
anlagen bis zu dem Eiapparat ohne irgendeine anschlieBende Ent-
wicklung liegen meines Wissens zur Zeit nicht vor. Easr (1929)
erwihnt derartige Beobachtungen seines Schiilers KosTorr an Ni-
cotiana-Artbastarden. Eine ausfiihrliche Arbeit ist jedoch bisher
noch nicht erschienen.

In einigen Kreuzungen erfolgt eine Plasmogamie, der aber keine
Karyogamie folgt. Der ménnliche oder weibliche Geschlechtskern
geht zugrunde, und die Entwicklung wird von dem am Leben
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bleibenden Kern weitergefithrt. Es entstehen dabei haploide Nach-
kommen, deren Kerne Abkémmlinge des ménnlichen oder weib-
lichen Geschlechtskernes sind. Hiufig regulieren diese Haplonten
ihre Chromosomenzahl zu der normalen Diploidzahl herauf. Er-
folgt die Entwicklung mit Hilfe des Eikernes, dann liegt Gyno-
genese vor, erfolgt sie dagegen durch den einen der Spermakerne,
dann handelt es sich um Androgenese. Das Plasma wird immer
vom Ei geliefert. Wenigstens ist bisher kein Fall bekannt, in dem
der Pollenschlauch imstande ware, einen Embryo zu liefern.

Abb. 81, Embryoséicke von Solanwum nigrum nach einer Bestdubung mit Pollen von §.

luteum. 1 Embryosack, um den Eikern ein gebogener Spermakern. 2 Eizelle; zwei Sperma-

kerne haben sich um den Eikern gelegt. 8 Oberer Teil des Embryosackes, um den Eikern

dunkel gefiirbte Reste des zerfallenen Spermakernes. 4 Oberer Teil des Embryosackes mit

gynogenetischem Embryo und einem Teil des umgebenden Endosperms, in der Basalzelle
des Embryos Reste des zerfallenen Spermakernes. (Nach JORGENSEN 1928.)

Wir beschrinken uns im folgenden auf die Erwidhnung der-
jenigen Fille, in denen eine Parasterilitit der Geschlechtskerne
einigermafen sichergestellt ist. Die simtlichen vielleicht hierher
gehorenden Fille hat Kuan (1930) zusammengestellt, auf dessen
Sammelreferat hier verwiesen sei.

Gynogenesis. JORGENSEN (1928) stellte fest, daBl die Sperma-
kerne von Solanum luteum nur selten imstande sind, mit den Ei-
kernen von 8. nigrum zu verschmelzen. Es tritt nach JORGENSEN
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zunéichst zwar eine anscheinend normale Befruchtung der negrum-
Samenanlagen durch die luteum-Pollenschlduche ein. Der Sperma-
kern tritt in das Ei iber (Abb. 81, Fig. 1), verschmilzt dann aber
nicht mit dem Eikern, sondern geht langsam zugrunde (Fig. 2—4).
Die nigrum-Eier werden durch diese ,,Befruchtung* zur Weiter-
entwicklung angeregt und bilden Embryonen. Die Pflanzen, die
aus diesen Embryonen hervorgehen, sind dementsprechend nigrum-
Pflanzen, und zwar teilweise haploide, zum Teil aber auch diploide
Individuen.

Das Auftreten von haploiden S. nigrum-Pflanzen ist in diesen
Versuchen ganz sichergestellt. Thre Entstehung scheint aber doch
wohl nicht so ganz eindeutig geklirt zu sein. Es liegt zwar irgend-
eine Art von ,,induzierter Parthenogenese'* vor. Ob es sich aber
um Gynogenese handelt, und ob die in Abb. 81, Fig. 3—4 abge-
bildeten Brocken tatsichlich Reste degenerierter Spermakerne
sind, scheint mir doch noch fraglich. Ahnliche stark firbbare
Brocken finden sich doch nicht selten in befruchteten Eiern und
jungen Embryonen.

Ahnliche Verhéltnisse beschreibt Nocucat (1928) von der Kreu-
zung Brassica campestris L. X B. oleracea var. gemmifera DC. Auch
hier soll der Spermakern nach dem Eindringen in das Ei degene-
rieren. Der Arbeit sind aber leider keine Bilder beigegeben. Auch
fehlen genauere zytologische Untersuchungen.

Androgenesis. Das Vorhandensein einer Androgenese konnte in
einigen Fillen in neuerer Zeit ziemlich wahrscheinlich gemacht
werden. Allerdings handelt es sich immer nur um einen indirekten
Nachweis: in Artkreuzungen entstanden Pflanzen, die die haploide
Chromosomenzahl des Vaters besaBen, die aber sicher aus Samen
der Mutter hervorgegangen waren. Uber die Embryogenese liegen
jedoch gar keine histologischen oder zytologischen Untersuchun-
gen vor.

CrLAvusEN u. LammerTs (1929) kreuzten die ,karmin‘‘farben
blithende synthetische Art Nicotiana digluta, die Nachkommen eines
Bastardes (N. tabacum x N. glutinosa), der seine Chromosomen-
zahl verdoppelt hatte (2n= 72), mit einer weillblihenden Form
von N. tabacum (2n= 48). Neben 172 anderen Pflanzen trat in
der Nachkommenschaft eine haploide tabacum-Pflanze auf (n=24)
mit weillen Bliiten, die der weilen tabacum-Form, die als Vater
benutzt worden war, vollkommen entsprach.
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KosTorr (1929) bestdubte eine hypotetraploide Pflanze von
Nicotiana tabacum macrophylla (2n= 70—72) mit Pollen von N.
Langsdorffii (2n= 18). Die Samen waren klein und verschrumpft,
keimten aber leicht. Nur ein Keimling entwickelte sich bis zur
Bliitenbildung. Die morphologische und zytologische Unter-
suchung zeigte eindeutig, daf es sich um eine haploide Langsdorffii-
Pflanze handelte.

Vielleicht gehért hierher noch der von Corrins u. KEMpTON
(1916) beschriebene Fall. In der Kreuzung T'ripsacum dactyloides
x Buchlaena mexicana erhielten die Autoren eine — anscheinend
diploide, also wohl aufregulierte — Euchlaena-Pflanze, die rein
weiterziichtete.

Welche anatomischen Vorginge sich in diesen Fillen abspielen,
ist noch vollkommen unbekannt. KosTtorr (1929) nimmt Andro-
genese an, also eine Weiterentwicklung des ganzen Eies mit dem
Spermakern, aber ohne den Eikern. CLAUSEN u. LAMMERTS (1929)
sprechen dagegen von Merogonie, d. h. also wohl von der Weiter-
entwicklung eines Eifragmentes mit dem Spermakern, wenn sich
die Autoren an die iibliche Definition der Termini halten (vgl.
unten S. 267—268).

Das Auftreten von Individuen, die der als Vater benutzten
Ausgangsart in morphologischer und zytologischer Hinsicht voll-
kommen glichen, in Artkreuzungen haben M. NAwAscHIN (1927)
in der F,-Generation der Kreuzung Crepis tectorum x C. alpina
und CrauseN u. LamMMERTS (1929) in der Riickkreuzung (Nico-
tiana tabacum X silvestris) x silvestris durch die Annahme einer
,,Merogonie* zu erkliaren versucht. Nach dem, was wir allgemein
iiber die Spaltungsverhéltnisse derartiger Spezies-Bastarde wissen,
liegt meiner Meinung nach kein Grund dazu vor, diese Formen
nicht als gewohnliche Rekombinationstypen nach einer voraus-
gegangenen durch Eliminationsvorginge stark komplizierten
Mendelspaltung aufzufassen, wie es bisher allgemein iiblich war.
Man mul} daher von den Autoren eine histologische Begriindung
ihrer Annahme verlangen, ehe man ihr wird beipflichten kénnen.

AbschlieBend kénnen wir also sagen, dall ¢n einigen Fillen die
Moglichkeit eines Vorkommens von Parasterilitit des Spermakerns
( Gynogenesis) oder des Eikernes (Andogenesis) nach der Durchfiih-
rung der Plasmogamie besteht, daf} aber ein sicherer exakter Nachweis
noch fehlt.
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{) Zusammenfassung. Zusammenfassend kinnen wir also fest-
stellen, daf3 die Parasterilitit der Artkreuzungen —ganz ebenso wie die
mancher Varietdtenkreuzungen oder gar Selbstbestiubungen — darauf
beruht, daf die Entwicklung der Pollenschliuche auf dem Stempel
der anderen Art nicht harmonisch abliuft. Die Ketmung und das
Eindringen der Schlduche in die Narbe oder das Wachstum der Pollen-
schlduche kann gestort sein. Wir lernten ferner bei Arthreuzungen eine
ganze Reihe von Fillen kennen, bei denen die Beziehungen zwischen
den Pollenschliuchen in der Fruchtknotenhohlung und den Samen-
anlagen gestort waren. Wir miissen daraus schliefen, daf auch die
Stoffe, die die Pollenschlduche zu den Eiern dirigieren und tiber deren
chemische und physiologische Eigenschaften wir nur sehr wenig
wissen, in gewissem Grade spezifisch sein miissen. Schlieplich ist
es moglich, wenn auch noch nicht sicher bewiesen, daf in einigen
Kreuzungen die Geschlechtskerne nach der Plasmogamie miteinander
parasteril sind.

d) Erblichkeit der ,,Wahlverwandtschaft*.

c) Fertilitit der F,-Bastarde. Das Verstindnis der Erschei-
nungen der Selbst-Parasterilitit ist, wie wir oben sahen, durch
den Nachweis der Vererbung der Parasterilititsstoffe ganz wesent-
lich erweitert worden. Es liegt daher auch nahe, in #hnlicher
Weise Aufschliisse iiber die Parasterilitit von Artkreuzungen zu
gewinnen, indem man die Kreuzungs- Parasterilitit der Art-
bastarde mit der der Elternarten vergleicht.

Parasterilitit mit den Elternarten. In der Regel sind die F,-
Bastarde, sofern sie iiberhaupt funktionsfihige Gameten bilden,
reziprok mit den Elternarten fertil. Es ist bisher nur eine Aus-
nahme von dieser Regel bekannt geworden (Baur 1911). Die
Kreuzung der beiden Arten Antirrhinum majus und siculum gelingt,
wenn auch nur selten, jedoch gleichgultig, welche Art als Mutter
verwandt wird. Die Bastardpflanzen sind nun nach Baur weib-
lich immer steril. Ihr Pollen ist dagegen auf 4. majus fertil, auf
A. siculum steril.

Parasterilitis mit dritten Arten. Auch diese Untersuchungen
gehen wieder auf KOLREUTER und GARTNER zuriick. KOLREUTER
(1763) war der erste, der es versuchte, ,,zusammengesetzte
Drei-Artenbastarde herzustellen. GARTNER zog die ,,vermittelnde
Wahlverwandtschaft der zusammengesetzten Artbastarde als
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Hilfsmittel zur Untersuchung der Wahlverwandtschaft iiberhaupt
heran (1849, S.202—204).

GARTNER nahm an, daB, wenn von drei Arten 4, B und C
die Arten A und B, sowie B und C miteinander fertil, 4 mit C
dagegen steril sind, der Bastard (4 X B)infolge der ,,vermittelnden‘
Wirkung von B auch mit der Art C' fertil sein sollte. Dies ist
jedoch nicht immer der Fall, wie die folgenden Beispiele zeigen:

Nicotiana rustica. . . . . . . . . .. mit N. glutinosa parasteril
» rustica-paniculata . . . . . . " ' fertil
' paniculate . . . . . . . .. fertil
(Nach KOLREUTER 1763 1764)
Nicotiana rustica. . . . . . . . . .. mit N. Langsdorffic  parasteril
T rustica-paniculata . . . . . . ’ ), fertil
. paniculate . . . . . . . . . ' fertil
(Nach GARTNER 1849)
Dianthus barbatus . . . . . . . . .. mit D. Caryophylius  parasteril
. barbatus-chinensis . . . . . . ' ’ fertil
»  Chimemsis . . . . . . . ... » fertil’
(Nach GARTNER 1849)
Nicotiana tomentosa. . . . . . . . . . mit N. silvestris parasteril
’ tomentosa-tabacum . . . . . . » ” parasteril
» tabacum . . . . . . . . .. » fertil
(Nach BrIEGER unveroffenthcht)
Nicotiana tabacum angustifolia. . . . . mit N. silvestris fertil
' tab. ang.-Rusbys. . . . . . . . . + parasteril
" Rusbye . . . . . . . ... fertil

(Nach BRIEGER unveroffenthcht)

In den zuerst aufgefithrten drei Féllen dominiert die Fertilitiat
der einen Elternart iiber die Parasterilitit der anderen, in der
an vierter Stelle aufgefithrten Kreuzung aber gerade umgekehrt
die Parasterilitat tiber die Fertilitait. Am auffallendsten erscheint
jedoch der letzte Fall, in dem beide Elternarten mit der dritten
Art fertil sind, der Bastard dagegen weitgehend parasteril.

Eine Erweiterung der Versuche kann dadurch erreicht werden,
dafl man den Fertilitatsgrad der einzelnen Kreuzungen genau zu be-
stimmen sucht. Bei den benutzten Nicotiana-Formen erfolgt offen-
bar immer eine Fruchtentwicklung, auch wenn ganz wenig Samen
gebildet werden. Ein Ausbleiben der Fruchtentwicklung ist prak-
tisch mit dem Fehlen von entwickelten Samen tiberhaupt identisch.

Die vorlaufigen Versuchsergebnisse, die in Tabelle 54 zu-
sammengestellt sind, sollen mehr ein Bild davon geben, in welcher
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Weise und Richtung die Versuche fortgefiihrt werden, als dazu
dienen, endgiiltige Schliisse zu ziehen.

Eswurde je ein F,-Individuum der Kreuzung zweier N. tabacum-
Formen mit N. Rusby: mit dem Pollen von N. Rusby: und einiger
anderer Arten, mit denen beide Elternarten fertil sind, belegt.

Tabelle 34. Parasterilitit von F,-Artbastarden mit anderen

Arten.
Samenanzahl pro Kaspel
Art der Kreuzung in den einzelnen Kapseln | im Mittel

(N. tabacum angustifolia X N. Rusbyi) F, |

X N. Rusbyt. . . . . 100 — 116 — 122 — 182 130

X N. glutinosa . . . . | 27~ 58 — 80-—108 — 134 82

X N. tomentosa. . . .| 12— 14— 15— 17— 19-24 17

X N. silvestris . . . . 0- 0- 0- 0- 0-33 6
(N. tabacum Cuba X N. Rusbyi) F', |

X N. Rusbys . . . . . 99 — 103 — 150 — 169 130

X N. glutinosa . . . . . . . . .

X N.tomentosa. . . .  T7— 79— 96— 99— 126 96

X N. silvestris . . . . | 28— 86 —107 —115 82

Die Rickkreuzungen mit beiden Elternarten sind voll fertil,
und der Samenansatz kann als Mafstab der maximal moglichen
Samenanzahl der immerhin recht sterilen F,-Pflanzen dienen. In
der Tabelle 54 ist nur das Ergebnis der Riickkreuzung mit N. Rusby:
angefithrt. Die Kreuzung mit N. fabacum hat im Prinzip das
gleiche Resultat geliefert.

Die Kreuzungen mit den anderen Arten, vor allem mit silvestris,
sind deutlich steriler als die Riickkreuzungen mit den Eltern. Uber-
dies scheint der Parasterilititsgrad bei der Verwendung verschie-
dener tabacum-Varietiten ein verschiedener zu sein.

Es ist jedoch noch verfriiht, irgendwelche Schliisse aus diesen
Befunden abzuleiten. Eine genaue Nachpriifung und vor allem
eine Erweiterung des Versuchsmaterials ist unbedingt notwendig.
Dabei wird auch zu priifen sein, inwieweit individuelle Unterschiede
der F,-Pflanzen und Einfliisse der Auflenfaktoren das Ergebnis
der Kreuzungen #ndern konnen. -

p) Parasterilitit polyploider Formen. Polyploide Nach-
kommen der F;-Artbastarde. Im Laufe der letzten Jahre
sind eine ganze Anzahl von Fillen beschrieben worden, in denen
weitgehend sterile F,-Artbastarde ihre Chromosomenzahl ver-
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doppelt haben. Die auf diese Weise entstandenen Nachkommen
unterscheiden sich von den Bastarden mit einfacher Chromosomen-
zahl #uBerlich nicht wesentlich, sind aber meistens weitgehend
selbstfertil, andererseits aber teilweise parasteril mit den Eltern-
arten. Die spérlichen Beobachtungen, die bisher vorliegen, wollen
wir kurz zusammenfassen.

Der Bastard der beiden Arten Nicotiana tabacum und N. glutinosa
ist vollkommen steril. Durch Verdoppelung der Chormosomenzahl
erhielten CLAUSEN und GoopsPEED (1925) eine konstante selbst-
fertile Form, die in ziemlich hohem MaBe selbstfertil war. Diese
neue Form (N. digluta) war mit Pollen der Elternarten auch gut
fertil, wogegen ihr Pollen auf den Elternpflanzen parasteril war
(CLAUSEN 1928).

Der Bastard der beiden Arten N.iabacum und N. rustica ist
vollkommen steril. Auch hier entstand durch Verdoppelung der
Chromosomenzahl eine konstante Form, die selbstfertil war (EqmIs
1927; RyBin 1927). Sie war mit der einen Elterart (N. rustica)
reziprok gut fertil, mit der anderen (I. fabacum) dagegen nur sehr
schwach fertil (Eea1s 1927).

Der Bagstard der beiden Arten N. rustica und N. paniculata ist
schwach fertil. SixcrETON (1929) fand Formen in der F,-Genera-
tion, die die doppelte Chromosomenzahl wie die F,-Bastarde be-
saflen. Diese Pflanzen waren meist vollkommen selbstfertil und
fertil mit N. rustica, aber vollkommen parasteril mit N. paniculata.

Die Verhiltnisse bei dem Gattungsbastard Raphanus sativus
X Brassica aleracea, die KARPESCHENKO (1927, 1928) in einer Reihe
von Arbeiten untersuchte, sind besonders interessant. Die beiden
Elternarten haben je 9 Chromosomen haploid, die in der Reife-
teilung der F;-Bastarde nicht konjugieren. Diese sind also doppelt
haploid zweibasisch! und besitzen die somatische Chromosomen-
zahl 18. In ihrer Nachkommenschaft treten nun eine ganze Reihe
von Formen mit anderen Chromosomenzahlen auf, von denen uns
zwei, die sogenannten ,,triploiden‘ und ,,tetraploiden‘‘ Formen, be-
sonders interessieren. Bei den ersteren handelt es sich um diplo-
haploide dreibasische Pflanzen (somatische Zahl 27 =2 x 94 9),
und doppelt diploide vierbasische Pflanzen (somatische Chromo-
somenzahl 36 =2 x 942 x9).

1 Terminologie nach Brizeer 1928,
Brieger, Selbststerilitiit. 16
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Die doppelt haploiden zweibasischen F;-Formen (die ,,diploi-
den nach KaRrPESCHENKO) sind hochgradig selbstfertil und
konnen mit einigem Erfolg mit dem Pollen der Elternarten be-
stdubt werden.

Die diplo-haploiden dreibasischen Pflanzen (die ,,triploiden‘
KARPESCHENKOS) sind ziemlich selbststeril und ebenso steril mit
Pollen von Brassica oleracea, aber hochgradig fertil mit Pollen
des anderen Elters Raphanus sativa.

Die doppelt diploiden vierbasischen Pflanzen (die ,tetraploi-
den‘‘ KARPESCHENKOS) schlieilich sind (wenigstens einige) ziem-
lich selbstfertil, aber steril mit dem Pollen beider Elternarten.

Die diplo-haploiden und die doppelt diploiden Pflanzen sind
reziprok steril miteinander.

Diese an sich schon nicht sehr einfachen Verhiltnisse werden
nun aber noch dadurch weiterhin kompliziert, dal die Artbastarde
mit verdoppelter Chromosomenzahl, wenn sie verschiedener Her-
kunft sind, trotz gleicher Chromosomenzahl verschiedene Fertili-
tatsverhéltnisse aufweisen. In den Kreuzungen N.tabacum X N.
glutinosa und N. tabacum X N. rustica ist nur in je einer Pflanze
die Verdoppelung eingetreten. Dagegen fand KARPESCHENKO in
der Raphanus- Brassica-Kreuzung mehrere doppelt diploide Pflan-
zen, die unabhingig voneinander entstanden sind. Manche von
diesen zeigten die oben beschriebenen Fertilitatsverhéltnisse, an-
dere waren aber vollkommen steril. Auch bei der Kreuzung von
N. rustica X N. paniculata traten nach der bisher erst vorliegen-
den kurzen Mitteilung von SiNc¢LETON (1929) mehrere verdoppelte
Pflanzen unabhingig voneinander auf. Diese zeigten ,,meist" die
oben bereits beschriebenen Fertilititsbeziehungen.

Polyploide Formen bei reinen Arten. Anschliefend
mochte ich hier die Kreuzungsparasterilitit der tetraploiden For-
men von Datura Stramonium besprechen, auch wenn es sich hierbei
nicht um eine Parasterilitit interspezifischer, sondern intraspezi-
fischer Verbindungen handelt. Nach dem allgemein iiblichen Ge-
brauch werden ja solche Gigas-Formen nur als besondere Rassen,
aber nicht als neue Arten aufgefaflt. Die Gigas-Form von Datura
unterscheidet sich immerhin auch rein aullerlich soweit von den
diploiden Stammformen, daf} sie von BLAKESLEE und seinen Mit-
arbeitern als ,,New Species’* bezeichnet worden ist.

BLAKESLEE und seine Mitarbeiter (BELLING u. BLAKESLEE 1924,
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BrakEsLEE, BELLING u. FARNHAM 1923) untersuchten die Fertili-
tatsverhiltnisse der uns hier zundchst interessierenden Selbst-
bestdubungen und Kreuzungen der diploiden und tetraploiden
Stimme. Als Mafistab kann, wie die Zahlen in Tabelle 55 zeigen,
wieder sowohl der Prozentsatz erfolgreicher Bestiubungen, ge-
messen durch die Zahl der erhaltenen Kapseln im Vergleich zu
den versuchten Bestdubungen, oder die durchschnittliche Samen-
zahl pro erhaltene Kapsel dienen.

Bei Selbstungen oder Sippenkreuzungen von diploiden Pflanzen
untereinander ist der Kapselansatz praktisch gleich 100%. Die
durchschnittliche Samenanzahl ist bei den Kreuzungen etwas ge-
ringer als bei den Selbstungen, was aber nach den Untersuchern
auf versuchstechnischen Besonderheiten, auf der relativ gréBeren
Anzahl von Pollenkérnern bei den Selbstungen beruht.

Tabelle 55. Selbst- und Kreuzungssterilitit diploider und
tetraploider Formen von Datura Stramonium (zusammengestellt
nach BLAKESLEE, BELLING u. FARNHAM, 1923).

Art der Anzahl Kapseln Mittlere Samenanzahl
Verbindung | Bestaubungen | Anzahl | % per Kapseln
(2n) selbst . — — (100) 352,6
2n) X (2n) . — — (100) 275,8
(4n) selbst . 106 90 84,9 70,2
(4n) X (4n) . 150 101 87,3 38,7
dn) X 2n) |

Linie A . 60 33 55,0 74,0
Linie 18 . 54 22 40,7 55,0
Linie 10 . 62 43 69,3 3,9
Linie B . 102 34 333 | 2,4
Im ganzen . | 278 | 132 | 478 29,7
2n) X (4n) . | 212 Lo | o 0

Die tetraploiden Pflanzen sind verhéltnisméafBig steril. Nur
etwa 85% der bestdubten Bliiten setzen auch Kapseln an. Die
durchschnittliche Samenzahl betrigt nur ein Fiinftel bis gar ein
Zehntel der Samenzahl diploider Pflanzen. Auch hier sind die
Kreuzungen wieder weniger fertil als die Selbstungen.

Leider fehlen in den Arbeiten von BLAKESLEE und seinen Mit-
arbeitern genauere Angaben, die die Variabilitit der Werte be-
urteilen lassen. So sind z. B. nur die Gesamtzahlen der erhaltenen

16%*
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Samen angegeben, aber nicht die Anzahl der Samen fiir die ein-
zelnen Kapseln getrennt aufgefiihrt.

Die Sterilitat der tetraploiden Pflanzen beruht wohl in erster
Linie auf den Stérungen der Reifeteilungen, die sich bei ihnen im
Gegensatz zu den diploiden Formen einstellen (BELLING u. Bra-
KESLEE 1924). Dadurch entstehen viele iiberhaupt nicht oder nur
schlecht lebensfahige Eier und Pollenkérner. BucHHOLZ u. Bra-
KESLEE (1929) analysierten die Verteilungskurven der Pollen-
schlduche in den Selbstungen und stellten fest, da3 bei den tetra-
ploiden Individuen die Anzahl der Pollenschlduche, die ihr Wachs-
tum im Griffel einstellten und platzten, wesentlich groBer ist als
bei den diploiden Pflanzen.

Infolge der starken Gametenelimination haben die funktions-
fahigen Gameten im wesentlichen die diploide Chromosomenzahl,
wenn auch infolge des recht haufigen Nicht-Trennens (2n +1)-
und (2rn—1I1)-Gameten nicht sehr selten sind. Dementsprechend
fanden BELLING u. BLAKESLEE (1924) unter 62 Nachkommen
einer geselbsteten Gigas-Form neben einem fraglichen Tetra-
plonten 55 4n-Individuen, 5 (4n +1)-Individuen und 1 (4n—1I)-
Individuum.

Die Fertilitat der Verbindung von 4n-Pflanzen als Weibchen
mit 2n-Individuen scheint nach den Zahlenangaben von BLAKES-
LEE, BELLING u. FARNHAM (1923) nicht viel schwiécher zu sein als
nach einer Selbstung von Tetraplonten. Es erscheint mir sogar
nicht ausgeschlossen, dall man bei Berlicksichtigung der Variabili-
tit der Werte gar keinen statistisch sicheren Unterschied wird fest-
stellen kénnen (vgl. Tabelle 55). BucHHOLZ u. BLAKESLEE (1929)
legen ihren Betrachtungen nur die Werte der Tetraplonten der
Linie 10, die relativ steril sind, zugrunde und kommen dabei zu
der Feststellung, daf die Verbindung (4% x 2n) ,,relativ unfrucht-
bar® (S. 546) ist.

1 Den beiden Autoren sind hier einige kleine Versehen unterlaufen.
Sie verweisen beziiglich der genauen Angaben auf die Arbeit von BELLING
u. BLAKESLEE (1924), Tab. 2. Die Angaben finden sich aber bei Bra-
KESLEE, BrrniNG u. Farwmam (1923) Tab. 2. Dort wird die Anzahl
der enthaltenen Kapseln mit 43 angegeben, bei BucHHOLZ u. BLAKES-
LEE (1929) dagegen mit 41. Die Berechnung der durchschnittlichen Samen-
zahl ist ungenau. 167 Samen in 41 Kapseln entsprechen 4,1 Samen pro
Kapsel und nicht 2,6 Samen pro Kapsel, wie 1929 angegeben.
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BucrHOLZ u. BLAKESLEE untersuchten ferner die Verteilung
der Pollenschlduche in der Kreuzung (47 x 2n) und konnten keinen
Unterschied zwischen der Verteilung in diesen Kreuzungen und in
den Kreuzungen (2n x 2n) feststellen. Die Autoren benutzten zu
ihren Untersuchungen nur Pflanzen der Linien 1 und 14 (1929,
S. 539). Uber die Fertilitatsverhiltnisse der Tetraplonten dieser
Linie liegen, soweit ich weiB, keine Zahlenangaben vor. BucHHOLZ
u. BLARESLEE (1929, S. 545—546) ziehen zum Vergleich die An-
gaben iiber die Tetraplonten einer anderen Linie (10) heran. Da
aber der Fertilitatsgrad der verschiedenen Tetraplonten zu schwan-
ken scheint (vgl. Tabelle 55), scheint mir ein solcher Vergleich nicht
einwandfrei zu sein.

Eine besondere Komplikation bei der Beurteilung dieser Kreu-
zung ergibt sich bei der Untersuchung der Nachkommenschaft.
Da die Gameten der Tetraplonten in der Mehrzahl die diploide
Chromosomenzahl enthalten, die der diploiden Pflanzen die ha-
ploide Zahl, so sollten die Nachkommen der Kreuzung (47 X 2n)
in der Hauptsache triploid sein. BELLING u. BLAKESLEE (1924)
fanden dagegen unter 26 Pflanzen neben einem, vielleicht auf einem
Versuchsfehler beruhenden Tetraplonten: nur 7 (3n)-Pflanzen,
1 (3n—1)- und 1 (3n +1)-Pflanze, auBerdem aber noch 14 (2n)- und
2 (2n +1)-Pflanze :. Das Auftreten diploider Nachkommen ist voll-
kommen unerwartet. Sie konnten parthenogenetischen, gynogene-
tischen oder androgenetischen Ursprungs sein. BELLING u. BLA-
KESLEE (1924) geben an, daf bereits Experimente im Gange sind,
um diese Frage zu kliren. BucHHOLZ und BLAKESLEE (1929) ver-
muten, daBl die diploiden Pflanzen ,,result presumably from par-
thenogenesis of 2n female gametes* (S. 545).

Die Ergebnisse der Bestéubungen haploider, diploider, triploi-
der und tetraploider Pflanzen mit dem Pollen von Tetraplonten
sind jedoch von ganz besonderer Bedeutung fiir das Parasterilitats-
problem. Nach BrARKESLEE, BELLING u. Farwaam (1923) und
BucaHOLZ u. BLAKESLEE (1929) ist der Pollen der Tetraplonten
nur auf tetraploiden Pflanzen fertil, auf allen anderen dagegen
vollkommen parasteril. BucHHOLZ u. BLAKESLEE (1929) unter-

1 Diese Zahlen sind aus der Tab.7 der Arbeit von BELLING u.
BLAKESLEE (1924) entnommen. In Tab. 3 der Arbeit von BLAKESLEE,
BeLLING u. FarNHAM (1923) finden sich &hnliche, bzw. fast die gleichen
Angaben, nur sind 12 und nicht 14 (2n)-Pflanzen aufgefiihrt.
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suchten die Verteilungskurven der Pollenschliuche in diesen Ver-
bindungen, die ganz charakteristische Unterschiede erkennen
lassen. Samtliche Kurven der Abb. 82 lassen zwei Gipfel deutlich
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erkennen, den einen, M, in der Ndhe der Narbe, den anderen, M,
dem Griffelende gendhert. Bei den Verbindungen 1z, 2n und
3n X 4n ist das erste Maximum M, bei weitem héher als das zweite,
bei der Verbindung 4n x 4n ist dagegen das Maximum M,, wenn
auch nur wenig hoher als das Maximum 3/,.

Die Zweigipfligkeit der Kurven 148t schon vermuten, dafl es
sich um eine Uberlagerung zweier verschiedener Kurven handelt,
von denen die eine das Maximum bei M;, die andere bei M, hat.
Wenn wir nun die Kurven der normal aussehenden und der toten,
geplatzten Pollenschliuche getrennt zeichnen (Abb. 83—86) dann
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erkennen wir, dal diese Vermutung richtig war. Die Unterschiede
der Verteilungskurven der verschiedenen Verbindungen ist in
diesen Abbildungen noch deutlicher als in Abb. 82.
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Abb. 82 1—4. Verteilungskurve aller Pollenschliuche nach der Bestiubung haploider (Fig. 3),
diploider (Fig.1), triploider (Fig. 2) und tetraploider Pflanzen (Fig. 4) von Datura Stramo-
niwm mit dem Pollen von tetraploiden Pflanzen. Rechts in jeder Kurve der Prozentsatz
ungekeimter Pollenkdrner. Wachstumsdauer 10—12 Stunden nach der Bestdubung.
(Gezeichnet nach Angaben von BUCHHOLZ u. BLAKESLEE 1929.)

Die Parasterilitit des Pollens tetraploider Datura-Pflanzen auf
haploiden, diploiden und triploiden Pflanzen beruht also darauf, da8
die Pollenschliuche in gréPerer Zahl und nach kirzerem Wachstum
absterben als bei der Bestdubung tetraploider Pflanzen mit dem glei-
chen Pollen.

Fiir das Verstindnis der Parasterilitit polyploider Artbastarde
mit den Elternarten ergibt sich damit der wichtige Schluf, daf es sich

Houtighkert d Pollerschiduche
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Abb. 83. Verteilungskurve der Pollenschliduche in der Verbindung (1n X 4n) bei Datura

Stramonium. Oben die Kurven lebender Pollenschliuche, unten diejenigen bereits abge-

storbener Pollenschlduche. — Wachstumsdauer 10 Std., --- Wachstumsdauer 12 8td. Rechts

die entsprechenden Prozentsitze nicht gekeimter Pollenkérner. (Gezeichnet nach Angaben
von BUCHHOLZ u. BLAKESLEE 1929.)
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Abb. 85. Verteilungskurven der Verbindung (87 X 4n). (Erklarung wie in Abb. 83).
— Wachstumsdauer 12 Std., --- Wachstumsdauer 10 Std. (Gezeichnet nach Angaben von
BUCHHOLZ u. BLAKESLEE 1929.)



249

Parasterilitdt bei Artkreuzungen.

arn *¢n

9’0
53
s\;
Jh"\\ ’?’
P . TR R, 3
B ° 3§
: g
< 3
N L
. \q‘
\\‘ 5‘?
A
L}
A\
A\
\
A
A}
\ i
A
\
-
Wachstumsrictiung o

Abb. 84, Verteilungskurven der Verbindung (2n X 4n). (Erklirung wie bei Abb. 83.)
— Wachstumsdauer 12 8td., --- Wachstumsdauer 20 Std. (Gezeichnet nach Angaben von
BUCHHOLZ u. BLAKESLEE 1929.)
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Abb. 86. Verteilungskurven der Verbindung (4n X 4r). (Erklirung wie in Abb. 83.)
— Wachstumsdauer 12 Std., --- Wachstumsdauer nicht angegeben. (Gezeichnet nach
Angaben von BUCHHOLZ u. BLAKESLEE 1929.)



250 Die Parasterilitit der hoheren Pflanzen.

hierbei nicht um Besonderheiten handeln muf, die eine Folge der
Bastardnatur der polyploiden Indwiduen ist!.

y) Schlufbemerkung. Wir sehen also, dal die Feststellung
GARTNERs, dafl ,,durch die Vermischung zweier Arten eine Ver-
inderung in dem Verhédltnis der Wahlverwandtschaft bewirkt
wird, wodurch die innere Natur einer Art gebrochen ... wird*
(1849, S. 203) richtig ist. Aber von einem genaueren Verstindnis
dieser Anderungen und der ,, Wahlverwandtschaft* iiberhaupt sind
wir auch heute noch sehr weit entfernt.

I11. Riickblick auf die Parasterilitit der Bliitenpflanzen.

1. Die Art der Entwicklungsstorungen,

die zu einer mehr oder minder ausgeprigten Parasterilitit fithren,
konnen wir kurz folgendermaflen charakterisieren :

A. Die Ubertragung des Pollens auf die Narbe wird bereits ver-
hindert: herkogame und dichogame Einrichtungen des Blitenbaues.

B. Der Pollen gelangt auf die Narbe, kann sich dann aber nicht
mehr normal weiterentwickeln : Besonderheiten der Pollenphysiolo-
gie. Und zwar sind entweder

1. bereits die Verhiltnisse bei der Keimung der Pollenkorner
auf der Narbe und bei dem Eindringen der Pollenschlduche in die
Narbengewebe anormal, oder es ist

2. das Wachstum der Pollenschliuche in dem Leitgewebe der
Narbe oder des Griffels gestort, oder es wird

3. der Pollenschlauch in der Fruchtknotenhohle nicht durch
die Samenanlagen angelockt, oder schlieSlich gelangt

4. der Pollenschlauch bis zu den Eiern in den Samenanlagen,
aber die Befruchtung kann nicht durchgefithrt werden, sei es, daf3
jede Plasmogamie unterbleibt oder nur die Karyogamie gestort
wird.

2. Parasterilitiit und Sexualitiit.

In allen Fdllen handelt es sich um eine Storung der normalen
Beziehungen zwischen den mdnnlichen und weiblichen Elementen.
Es ist im Grunde genommen eine Frage der Begriffsbestimmung,

1 M. NawascHIN (1929) fand, daB triploide Formen von Crepis capilla-
7is leichter Bastarde mit anderen Arten gab als die diploiden. Worauf die
Kreuzungssterilitat dieser letzteren beruht wird aber nicht genau ange-
geben. Es konnte sich sowohl um eine zygotische Letalitat als auch eine
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ob wir in diesen Hemmungen eine Stérung der sexuellen Span-
nungsverhiltnisse im weitesten Sinne sehen wollen. Es ist jedoch
vielleicht zweckméafBiger, nur die eigentliche Befruchtung, die
Plasma- und Kernverschmelzung (Plasmogamie und Karyogamie)
als die eigentlichen sexuellen Vorginge zu betrachten und die Pe-
riode der Entwicklung des Pollens bzw. des Pollenschlauches in
den ,,weiblichen* Geweben des Fruchtknotens als die pragame
Periode zu bezeichnen.

Von den vier oben unter B unterschiedenen Formen der Para-
sterilitit konnen wir daher die ersten drei als Stérungen in der
pragamen Periode der letzten (vierten) Stufe, den Storungen des
Sexualaktes sensu stricto gegeniiberstellen.

3. Intraspezieskreuzungen und Artkreuzungen.

Bei den Entwicklungsstérungen der oben unterschiedenen
beiden Stufen der prigamen Parasterilitit besteht kein Unter-
schied zwischen den Verhéltnissen bei inter- und intraspezifischen
Verbindungen. Stérungen in der dritten Phase der prigamen Pe-
riode sind bisher nur bei Artkreuzungen gefunden worden. Bei
den intraspezifischen Verbindungen gilt es als Regel, dal die
Pollenschliuche, wenn sie erst einmal bis in die Fruchtknotenhéhle
gelangt sind, auch immer von den Samenanlagen angelockt werden.
Danach scheint es, als ob diese Anlockungsstoffe immer nur art-
spezifisch, aber nie sippen- oder gar individuell-spezifisch sind.

Eine Stérung der sexuellen Vorgénge in diesem engeren Sinne
fanden wir ebenfalls bisher nur bei Artkreuzungen, aber nicht bei
intraspezifischen Kreuzungen. Bei diesen erfolgt vielmehr immer,
wenn die Pollenschlauche mit den ménnlichen Geschlechtskernen
bis zu den Samenanlagen und den Eiern gelangt sind, auch eine
Befruchtung.

Wenn wir jedoch die weitgehende Parallelitat der Parasterili-
tatserscheinungen bei interspezifischen und bei intraspezifischen
Kreuzungen in Betracht ziehen, dann ist es nicht so unwahrschein-
lich, dall man bei weiterer Untersuchung auch Fille finden wird,
in denen auch bei Selbstbestdubung oder bei Sippenkreuzung eine
Storung der letzten pragamen sexuellen Prozesse eintritt.

gametrische Parasterilitit handeln. Man wird daher eine genaue Auf-
klirung dieses Punktes abwarten miissen, ehe man die Befunde wird
auswerten kénnen.
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Abgesehen von den eben erwidhnten und wohl nur durch die
Mangelhaftigkeit unserer Kenntnisse bedingten Ausnahmen kén-
nen wir die Regel von der Parallelitat der Parasterilitdtserschei-
nungen bet interspezifischen und bei intraspezifischen Kreuzungen
aufstellen.

4. Phylogenese der Parasterilititserscheinungen.

Wenn wir die systematische Verwandtschaft der Arten, von
denen in vorhergehenden Parasterilitidtserscheinungen beschrieben
worden, in Betracht ziehen, so kommen wir ohne weiteres zu der
Feststellung, dal gar keine Beziehungen zwischen der systematischen
Stellung einer Art und den bei ihnen beobachteten Sterilititserschei-
nungen besteht. Es handelt sich dabei manchmal, so z. B. bei den
Heterostylen, um recht auffallende Konvergenzerscheinungen.
Es ist aber wohl kaum notwendig, auf Einzelheiten genauer ein-
zugehen.

5. Entwicklungsphysiologische Folgerungen.

Wenn wir die Parasterilitit der Selbstbestdubungen und der
Fremdbestdubungen vergleichen — gleichgiltig, ob es sich um
Sippen- oder Artkreuzungen handelt —, so kénnen wir feststellen,
dall durch ganz entsprechende entwicklungsphysiologische Prozesse
in dem einen Falle die Vereinigung gleich konstituierter Gameten,
m dem anderen die verschieden konstituierter Gameten verhindert
wird.

Als weitere allgemeine SchluBfolgerung kénnen wir noch aus-
sagen, dal die gleichen entwicklungsphysiologischen Storungen in
manchen Fillen phdnotypisch, in anderen genotypisch determiniert
sein konnen.

Auch hier scheint mir eine genaue Begriindung dieser Folge-
rungen nach dem bereits in den einzelnen Féllen Gesagten nicht
mehr erforderlich.



B. Die Parasterilitiit bei den Metazoen.
1. Selbst-Parasterilitit von Hermaphroditen.

1. Allgemeine Vorbemerkungen.

Eine Selbst-Parasterilitit kann nur bei zweigeschlechtlichen
Organismen, bei denen die mannlichen und weiblichen Geschlechts-
organe auf dem gleichen Individuum entstehen, vorkommen. Da
Hermaphroditen im Tierreich relativ selten sind, auBerdem auch
nur ein Teil von ihnen genauer untersucht wurde und von diesen
wieder nur ein geringer Teil selbst-parasteril ist, so ist das Tat-
sachenmaterial, iiber das wir zu berichten haben, verhdltnismiBig
gering.

Bei den Bliitenpflanzen konnten wir je nach der Bedingtheit
der Parasterilitit zwei Haupttypen unterscheiden. Es konnte be-
reits die Bestdubung verhindert sein, oder aber der Pollen ge-
langte zwar auf das ,,empfangende Organ®, die Narbe, entwickelte
sich aber dann nicht normal weiter, so da3 der Transport der minn-
lichen Geschlechtskerne zu den Eikernen nicht zu Ende gefithrt
wurde. Ebenso kann bei den hermaphroditen Metazoen eine Selbst-
Parasterilitdt dadurch bedingt sein, dafl die Selbstbegattung, die
der Bestdubung analog ist, nicht ausgefiihrt werden kann, oder
daB Sperma und Eier zwar zusammenkommen, aber sich nicht be-
fruchten kénnen. Im ersten Falle handelt es sich also um Beson-
derheiten im Bau und der Entwicklung der Tiere selbst, im zweiten
um Besonderheiten der Physiologie von Sperma und Eiern.

2. Herkogamie und Dichogamie bei den Tieren.

Das Hindernis, das der Selbstbegattung entgegensteht, kann
wieder ein rdumliches oder ein zeitliches sein. Im ersteren
Falle, der der Herkogamie der Blittenpflanzen entspricht, ist
,»bei Tieren, wo die Befruchtung im miitterlichen Organismus
vor gich geht und der Same durch Begattung eingefithrt werden
muB, die Lage der Geschlechtséffnungen derart getrennt, dafl ein
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Uberfithren des Spermas in die weibliche Offnung unméglich ist,
wie beim Regenwurm® (HEssE 1913, S. 505).

Auch fir die Dichogamie, d.h. die zeitliche Verschiedenheit
der Geschlechtsreife der zweierlei Geschlechtsorgane der Herm-
aphroditen, findet sich ein Beispiel im Tierreiche. Wie bei den
Bliitenpflanzen kénnen wir hierbei wieder zwischen einer Protan-
drie und Protogynie unterscheiden. Die Dichogamie kann voll-
kommen oder unvollkommen sein, je nachdem die Zeiten der Ge-
schlechtsreife der ménnlichen und weiblichen Geschlechtsorgane
transgredieren oder nicht. Nach Hrsse (1913) ist Protogynie weni-
ger héaufig als Protandrie. Sie findet sich z. B. bei Feuerwalzen
(Pyrosoma) und bei den sozialen Aszidien. Protandrie wird von
manchen Aszidien, Salpen, Muscheln (Austern) und von dem Insekt
Termitomyia, von Schnur- und Fadenwiirmern, Rundméaulern (My-
xine, Bellostoma) und Knochenfischen (Chrysophrys, Serranus) an-
gegeben.

Aber im allgemeinen spielt weder die Herkogamie noch die
Dichogamie im Tierreich eine wesentliche Rolle.

8. Verhinderung der Befruchtung.

Mit wenigen Ausnahmen gilt es als Regel, dal in allen den
Fallen, in denen das Sperma bis zu den Eiern gelangt, sei es nach
einer Selbstbegattung oder nach Entleerung der Geschlechtszellen
in das umgebende Medium, immer eine Befruchtung eintritt. Nur
bei einigen Aszidien, vor allem bei Ciona infestinalis, bei der die
reifen Eier und das Sperma zu gleicher Zeit in das umgebende
Seewasser entleert werden, ist ein Ausbleiben der Selbstbefruch-
tung beobachtet worden. Es ist zwar nicht ganz ausgeschlossen,
daBl eine shnliche Kopulationshemmung auch bei anderen tieri-
schen Hermaphroditen festgestellt werden konnte, da noch nicht
alle Hermaphroditen daraufhin untersucht worden sind. Die im
folgenden zusammengestellten Fille, in denen die Selbstfertilitat
der Hermaphroditen sicher nachgewiesen ist, geben jedoch ein Bild
der weiten Verbreitung der Selbstfertilitit und entsprechend der
Seltenheit der Selbst-Parasterilitit bei den Metazoen.

Bei einigen Arten ist eine Selbstbegattung oder eine gleich-
zeitige Entleerung des Spermas und der Eier beschrieben worden, so
z. B. bei Hydra viridis (TANNREUTHER 1901), Procerodes (Tricladen,
nach WILHELMI 1909), Distomum cirrigerum (ZADDACH 1881),
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Anthobothrium musteli (PINTNER 1891), Taenia depressa (v. LIND-
stow 1897), Stichostemma und andere Nemertinen (Cok 1904),
Pollicipes cornucopia (Krebs, nach GRUVEL 1881), zwittrige Mu-
scheln, einige Aszidien (GuTHERZ 1904) und Knochenfische (nach
MErseNHEIMER 1921). DaBl dann auch eine Selbstbefruchtung ein-
tritt, wird allgemein angenommen, auch wenn kein ganz einwand-
freier Nachweis erbracht ist. Eine Selbstbefruchtung muB bei den
angefiihrten Bandwiirmern und anderen Parasiten sicher eintreten,
da sie oft nur einzeln in dem Wirtstiere vorkommen.

In einigen Fillen ist die Selbstfertilitit der Zwitter in Kultur-
versuchen, zum Teil sogar iiber eine grofe Anzahl von Genera-
tionen hin, sicher nachgewiesen worden, z. B. bei dem Nematoden
Diplogaster mawpasi (Porrs 1910) und bei der Coccide Icerya
purchasi (HUGHES-SCHRADER 1927).

Genaue Untersuchungen iiber das Vorkommen einer Selbst-
befruchtung liegen bei den Schnecken vor, von denen ja viele
Arten hermaphroditisch sind. Wéahrend bei Limnaea- und ver-
wandten Gattungen, etwa im Gegensatz zu Helix, aus anatomischen
Griinden eine Selbstbegattung durchaus moglich erscheint, ist eine
solche nur mit Ausnahme einer Beobachtung von v. BAER (1835)
an Limnaea auricula niemals festgestellt worden (CorToN 1908,
Drver, BovcorT and GARSTRANG 1925). Dagegen ist das Vor-
kommen gelegentlicher Selbstbefruchtung bei verschiedenen Arten
experimentell nachgewiesen worden, wenn auch nicht immer die
Entstehung parthenogenetischer Nachkommen ausgeschlossen er-
scheint (Bovycort and Diver 1923, Corron 1918, Diver, Bovcort
and GARSTRANG 1925, KtnkEL 1911, LaNg 1912, PELSENEER 1920).

Schlieflich seien noch einige Arten genannt, bei denen in
der Natur Selbstbefruchtung sicher sehr hiufig oder gar immer
eintritt. Bei Nacktschnecken findet sich, wie bereits erwihnt,
Selbstbefruchtung héufiger. Sie ist die Regel bei Lungen-
schnecken (StmMroTH 1900, KUNKEL 1916). Bei manchen Bryo-
zoen werden Ei und Samenzellen zusammen in die Leibeshéhle ent-
leert und dort befruchtet (Proumo 1892, BraEM 1897, CALVET
1900). Selbstbefruchtung findet sich auch noch bei Trematoden
(Loos 1893), Turbellarien (SEKERA 1906), Nematoden (Ports 1910)
u. a.m.

Die Fahigkeit zur Selbstbefruchtung ist schliefilich noch bei
gelegentlich aufgetretenen Zwittern von Arten, die normalerweise



256 Die Parasterilitit bei den Metazoen.

getrenntgeschlechtlich sind, festgestellt worden: bei Echinoideen
(Fucas 1914 a, S. 161 ; PaspaLerr 1927) und beim Frosch (WiTscHI
1925).

Diesen zahlreichen Fillen von sicher nachgewiesener Selbst-
fertilitit steht bisher ein einziger Fall von deutlicher Selbst-
Parasterilitiit, die Parasterilitit der frei lebenden Aszidie Ciona
intestinalis, gegeniiber. Sie wurde von CASTLE (1896) und GUTHERZ
(1904) beschrieben und von MorcaN (1904, 1905, 1910, 1923, 1924 a,
1924b) und Fucns (1914a, 1914b, 1915) genauer untersucht. Wir
konnen hier nicht auf alle Einzelheiten dieser interessanten Unter-
suchungen eingehen, sondern wollen uns auf die Besprechung der
fiir das Parasterilititsproblem wichtigen Fragen beschranken.

Der Grad der Selbst-Parasterilitis schwankt bei verschiedenen In-
dwviduen und in gewissem Grade bei den Eiern und wohl auch
dem Sperma eines Individuums. CASTLE (1896) beobachtete bei
zwei Individuen, die 3 Tage isoliert gehalten waren und dann mit
eigenem Sperma zusammengebracht wurden, bis zu 90% befruch-
tete Eier. MORGAN, welcher niemals einen hohen Prozentsatz
selbstbefruchteter Eier erhielt, hilt es im Gegensatz zu FucHs
fiir wahrscheinlich, da8 hier ein Versuchsfehler vorliegt. Auch
Fucas (1914a) stellte fest, dal in manchen Individuen die Selbst-
Parasterilitit nur unvollkommen war. Aber die Fahigkeit des Sper-
mas zur Selbstbefruchtung war wesentlich geringer als die Befihi-
gung zur Kreuzbefruchtung, wie die Zahlen in Tabelle 56 zeigen.

Tabelle 56. Erfolg der Befruchtungen bei Ciona Ciona intestinalis,
nach Fucus (1914a, S. 175).

Selbst- | Spermasuspension Spermasuspension

|
Kreuz- | "5
‘ 5 Tropfen | 4 ccm

befruchtung ‘ 5 Tropfen‘ 4 com befruchtung

A selbst 0 i 58 AxM 100 100
B selbst 0 22 BxM 100 + 100
C selbst 12 ‘ 100 CxM 100 I 100
D selbst 0 j 36 DxM 100 i 100

Fucus (1914) stellte weiter fest, daB die Ergebnisse der Ver-
suche von Selbstbefruchtungen und Kreuzungen verschieden sein
konnen, wenn Portionen von Eiern oder Sperma aus den verschie-
denen Teilen des Ei- oder des Samenleiters verwandt wurden.

Auch Kreuzbefruchtungen kénnen mehr oder minder parasteril
sein. Zu diesem FErgebnis gelangte Morcan (1904, 1905, 1910)
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bei der Untersuchung der Kreuzungsfertilitit seiner streng selbst-
parasterilen Formen. Da FucHs (1914) an MoreaNs Versuchs-
ergebnissen eine scharfe Kritik gedullert hat, untersuchte dieser
neuerdings (1924) die Frage noch einmal eingehend und mit dem
gleichen Endergebnis.

Die Selbst-Parasterilitit beruht darauf, daff das Sperma nicht
umstande ist, die Eihille zu durchdringen. Morean (1904, 1905,
1910, 1923, 1924) versuchte durch experimentelle Eingriffe die
Selbst- Parasterilitat abzuschwéichen oder aufzuheben. Nur wenige
Versuche gaben das gewiinschte positive Resultat. Die Zugabe
von Ather zu der Flissigkeit, in der sich Sperma und Eier be-
fanden, verursachte eine deut-
liche feststellbare Selbstfertilitit
(1904). Obwohl eine Wiederho-
lung der Versuche (1910) ein ne-
gatives Resultat ergab, glaubt
MoreaN doch an die Richtigkeit
seiner ersten Versuchsserien. Ein
schwaches und daher nicht ganz
gesichertes positives Resultat er-
gab sich auch, wenn die Eier vor
der Befruchtung auf 0° C abge- )
kithlt waren. Ein ganz eindeu- Abb. 87. Reifes Ei von Ciona intestinalis.
tiges Resultat ergaben aber Ver- e¢: Ei; — g: Gr.allertsubstanz;.—— t: Testa;

R A . — ¢: Chorion; — f: Follikelzellen.
suche, in denen die Eier vor der  (Nach KueFer aus CLAUS-GROBBEN.)
Befruchtung von den Eihiillen
befreit wurden (1923). Schon in einer fritheren Arbeit wurde durch
Schiitteln der Eier eine schwache Selbstfertilitdit und durch Zer-
quetschen der Eier eine deutliche Selbstfertilitit der Eifragmente
hervorgerufen. Aus allen diesen Versuchen leitet MorGaN (1923)
den folgenden Schlufl ab (vgl. hierzu Abb. 87): , It is obvious
from these results that self-fertilization in Ciona is blocked either
by the membrane, or by the follicle cells (these stand like a pal-
lisade over the outer surface of the egg membrane) or by the test-
cells (that lie scattered between the surface of the egg and the
membrane), or by some secretion produced by one or by both of
these surrounding layers of cells. That the block is not caused
by the membrane is evident since sections of eggs, ingseminated
by their own sperm, show that the spermatozoa pass to the inside

Brieger, Selbststerilitiit. 17
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of the membrane. Removal of the follicle cells by shaking them
off had shown that such eggs cannot be fertilized. It follows that
the block must be caused by the testcells or by some substance
produced by them‘ (1923, S.170).

Da die Testzellen miitterliches Gewebe und nicht etwa von
dem Ei abgeschieden sind, so haben wir eine ganz dhnliche Situa-
tion, wie bei manchen selbst-parasterilen Bliitenpflanzen vorliegt,
worauf auch Morgaw (1923, S. 171) hinweist. Dort wird das
Wachstum der Pollenschlauche durch Stoffe gehemmt, die von
dem Gewebe der Narbe oder des Griffels abgeschieden werden.
Hier werden die Samen durch die Hiillzellen an der Durchfithrung
ihrer Befruchtung gehindert. Es handelt sich also in beiden
Fillen um eine hemmende Wirkung, die von dem miitterlichen
Gewebe ausgeht, welches das Sperma bzw. der Pollenschlauch
durchdringen muB, um zu den Eiern vorzudringen. In beiden
Fillen, sowohl bei Ciona wie bei den erwihnten Blitenpflanzen,
erfolgt eine Befruchtung immer dann, wenn auf irgendeine Weise
die Hemmung durch das vorgelagerte miitterliche Gewebe auf-
gehoben worden ist und das Sperma bzw. der Pollenschlauch bis
zu den Eiern vorgedrungen ist.

Es ist nicht ausgeschlossen, dafl auch noch andere Aszidien
sich d&hnlich wie Ciona intestinalis verhalten. Eine wenn auch nur
unvollkommene Selbst-Parasterilitit, die jedoch deutlich von der
Kreuzungsfertilitit absticht, hat MorcaN bei der verwandten
Cynthia partita festgestellt.

I1. Parasterilitit intraspezifischer Krenzungen.

Bei einigen Tieren, die in groferem Malstabe als Versuchs-
tiere benutzt werden, sind Beobachtungen gemacht worden, die
auf ein Vorkommen einer Parasterilitit schlieBen lassen.

1. Insekten.

Bei Drosophila melanogaster fand als erster Morgan (1912) und
spater Lyncr (1919) und Mosr (1925) Sippen, die intrasteril waren.
Die Minnchen gaben mit den Weibchen anderer Stdmme Nach-
kommen und die Weibchen waren in solchen Verbindungen etwas
fertiler als bei Kreuzungen innerhalb der Sippe. Die ausfithrliche
Untersuchung von LYNcH zeigt jedoch, dal} es sich hier nicht um
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eine Parasterilitit sondern eine echte Sterilitit der Gameten, be-
sonders der Eier und der Zygoten, handelt.

ProveH (1925) berichtete iiber den umgekehrten Fall. Er iso-
lierte aus einem Ausgangsstamm drei Sippen, die jede durch meh-
rere verschiedene Gene charakterisiert war. Alle Sippen waren in
sich ,,selbstfertil“. Aber nur zwei waren auch kreuzungsfertil,
withrend die dritte kreuzungssteril war. Ob es sich hier um eine
Letalitit der Zygoten oder um eine Parasterilitit der Gameten
handelt, kann auf Grund der kurzen Publikation PLovueHs nicht
entschieden werden!.

Lancerrenp (1925) fand eine neue wilde Rasse von D. obscura,
die sich nur schwer mit der bereits in Kultur befindlichen Rasse
kreuzen lieB, wahrend beide Rassen in sich vollkommen fertil
waren. Die Nachkommen der Rassenkreuzungen zeigten auch
weiterhin Sterilititserscheinungen. Auch in diesen Fillen scheint
es sich eher um eine zygotische Sterilitdt zu handeln, nicht um
eine Parasterilitit.

Eine unvollkommene Parasterilitit, die, dhnlich wie wir es
oben bei Bliitenpflanzen sahen, zu einer Gametenkonkurrenz fiihrt,
kénnte sich in Tierversuchen, in denen nach einer ,,doppelten Be-
gattung‘‘ zweierlei Sperma zur Befruchtung der Eier zur Verfiigung
steht, ergeben. (Vgl. S. 261.)

Auch bei Drosophile sind Versuche mit einer doppelten Be-
gattung angestellt worden (NoNiDEzZ 1920, NACHTSHEIM 1928).
Durch den besonderen Bau der Genitalien wird aber hier eine Kon-
kurrenz der zweierlei Spermien ausgeschlossen. In Abb. 88 ist der
Uterus eines Drosophila-Weibchens mit seinen Anhangsorganen nach
No~tpErz (1920) abgebildet. In dem Uterus selbst ist immer nur
ein Ei anwesend. Sobald es befruchtet und entleert ist, riickt das
nichste nach. Das Sperma, das bei der Begattung durch die Va-
gina in den Uterus gelangt, wandert in die Samenbehélter, und
zwar wird zuerst das ventrale Rezeptakulum, nachher die beiden
Spermatheken gefiillt. Die Spermatozoen, die in dem ventralen
Rezeptakulum sich befinden, beginnen mit der Befruchtung der
Eier, die nacheinander in den Uterus treten. Erst nach ihnen treten

1 MEeTz und BRIDGES (1917) berichteten iber einen Fall von Kreu-
zungsparasterilitit (,,incompatibility*) bei zwei Mutanten von Drosophila-
virilis. METZ hat spater (1920) diese Angaben dahin berichtigt, dafl
es sich hier um eine echte Sterilitit der Weibchen handele.

17*
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die Spermatozoen aus den beiden Rezeptakeln in Funktion. Wenn
nun ein Weibchen mit zwei Mannchen nacheinander kopuliert,

Abb. 88. Genitalien eines Weibchens von Drosophila
melanogaster. e: Ei mit Anhangsorganen, die in den
Ovidukt (d) hereinhéingen, und der Mikropyle (). -—

o: Offnung der Vagina; — wu!; unterer (Vagina-)Teil,
u: oberer Teil des Uterus; — b: Befruchtungshéhle; —
p: Parovarien; — s: Spermatheken; — #: ventrales

Rezeptakulum mit Spermatozoen. (Nach NONIDEZ 1920.)

dann wandern die Sper-
matozoen des zuerst
kopulierenden ~ Mann-
chens A in die Rezep-
takeln und befruchten
darauf die Eier. Nach
der zweiten Kopulation
mit dem Minnchen B
legt sich aber das B-
Sperma iber das A-
Sperma in die Reserve-
behilter und, da die Be-
fruchtung der Reihe
nach vor sich geht, wer-
den jetzt die Eier zu-
niichst durch B-Sper-
matozoen  befruchtet.
Erst wenn alle B-Sper-
matozoen aufgebraucht
sind, koénnen die noch
in den Rezeptakeln vor-
handenen A-Spermato-
zoen wieder in Funk-
tion treten.

Das  Endergebnis
einer solchen doppelten
Kopulation ist also, dal
die Eier erst vom Sper-
ma des ersten Ménn-
chens, dann nach der
zweiten Kopulation vom
Sperma des zweiten
Minnchens und schlief3-

lich wieder in steigendem Mafle auch vom Sperma des ersten
Minnchens befruchtet werden. Die Kurve in Abb. 189, der die
Zahlen eines Versuches mit D. simulans von NACHTSHEIM zu-
grunde liegen, soll diese Verhéltnisse genauer illustrieren. Eswurde



Parasterilitit intraspezifischer Kreuzungen: Wirbeltiere. 261

ein Weibchen, das fiir die beiden rezessiven Gene fir ,,scharlach-
und ,,pfirsich-“-farbene Augen homozygot war, zuerst mit einem
Minnchen der gleichen Konstitution gekreuzt und 8 Tage darauf
mit einem anderen Minnchen, das die Gene fiir die dominante
rote Augenfarbe, die ,,Wildfarbe“ besaB. Alle Eier, die vor der
zweiten Kopulation abgelegt wurden, ergaben Nachkommen mit
der rezessiven Augenfarbe. Nach der zweiten Kopulation traten
zuerst nur Tiere mit der Wildfarbe auf. Spater fanden sich

7 Hopulation 2.Hopulation

Abb. 89. Nachkommen eines Weibchens von Drosophile mit ,scharlach“- und ,pfirsich*

farbenen Augen nach einer doppelten Kopulation: zuerst mit einem Ménnchen mit den

gleichen rezessiven Augenfarbe-Genen (— — —), nach 8 Tagen mit einem anderen Minnchen
mit dominant ,wildfarbenen® Augen. (Nach Zahlenangaben von NACHTSHEIM 1928.)

wieder Nachkommen des ersten Typus, ndmlich nachdem alles.
Sperma des ,,wildfarbenen* Mannchens aufgebraucht war.

2. Wirbeltiere.

Bei den Wirbeltieren haben jedoch Versuche mit einer doppelten
Begattung deutlich gezeigt, dal es hier Falle von unvollkommener
Parasterilitdt gibt, in denen die Parasterilitdt nur in Doppelbe-
gattungen infolge der jetzt vorhandenen Konkurrenz festgestellt
werden kann.

Wir wollen zuerst die ausfithrlichen Versuche von Kine (1929)
an Ratten besprechen. Es wurde die Spermakonkurrenz nach
einer doppelten Begattung weiblicher Ratten durch albinotische
und schwarze Mannchen untersucht. Die Ergebnisse der ersten
fiinf Versuchsserien sind in Tabelle 57 zusammengestellt.
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Tabelle 57. Ergebnisse einer doppelten Begattung bei Ratten
(zusammengestellt nach Angaben von Kixa 1929).

) ‘ Anzahl Nachkommen
Serie| Mutter Viter Wyritter] Gesamt- |schwarze] Hybriden
anzahl Anzahl %
1 Albino |1 Albino + 57 335 197 58,81 + 1,81
1 Schwarz
2 " 2 Albino + 80 580 228 47,50 + 1,54
1 Schwarz
3 . | 3Albino + | 37 240 121 | 50,42 & 2,18
1 Schwarz
4 . 4 Albino + | 22 132 65 | 49,24 + 2,93
1 Schwarz
1—4| Albino | 4lbimo + {196 | 1187 611 | 5147 + 0,98
Schwarz ‘ ‘
5 | Schwarz 1Albino + | 1 65 | 23 | 3530 + 400
1 Schwarz

Wir wollen die Ergebnisse der 1. und 5. Versuchsserie mitein-
ander vergleichen, in denen albinotische oder schwarze Weibchen
mit je einem albinotischen und einem schwarzen Mannchen ge-
paart wurden. In beiden Serien haben die Spermien der schwarzen
und der albinotischen Rasse gleich gute Aussichten Eier zu be-
fruchten. Trotzdem treten in der ersten Serie (albinotisches Weib-
chen) wesentlich mehr schwarze Nachkommen auf als erwartet,
in der fiinften (schwarzes Weibchen, dagegen wesentlich weniger.
Die Differenz der beiden Serien betragt 16,08 + 4,39% und ist
statistisch einwandfrei. Es sind also die Bastardnachkommen
immer zu hiufig.

In den Versuchsserien 2—4 sind die Spermien von 2—4 Albinos
nur gerade imstande, mit dem Sperma einer schwarzen Ratte bei
der Befruchtung der Eier einer Albinoratte so weit zu konkurrieren,
dafB anndhernd gleichviel albinotische und hybride Nachkommen
auftreten.

In einer letzten, sechsten Versuchsserie wurde je ein Albino-
weibchen zunichst mit mehreren Albinoménnchen in einem Kifig
gehalten. Unmittelbar nachdem es von diesen begattet worden
war, wurde an Stelle des weiBlen ein schwarzes Mannchen in den
Kifig getan, das im Laufe einer Stunde das Weibchen mehrmals
deckte. Dann wurde es wieder durch Albinoménnchen ersetzt.
In fiinf Wiirfen waren sowohl albinotische wie schwarze Nach-
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kommen enthalten, und zwar machten die schwarzen Bastard-
nachkommen 69,77 + 4,72% aus.

Nachdem Kive (1929) andere Erklarungsmoglichkeiten, die
aufer der Annahme einer ,,selektiven Befruchtung* in Betracht
kommen kénnen, gepriift hat, kommt sie zu folgender SchluBfolge-
rung: ,,Die Ergebnisse dieser verschiedenen Versuchsserien schei-
nen auf einen Selektionsvorgang bei der Befruchtung hinzuweisen,
der die Vereinigung von Gameten ungleicher Zusammensetzung
begiinstigt, wenn auch das Tatsachenmaterial nicht als endgiiltig
beweisend angesehen werden kann (1929, S. 218).

Beim Kaninchen sind auch Versuche mit doppelter Begattung
durchgefiihrt worden. CoLE und Davis (1914) fanden unter 109
Nachkommen albinotischer Weibchen, die von albinotischen und
farbigen Bocken begattet worden waren, nur 24 Albinos. Auch
hier war aber das ,fremde* Sperma im Vorteil gegeniiber dem
»eigenen*. Die Angaben von Kopec (1923), der Himalayaweib-
chen mit Himalaya- und Silberménnchen paarte, sind zu ungenau,
um etwas zu beweisen. Das gleiche gilt auch fiir die Angaben
MarsHALLs (1922) iiber doppelte Begattung bei Hunden.

Die wichtigsten Ergebnisse der Versuche von CREwW (1926) und
Dunw (1927), die Hennen von zweierlei Héhnen kurz hinterein-
ander begatten lieBen, sind in Tabelle 58 zusammengestellt.

Tabelle 58. Ergebnisse doppelter Begattungen bei Hithnern.

1 Anzahl Muttergleiche
Henne ‘ Hihne befruch- Nachkommen_‘ Autor
‘ teter Eier Anzahl | Prozent
Leghorn ‘ Leghorn + Red Cap | 89 ’ 72 81,0 CrEW
i ‘ | 1926
Leghorn | Leghorn + Ham- | 237 | 212 | 89,5 | Dunx
| burger Rosenkamm | f t 1927
WeiBe ‘]Weise Wyandotte +| 107 ' 92 86,0 DuNN
Wyan- | Hamburger Silver- 1927
dotte Spangled oder \
Pitt-Game-Erbsen- ‘
kamm ! | [

In den Gesamtzahlen der drei Versuche sind die Bastardnach-
kommen immer seltener als die reinrassigen Nachkommen, wenn
auch in den einzelnen Versuchen infolge der verschiedenen sexu-
ellen Potenz der einzelnen Hihne Schwankungen eintreten, die im
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Extrem (Dunn 1927, S.206) sogar zu einem Uberwiegen der
Bastarde in der Nachkommenschaft fithren kénnen.

Wenn auch bei diesen Versuchen dhnlich wie bei den bereits
besprochenen Untersuchungen an Ratten (KiNg 1929) nicht jede
andere Moglichkeit ausgeschlossen ist, so spricht doch vieles dafiir,
daB es sich auch bei den Versuchen mit Hithnern um eine Zertation
zwischen den zweierlei Spermien handelt, die von den beiden
Héhnen in die Hennen iibertragen wurden. Wadhrend aber bes
den Nagern (Ratten und Kaninchen) gerade die Vereinigung von
Gameten verschiedener Konstitution gefordert war und vorwiegend
Bastarde in der Nachkommenschaft auftraten, war ber den Hiihnern
wmgekehrt die Vereinigung gleich konstitutionierter Gameten er-
schwert, und es diberwogen die reinrassigen Nachkommen.

I1I. Parasterilitiit extraspezifischer Kreuzungen.
1. Allgemeine Vorbemerkungen iiber den Befruchtungsvorgang.

a) Aktivierung des Eies und Koordination der
elterlichen Kerne.

Nach der Definition, die wir eingangs gaben, verstehen wir
unter der Bezeichnung ,,Parasterilitit* die Erscheinung, daf an
sich vollkommen funktionsfahige Gameten in bestimmten Kreu-
zungen ihre Funktion, die gegenseitige Befruchtung, nicht durch-
fithren konnen. Wir haben es jedoch bisher im wesentlichen unter-
lassen kénnen, genauer zu definieren, was wir unter ,,Befruchtung*
verstehen. (Vgl. allerdings S. 54, 234 1f.)

Wir missen zwei verschiedene Prozesse unterscheiden, die sich
als eine Folge der Verschmelzung zweier Gameten einstellen und
die zusammen mit der Plasmogamie das Zeichen einer erfolgreich
durchgefithrten Befruchtung sind : Erstens die durch die Verschmel-
zung ermoglichte Vereinigung der Erbqualititen der beiden Eltern,
die ihren auBleren Ausdruck in dem Zusammentreten, der Koordina-
tion von Sperma und Eikern findet. Und zweitens die durch das
Eindringen des Spermas oder allgemein durch die Vereinigung
zweier Gameten bedingte Aktivierung der Entwicklungspotenzen.

Bei der Mehrzahl der Pflanzen und Tiere entspricht der Ver-
einigung der elterlichen Gene bei der Befruchtung die morphologi-
sche Verschmelzung der beiden Geschlechtskerne. Es braucht je-
doch nicht zu einer solchen Karyogamie zu kommen, sondern die



Parasterilitit extraspezifischer Kreuzungen: Allgemeines. 265

beiden Kerne konnen noch mehr oder minder voneinander getrennt
bleiben und ihre Teilungen zwar gleichzeitig (synchron) aber nicht
in einer einheitlichen Kernspindel durchfithren. Wir bezeichnen
ein solches Verhalten als Gonomerie.

Bei vielen, wenn nicht allen Gymnospermen (Abb. 90, Fig.3—4;
vgl. T1scHLER 1921/22, 8. 477) und im Tierreich z. B. bei Ascaris

Abb.90. Gonomerie wihrend der ersten Teilungen des befruchteten Eies. Fig. 1—3 Furchungs-
teilung von Ascaris (nach BOVERI 1888); Fig.4 erste und Fig. 5 zweite Teilung des be-
fruchteten Eies von Pinus. (Nach FERGUSON 1901.)

(Abb. 90, 1—3) bilden die viterlichen und miitterlichen Chromo-
somen in der oder den ersten Teilungen nach der Befruchtung deut-
lich getrennte Spindeln. Die Teilung verliuft in beiden Spindeln
vollkommen synchron.

In einigen anderen Fillen bleiben die beiden Kerne linger
getrennt. Sie liegen nebeneinander und teilen sich vollkommen
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synchron, bis erst mehr oder minder kurz vor den Reifeteilungen
die eigentliche Kernverschmelzung durchgefithrt wird. Ein solches
Verhalten finden wir bei dem Protisten Amoeba diploidea (HarT-
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Abb. 91. Gonomerie bei Cyclops strenuus.
1 Anaphase der zweiten Furchungsteilung.
— 2 Interphase zwischen der zweiten
und dritten Furchungsteilung. — 3 Inter-
phase im 32-Zellenstadium. In einigen
Kernen (z. B. bei a) die viterlichen und
miitterlichen Kernteile gaunz verschmol-
zen. — R:im Ei verbliebene zweite Rich-
tungskorper. (Nach RUCKERT 1895.)

& %.

MANN und NAGLER 1908), bei
den folgenden Metazoen: Cyclops
(HaeckEr 1895, RUOKERT 1895,
AvrverDES 1921 u. a., vgl. Ab-
bild. 91), Crepidula (CONKLIN
1902), Raja batis (BEarRD 1900)
und Cryptobranchus (B. G. Smrra
1919)und im Pflanzenreich durch-
gehend bei den Ascomyzeten und
Basidiomyzeten.

Wie lange die Gonomerie
dauert und wann die duBerlich
sichtbare Karyogamie eintritt,
ist fur die Entwicklung der be-
fruchteten Gameten nicht von
Belang. Wichtig ist nur, daB
bei der Befruchtung das Chro-

matin bzw. die Chromosomen der Eltern zusammengeordnet
werden. Diese Koordination findet ihren &ufBleren Ausdruck
in dem innerhalb geringer Grenzen synchronen Verhalten der
Chromosomen bei den Kernteilungen, gleichgiltig, ob die Kerne
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in einem Synkaryon oder einem gonomeren (konjugierten) Kernpaar
vereint sind.

Die aktivierende Wirkung der Befruchtung 148t sich bei vielen
Protisten und Thallophyten nicht nachweisen, da die Gameten
zu parthenogenetischer Entwicklung im Falle eines Ausbleibens
der Befruchtung befahigt sind. Bei den hoheren Pflanzen und
Tieren sind dagegen die Eier in der iiberwiegenden Mehrzahl der
Fille nur nach einer Befruchtung zur Weiterentwicklung beféhigt.
Die Frage, welche Beziehungen zwischen der Koordination der
Kerne und der Aktivierung bestehen, brauchte bei den Metaphyten
nicht diskutiert zu werden, da hier meistens beide Prozesse un-
trennbar miteinander verkniipft sind. Bei den Metazoen liegen
die Verhiltnisse dagegen anders.

0. Hertwic (1875) nahm an, daf die Aktivierung des befruch-
teten Kies eine Folge der vorausgegangenen Karyogamie sei.
Boverz (1887) bezweifelte die Richtigkeit dieser Annahme. Wir
besitzen heute ein geniigend grofles und gesichertes Beweismaterial,
um zu zeigen, daff die Aktivierung der Entwicklungspotenzen des
Eies und die Koordinaten der elterlichen Kerne Teilprozesse der
Befruchtung sind und zueinander in keinem kausalen Verhdlinis
stehen.

Es sei hier zunichst auf die Erscheinung der Gynogenesis und
Androgenesis (WiLson 1925) hingewiesen, bei der durch eine vor-
hergegangene Befruchtung das Ei aktiviert wird, jedoch ohne daf3
der Spermakern (Gynogenesis) oder der Eikern (Androgenesis) an
der Entwicklung teilnimmt. Gynogenesis findet sich regelmiBig
bei einigen Rhabditis-Arten (E. Krtcer 1913, P. HErRTWIG 1920,
BEeLAR 1924) (vgl. auch das oben iiber Pflanzen Gesagte S. 54—55,
234—237). Eine Androgenese, bei der sich befruchtete Eier unter
ausschlieBlicher Beteiligung des Spermakerns weiter entwickeln
sollten, ist bisher nur bei einigen pflanzlichen Artbastarden fest-
gestellt worden (vgl. S. 234). Sowohl die Gynogenesis wie auch die
Androgenesis sind nach dem Vorgang O. HERTWIGs von einer Reihe
verschiedener Autoren (vgl. P. HERTWIG 1927) experimentell dadurch
hervorgerufen worden, daBl durch experimentelle Eingriffe, z. B.
durch Bestrahlung mit Radium, die Eier oder das Sperma vor der
Befruchtung so geschiadigt wurden, daf zwar die Befruchtung noch
stattfinden konnte, die bestrahlten Kerne aber nicht weiter ent-
wicklungsfahig waren. Mit der Androgenesis hat die Erscheinung
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der Merogonie, die Entwicklung kernloser, aber befruchteter Ei-
fragmente, das gemein, da die Entwicklung ohne vorausgegangene
Karyogamie allein unter dem FEinfluB des Spermakerns erfolgt
(vgl. hierzu die neueren zusammenfassenden Darstellungen bei
MoreaN 1924c, Tavror und TENNENT 1924, Fry 1927). Eine
Kombination von normaler Befruchtung und Gynogenesis stellen
die Falle von partieller Befruchtung vor, bei denen nach der Be-
fruchtung zundchst keine Koordination der Kerne stattfindet,
sondern eine rein gynogenetische Entwicklung einsetzt. Der
Spermakern degeneriert jedoch nicht, sondern verschmilzt spater
noch mit einem der Furchungskerne (vgl. HERBST 1926).

In den eben geschilderten Fillen wurden die Eier durch Ein-
dringen der Spermatozoen ohne eine Koordination der Kerne, akti-
viert. Die ausgedehnten Versuche iiber die kiinstliche Auslosung
der Parthenogenese durch physikalisch-chemische Beeinflussung un-
befruchteter Eier, die von R. HErTwiG (1896) und MoraaN (1896)
begonnen und von einer groBen Zahl von Forschern ausgebaut
wurden (vgl. J. Logs 1916, LitLie und Just 1924, WiLsox 1925),
haben dann weiter gezeigt, dall die Stoffwechselvorginge, die ge-
wohnlich durch das Eindringen des Spermas ausgelost werden,
auch kimstlich hervorgerufen werden kénnen. Auch hier also er-
folgt die Aktivierung, ohne daB eine Karyogamie vorausgegangen
wire.

An dritter Stelle sei zum Beweise der Unabhéngigkeit der Akti-
vierung der Eier von einer vorausgehenden Koordination der elter-
lichen Kerne oder einer Karyogamie auf die Tatsache hingewiesen,
daB bei vielen Metazoen die Eier in ,,unreifem‘ Zustande, d. h.
vor der Durchfilhrung beider Reifeteilungen nicht nur befruch-
tungsreif, sondern befruchtungsbediirftig werden. Sie nehmen ihre
Weiterentwicklung erst nach der Befruchtung wieder auf. Es
werden dann erst die Reifeteilungen zu Ende durchgefiihrt,
ehe eine Koordination der Kerne erfolgen kann (vgl. S. 271 und
Abb. 93).

Die Unabhéngigkeit von Aktivierung des Eies und Koordina-
tion der elterlichen Kerne ist damit wohl einwandifrei nachge-
wiesen. Wir kénnen uns nun von den Einzelprozessen, die den
Vorgang der Befruchtung zusammensetzen, das folgende schema-
tische Bild machen:
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Befruchtung:
- Aktivierung der Entwicklungspotenzen des Eies.
Plasmogamie *

= Eindringen " Koordination der elterlichen Kerne mit friiher
des Spermas oder spiter folgender Karyogamie.
in das Ei,

Die Unterscheidung dieser drei Phasen des Befruchtungsvor-
ganges im weiteren Sinne wird uns im folgenden bei der Bespre-
chung der Parasterilitdtserscheinungen extraspezifischer Kreuzun-
gen von grolem Nutzen sein. Durch ein Versagen jedes der drei
Teilprozesse kann eine Parasterilitit der betreffenden Kreuzung
bedingt sein.

b) Der Ablauf des Befruchtungsvorganges bei
den Metazoen.

Wir erwahnten eben schon kurz, daf der Entwicklungszustand
des befruchtungsreifen Tiereies bei den verschiedenen Arten ein
verschiedener ist. Man kann zwei Extremtypen unterscheiden,
die jedoch durch eine groBe Reihe von Zwischentypen verbun-
den sind.

1. Der Verlauf der Befruchtung nach dem Seeigeltyp ist in
Abb. 92 schematisch wiedergegeben. Das befruchtungsbediirftige
Ei hat die beiden Reifeteilungen hinter sich und die Richtungs-
korper sind bereits abgeschieden (Fig. 1). Sobald ein Spermatozoon
in ein solches Ei eingedrungen ist, wird die Befruchtungsmembran
um das Ki abgeschieden, die das Eindringen weiterer Spermien
verhindert. Der Spermakern wandert mit seinem Zentrosom nach
der Mitte des Eies (Fig. 2), wo er mit dem Eikern zusammentrifft
(Iig. 3). Wahrend die beiden Kerne verschmelzen, teilt sich das
Spermazentrosom (Fig. 4—5). Mit dieser Teilung ist dann auch
die erste Furchungsteilung des Synkaryons eingeleitet (Fig. 6).

2. Bei dem Ascaris-Typ (Abb. 93) dringt das Sperma in das
zwar befruchtungsbediirftige, aber noch unreduzierte Ei ein (Fig.1).
Es wird auch sofort eine Befruchtungsmembran abgeschieden.
Wiahrend nun der Eikern die beiden Reifungsteilungen durch-
macht und die Richtungskorper abgeschieden werden (Fig. 2),
vergroBert sich der Spermakern betrichtlich und das Sperma-
zentrosom teilt sich (Fig. 3). Sobald die Reifeteilungen beendet
sind, treten Spermakern und reduzierter Eikern in der Eimitte
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zwischen die Tochterzentrosomen desSpermazentrosoms (Fig.4—5)
und beginnen die erste Furchungsteilung (Fig. 6).

Auf die Verschiedenheit des Zeitpunktes der Karyogamie in
den eben beschriebenen beiden Typen brauchen wir hier nicht
einzugehen. Das Wichtigste ist, daf} in dem einen Falle (Seeigeltyp)
das reduzierte Ei besamt wird, in dem anderen das noch unreduzierte.

G o =

Abb. 92. Schema des Seeigeltyps der Befruchtung. 7 Eindringen des Spermatozoons in das
reduzierte Ei; oben die beiden Richtungskorper. — 2 Auftreten der Spermastrahlung. —
3 Zusammentreten der Pronuclei. — 4 Teilung des Spermazentrosoms. — 5 Verschmelzung
der Pronuclei. — 6 Erste Reifeteilung. — 6 Spermakern; ¢ Eikern. (Nach NILSON 1925.)

Es gibt zwischen diesen beiden Extremen eine sehr grofe Zahl
von Zwischentypen, bei denen das Ei auf den verschiedensten
Stadien der ersten oder zweiten Reifeteilung seine Entwicklung
zuniichst einstellt und befruchtungsbediirftigc wird. Immer wird
dann durch die Plasmogamie das Ei wieder aktiviert und die Reife-
teilungen werden zu Ende gefihrt (vgl. Winson 1925, S. 400
bis 403).

Die Eier sind meistens von einer Reihe von Hauten umgeben,
von denen uns hier nur die von dem Ei selbst abgeschiedenen so-
genannten priméiren Hiillen und von diesen wieder die innerste
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interessieren. Unmittelbar auf die Plasmahaut des Eies folgt die
,,Befruchtungsmembran®, die zwar meistens erst unmittelbar nach

/ H g r
a:l._ - ‘: // , L \
/] \
w, / \% /
2 d N, d /
=
/ ¥ ¢ \‘\__
& =)
[ Ve &
. a

{

Abb. 93. Schema des Ascaris-Typus der Befruchtung. 7z Eindringen des Spermatozoons in

das unreduzierte Ei. — 2 Erste Reifeteilung des Eies und Auftreten der Spermastrahlung.
— 38 Beide Richtungskorper abgeschieden und Teilung des Spermazentrosoms. — 4 Zu-
sammentreten der Pronuclei. — 5 Ruhestadium. — ¢ Erste Furchungsteilung. — (3 Sper-

makern; © Eikern. (Nach WILSON 1925.)

dem Eindringen des Spermatozoons deutlich in Erscheinung tritt,
aber manchmal auch schon vorher sichtbar ist und wohl immer

Abb. 94. Abheben der Befruchtungsmembran des Eies von Strongylocentrotus purpuratus
1 Unbefruchtetes Ei. — 2 Dasselbe Ei zwei Minuten nach dem Eindringen eines Sperma-
tozoons. (Etwas verindert nach J. LOEB 1913).
praformiert ist. Wenige Minuten nach dem Eindringen des Sperma-
tozoons in das Ei sehen wir diese Membran, the , vitelline mem-
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brane®, allseits durch einen mit einer glashellen Flissigkeit ge-
fiillten Raum von dem eigentlichen Ei getrennt (Abb. 94, Fig. 1
u. 2). Das Abheben der Membran von der Eioberfliche erfolgt
nicht gleichmiBig, sondern beginnt an der Stelle, an der das
Sperma eindringt und breitet sich von dort rasch in , konzentri-
schen Wellen iiber das ganze Ei aus (Abb. 95, Fig. 2—7). Nach

ba
~
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Abb. 95. Spermatozoon von Toxopneustes variegatus. k: Kopfstiick, m: Mittelstiick, s:

Schwanzstiick. — Fig. 2—7 Eindringen des Spermatozoons und Abheben der Befruchtungs-

membran. Das Kopf- und Mittelstiick dringen in das Ei und bilden den Spermakern

(= Kopfstiick) und das Spermazentrosom (= Mittelstiick), wihrend das Schwanzstiick auBer-
halb bleibt (Fig. 3—5). (Nach WILSON und LEAMING 1895, etwas verdndert.)

auBen konnen dann noch weitere, teilweise gallertige Hiillen
folgen, die die Spermatozoen durchqueren miissen.

In der Mehrzahl der Fille gelangt das Spermatozoon durch
aktive Bewegung bis auf die Oberfliche der Eihiillen (Abb. 95,
Fig. 2). Das Eiprotoplasma wolbt sich dann dem Spermatozoon
entgegen, indem es den Empfingnishiigel bildet (Abb. 95, Fig. 3
u. Abb. 96, Fig. 2). Das Spermatozoon wird darauf, wohl passiv,
durch Oberflichenkrifte, in das Eiprotoplasma hineingesaugt
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(Abb. 95, Fig.3—5 u. Abb. 96, Fig.2—3) (vgl. Wimson 1925,
S.413—415; CaamBERs 1923). Spermakern und Spermazentrosom

Abb. 96. Befruchtung bei Arbacia punctulata. 1 Spermatozoon. — 2 u. 3 Eindringen
des Spermatozoons. — 4 Auftreten der Spermastrahlung. — 5u. 6 Spermakern und Zentrosom
ndhern sich dem Eikern. (Nach WILsoN und MATHEWS 1895, etwas verdindert.)
dringen dann weiter in das Ei bis zu dem Eikern vor (Abb. 96,

Fig. 3—6).

c) Auffinden der Eier durch das Sperma.

,»What brings the sperm and the egg together is still imper-
fectly known* (WiLson 1925, S. 406). Diese Feststellung WiLsoNs
158t eine sehr kurze Behandlung der Frage, ob das tierische Sperma
von den Eiern angelockt wird oder ob es diese nur durch den
Zufall findet, berechtigt erscheinen. Zu der zuletzt genannten
Auffassung kamen auf Grund ihrer Experimente und Beobach-
tungen die Mehrzahl der Forscher, die sich mit dieser Frage be-
faflt haben (DEWITZ 1885, 1886 ; MASSART 1888, 1889; v. DUNGERN
1902; BurLer 1902; J. LoeB 1906, 1916; YaATsu 1909; MORGAN,
Pay~NE und Brown 1910; CHAMBERS 1923 u. a. — WiLsoN 1925).
Demgegeniiber haben pE MEYER (1911), F. R. L1z (1913, 1914,
1915, 1919), DakiN und ForpuaMm (1924), LiLrie und Just (1925)
u. a. versucht, eine chemotaktische Anlockung der Spermatozoen

Brieger, Selbststerilitit. 18
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nachzuweisen. Dieser Nachweis ist jedoch bisher in einwandfreier
Form nicht erbracht.

Wenn wir uns der Ansicht WiLsoNs, daf die Spermatozoen
von den Eiern nicht angelockt werden, sondern nur durch Zufall
auf diese stoBen, anschlieBen, dann ergibt sich eine wichtige Konse-
quenz fur die Parasterilitdtsfragen: Bei den Metaphyten bestand
ein Hauptgrund fiir die Parasterilitit extraspezifischer Kreuzungen
darin, daB artfremde Pollenschliuche von den Eiern bzw. den
diese unmittelbar umgebenden Zellen nicht chemotaktisch ange-
lockt wurden. Diese Ursache fiir eine Parasterilitdt fallt also bei
den Metazoen weg. Abgesehen von einer durch eine Begattungs-
unfihigkeit bedingten Parasterilitat kommt bei diesen also nur noch
eine durch eine Storung der eigentlichen Befruchtung bedingte Para-
sterilitdit in Betracht.

2. Besprechung der Einzelfiille.

Bei der folgenden Besprechung der Einzelfille wollen wir von
den Fillen absehen, in denen eine Begattung aus zeitlichen (,,Dicho-
gamie*’) oder strukturellen Griinden (,,Herkogamie‘‘) unméglich
ist. Sie beanspruchen kaum ein allgemeineres Interesse.

Es liegen eine grofle Anzahl experimenteller Untersuchungen
iiber die Parasterilitit der Kreuzungen von Arten vor, bei denen die
Besamung und Befruchtung der Eier auBlerhalb des mitterlichen
Organismus in Wasser oder Luft stattfindet. Hier beruht die
Parasterilitat auf einer Stérung des Befruchtungsvorganges. Ent-
weder kann das Sperma iiberhaupt nicht in die Eier eindringen
oder es dringt ein, aber es unterbleibt dann jede weitere Entwick-
lung, oder schliefilich kann auch noch eine Aktivierung der Po-
tenzen des Eies erfolgen, jedoch ohne jede oder ohne eine voll-
standige Koordination der Kernelemente.

Auch bei viviparen Organismen werden sich dhnliche Para-
sterilitdtserscheinungen finden. Es ist ja eine altbekannte Tat-
sache, daB sich die verschiedensten nicht verwandten Wirbeltiere
begatten konnen (vgl. MEISENHEIMER 1921), anscheinend ohne daf3
eine Befruchtung eintritt. Die technischen Schwierigkeiten haben
jedoch eine genauere Untersuchung dieser Fille unmoglich gemacht.

a) Schneckenkreuzungen.
Lane (1908, 1911) machte bei den Kreuzungen verschiedener
Tachea- (Helix-) Arten die Beobachtung, dal neben echten Bastard-
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nachkommen auch rein miitterliche Individuen auftraten. Wenn
Lang die beiden nahe verwandten Arten Tachea hortensis und
T. nemoralis miteinander kreuzte, dann erhielt er entweder nur
Bastardnachkommen (1908) oder nur rein miitterliche Nachkom-
men (1908, 1911). Bei der Kreuzung der Arten 7. hortensis oder
T. nemoralis mit der weiter verwandten 7. austriaca erhielt er
(1911) entweder gar keine oder nur rein miitterliche Nachkommen.

Die Ursache fiir dieses Auftreten rein mitterlicher Nachkom-
men konnte in einer Selbstbefruchtung in den hermaphroditen
Muttertieren oder in einer induzierten parthenogenetischen Ent-
wicklung der Eier beruhen, da der genetische (Lawg 1911) wie
auch der zytologische Befund (BALTZER 1913) eine Beteiligung des
viterlichen Chromosomensatzes an der Bildung dieser Nachkom-
men ausschloB. Laxa (1911) nahm nun zuerst an, daf es sich um
eine durch das artfremde Sperma bedingte induzierte Partheno-
genese handelt, da er bis dahin keine Selbstbefruchtung beobachten
konnte. Da die miitterlichen Nachkommen der Artkreuzung eine
MEeNDEL-Spaltung erkennen lieBen, so vermutete LaNcg (1911) wei-
terhin, daB eine haploide Parthenogenese vorliegen miite. Da-
nach schien es also zunichst, als ob bei diesen Tachea-Artkreu-
zungen das artfremde Sperma woh] imstande wére, die Entwick-
lungspotenzen der Eier zu aktivieren, wihrend die Koordination
der beiden artfremden Kerne unterbliebe.

Diese Annahme hat sich jedoch nicht als sicher begriindet
herausgestellt, nachdem die urspriingliche Ansicht, daf die Lungen-
schnecken sich nicht selbst begatten kénnten (Laxe 1911, BurEscH
1911) als nicht zutreffend erkannt wurde (KtnkeL 1911, 1916;
Laxe 1912). Die rein miitterlichen Nachkommen konnen sehr
wohl durch eine Selbstbegattung mit folgender Selbstbefruchtung
entstanden sein.

Die Frage, ob Selbstbefruchtung oder induzierte Partheno-
genese vorliegt, ist bisher nicht einwandfrei entschieden. Es bleibt
immer noch die auffallende Beobachtung Langs (1912) zu er-
kliren, daB isolierte Tachea-Individuen nur selten Nachkommen
liefern, zwei zusammen eingeschlogsene Individuen verschiedener
Arten jedoch verhéltnisméfig hiufig artreine Nachkommen produ-
zieren. ,,Hs ist nun denkbar, dall die Vereinigung zweier artfremder
Tacheenindividuen einen Reiz abgibt, welcher bewirkt, daB eigenes
Sperma in irgendeiner Weise in das eigene Receptakulum gelangt

18*
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(Laxe 1912, S.251). Es ist aber wohl ebenso denkbar, daB in-
folge einer beschrinkten Befruchtungsfihigkeit der artfremden
Spermatozoen eine parthenogenetische Entwicklung der Eier indu-
ziert wird.

b) Bastardierungsversuche mit Echinodermeneiern.

) Vorbemerkungen. Die Anzahl der im Verlaufe der vergangenen
letzten 50 Jahre angestellten Bastardierungsversuche mit Echino-
dermeneiern ist eine auBerordentlich grofe. Eine Vorstellung geben
die von TENNENT (1910, 8. 121) aufgezihlten erfolgreichen Kreu-
zungen. Der Grund, warum die Echinodermen beiderartigen
Kreuzungsexperimenten im Vergleich zu anderen Tiergruppen so
bevorzugt worden sind, liegt wohl ausschlieBlich in versuchs.
technischen Verhéltnissen.

Eine der wichtigsten Aufgaben, deren Losung sich die meisten
der neueren Arbeiten zum Ziele gesetzt haben, ist die Frage, ob
die Charaktere der Bastardindividuen nur durch die Konstitution
der Kerne oder auch durch die des Plasmas bedingt seien. Eine
Besprechung dieses Problems ist fiir unsere Zwecke hier neben-
séichlich. Jedoch finden sich in den Einzelarbeiten zahlreiche An-
gaben iiber die Parasterilitit der verschiedenen Kreuzungen ver-
streut, deren Einzelbesprechung sich kaum lohnt, und die im
folgenden gegebenen Literaturzitate sollen es nur ermoglichen,
die Spezialarbeiten herauszufinden.

Das Problem wurde mit verschiedenen experimentellen Metho-
den in Angriff genommen. Zunichst wurde in Kreuzungen, die
reziprok leicht durchfithrbar waren, die Ausbildung der reziproken
Bastarde untereinander und mit den Eltern verglichen (vgl.
SHEARER, DE MoRGAN und Fucas 1913, KHLER 1916). Die zytolo-
gische Untersuchung ergab in einer ganzen Anzahl von Fillen, daf
die durch die Kreuzbefruchtung erzielten Individuen nicht immer
echte Bastarde waren, sondern daB entweder schon bei der Be-
fruchtung oder spiter viterliche und in seltenen Fillen sogar
miitterliche Kernanteile verloren gegangen waren. Bei diesen In-
dividuen muBte zur Losung der oben angegebenen Frage ein Ver-
gleich zwischen den sichtbaren Charakteren der Nachkommen und
dem Verhiltnis der viterlichen und miitterlichen Kernanteile zu-
einander und zu dem Eiplasma durchgefithrt werden. Eine Ver-
anderung dieses Verhaltnisses, wie sie in manchen Kreuzungen von
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selbst auftrat, konnte experimentell erzielt werden. Einen Extrem-
fall dieses Versuches stellen die Merogonieversuche dar, bei denen
kernlose Eifragmente der einen Art mit Sperma einer anderen be-
fruchtet wurden (vgl. MorGAN 1924 ¢, TAYLOR und TENNENT 1924,
Fry 1927). Bei partiell befruchteten Eiern (Boverr 1888b), bei
denen der Spermakern nicht mit dem Eikern verschmilzt, sondern
erst mit einem der Furchungskerne, konnte die Ausbildung der
»thelykaryotischen und der hybrid-karyotischen Teile desselben
Individuums verglichen werden (HErBST 1926). Eine Verschie-
bung des Verhéltnisses der Kernanteile ergab sich nach der Be-
fruchtung von diploiden Rieseneiern mit normal haploidem Sperma
(Bovert 1914, HErBsT 1914, 1926). Auf eine partielle Befruchtung
oder eine Befruchtung diploider Eier kamen auch Versuche heraus,
in denen die Eier vor der Befruchtung durch Chemikalien zu einer
kiinstlichen Parthenogenese angeregt worden waren (HErBST 1906,
1913Db, 1926; HinpERER 1914, LaNDAUER 1922, JustT 1922a).

Nach dem, was wir oben allgemein iiber die Befruchtung der
Metazoen sagten, konnen wir auch bei Echinodermen-Bastardie-
rungen drei Formen der Kreuzungs- Parasterilitit unterscheiden:

1. Die Befruchtung kann iiberhaupt unterbleiben, indem das
Sperma gar nicht in das artfremde Ei eindringen kann. Diese Art
der Parasterilitdt ist nicht so selten, und die Experimentatoren
haben ihn dadurch zu umgehen versucht, daB sie durch chemische
Beeinflussung das Eindringen des Spermas erméglichten.

2. Ein Eindringen des artfremden Spermas in die Eier ohne
darauffolgende Aktivierung des Eies ist nur selten beobachtet wor-
den. Allerdings miissen wir hierbei beriicksichtigen, daf sehr oft
natiirliche Befruchtung und chemische Beeinflussung in den Ex-
perimenten kombiniert wurden, so daB ein Ausbleiben der Akti-
vierung des Kies durch das Sperma infolge der kiinstlichen Ent-
wicklungsanregung nicht zur Beobachtung kommen konnte.

3. Die Fille, in denen die Parasterilitit, die mehr oder minder voll-
kommen sein kann, durch eine Stérung der Koordination der Kerne
verursacht wird, werden wir besonders ausfiihrlich besprechen.

B) Parasterilitit, bedingt durch Storungen der Beziehungen
zwischen Sperma und Ei. Ein vollkommen indifferentes Verhalten
von Echinodermen-Spermatozoen artfremden Eiern gegeniiber ist
ofters beobachtet worden. So stellte z. B. VErnox (1900) bei der
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Kreuzung von 8 Arten verschiedener Gattungen untereinander
fest, dal von den 56 mdoglichen Kreuzungen 11 gar keinen Erfolg
zeigten, wahrend in den tiibrigen eine mehr oder minder weit-
gehende Entwicklung der Eier erfolgte. BaLtzER (1910) erhielt
nur in 3 Kreuzungen unter den 12 moglichen Verbindungen von
4 Arten eine Weiterentwicklung der Eier. DaB in diesen und ahn-
lichen Fiéllen das Spermatozoon gar nicht in das Ei eindringt, ist
allerdings nicht sicher bewiesen, aber es ist deshalb anzunehmen,
weil — mit ganz wenigen Ausnahmen, auf die wir noch zuriick-
kommen werden — in allen untersuchten Fillen bei Echinodermen
das Eindringen eines Spermatozoons immer von einer, wenn auch
geringen Reaktion der Eier begleitet wurde. Die Umkehrung dieser
Feststellung, also die Annahme, da bei Ausbleiben jeder Ver-
anderung der Eier auch kein Sperma eingedrungen ist, scheint
daher durchaus berechtigt.

Drei allgemeine Regeln, die bereits O. und R. HerTwic (1885)
fiir tierische Artkreuzungen aufgestellt haben, finden sich in den
zahlreichen Untersuchungen immer wieder bestitigt (vgl. S. 227):

1. ,,Das Gelingen oder Nichtgelingen der Bastardierung hingt
nicht ausschlieBlich von dem Grade der systematischen Verwandt-
schaft der gekreuzten Arten ab‘ (1885, S. 32).

2. ,,In der Kreuzbefruchtung zweier Arten besteht sehr hiufig
keine Reziprozitat (1885, S. 33).

3. ,,Fiir das Gelingen oder Nichtgelingen der Bastardierung
ist die jeweilige Beschaffenheit der zur Kreuzung verwandten Ge-
schlechtsprodukte von Wichtigkeit*“ (1885, S. 33).

In einer sehr groBlen Zahl von Kreuzungen, die zunichst nicht
durchfithrbar schienen, da Sperma und Eier nicht miteinander
reagierten, hat eine Vorbehandlung der Eier mit Chemikalien, die
eine mehr oder minder weitgehende Aktivierung der Eier auslosen,
zu einem besseren Kreuzungserfolg gefithrt. In allen diesen Unter-
suchungen stellte sich immer wieder heraus, daB in den Kreu-
zungen bald die eine, bald die andere Art der Behandlung der
Eier gute Resultate ergab. Mit dieser ,,Spezifitit der Befruch-
tung‘ hat sich in neuerer Zeit TENNENT (1924) etwas eingehender
befalt. Er besamte unter anderem Eier von Helicocidaris tuber-
culata mit dem Samen von sieben anderen Echinidenarten. In
finf dieser Verbindungen war eine Vorbehandlung der Eier mit
NaOH, NaCl oder einer Kombination dieser beiden Verbindungen
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notwendig, in zwei Verbindungen dagegen eine Vorbehandlung mit
Ba(l,, CaCl, oder SrCl,.

Aus diesen Angaben erkennt man, dall die interspezifischen
Verbindungen leichter zustandekommen als diese extraspezifischen,
bei denen erst eine besondere Vorbehandlung notwendig ist. Dies
geht nun noch besonders deutlich aus Experimenten von LoOEB
(1915) und F.R.Liuie (1921) hervor, die bei der Besamung
von Gemischen der Eier von Strongylocenirotus purpuratus und
8. franciscanus mit dem Samen einer der beiden Arten eine deut-
liche Bevorzugung der interspezifischen Verbindung feststellen
konnten.

In allen diesen Kreuzungen artfremder Eier und Spermatozoen
scheint zu einer erfolgreichen Befruchtung immer eine verhéltnis-
miBig groBere Spermamenge nétig zu sein als bei intraspezifi-
schen Verbindungen. Wir finden bei verschiedenen Autoren die
Angabe, daf} trotz Benutzung einer sehr reichlichen Spermamenge
in den extraspezifischen Kreuzungen oft nur ein Teil der Eier be-
fruchtet wurde. Genauere Zahlenangaben geben Lo (1904 b)
und F. R. Lo (1921).

Loes (1904 b) verglich die notwendige Samenmenge bei Be-
fruchtung der Eier von Strongylocentrotus mit eigenem Samen in
Seewasser und bei Besamung mit Samen von Asterias ochracea
in Seewasser -+ NaOH. Er fand, ,,daf} in geeigneter Losung auch
fiir die heterogene Hybridisation die Konzentration des Samens
nicht viel héher zu sein braucht wie bei der reinen Befruchtung*
(S. 342).

Ein anderes Ergebnis erhielt F.R.Lmrie (1921) bei den
Kreuzungen der beiden Arten Strongylocentrotus purpuratus und
8. franciscanus. Hier war zu den interspezifischen Verbindungen
immer wesentlich weniger Sperma notwendig als zu den extra-
spezifischen. Die Zahlenangaben schwanken allerdings betricht-
lich bei verschiedenen Individuen. Zu der Befruchtung der francis-
canus-Eier mit purpuratus-Sperma war 20—500mal so viel Sperma
notwendig als zu der Befruchtung mit eigenem Samen, und
zu der artfremden Befruchtung von purpuratus-Eiern 750mal so
viel Sperma als zu der arteigenen Befruchtung. Uber den
Wert dieser Zahlenangaben schreibt LiLrie selbst: ,,It is of
course doubtful how much validity such a form of expression
possesses, but it is probably sufficient to emphasize the enormous
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difference that actually exists, which a reader who has not worked
with the material might otherwise fail to appreciate” (1921,
S. 12).

DaB eine Artspezifitit der Beziehungen zwischen Sperma und
Ei besteht, ist durch diese Beobachtungen eindeutig gezeigt. Da-
gegen kann iiber die Griinde dieser Spezifitéit noch nichts Defini-
tives ausgesagt werden.

Da ja bei den in Frage kommenden Formen das Sperma erst
nach der Entleerung aus dem viterlichen Organismus aktiviert
wird, d.h. bewegungsfahig wird, so lag die Annahme nahe, daB
diese Aktivierung spezifisch sein kénne. Lo (1915) fand, daB
inaktives Sperma von Seeigeln oder Seesternen durch den Zu-
satz von arteigenen Eiern zu der Kulturfhissigkeit aktiviert
wird. Es war hierbei gleichgiiltig, ob das Sperma iiberhaupt
noch nicht aktiv gewesen war (Seestern) oder durch chemische
Beeinflussung inaktiviert worden war (Seeigel). Diese Aktivierung
war jedoch nicht ausgesprochen spezifisch. CLowES und BacH-
MANN (1921a, b) fanden, dal auch das Destillat von Eiwasser des
Seesterns und verschiedener Seeigel eine aktivierende Wirkung auf
die Spermatozoen beider Formen besitzt, daB diese Wirkung also
nicht spezifisch ist.

Eine andere Erklarung der Spezifitit der Befruchtung geht
von der Beobachtung Litrigs (1912) aus, da durch das Eiwasser,
d. h. durch Wasser, in dem die Eier einer Art lingere Zeit sich
aufgehalten haben, das arteigene Sperma zur Agglutination ge-
bracht werden kann. Diese Verklebung der Spermien ist rever-
sibel und nicht schidlich. Nach den Beobachtungen von Pora
(1927) beruht sie wahrscheinlich darauf, daB ,,under the influence
of some chemical substances included in the eggwater spermatozoa
eliminate through the micropyle a sticky substance, which so long
as it still adheres to the apex of spermatozoa keeps them agglut-
inated. After it is lost from the tip, the spermatozoa spread out
again in the fluid* (8. 256). Neben der Agglutination arteigenen
Spermas findet sich in einigen Kreuzungen eine Agglutination des
artfremden Spermas. Nach Litrie (1913, 1914) agglutiniert das
Eiwasser von Arbacia die Spermatozoen von Nereis, aber nicht
umgekehrt Nereis-Eiwasser das Sperma von Arbacia. Diese ,,He-
teroagglutinierung® ist irreversibel. Sie wird auch durch Arbacia-
Blutserum hervorgerufen. Da es iiberdies moglich war, das Iso-
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agglutinin von dem Heteroagglutinin zu trennen, scheint ihre ver-
schiedene chemische Grundlage bewiesen zu sein.

Just (1919Db) stellte fest, daBl das Arbacia-Eiwasser die Sper-
matozoen von Echinarachnius agglutiniert, wihrend in der rezi-
proken Verbindung keine Heteroagglutination eintritt. Auch hier
gelang die Trennung des Iso- und des Heteroagglutinins mit einer
sehr einfachen Methode, indem zunéchst das Heteroagglutinin aus
dem Arbacia-Eiwasser durch die Spermatozoen von Echinarachnius
entfernt wurde und die Anwesenheit des Isoagglutinins dann durch
Arbacia-Sperma nachgewiesen wurde.

Loes (1914) fand, dafl Eiwasser von Strongylocentrotus pur-
puratus arteigenes Sperma agglutiniert und auBerdem auch, aller-
dings in schwicherem Grade, das Sperma von S.franciscanus.
Umgekehrt hat franciscanus-Eiwasser nur eine Iso- und keine
Heteroagglutination zur Folge. Liriie (1921) konnte diese Be-
obachtungen im wesentlichen bestitigen. Er machte hierbei die
Beobachtung, daB die Heteroagglutinierung des purpuratus-Ei-
wassers verschieden ausfallen oder ganz fehlen kann. Da die Iso-
agglutinierung immer das gleiche Ergebnis ergibt, schlieBt Lirriz
auf eine verschiedene Natur des Hetero- und des Isoagglutinins.

In dem zuletzt angefithrten Falle ist ein Vergleich zwischen
der Agglutinierungsreaktion und der Durchfithrbarkeit der Kreu-
zung moglich. Wihrend die Heteroagglutinierung reziprok ver-
schieden erfolgt, sind beide reziproken Kreuzungen herstellbar.
Liuie und Jusr (1924) glauben jedoch, ,that the specifity of
sperm agglutination is at least comparable to the specifities in
fertilization* (S. 491). Einige Seiten spater formulieren die beiden
Autoren ihren Standpunkt noch schirfer : ,,We have shown (p. 491)
that the specifity of agglutination of spermatozoa by egg secretion
is of similar order of magnitude to that of cross-fertilization*
(S. 515). Diese SchiuBifolgerungen scheinen uns jedoch durch das
vorliegende Beobachtungsmaterial nicht gerechtfertigt zu sein.

Zusammenfassend miissen wir feststellen, daf wer wohl eine deut-
liche Spezifitit der Beziehungen zwischen artfremden Spermien und
Eiern konstatieren kinnen, daf wir aber iiber die Grundlagen dieser
Artspezifitdt noch nichts aussagen kénnen.

y) Parasterilitit, bedingt durch eine Spezifitit der Aktivie-
rung der Eier. In der Mehrzahl der untersuchten Fille scheint die
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Aktivierung der Echinodermeneier ein vollkommen unspezifischer
Vorgang zu sein, der nicht nur durch arteigenes, sondern auch
durch artfremdes Sperma, wie ja auch durch Chemikalien, aus-
gelost werden kann. Es sind nur einige wenige Ausnahmen von
dieser Regel bekannt geworden.

KuperLwieser (1909, 1912) gibt an, dall Seeigeleier gelegent-
lich durch Sperma von Mollusken oder Anneliden in gewohnlichem
Seewasser ,,befruchtet‘ werden koénnen, ohne daf durch das Ein-
dringen der Spermatozoen eine weitere Entwicklung der Eier an-
geregt wird. Eine Aktivierung der Eier trat nur dann ein, wenn
die Wirkung des Spermatozoons mit der einer stimulierenden Ver-
bindung wie Buttersdure kombiniert wird.

Bavrzer (1910) fand bei der Kreuzung Paracentrotus livi-
dus x Arbacia pustulosa, daf ,,es nicht selten vorkommt, dafl ein
Spermium zwar eindringt, dann jedoch untétig liegen bleibt,
und auch keine Sphéren entwickelt werden. Dies kann in einzel-
nen Kulturen so allgemein geschehen, daf beinahe in jedem Ei
aufler dem Eikern noch ein mit Essigkarmin stark rot gefarbter
Spermakern nachzuweisen ist und trotzdem sich kaum einige Kerne
weiter entwickelt hatten* (S. 550).

Just (1922b) stellte fest, daBl Sperma von Arbacia bei An-
wesenheit von Arbacia-Blutserum in die Arbacia-Eier eindringt,
aber in der Rindenschicht des Eiplasmas liegen bleibt. Es kommt
hierbei sehr oft zu einer starken Polyspermie, da keine Reaktion
des Eies, keine Bildung der Befruchtungsmembran erfolgt. Wurde
das Blut innerhalb von 2 Stunden ausgewaschen, dann setzte so-
fort eine normale Entwicklung ein (L. c. S. 416—417).

d) Storung der Kernkoordination nach Besamung von Echi-
nideneiern durch Echinidensperma. Die Bastarde zwischen ver-
schiedenen Arten der Gattung Echinus (Parechinus), die SHEARER,
DE MoraaN und Fucas (1911, 1912, 1913) hergestellt haben, wur-
den von DoNcASTER und Gray (1911, 1913) genauer zytologisch
untersucht. In diesen Kreuzungen treten im groBen und ganzen
keine Abweichungen von dem normalen Ablauf der Kernver-
schmelzung auf. Manchmal werden einige Chromosomen in der
ersten Furchungsteilung eliminiert, oder es unterbleibt auch mog-
licherweise die Langsteilung einzelner Chromosomen. Die auffal-
lendste Abweichung von dem normalen Entwicklungsgang sehen
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die Verfasser in dem Auftreten aufgeblasener Chromosomen, eine Er-
scheinung, die sie als ,,vesicle formation‘ bezeichnen (Abb. 97). Die
Bedeutung dieser Anderung der Chromosomenstruktur ist jedoch

nicht ganz klar. Sie
wurde auch von Gob-
LEWSKI (1911a, S. 210)
beschrieben. Fiir uns
scheint  jedoch die
Feststellung am wich-
tigsten, dafl die Kern-
verhédltnisse in man-
chen reziproken Ba-
starden verschieden
sind. Die Zusammen-
stellung in Tabelle 59
(S.284) soll diese Unter-
schiede erlautern.

Auch bei den von
Bavrzer (1909, 1910)
und TENNENT(1912a/c)
untersuchten  intra-
familidiren Gattungs-
kreuzungen ist das
Verhalten der Kerne
recht regelmiBig, wie
die folgende Zusam-
menstellung  (Tabel-
le 60, S.284) zeigt;
wenn auch in dem einen
Falle die Verhiltnisse
bei denreziproken Ver-
bindungen verschieden
gind.

Eine  ausgespro-
chene Storung der
Kernkoordination fin-
den wir schlieBlich bei
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Abb. 97. Storungen der Furchungsteilung der Bastarde

Darechinus acutus X Parechinus esculentus. 1 u. 2 Auf-

einander folgende Schnitt durch eine Spindel der 2. Fur-

chungsteilung; einige Chromosomen vakuolisiert. — 3 Telo-

phase der 3. Furchungsteilung ; einige Chromosomen auBer-

halb der Polgruppen eliminiert. (Nach DONCASTER und
GRAY 1913.)

den Kreuzungen zwischen Arten, die zu verschiedenen Familien
gehoren. Die Ergebnisse der zytologischen Untersuchungen von



284 Die Parasterilitit bei den Metazoen.

Tabelle 59. Intragenerische Kreuzungen von Echinodermen
(zusammengestellt nach Doncaster und Gray, 1913).

E. acutus X E. miliaris Einige Chromosomen
n = 38 n =34
Reziproke Verbindung Keine Vakuolisierung, aber schwache
Eliminierung
E. acutus x E. esculentus Einige Chromosomen vakuolisiert
n = 38 n = 38
Reziproke Verbindung Keine Storung der Teilung
E. esculentus X E.miliaris | Keine Storung der Teilung
n = 38 n = 34
Reziproke Verbindung Einige Chromosomen eliminiert

Tabelle 60. Intrafamilidre Gattungskreuzungen von Echino-
dermen (nach BarLTzER, 1910 und TENNENT, 1912a).

Parechinus microtuberculatus Keine Elimination
x Paracentrotus lividus
Reziproke Verbindung Keine Elimination
Toxopneustes variegatus | Nur selten mit schwacher Elimi-
X Hipponoe esculenta nation
Reziproke Verbindung Meist mit Elimination einiger Chro-
! mosomen

Tabelle 61. Interfamilidre Kreuzungen von Echinodermen
(zusammengestellt nach BaLrzer, 1910 und TENNENT, 1912b).

Echinidae X Toxopneustidae.

Parechinus microtuberculatus (n=18) lElimination auf 21 Chromosomen in
X Sphaerechinus granularis (n=20) der 1. Furchungsteilung

Reziproke Verbindung Keine Elimination (38 Chromosomen)
Paracentrotus lividus (n=18) |Elimination auf 21 Chromosomen in

X Spaerechinus granularis (n=20) der 1. Furchungsteilung
Reziproke Verbindung Keine Elimination (38 Chromosomen)

Echinidae X Arbaciidae.

Parechinus microtuberculatus (n=18) |Elimination im Blastulastadium
X Arbacia pustulosa (n=20)
Reziproke Verbindung Elimination auf 28—30 Chromoso-
men in der 1. Furchungsteilung

Paracentrotus lividus (n=18) |Elimination im Blastulastadium
X Arbacia pustulosa (n=20)
Reziproke Verbindung i Elimination auf 28—30 Chromoso-
men in der 1. Furchungsteilung

Arbactidae x Toxopneustidae.

Arbacia mectulata Elimination wéhrend der Fur-
X Toxopneustes varieqatus chungsteilung
Reziproke Verbindung Elimination wihrend der Fur-

chungsteilung
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Barrzer (1909, 1910) und TENNENT (1912Db) sind, soweit sie fiir

uns von Wichtigkeit sind, in der Tabelle 61 zusammengestellt.
TeENNENT (1907) hat auch einige Kreuzungen zwischen Ver-

tretern der verschiedenen Unterordnungen der Regularia (Tozo-

pneustes und Arbacia) und Irregularia (Moira; Fam. Spatangidae)

zytologisch untersucht. Einige Angaben in der Arbeit lassen darauf

schlieBen, daB auch in

diesen Bastarden eine Eli-

mination von Chromoso- ) ““(‘}\" \

men in der ersten Fur-

chungsteilung immer oder

doch manchmal stattfindet. B
In den eben aufgezihl- 3 _ T "

ten Kreuzungen scheint zu- § W W ] I

nichst der Befruchtungs- / e )

vorgang vollkommen nor- ‘ :

mal zu verlaufen: Das {

Sperma dringt in die art- ' ’,’Ul“}‘\\@

fremden Eier ein, die Eier 3

werden dadurch aktiviert (' T5

und furchen sich, und die

beiden elterlichen Kerne

verschmelzen miteinander. ‘\t 'lr‘“””dl

Die Entwicklungsstérungen \ i

treten erst bei der ersten

F urchungstellung (Abb 98) Abb. 98. Paracentrotus lividus X Sphaerechinus

oder gar noch Spéter in granularis. 1 Erste Furchungsspindel mit deut-
licher Chromatinelimination. — 2 u. 3 Rezi-

Erschelnung (Abb 99)' So proke Verbindung. Spindel der 3. Furchungsteilung
gsieht es auf den ersten in zwei Schuitten; Chromosomenzahl in Fig. 1:

Blick unbegriindet aus, daf3 1825 In 18?;;02;; %i;;f,;;“{ﬁgﬁze“ B
wir diese Fille unter der

Uberschrift ,, Parasterilitit der Gameten‘‘ besprechen und sie nicht
als Fille einer ,Zygotensterilitit* registrieren. Die Beobach-
tungen, tber die wir hier und in dem folgenden Abschnitt be-
richten wollen, lassen sich jedoch in eine Reihe anordnen, begin-
nend mit Fillen, in denen keine Kernverschmelzung erfolgt, bis
zu solchen, bei denen nach einer anscheinend normalen Ver-
schmelzung bei der ersten Teilung eine Elimination von Chromo-
somen erfolgt. Ks erschien mir daher unangebracht, lediglich im
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Interesse einer ganz strengen Durchfithrung der Disposition, zu-
sammengehérende Tatsachen auseinander zu reiflen.

Aus den besprochenen Echinidenkreuzungen lassen sich nun
einige allgemeinere Folgerungen ableiten: Wir sehen zunachst, daf3
nicht die ganzen Chromosomensatze des einen oder des anderen
Elters eliminiert werden, sondern daB sich die einzelnen Chromo-
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Abb. 99. Parechinus microtuberculatus X Sphaerechinus granularis. 1 Stérungen der

Spindel der 3. Furchungsteilung. — 2 u. 3 Reziproke Verbindung. Normale Furchungs-

.spindel. in zwei auf einanderfolgenden Schnitten. Chromosomenzahl in Fig. 1: 22—22, in
Fig. 2: 16—16, im ganzen 38—38. (Nach BALTZER 1910.)

somen unabhiingig voneinander verhalten konnen, und einzelne
eliminiert werden, andere nicht.

Die Unterschiede der reziproken Kreuzungen lassen ferner er-
kennen, daB8 die Chromosomenelimination nicht eine Folge einer
Disharmonie innerhalb der Synkaryen ist, sondern daB auch das
Eiplasma einen wesentlichen Einflufl auf das Verhalten der Chro-
mosomen hat. Es lige nun nahe zu vermuten, dal dieser Ein-
fluB des Eiplasmas dahin geht, dal immer einige oder alle viter-
lichen Chromosomen eliminiert wiirden.

Die Frage der Herkunft der eliminierten Chromosomen hat
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als erster BALTZER (1910) zu losen versucht. Auf Grund der Unter-
suchung dispermer und merogoner Eier der Kreuzung Paracen-
trotus X Sphaerechinus kommt er zu der Feststellung, dafl simt-
liche 18 miitterlichen Chromosomen in den Kernen bleiben, und
dafl von den 20 viterlichen Chromosomen nur vier (oder drei)
die Teilungsvorginge in normaler Weise mitmachen (S. 537/538).
Auch firr die reziproken Kreuzungen von Parechinus X Sphaer-
echinus, sowie die Verbindung Arbacia X Sphaerechinus nimmt
Barrzer unter Beriicksichtigung der Form der Chromosomen an,
dafl nur viterliche Chromosomen eliminiert werden.

TENNENT (1912b) vermutet dagegen, daB in der Kreuzung
Toxopneustes X Arbacia zwar alle Arbacia-Chromosomen, in der
reziproken Verbindung dagegen sowohl viterliche wie miitterliche
Chromosomen eliminiert werden.

Danach wiirde also nicht das Eiplasma einen spezifischen
schadigenden Einflufy auf die wvdterlichen Chromosomen ausiiben,
sondern die Storung der Harmonie zwischen Eiplasma und den
véterlichen und miitterlichen Chromosomen fithrt zu einer Elimina-
tion von Ei- oder Spermachromosomen.

¢) Storung der Kernkoordination nach Besamung von Echi-
nideneiern mit Nicht-Echinidensperma. Nachdem es als erstem
Loks (1903a) durch eine Kombination einer echten Befruchtung
mit kiinstlicher Parthenogenese gelungen ist, Bastarde zwischen
Seeigel und Seestern herzustellen, sind in einer ganzen Reihe von
Arbeiten erfolgreiche Kreuzungen zwischen Echinideneiern und
Sperma von Arten anderer Tiergruppen beschrieben worden
(GopLeEwSKI 1906, 1910, 1911a, 1911b; HaceporN 1909; KUPEL-
WIESER 1906, 1909, 1911, 1912; Lozs 1903b, 1903c, 1904a, 1904 b,
1907, 1908, 1912; Loks, Kine und MoorEe 1910; Sampsonx 1926;
TeNNENT 1910, 1929). Aber nur in einer kleinen Anzahl von
Fallen wurde die Koordination der elterlichen Kerne in diesen
Bastarden zytologisch untersucht.

Ein Ausbleiben der Kernverschmelzung beobachtete KUPEL-
WIESER (1909, 1912) nach der Befruchtung der Eier verschiedener
Echinoiden mit dem Sperma von Mytilus-Arten (Lamellibran-
chiate). Die Spermien dringen normal in die Eier ein und der
Spermakern wandert auf den Eikern zu. Zu der weiteren Ent-
wicklung tragt das Sperma jedoch nur das Teilungszentrum bei,
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wahrend der Kern inaktiv bleibt und allméhlich resorbiert wird.
Die ,,Bastarde* enthalten also lediglich den Eikern und seine Tei-
lungsprodukte. (Abb.100.)

Etwas weiter geht die Beteiligung des Spermakerns an der Ent-
wicklung bei den Bastarden zwischen Echinoiden und dem Gastro-
poden Dentalium sowie dem Polychaten Chaetopterus nach den Un-
tersuchungen von GODLEWSKI (1911a). Hier erfolgt zwar noch
eine Verschmelzung der beiden elterlichen Kerne. Das Sperma-

Abb. 100. Parechinus microtuberculatus X Mytilus galloprovincialis. 1 Beginn der

1. Furchungsteilung. Aunflssung der Membran des Eikernes zwischen den Zentrosomen.

Der Spermakern ganz dicht auBerhalb der Spindel, dem unteren Spindelpol gendihert. —

2 Metaphase der 1. Furchungsteilung. Spermakern unversindert dicht in der Aquatorialebene.
(Nach XUPELWIESER 1909.)

chromatin wird jedoch vor der ersten Furchungsteilung wieder aus-
gestoBen und dann allméhlich vom Eiplasma resorbiert. (Abb.101.)

Bei den Bastarden zwischen Parechinus microtuberculatus (Echq-
notdea) und Audouinia filigera (Polychaeta) oder mit Patella sp.
(Gastropoda) wird das Spermachromatin nach KUPELWIESER
(1911, 1912) noch etwas spiter eliminiert. Bei der Mehrzahl der
Eier erfolgt diese Elimination erst wihrend der ersten Furchungs-
teilung, bei der an verschiedenen Stellen der Spindel Chromatin-
brocken auftreten, die nicht in die Tochterkerne mit einbezogen
werden. Es kommt dabei auch meist zu einer Elimination einiger
weniger miitterlicher Chromosomen, die sich entweder nicht lings-
teilen und ungeteilt in den einen Tochterkern wandern, oder die
ganz eliminiert werden. In etwa einem Viertel aller befruchteten
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Eier unterbleibt die Karyogamie vollkommen, wie in den oben
beschriebenen Echinoiden-Lamellibranchier-Bastarden (Abb. 102).

Abb. 101. Sphaerechinus X Chaetopterus. Elimination von Kernsubstanz aus dem Zygoten-
(Furchungs-)kern. (Nach E. GODLEWSKI jun. 1911).
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Abb. 102. Parechinus microtuberculatus X Audouinia filigera. 1u.2 Erste Furchungs-
spindeln in Metaphase bis Anaphase. Der Spermakern in einzelne dichte Brocken zerfallen.
— 3 Telophase der 1. Furchungsteilung. Links der dichte Spermakern, der sich an der
Teilung nicht beteiligt. (Nach KUPELWIESER 1912.)
19

Brieger, Selbststerilitit.
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Nur in einem Falle, nach der Befruchtung von Echinoideneiern
durch das Sperma der Crinoiden Antedon beteiligt sich das ge-
samte Spermachromatin an der weiteren Entwicklung. Ks konnten

keine Anzeichen einer Chroma-

VA ) ~ tinelimination gefunden werden
P',"‘r)f“m/ ) I\, (GopEwskr 1906, BaLtzmg 1910

(Abb. 103).

{) Riickblick iiber die Sto-

rungen der Kernkoordination

i\ {(}) ) Ay \ ‘Iv‘.l" bei den Echinodermenkreu-

TR [ zungen. Wenn wir die oben ge-

, schilderten Verhaltnisse mnoch

Abb. 103. Paracentrotus lividus X An- einmal zusammenstellen, so kon-

1,5 J, it g 8 e i dic folgenden allgemeinen
mosomenzahl in Fig. 1: 20—21,in Fig. 2:  Folgerungen ziehen:

" o0 1. Es besteht kein Zusammen-

hang zwischen dem Grade der Sté-

rung und der systematischen Verwandischaft der gekreuzten Arten.

Hierbei gilt eine Stérung fir um so tiefgreifender, je eher sie ein-

setzt und je mehr Chromosomen betroffen werden.

Stufe 1. Unterbleiben jeder Karyogamie und Inaktivierung
des gesamten viterlichen Kerns: Hchinoidea X Mytilus (Lamelli-
branchiata).

Stufe 2. Karyogamie, aber Elimination des gesamten véiter-
lichen Chromatins vor der ersten Furchungsteilung: Echinoi-
dea X Dentalium (Gastropoda) und x Chaetopterus (Polychaeta).

Stufe 3. Karyogamie und normaler Beginn der Furchungstei-
lung, aber Elimination des gesamten véterlichen Chromatins wéh-
rend der ersten Furchungsteilung: Echinoidea X Patella (Gastro-
poda) und X Audouinia (Polychaeta);

oder mit Elimination einiger véterlicher Chromosomen, mog-
licherweise auch einzelner miitterlicher: Echinidea X Toxopneu-
stidae, Arbacidae X Echinidae, und die reziproken Verbindungen
zwischen Arbaciidae und Toxopneustidae;

oder schlieBlich nur mit Elimination einiger weniger viterlicher
Chromosomen : Echinidae X Kchinidae.

Stufe 4. Elimination des viterlichen Chromatins erst in Kern-
teilungen des Blastulastadiums: Arbaciidae X Echinidae.
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Stufe 5. Gar keine Chromatinelimination, also vollkommen
normale Koordination der Kerne : verschiedene intrafamilitire Echi-
nidengattungs- und -artkreuzungen; auch Toxopneustidae X Lichi-
nidae, und vor allem auffallenderweise Echinoidea x Antedon
(Crinoida).

Bei der Kreuzung mancher Arten, die zu verschiedenen Unter-
ordnungen der Echinoiden gehéren, wird die Hauptmasse des
viterlichen Chromatins wihrend der ersten Furchungsteilung eli-
miniert, bei der Kreuzung zwischen Echinoiden und der Cri-
noiden Anfedon tritt keine Elimination ein. Die mangelnde Par-
allelitdt zwischen Artverwandtschaft und Stérke der Entwicklungs-
storung kann nicht schirfer betont sein.

Auf welcher Stufe man die Grenze zwischen einer Parasterilitit
des Spermas infolge einer unvollkommenen Kernkoordination und
einer echten mehr oder minder vollkommenen Sterilitit der Zygoten
infolge einer Disharmonie der Zygotenkerne ziehen will, ist dabes
von sekunddrer Bedeutung.

2. Die Ergebnisse reziproker Kreuzungen kénnen ganz verschieden
ausfallen. Wir brauchen wohl nur noch einmal auf die Zusammen-
stellungen in den Tabellen 59 bis 61 hinzuweisen. Bei den intra-
familidren Art- und Gattungskreuzungen sind die Unterschiede
noch gering, bei den interfamilidren Kreuzungen dagegen recht
erheblich. Ob auch bei extrafamilidiren Kreuzungen dhnliche Un-
terschiede bestehen, 148t sich nicht feststellen, da diese Kreuzungen
immer nur in der einen Richtung, bei Benutzung von Echinoiden-
eiern, durchgefithrt werden konnten.

¢) Bastardierungsversuche mit Teleostiern.

Die zahlreichen extraspezifischen Kreuzungen zwischen ver-
schiedenen Teleostierarten, die von APPELOF (1894/95), G. und
P. Herrwia (1914), Kosswia (1928/30), LoEs (1912), MOENKHAUS
(1904, 1910), NEwmaxN (1908, 1910, 1914, 1915), Morris (1914),
Pvney (1918) u. a. ausgefithrt worden sind, haben vor allem die
leichte Herstellbarkeit dieser Verbindungen gezeigt. Die Artspezi-
fitit, die in den meisten anderen Verwandtschaftskreisen eine
Parasterilitit der Kreuzungen weiter verwandter Arten bedingt,
ist hier nach diesen Untersuchungen nur sehr schwach ausgeprigt.
Es liel sich daneben nur eine relativ kleine Anzahl von mehr
oder minder parasterilen Verbindungen finden. Da diese Unter-

19*
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suchungen jedoch nichts prinzipiell Neues bringen, braucht kaum
auf Einzelheiten naher eingegangen zu werden.

Es konnte wieder festgestellt werden, dal der mehr oder minder
hohe Parasterilititsgrad einzelner Kreuzungen in keiner Beziehung
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Abb. 104. 1 Erste Furchungsteilung von Menidia notate mit kleinen Chromosomen. —

2 Erste Furchungsteilung von Fundulus heteroclitus mit langen Chromosomen. — 3-—5.

Erste (3), dritte (4) und eine spitere (5) Furchungsteilung des Bastardes (Menidia X Faun-
dulus). Chromosomen von Menidia: Q, von Fundulus: 3 (Nach MOENKHAUS 1904.)

zu dem Verwandtschaftsgrad der gekreuzten Arten steht, und daf3
reziproke Kreuzungen verschiedene Resultate geben kénnen. Die
Parasterilitit beruht in diesen Kreuzungen auf dem Unvermigen der
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Spermatozoen, in die artfremden Eier einzudringen. In allen Fillen,
in denen die Spermatozoen eindringen, werden auch die Eier akti-
viert.

Die zytologischen Untersuchungen, die an einigen Kreuzungen
ausgefiithrt wurden, zeigen ferner, daB die Befruchtung im wesent-
lichen normal verlduft und, auch eine vollkommene Koordinierung
der elterlichen Kerne eintritt. G. und P. Herrwic (1914) beobach-
teten immer einen vollkommen normalen Verlauf der ersten Fur-
chungsmitosen.

Bei dem Bastard Fundulus heteroclitus X Ctenolabrus adspersus
beobachtete MoRRIS (1914) eine Gonomerie bis zum Ende der
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Abb. 105. 1 Fundulus heteroclitus X Ctenolabrus adspersus. Chromosomenelimination in
der 3. Furchungsspindel. — 2 Stenotomus chrysops X Ctenolabrus adspersus. Chromo-
somenelimination in der Aquatorialebene der 1. Furchungsspindel. (Nach PINNEY 1918.)

ersten Furchungsmitose. Bei den reziproken Bastarden zwischen
Fundulus heteroclitus und Menidia notata dauvert die Gonomerie
nach MoENkHAUS (1904) bis zur dritten Furchungsmitose. Bei den
Zygoten der reinen Arten erfolgt dagegen immer eine vollkommene
Karyogamie vor der ersten Furchungsteilung (Abb. 104).

Pmxney (1918) fand schlieflich in manchen Kreuzungen Sto-
rungen der Mitosen, die zu einer Elimination von Chromosomen
fithrten. Die Versuchsergebnisse dieser Autorin sind in der folgen-
den Tabelle 62 zusammengestellt (Abb. 105).

Ob wir in diesen Storungen der Mitosen eine Storung der Kern-
koordination oder eine Disharmonie in den Zygoten nach stait-
gehabter mormaler Karyogamie sehen wollen, ist ihnlich wie bei
den Echinodermenkreuzungen eine Frage, die nicht einwandfrei
entschieden werden kann.
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Tabelle 62. Unterschiede reziproker Artkreuzungen bei
Teleostiern (zusammengestellt nach PinnEy 1918).

Ctenolabrus adspersus Normale Mitosen
X Stenotomus chrysops
Reziproke Verbindung Vorwiegend gestorte Mitosen
Ctenolabrus adspersus Normale Mitosen
X Menidia notata
Reziproke Verbindung Gestorte Mitosen hiufig
Ctenolabrus adspersus Meist normale Mitosen
X Fundulus heteroclitus
Reziproke Verbindung Manchmal gestérte Mitosen

d) Bastardierungsversuche mit Amphibien.

Auch bei den Amphibien sind die verschiedensten Kreuzungen
zwischen Angehorigen verschiedener Arten, Gattungen, Familien
und sogar Ordnungen versucht worden. Auf die zahlreichen Ein-
zelangaben, die bekannt geworden sind, kénnen wir hier nicht ge-
nauer eingehen. (Vgl. BaTatLLox 1906, 1909, 1919; Born 1883,
1884, 1888; GEpHARD 1894; G. HErTwIc 1918; DpE L’IsLE 1873;
PrLiGER 1882, 1883 ; PFLiGER und Smrra 1883; Porr 1909; Wor-
TERSTORFF 1904.)

Wir konnen wieder die fehlende Parallelitit von Artverwandt-
schaft und Parasterilititsgrad und die Verschiedenheit reziproker
Verbindungen feststellen.

Sehr hiufig wird die Parasterilitit dadurch bedingt, dall bei
den extraspezifischen Verbindungen tiberhaupt jede Befruchtung
unterbleibt. Nicht selten kommt es jedoch zu einer unvollstin-
digen Befruchtung, indem das artfremde Spermatozoon in ein Ei
eindringt und dort eine Aktivierung der Entwicklungspotenzen des
Eies zur Folge hat, ohne dafl das Sperma aktiv an der Entwick-
lung teilnimmt. Es kommt dann zu einer Entstehung rein miitter-
licher haploider oder — nach eingeschobener Aufregulation —
auch diploider Embryonen.

Auf drei verschiedenen Wegen wurde das passive Verhalten
des Spermas bei dex weiteren Entwicklung dieser Embryonen fest-
gestellt.

Bararwron (1906, 1909) beobachtete direkt, dall bei der Be-
fruchtung von Eiern von Pelodytes punctatus oder Bufo calamita
(Anuren) durch Sperma von T'riton alpestris (Urodelen) das Sperma
in der Niahe der Eimembran liegen bleibt.
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G. HerTwic (1918) stellte durch Messung der Kerngr6Be der ,,fal-
schen Bastarde in einer Anzahl von Familienkreuzungen ver-
schiedener Anuren die haploide Natur der Embryonen fest und
schlieBt daraus, dall bei ihnen der Spermakern inaktiv geblieben
sein mufl. Es handelt sich dabei um die Kreuzungen: Bufo viridis
und B. communis X Hyla arborea (Bufonidae X Hylidae), — Bufo
communis X Pelobates fuscus (Bufonidae X Pelobatidae), — Rana
esculenta X Bufo viridis (Ranidae X Bufonidae) u.a. m. G. HERT-
wic (1918) konnte auch den Vorgang, durch den die Aufregulierung
der Chromosomenzahl bei diesen zunichst haploiden, rein miitter-
lichen Embryonen erfolgt, wihrend der ersten Furchungsteilung
beobachten.

In einer besonderen Reihe von Kreuzungsversuchen ging dann
G. Hertwic (1913, 1918) von der Uberlegung aus, daB eine Schidi-
gung des Spermatozoons durch Bestrahlung mit Radium in allen
den Kreuzungen keine Anderung des Versuchsergebnisses bedingen
diirfte, in denen der Spermakern sowieso schon inaktiv bleibt.
Dafl solche bestrahlten Spermatozoen wohl eine Entwicklungs-
erregung der von ihnen befruchteten Eier verursachen konnen,
aber sich selbst an der Entwicklung nicht mehr zu beteiligen ver-
mogen, war durch andere Versuche bewiesen (vgl. P. HERTWIG
1929). Derartige Bestrahlungsversuche fithrte G. HERTWIG (1913)
z. B. bei den Kreuzungen Bujfo viridis X Rana fusca mit dem er-
warteten Erfolge durch.

Ob in diesen Fillen die gesamten véterlichen Chromosomen
eliminiert werden oder ob einzelne behalten werden koénnen, ist
noch nicht entschieden (vgl. G. HErtwic 1913, S. 111).

3. Zusammenfassung.

Wenn wir noch einmal zuriickblickend die allgemeineren Er-
gebnisse der verschiedenen extraspezifischen Kreuzungen von Me-
tazoen liberblicken, so finden wir zunichst wieder die beiden all-
gemeinen Regeln bestétigt:

Es besteht keine strenge Parallelitit zwischen dem Grade der
Parasterilitit und dem Grade der systematischen Verwandischaft
der gekreuzten Arien, und ferner brauchen reziproke Kreuzungen
durchaus nicht gleich auszufallen.

Es sind dies dieselben Feststellungen, die wir auch bei der Be-
sprechung der Kreuzungen verschiedener Arten der héheren Pflan-
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zen machen konnten, und die wohl zuerst GARTNER (1849) klar
erkannt hat,

Bei den tierischen Artkreuzungen kann die Parasterilitit, ent-
sprechend dem Entwicklungsablauf des Befruchtungsvorganges,
auf drei verschiedene Weisen verursacht werden.

1. Kann jede Reaktion zwischen den artfremden Eiern und
Spermatozoen ausbleiben, so daf} diberhaupt keine Befruchtung stati-
findet, oder

2. die artfremden Spermatozoen dringen zwar in das Ei ein, aber
sie losen nicht die Aktivierung der Entwicklungspotenzen des Eies
aus, oder

3. das Sperma dringt in die Eier ein und aktiviert diese auch,
aber ohne sich an der weiteren Entwicklung selbst zu beteiligen. Die
Koordination der Kerne fehlt ganz oder ist doch wenigstens mehr
oder minder unvollkommen.

Von den drei Teilprozessen der Befruchtung ist das Eindringen
des Spermas und die Koordination der Kerne weitgehend an die
Spezifitit von Sperma und Ei gebunden. Dementsprechend sehen
wir bei Artkreuzungen, gleichgiiltig, wie eng oder weit die Arten
miteinander verwandt sind, sehr hiufig die Parasterilitit durch
die Disharmonie von Ei und Sperma oder Eikern und Sperma-
kern bedingt. Die Aktivierung der Entwicklungspotenzen des Eies
scheint dagegen bei den Echinodermen weitgehend und bei den Tele-
ostiern und Amphibien vollkommen unspezifisch zu sein. Das Ein-
dringen irgendeines Spermatozoons 1ost ebenso wie ein chemischer
oder mechanischer Eingriff (chemische oder traumatische Partheno-
genese) die Entwicklung des Eies aus. Wie weit diese Entwicklung
gehen kann, ist in diesem Zusammenhange eine nebensichliche
Frage.



C. Parasterilitit der Thallophyten und Protisten.

1. Allgemeine Vorbemerkungen.

Bei der Besprechung der Parasterilititsverhiltnisse der nie-
deren Pflanzen, der Algen und Pilze, ergeben sich zunichst ge-
wisse begriffliche Schwierigkeiten. Welches sind die Grenzen zwi-
schen Parasterilitit und Sexualitit bzw. gibt es iiberhaupt solche
Grenzen? Wenn wir an vollkommen isogame Formen, wie etwa
manche Konjugaten, Diatomeen usw. denken, dann besteht der
einzige Unterschied zwischen den sexuell differenzierten Gameten
darin, daB nur Gameten verschiedenen Geschlechts miteinander
kopulieren. Gameten gleichen Geschlechts kopulieren dagegen
nicht miteinander : sie sind also miteinander parasteril. Die Defini-
tion des Begriffes Parasterilitit liegt ja darin, daB an sich funk-
tionsfahige Gameten in bestimmten Verbindungen miteinander
nicht kopulieren. Bei vollkommen isogamen Formen wird also die
Verschiedengeschlechtlichkeit nur mit Hilfe des Parasterilitdtskrite-
riums festgestellt werden kénnen.

2. Selbst-Parasterilitit.
a) Vorbemerkungen.

Eine besondere Illustration der Regel, dall Gameten, die glei-
ches Geschlecht haben oder, mit anderen Worten, zu der gleichen
Parasterilitdtsgruppe gehoren, nicht miteinander kopulieren, fin-
den wir in einigen Fillen, in denen die bereits in sexuellem Sinne
aktivierten und konjugierenden Zellen sich vor dem eigentlichen
Sexualakt, der Plasmogamie, noch ein- oder mehrmals teilen.
Solche Fille finden sich bei Desmidiaceen, Diatomeen und bei
Ciliaten.

Allen diesen hierher gehorigen Formen ist es also gemein,
daB sich zunachst zwei Individuen paarweise zusammenlegen und
miteinander in Verbindung treten, aber nicht verschmelzen, d. h.
dafl sie miteinander konjugieren. Darauf teilen sich die beiden
Konjuganten oder auch nur ihre Kerne zwei bis mehrmals. Erst die
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so entstandenen Gameten und Gametenkerne sind zu dem eigent-
lichen Sexualakt befahigt und kopulieren miteinander. Wir haben
es also hier mit zwei aufeinander folgenden Sexualvorgingen zu
tun: der Konjugation und der Kopulation.

Es erhebt sich nun die Frage, in welchem Falle wir die Partner
nur als sexuell aktiviert oder als sexuell mdnnlich oder weiblich
determiniert anzusehen haben. Wir kénnen die Konjuganten als
nur aktivierte Zwitter auffassen, die mannliche und weibliche Ga-

Abb. 106. Kopulation bei Closterium lineatum. 1 Schema. Die Gameten der beiden Ga-
monten (G;und G2) wandern paarweise aufeinander zu. — 2 Die beiden Zygoten (Z).
(1 nach OLTMANNS 1922, 2 nach RALFS 1848.)

meten oder Gametenkerne bilden. Die Unfihigkeit der von jedem
Konjuganten gebildeten Geschwistergameten miteinander zu kopu-
lieren, wire die Folge einer Selbst-Parasterilitit dieser Zwitter.
Wenn aber bereits die Konjuganten sexuell in Miannchen oder
Weibchen determiniert sind, hitten die von einem Konjuganten
gebildeten Gameten oder Gametenkerne gleiches Geschlecht, und
ihre Sterilitat wire etwas Selbstverstindliches. Wir werden sehen,
daB bei nahe verwandten Formen beide Typen verwirklicht
sind.
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b) Desmidiaceen.

Bei verschiedenen Desmidiaceen-Arten kopulieren die beiden
haploiden einzelligen Gamonten, die sich nebeneinandergelegt
haben, ohne weiteres miteinander. Bei anderen Arten dagegen
legen sich zwar zwei haploide Individuen nebeneinander, aber sie
teilen sich noch einmal vor der Kopulation. Die so entstehenden
Schwestergameten jedes Konjuganten kopulieren nun niemals mit-
einander, sondern nur die Tochterzellen verschiedener Konjuganten
(Abb. 106). Die Schwesterzellen sind miteinander parasteril.

Da vollkommene Isogamie vorliegt und sich weder die Kon-
juganten noch die Gameten unterscheiden lassen, fehlt jede Mog-
lichkeit der Feststellung des Zeitpunktes der sexuellen Deter-
mination.

¢) Diatomeen.

Bei den Diatomeen liegen die Dinge im Prinzip ganz dhnlich,
mit dem Unterschied, daBl sich die Kerne der Konjuganten, die
hier diploid sind, immer teilen, und zwar erfolgen immer die bei-
den Reifeteilungen. Xs werden jedoch niemals dadurch vier Ga-
meten gebildet, sondern nur einer oder hichstens zwei, wihrend
die restlichen Kerne zugrunde gehen. Da bei diesen Diatomeen
bereits die beiden diploiden Zellen sich paarweise nebeneinander-
legen und damit erkennen lagsen, daB sie bereits ,,sexuell aktiviert*
sind, scheint es zunichst, dafl es sich um eine phanotypische
diplophasische Geschlechtsbestimmung handelt.

Die durch die Reifeteilung bei manchen Arten in jedem der
beiden Konjuganten entstandenen Schwesterzellen kopulieren eben-
sowenig miteinander, wie die entsprechenden Zellen der Desmi-
diaceen. Auch hier kénnen nur die Gameten verschiedener Herkunft
miteinander verschmelzen.

Eine besondere Komplikation besteht nun bei manchen Dia-
tomeen darin, dafl die kopulierenden Tochterzellen der isogamen
Konjuganten, zum mindesten scheinbar, anisogam sind und als
ménnlich, bzw. weiblich bezeichnet werden kénnen. Wir kénnen
zwei Typen unterscheiden: die isogamen und die anisogamen Arten.

o) Isogame Arten. In dem zuerst von KLEBARN (1896) be-
schriebenen Falle von Rhopalodia gibba verhalten sich die Gameten
vollkommen gleich. Die Gameten verschiedener Konjuganten



300 Parasterilitit der Thallophyten und Protisten.

wandern paarweise aufeinander zu, und die Zygoten liegen in
der Mitte zwischen den beiden Konjuganten (Abb. 107).

Abb. 107. Sexualvorgiinge bei Rhopalodia gibba. 1 Die beiden Konjuganten mit den Zell-

enden verklebt. — 2 bis 4 Bildung von je 2 Gameten in jedem Konjuganten (in 8 nur

der eine gezeichnet). Jeder Gamet erhdlt neben dem Pyrenoid (dunkel mit hellem Hof)

einen GroBkern, den eigentlichen Geschlechtskern(g), und einen degenerierenden Kleinkern (%).

— 5 Paarweise Kopulation der Gameten. — 6—8 Weiterentwicklung der beiden Zygoten
in Auxosporen. Die Kleinkerne bereits verschwunden. (Nach KLEBAHN 1896.)
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B) Anisogame Arten. Anders liegen die Verhiltnisse dagegen
bei den von GEITLER (1928a,b, 1930) untersuchten Arten Nitzschia
subtilis und Gomphonema gracile var. naviculoides. Auf die Ver-
héltnisse bei Cymbella lanceolata, bei der GEITLER (1927) bisher
nur finf konjugierende Zellenpaare beobachten konnte, wollen
wir nicht genauer eingehen. Bei Nifzschia und Gomphonema
wandern nicht, wie bei Rhopalodia, die vier Gameten paarweise
aufeinander zu, sondern zunichst wandert der eine Gamet des
einen Konjuganten (a.) zu dem ihm gegeniiberliegenden Gameten
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Abb. 108. Kopulation bei Gomphonema gracile var. naviculoides. 1Die beiden Konju-

ganten mit je 2 Gameten. — 2--3 Kopulation des ersten Gametenpaares (g; und a,) und

Bildung der einen Zygote (z;). — 4~-7 Kopulation des zweiten Gametenpaares (g, und a,)

und Bildung der zweiten Zygote (z;). — & Die beiden Zygoten. Im TLeben verfolgt.
(Nach GEITLER 1930.)

des anderen Konjuganten (g, und bildet eine Zygote. Darauf
wandert nun der andere Gamet (a,) des zweiten Konjuganten zu
dem noch unbefruchteten Gameten (g,) hiniiber und bildet mit
ihm auch eine Zygote (Abb. 108). Die beiden Schwestergameten
eines und desselben Konjuganten verhalten sich also verschieden,
der eine wandert aktiv (a), der andere verhalt sich rein passiv bis
zur Befruchtung (g9). GErrLER (1928a) sieht nun in diesem ver-
schiedenen Verhalten das Anzeichen einer Geschlechtsdifferen-
zierung. Die aktiven Gameten sollen die ,mannlichen, die
passiven die ,,weiblichen* sein. ,Das Aneinanderlegen der di-
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ploiden Mutterzellen ist (nach GEITLER) nicht der Ausdruck eines
Geschlechtsunterschiedes . . . Eine Kopulationsstimmung muf
eben noch nicht der Ausdruck eines Geschlechtsunterschiedes
sein. Sie ist nur eine Teilerscheinung des komplexen Sexual-
phénomens, die manchmal mit der Auseinanderlegung der Ge-
schlechter zusammenfallt” (1. c. S. 438).

Nach den Untersuchungen von CHOLNOKY (1928) verliuft der
Geschlechtsakt bei Anomoenoneis sculpta E.Cr.ganz dhnlich. Zu-
néchst legen sich zwei Zellen nebeneinander und umgeben sich
mit einer gemeinsamen Gallerte. Diese beiden Zellen sind mei-
stens Schwesterzellen. Dann teilen sich die Kerne der beiden Kon-
juganten zweimal, wobei die Chromosomenreduktion erfolgt. Nur
zwei Kerne bleiben am Leben, wihrend die anderen beiden dege-
nerieren. Die Konjuganten teilen sich in zwei Gametenzellen, die
mehr oder weniger verschieden groB, aber niemals gleich groff
sind. Dann wandert anscheinend zuerst die kleine Gamete des
einen Konjuganten zu der groBeren des anderen und danach die
kleine des zweiten Konjuganten zu der gréferen des ersten hin-
itber. Auch hier bilden also nur die Gameten der verschiedenen
Konjuganten Zygoten miteinander, withrend die Schwestergameten
nicht miteinander kopulieren kénnen.

Wenn wir uns der Auffassung dieser Autoren anschlieBen,
miissen wir die Konjuganten der anisogamen Arten als Zwitter auf-
fassen. Ihre meist strenge Selbst-Parasterilitit verhindert eine Ko-
pulation der Geschwistergameten. Nur selten wird diese Para-
sterilitdit durchbrochen und die Gameten eines Konjuganten
kopulieren miteinander (GErTLER 1930).

d) Ciliaten.

«) Allgemeines. Bei dem Sexualakt der Ciliaten konjugieren
erst zwei diploide Zellen miteinander. Dann teilen sich die Mi-
kronuklei der Konjuganten ein- bis viermal, wobei wahrscheinlich
immer die Chromosomenreduktion durchgefithrt wird. Von den
auf diese Weise gebildeten Kernen bleiben immer nur zwei funk-
tionsfahig. Diese Kerne sind die eigentlichen Geschlechtskerne.
Je einer dieser Kerne der Konjuganten wandert in den anderen
Konjuganten als sogenannter ménnlicher oder Wanderkern hin-
iiber und befruchtet den dort verbliebenen sogenannten weiblichen
oder stationdren Kern. Dann trennen sich die auf diese Weise
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befruchteten Konjuganten wieder voneinander, ohne daB eine
Plasmogamie erfolgt wire (vgl. Abb. 109).

Abb. 109. Konjugation von Paramaeciuwm putrinum. 1In jedem Konjuganten 3 degene-
rierende Mikronuklei () und ein vierter Mikronukleus (k), der sich zu der letzten pro-
gamen Teilung anschickt. — 2 Die letzte progame Teilung ist durchgefiihrt. Je ein Tochter-
kern, der stationiire Kern (g Q), ist in der Mutterzelle geblieben, der andere, der Wander-
kern (g 6), wird iiber die Plasmabriicke in den anderen Konjuganten geschoben. — 3 Alle
vier Gametenkerne nebeneinander in der Plasmaverbindung. — 4 In jedem Konjuganten
ist eine groBe Befruchtungsspindel (b) entstanden. k: Pronuklei; — g: Geschlechtskerne ;
— b: Befruchtungsspindel; r: Reste der degenerierenden drei Mikronuklei. Die iibrigen
Inhaltskorper sind die Reste der zerfallenen Makronuklei. (Etwas verindert nach DOFLEIN
aus DOFLEIN-REICHENOW 1927.)

f) Anisogamie der Konjuganten. Wihrend nun aber bei den
Diatomeen die Konjuganten meist gleich groB waren und sich
gleich verhielten, finden wir bei manchen Ciliaten charakteristische
Verschiedenheiten der Konjuganten.

Bei einer ganzen Reihe von Arten, z. B. bei Chilodon uncinatus
nach ENRIQUES (1907), sind die Konjuganten gleich gro8.

Bei Paramaecium putrinum fand DorreiN (1907) und bei Sten-
tor coeruleus MuLsow (1913), daBl die Hilfte aller konjugierenden
Zellenpaare aus gleich grofien Konjuganten, die andere aus ver-
schieden groBen Konjuganten bestanden. Das gleiche beobachtete
Dog1eL (1925) bei 300 Parchen von Cycloposthium bipalmatum. Es
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gelang ihm auch, die Entwicklungsgeschichte genauer zu unter-
suchen. Die Mutterzellen der Konjuganten bilden die konjugie-
renden Zellen durch eine indquale Querteilung. Die groBere Vor-
derhilfte bildet die groBen Konjuganten, die kleinere Hinterhilfte
kleine. Diese beiden Konjugantensorten verhalten sich aber bei
der Konjugation ganz gleich. Es konjugieren also ebenso hiufig
gleich groBe oder gleich kleine Konjuganten miteinander, als ver-

Abb. 110. Konjuganten bei Opisthotrichum janwus. In Fig. 1 der Mikrokonjugant links,

der Makrokonjugant rechts; in Fig 2 umgekehrt. Fig. 1 Mikronuklei in der letzten pro-

gamen Teilung begriffen. Die Spindel (S) im Makrokonjuganten schon sehr stark gestreckt.

— 2 Befruchtung. Im Makrokonjuganten die Kerne zum Zygotenkern (Z) verschmolzen.

Im Mikrokonjuganten die beiden Gametenkerne (&) noch getrennt nebeneinander. —

S: letzte progame Spindel; — G: Gametenkerne; — Z: Zygotenkern: — R: Reste degene-
rierter Mikronuklei; — J/a: Reste des Makronukleus. (Nach DOGIEL 1925.)

schieden grofle. Gleichgiiltig, wie groB die Konjuganten sind,
immer wandert je ein Kern aus dem einen in den anderen Konju-
ganten, und immer werden beide Konjuganten normal befruchtet.
Eine dhnliche, nur scheinbare Verschiedenheit der Konjuganten
tritt auch bei einigen weiteren Ciliaten auf, worauf hier jedoch
nicht weiter eingegangen werden soll (vgl. DocigL 1925, S. 426/427).

Einen Schritt weiter in der Geschlechtsdifferenzierung der Kon-
juganten geht Opisthotrichum janus nach DocIeL (1925) (Abb. 110).
Auch hier entstehen wieder dyrch eine indquale Querteilung aus
den Mutterzellen zwei verschieden groBe Konjuganten. In der Mehr-
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zahl der Fille konjugieren aber auch verschieden groBe Konju-
ganten. Die Konjugation erfolgt in der iblichen Weise durch
den Ubertritt der Wanderkerne, und beide Konjuganten, so-
wohl die befruchteten Makro- wie die befruchteten Mikrokonju-

(Abb. 111. Konjugation von Vorticella monilate (1—8) und von Cankesium polypinum
(9—12). Die beiden Konjuganten haben sich eben zusammengelegt. Makronukleus (ma)
und Mikronukleus (i) noch unverindert. — 2 Makronukleus zerfallen. Mikronukleus im
Makrokonjuganten in 4, im Mikrokonjuganten in 8 Kerne geteilt. — 3, 4 Alle Mikronuklei
bis auf je einen degeneriert. — 5, 6 und 9—11 letzte progame Teilung. In jedem Kon-
jugantenpaar degenerierende Kerne (@) und es bleiben zwei Geschlechtskerne (g) iibrig. —
7, 8 und 12 Bildung der Befruchtungsspindel (b). Der Mikrokonjugant wird abgestoBen
8, r) oder resorbiert (12). (Etwas verdndert, 1 —8 nach MAUPAS 1889, 9— 12 nach POPOFF 1908.)

ganten, entwickeln sich normal weiter. Nur in etwa 16% aller

Fialle konjugieren zwei Makrokonjuganten miteinander. Aber

auch hier ist die Weiterentwicklung ganz normal. Dagegen geht
Brieger, Selbststerilitéit. 20
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den Mikrokonjuganten offenbar die Fihigkeit, miteinander zu
kopulieren, ab.

Dasletzte Glied der Reihe bilden nach den Untersuchungen von
Maupas 1889, Pororr 1908, KALTENBACH 1916 u. a. die Peritrichen,
bei denen wieder Makro- und Mikrokonjuganten gebildet werden.
Aber hier kénnen nur verschieden groBle Konjuganten miteinander
konjugieren. Die Konjuganten bilden nun in normaler Weise die
beiden Gametenkerne, ganz wie bei den iibrigen Ciliaten. Der
,» Wanderkern‘ des Mikrogameten tritt in den Makrogameten iiber
und befruchtet dort den stationiren Kern. Der ,,Wanderkern*
des Makrokonjuganten tritt in den Mikrokonjuganten und de-
generiert. Auch der unbefruchtet bleibende stationire Kern des
Mikrokonjuganten geht zugrunde und mit ihm der ganze Mikro-
konjugant (Abb. 111, 7—8). In anderen Fillen allerdings ist eine
Unterscheidung zwischen Wanderkern und stationarem Kern da-
gegen unmoglich (Abb. 111, 9—12).

Wir konnen also bei der Geschlechtsdifferenzierung der Kon-
juganten der Ciliaten eine Reihe von vollkommener ,,Isogamie‘’
iber ,,anisogame‘* Zwischenstadien bis zu einer typischen ,,0oga-
mie* aufstellen.

7) Anisogamie der Geschlechtskerne. Es kommt aber noch
als weitere Komplikation hinzu, daf die Konjuganten sich, was
die eigentliche Kopulation anbelangt, wie Zwitter verhalten. Sie
bilden je zwei Geschlechtskerne, und die Tochterkerne jedes Kon-
juganten sind untereinander immer parasteril, mit den Geschlechts-
kernen des anderen Konjuganten aber paarweise fertil. Das ver-
schiedene Verhalten der Geschlechtskerne bei der Kopulation 138t
nun schon auf eine ,,Anisogamie der Kerne schliefen. Nach
dem iiblichen Sprachgebrauch wire es berechtigt, den Wander-
kern als ménnlich, den stationiren Kern als weiblich zu bezeichnen.

Bei einigen Arten findet sich auch eine schwache morpho-
logische Anisogamie der Kerne. Bei Didinium nasutum stellte
PranDTL (1906) fest, daf die Polkappen der Wanderkerne wesent-
lich stirker ausgebildet sind als bei den stationiren Kernen. Bei
Stentor-Arten sind nach Mursow (1913) (vgl. Abb. 112) die statio-
niaren Kerne grofl und locker gebaut, die Wanderkerne dagegen
klein und dicht.

Bei den Ophryoscoleciden hat DogGIEL (1925) eine viel weiter-
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gehende,,Anisogamie** der Geschlechtskerne gefunden. Der Wander-
kern, der sich durch seine Form deutlich von dem stationiren Kern

Abb. 112. 1 Stentor coeruleus. Der hellere Wanderkern (6) in Kontakt mit dem dichteren
stationdren Kern (Q). — 2 Stentor polymorphus. Der locker gebaute Wanderkern ((3) in
Kontakt mit dem kornig-dichten stationdren Kern (Q). (Nach MuLsSow 1913.)
unterscheidet, wandert nicht, wie bei den anderen Ciliaten, durch
eine Plasmabriicke aus dem einen in den anderen Konjuganten
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Abb. 113. Konjugation bei Cycloposthium bipalmatum. 1 Die ,Spermien” () sind bereits
durch den Pharynx (Ph) in den anderen Konjuganten iibergetreten. — 2 Die Spermien (6)
wandern durch das Plasma auf die stationiren Kerne (Q) zu. Bei der Bewegung der
Spermien ist der keulige Teil das Kopfstiick, immer vorn. (3: Spermium; € : statio-
nirer Kern; — R: Reste der degenerierten Mikronuklei; — Ma: Reste des Makronukleus;
— Ph: Pharynx; — A: After; — Sk: Skelettplatte; — M: Myonema, die den Wimper-
apparat retrahieren. (Nach DOGIEL 1925.)
20*
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hiniiber, sondern er durchquert, umgeben von einer Plasmahiille,
einen freien Raum zwischen den beiden Konjuganten. Dieses Ge-
bilde hat &uBerlich Ahnlichkeit mit den Spermien der Metazoen
(Abb.113). Wir finden also bei diesen Ciliaten eine deutliche morpho-
logische Verschiedenheit der ,,Gameten‘‘ bzw. der Geschlechtskerne.

Die Ciliaten verhalten sich also in gewissem Grade dhnlich wie
die hermaphroditen hoheren Pflanzen und Tiere, bei denen neben
der geschlechtlichen Differenzierung der eigentlichen haploiden
Gameten noch eine geschlechtliche Differenzierung des diploiden
Somas eintreten kann. Diese Auffassung ist wohl zuerst von
ScHAUDINN (1905) geduBert worden und dann vor allem von
M. HARTMANN (zuletzt 1929) vertreten worden (vgl. auch DoBELL
1914) im Gegensatz zu R. HErtwic (1912) und auch G. Herr-
wic (1921).

e) Zusammenfassung.

Die eben besprochenen Fille von Desmidiaceen, Diatomeen und
Ciliaten haben alle das gemeinsam, daf3 die geschlechtlich aktivierten
Konjuganten sich nach der Konjugation noch teilen und je zwei
Gameten oder wenigstens Gametenkerne bilden. Diese Schwester-
gameten kinnen isogam oder anisogam sein; aber niemals kopulieren
Schwestergameten miteinander, sondern sie sind immer miteinander
parasteril. Vom Standpunkte der Konjuganten aus gesehen, liegt
also eine Selbst-Parasterilitit vor.

3. Selbstparasterilitit verbunden mit intraspezifischer
Kreuzungsparasterilitiit.

a) Vorbemerkungen.

Bei isogamen oder schwach anisogamen Arten, wie sie sich
unter den niederen Pflanzen gar nicht selten finden, beruht das
einzige oder hauptsichliche Kriterium einer sexuellen Verschieden-
heit der Gameten (Gamonten, Gametangien usw.) darauf, ob sie
miteinander sexuell reagieren oder nicht. Das Nichtreagieren ist
das Zeichen der Zugehorigkeit zu dem gleichen Geschlecht oder
mit anderen Worten: gleichgeschlechtliche Gameten sind miteinander
parastertl.

Die Verwendung des Begriffes ,,Parasterilitat” in diesem Zu-
sammenhange ist vollkommen unbedenklich, da mit ihm keine
irgendwie gearteten Theorien verkniipft sind. Nach der eingangs
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gegebenen Definition ist er vielmehr rein deskriptiv abgegrenzt
und bezeichnet jedes Nicht-Funktionieren-Kénnen an sich normal
funktionsfihiger Gameten in gewissen Verbindungen, und zwar in
Kreuzungen sowohl als Selbstungen. Eine Betonung des Para-
sterilitatskriteriums bei der Unterscheidung der Geschlechtszellen
ausgesprochen anisogamer oder gar oogamer Formen ist {iber-
fliissig, da diese durch ihre Form (bei sogenannter ,,morphologi-
scher Anisogamie‘‘) oder ihr Verhalten (bei ,,physiologischer Aniso-
gamie®‘) eindeutig charakterisiert sind. Bei isogamen Arten sind
wir dagegen auf das Parasterilititskriterium angewiesen.

Zwischen der Sexualitit und der Parasterilitit besteht nun
aber ein wichtiger Unterschied. Es gibt immer nur eine Zwei-
geschlechtlichkeit. Nur zwei Gameten kopulieren und bilden eine
Zygote, abgesehen von selten auftretenden dreifachen Befruch-
tungen. Die Sexualitit ist daher notwendigerweise immer ,,bi-
polar.

Anders dagegen die Parasterilitdt. Jeder sexuell aktivierte Ga-
mont oder Gamet kann mit anderen Gamonten oder Gameten
parasteril sein oder nicht. Wir kénnen drei Stufen der Parasterili-
tét unterscheiden:

Wenn jeder Gamont oder Gamet mit jedem beliebigen anderen
kopulieren kann, so fehlt jede Parasterilitit. Derartige Verhiltnisse
finden sich vielleicht bei isogam monézischen Formen.

Wenn wir dagegen zwei Gruppen von Gamonten unterscheiden
kénnen, die sich dadurch unterscheiden, daB nur die zu verschie-
denen Gruppen gehorigen Gamonten miteinander sexuell reagieren
konnen, wihrend die Gamonten der gleichen Gruppe untereinander
parasteril sind, dann haben wir es mit der weit verbreiteten bipo-
laren Parasterilitit zu tun, die sich mit der ,,bipolaren‘‘ Sexualitit
deckt.

Schlieflich gibt es Fille, in denen mehrere Gruppen unter-
schieden werden kénnen, die intrasteril und interfertil sind. Hier
handelt es sich dann um eine mulitpolare Parasterilitt.

Wir lassen hier zunéchst bewuflt jede Beriicksichtigung der
Theorie der Sexualititsverhiltnisse auller Betracht. HEs ist sehr
wohl moglich, daB die Parasterilititserscheinungen mit der eigent-
lichen sexuellen Spannung zweier Gameten oder Gamonten nicht
unmittelbar verkniipft sind. Man kénnte mit JoLros (1926) ,,einen
Unterschied machen zwischen ,sexueller Affinitit‘, d. h. den das
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Zusammenkommen der Gameten bedingenden Faktoren und ,se-
xueller Konstitution der Gameten®* (S. 288) oder mit KNIEP zwi-
schen ,kopulationsbedingenden Faktoren“ und den eigentlichen
Geschlechtsfaktoren. ,,Diese kopulationsbedingenden Faktoren®,
schreibt Kn1EP (1928, S. 264), ,,5ind an und fiir sich nicht iden-
tisch mit denjenigen Faktoren, die das hervorrufen, was man Ge-
schlechtsunterschiede nennt. Da der KopulationsprozeB ein Ge-
schlechtsakt ist, 1aft es sich allerdings rechtfertigen, daf man
die Faktoren, die ihn bedingen, Geschlechtsfaktoren nennt. In
Anbetracht der Diskussion, die sich neuerdings an die hier zu
behandelnde Frage angekniipft hat, soll dieser Ausdruck aber, um
MiBversténdnissen vorzubeugen, vermieden werden. Eine sicht-
bare geschlechtliche Differenzierung ist nur bei den Formen vor-
handen, die wir anisogame nennen. Die Faktoren, die sie hervor-
rufen, kénnen allgemein als Geschlechtsdifferentiatoren bezeichnet
werden, wobei auch hier zunichst ganz davon abgesehen werden
soll, ob die Geschlechtsdifferenzierung erblich festgelegt ist oder
nicht.” Die Parasterilitait beruht also auf einem Versagen der
kopulationsbedingenden Faktoren von K~iEP.

Demgegeniiber vertritt HaArRTMANN (1929) den Standpunkt, daB
die Parasterilitdtserscheinungen nur ein Teilphinomen der Sexua-
litdt seien, die ihrerseits immer ,,bipolar* ist. Wihrend hier die
Erscheinungen der bipolaren Parasterilitit keinerlei Schwierig-
keiten machen, bereiten die Fille einer multipolaren Parasterilitit
gewisse, aber iiberwindliche Schwierigkeiten.

Mit diesen kurzen Hinweisen soll hier die Diskussion der Frage:
Sterilitdt versus Sexualitit abgebrochen werden. Eine genauere
Besprechung der Literatur und der Ansicht anderer Forscher
wiirde hier auch viel zu weit fithren. Es geniigt, die Ansichten
der beiden Autoren, die die Frage von entgegengesetztem Stand-
punkte in neuester Zeit ausfiihrlich diskutiert haben, Kn1EP (1928)
und HARTMANN (1929), etwas genauer charakterisiert zu haben,
da fir die vorliegende Darstellung die Entscheidung dieser Streit-
frage auch nicht von prinzipieller Wichtigkeit ist. Die Tatsache,
dafl die Gamonten oder Gameten einer Art in gar keine, in zwei
oder in viele Parasterilititsgruppen zerfallen, die intraparasteril
und interfertil sind, wird damit nicht betroffen, nur ihre Inter-
pretation.

Da ,,es nun eine auBerordentlich weit verbreitete Erscheinung
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ist, da} die kopulationsbedingenden Faktoren mit den Geschlech-
tern aufs engste liiert sind“ (K~1EP 1928, S. 464), wiirde eine ins
einzelne gehende Besprechung der Parasterilititserscheinungen der
niederen Pflanzen, besonders bei bipolarer Parasterilitat, auf eine
Besprechung ihrer geschlechtlichen Fortpflanzungen hinauskom-
men. Auf eine solche konnen wir jedoch unter Hinweis auf die
zusammenfassenden Werke von Orrtmanwys (1922/23), GAUMANN
(1926), Kniep (1928) und HArTMANN (1929) verzichten. Wir
wollen uns darauf beschréinken, nur einige Hauptpunkte ausfiihr-
licher zu diskutieren.

Von Wichtigkeit fiir das genauere Verstindnis erscheint jedoch
eine Besprechung der Durchbrechungskopulationen oder mit an-
deren Worten der ,,Pseudofertilitat‘, auf die wir besonders ein-
gehen werden.

b) Fehlen jeder Kreuzungsparasyterilit'at.

Ob es eine ,,omnipolare Sexualitdt®, die also durch die Fahig-
keit der Gameten, mit jedem anderen Gameten zu kopulieren,
charakterisiert ist, d. h. also durch das Fehlen jeder Parasterilitat,
tatsichlich gibt, ist eine Frage, die zur Zeit kaum entschieden
werden kann. Auch bei mondzischen isogamen Formen ist es
immer méglich, dafl die Gameten im Laufe der Ontogenie phéno-
typisch bipolar determiniert werden. Wenn Gameten einer sol-
chen Art nicht kopulieren, wie es bei einigen Algen vorkommt,
so kann das ebensogut an einer Parasterilitit dieser Gameten unter-
einander, als auch an einer durch die besonderen Versuchsbedin-
gungen hervorgerufenen absoluten Sterilitidt, d. h. einer vollkom-
menen Kopulationsunfahigkeit der Gameten liegen.

¢) Bipolare und multipolare Parasterilitat.

Eine genotypisch oder phénotypisch determinierte bipolare
Parasterilitit findet sich bei der iiberwiegenden Mehrzahl der Algen
und Pilze. Bei den Basidiomyzeten finden wir sowohl genotypisch
bedingte bipolare als auch multipolare Parasterilitit. Diese Ver-
hiltnisse sollen kurz an Hand einiger Beispiele besprochen werden.

Bei genotypisch bedingter Bipolaritit missen die durch die Re-
duktionsteilung gebildeten Sporen der Fruchtkérper zwei gleich
grofe Parasterilitatsgruppen bilden. Die aus den Genen sich ent-
wickelnden Haplomyzelien kopulieren nur dann miteinander, wenn
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sie zu verschiedenen Parasterilititsgruppen gehéren. Dieser Fall
ist im Schema (Tabelle 63) veranschaulicht, in dem die Geschlechts-
reaktionen von 10 Haplomyzelien, die aus Sporen eines Frucht-
korpers des Pilzes Coprinus comatus isoliert worden sind, wieder-
gegeben sind. Man erkennt deutlich, daB zwei Parasterilitits-
gruppen auftreten, die interfertil und intrasteril sind.

Tabelle 63. Bipolare Parasterilitit bei Coprinus comatus
(nach Kxrep 1928, S.399).

N.é |

BN 1 2 3 4 ‘ 5 6 7 8 9 10
1 - - -~ - - + + + + +
2 - - - - - + + + + +
3 - - - - + + + + +
4 - - - - - + + + + +
5 - - - - - + + + + +
6 + + + + + - - - - -
7 + + + + + - - - - -
8 + + + + + - - - - -
9 + + + + + - - - -
10 + + + + + - - - -

Bei anderen Arten von Basidiomyceten treten zwei Paare von
Parasterilititsallelen auf, so dal jeder Diplont im ganzen 2 x 2
oder 4 Parasterilititsgene enthdlt. Da nur solche Haplomyzelien
miteinander kopulieren kénnen, die sich in allen Parasterilitdtsgenen
unterscheiden, solche, die auch nur einen Faktor gemein haben,
dagegen miteinander parasteril sind, so treten in der Nachkommen-
schaft eines Fruchtkorpers vier Parasterilititsgruppen auf. Wie
das Schema (Tabelle 64) zeigt, haben wir es in einem solchen Falle
mit einer ,,fetrapolaren’ Paorasterilitit zu tun.

Es hat sich nun aber herausgestellt, daBl in manchen Fallen
die festgestellte Bipolaritit oder Tetrapolaritit nur eine schein-
bare ist. Die Nachkommen eines Fruchtkorpers geben zwar bei
diesen Arten zweil bzw. vier Parasterilitdtsgruppen und zeigen da-
durch das Vorhandensein von einem Paar von Allelen (4 : @) oder
zwei Paaren (4:a) und (B: b) an. Wenn man dagegen die Haplo-
myzelien verschiedener Fruchtkérper miteinander vergleicht, dann
stellt sich oft heraus, daB die Parasterilitatsgruppen der ver-
schiedenen Fruchtkérper nicht die gleichen sind. Es gibt nicht
nur zwei oder vier Sorten von Haplomyzelien, sondern wesentlich
mehr. So fand Bruxswik (1924) bei dem scheinbar bipolaren Co-
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Tabelle 64. Tetrapolare Parasterilitdt bei Schizophyllum commune
(nach Kxiep, 1928, Tab. 16).
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prinus comatus neun verschiedene Haplomyzelien, die alle unter-
einander fertil waren und damit ebensovielen Parasterilitdtsgrup-
pen entsprechen; und bei dem scheinbar tetrapolaren Coprinus
fimetarius fand er sogar 27 verschiedene Parasterilititsgruppen.
Es liegt hier eine deutliche multipolare Sexualitit vor.

Die genetische Erkldrung fiir diese auffallenden Tatsachen
sehen wir mit KN1EP (1922) darin, dal wir es mit Reihen von mul-
tiplen Parasterilitédtsgenen zu tun haben. Bei den scheinbar bipo-
laren Formen existiert nur eine solche Serie von Allelen 4, 4, . ..
Jeder einzelne diploide Fruchtkérper enthdlt immer nur zwei Allele
dieser Serie (z. B. 4; A;). Daher geben die aus einem Frucht-
korper isolierten Haplomyzelien immer das Bild einer bipolaren
Parasterilitdt. Bei den scheinbar tetrapolaren Arten haben wir
es mit zwei Serien von Allelen zu tun, 4, 4, ...und B, B, ..,
die miteinander kombiniert werden. In jedem diploiden Frucht-
kérper sind im ganzen vier Parasterilititsfaktoren anwesend, je
zwei von jeder Allelenserie (z. B. A4; A, By B,). Dementsprechend
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finden wir in der Nachkommenschaft eines einzelnen diploiden
Fruchtkérpers das charakteristische ,,Viererschema® der tetra-
polaren Parasterilitdt. Erst wenn man die Haplomyzelien aus ver-
schiedenen Fruchtkorpern miteinander kombiniert, stellt sich die
tatsichlich vorhandene Multipolaritdat heraus.

Man nahm lange Zeit an, daB die Unterschiede dieser mul-
tiplen Allele qualitativer Art wiren. Nur Gameten mit Allelen
verschiedener qualitativer Wirkung sollten imstande sein, mit-
einander zu kopulieren. In neuester Zeit haben Kx1rp (1928) und
HArRTMANN (1929) im AnschluB an die GoLpscEMIDTsche Theorie
der quantitativen Grundlage der Verschiedenheiten der Gen-
wirkung die Ansicht vertreten, daf auch die Unterschiede der
Wirkung der multiplen Parasterilititsfaktoren bei den Pilzen
quantitativer Natur wiren. Gameten mit Allelen gleicher Wir-
kungsstirke sind miteinander parasteril, solche verschiedener
Quantitit dagegen immer fertil. Der Unterschied der Anschau-
ungen der beiden Autoren liegt darin, dall HARTMANN in den
verschiedenen Genen die ménnlichen bzw. weiblichen Realisatoren
sieht, KNTEP dagegen nur kopulationsbedingende Faktoren.

Ein Nachweis des tatsichlichen Vorhandenseins derartiger
Quantititsunterschiede liegt bisher ebensowenig vor, wie ein zwin-
gender Beweis fiir das Vorkommen qualitativer Unterschiede der
Wirkung der Parasterilititsallele. Die quantitative Interpretation
hat jedoch von genetischen Gesichtspunkten aus den Vorteil, daf3
man leicht die Multipolaritit auf die Bipolaritat zurtickfithren
kann. Wir konnen die multiplen Allele nach ihrer Wirkungsstéirke
in einer Reihe anordnen, die von einem Extrem, dem einen Pol,
zu einem Gegenpol fiihrt.

Wir kommen damit wieder zu der gleichen Frage, die wir
oben bereits fiir die hoheren Pflanzen diskutiert haben: Sind die
Unterschiede der Stoffe, die die Parasterilitdt hervorrufen, puali-
tativer oder quantitativer Art? KEine definitive Entscheidung
laBt sich bisher nicht treffen. Ein direkter Vergleich der Ver-
haltnisse bei der multipolaren Sexualitiat der Basidiomyceten mit
dem oben (S. 64—78) besprochenen Personatenschema, dessen
Durchfithrung von einigen Autoren versucht worden ist (BRUNS-
wick 1924, F. v. WETTSTEIN 1924, MorcaN 1926, BRIEGER 1926)
ist vollkommen unberechtigt. Das einzige Vergleichsmoment wire
ja das Vorhandensein multipler Allele.
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d) Kreuzungsparasterilitdt geographischer Rassen.

Einen Gegensatz zu den bisher referierten Angaben, daf(
Haplomyzelien, die sich in den Parasterilititsfaktoren unter-
scheiden, miteinander kreuzungsfertil sind, bilden die neuen Be-
funde von VanpENDRIES (1927). Bei der Kombination einer
Anzahl standortfremder Haplomyzelien von Coprinus micaceus
von sehr verschiedenen Standorten ergaben die meisten Kom-
binationen eine vollkommene Kreuzungsparasterilitit. KEinige
wenige, iiber das Material regellos verteilte Verbindungen waren
schwach oder ganz fertil.

Da wir nicht annehmen koénnen, dafl alle diese Myzelien die
gleichen Faktoren enthalten, muBl man diese Verhiltnisse durch
besondere Annahmen zu erkliren suchen. VANDENDRIES (1929)
nimmt an, dal es neben den bisher besprochenen Faktoren noch
weitere, diesen iibergeordnete Gene gibt. Nur wenn zwei Myzelien
in diesen Genen gleich sind, kann eine sexuelle Reaktion statt-
finden, vorausgesetzt, dall es die sonstige Konstitution erlaubt.
Sind dagegen die iibergeordneten Faktoren verschieden, dann ist
die Kreuzung auf jeden Fall parasteril. Das Vorhandensein eines
solchen tibergeordneten Parasterilititsfaktors ist zwar durchaus
moglich, aber ein Beweis fiir diese Annahme von VANDENDRIES
fehlt noch. Kn1EP (1929) sucht die Verhaltnisse in anderer Weise
zu erkliren. Er geht von der oben besprochenen Annahme aus,
daf Parasterilitit oder Fertilitdit auf dem Vorhandensein von
kopulationskontrollierenden Erbfaktoren gleicher oder verschie-
dener Wirkungsstirke beruht. Nur wenn sie verschieden ist, kann
eine Kopulation erfolgen. Die Parasterilitit der angegebenen
Standortsformen von VANDENDRIES soll nun darauf beruhen, daf
die Wirkungsstirke zu verschieden geworden ist. ,,Positive Reak-
tionen konnen nur dann stattfinden, wenn die Verschiedenheit
der kopulationsbedingenden Faktoren innerhalb eines gewissen
GroBenbereiches liegt. Wird dieser nach unten oder oben iiber-
schritten, so bleibt die Reaktion aus“ (S. 425, 1929). Die Ver-
bindung ist in beiden Fallen parasteril.

e) Abgeschwichte Parasterilitit (Pseudofertilitit).

Ebenso wie in dem vorhergehenden Kapitel wollen wir auch
in diesem nach Méglichkeit von einer Diskussion der Beziehungen
zwischen Parasterilitit und Sexualitat absehen. Wir werden daher
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in die folgende Besprechung ohne weitere Diskussion auch die Fille
von ,,relativer Sexualitit‘ nach HARTMANN einbeziehen. Die ent-
wicklungsphysiologische Frage, die in den meisten Fallen auch
kaum entscheidbar wire, ob die Unvollkommenheit der Para-
sterilitdt auf einer gelegentlichen Abschwichung einer Kopulations-
hemmung oder einem gelegentlichen Auftreten einer Kopulations-
stimmung berubt, soll nicht diskutiert werden.

@) Algen: Dasycladus clavaeformis. Nach den Untersu-
chungen von BrrraoLD (1880) und OLrMaNNs (1922/23) galt die
Griinalge Dasycladus clavaeformis als streng haplo-dizisch. Jor-
Los (1926) untersuchte an einem groBen Material in Neapel die
Kopulationsverhiltnisse und kam dabei zunédchst zu der gleichen
Feststellung. Die aus der Natur gesammelten Einzelindividuen
produzierten in groBer Zahl zweigeiBlelige Gameten, die nicht mit-
einander kopulierten: Die Einzelindividuen waren selbst-parasteril.
Nach ihrem Verhalten lielen sich die Individuen in zwei intrasterile,
aber interfertile Gruppen teilen. Es lag also eine deutliche Didzie
vor. Neben dieser physiologischen ,,Anisogamie‘* konnte JOLLOS
noch einen zweiten Unterschied der Gameten feststellen. Die Ga-
meten der als -+ bezeichneten Gruppe verloren eher ihre Kopula-
tionsfahigkeit als die der anderen.

Jorros stellte nun aber gleich bei seinen ersten Versuchen
fest, daB die Gruppensterilitit nicht sehr streng war, da ofters
die Kombinationen von Gameten zweier Individuen der gleichen
Gruppe fertil ausfielen. Die Stirke der Sexualreaktionen schwankte
ebenso wie die der echt fertilen. Besonders auffillic waren die
Fertilitiatserscheinungen bei einer letzten Versuchsreihe, deren
Ergebnisse tabellarisch in Tabelle 65 wiedergegeben sind. Wah-
rend bisher immer — trotz gelegentlicher Neigung zu Pseudo-
Kreuzungsfertilitit — die Individuen streng selbst-parasteril
waren, traten jetzt auch selbstfertile Individuen auf, die wir
also als monézisch zu bezeichnen hitten, und zwar waren von
den 20 untersuchten Individuen mehr als die Halfte (11) selbst-
fertil. Ferner zeigt die Tabelle, daB die Individuen zwar deutlich
in zwei Sterilititsgruppen zerfallen, dal aber der Grad der Kreu-
zungs- Pseudofertilitit recht hoch ist.

Uber die Bedingungen, die diese Selbst-Pseudofertilitat ver-
ursacht haben, lassen sich hgchstens Vermutungen dulern. Unter
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Tabelle 65. Selbst- und Kreuzungsparasterilitiat bei Dasycladus
clavaeformis (nach Angaben von Jorros 1926).
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kreuzungsfertil in verschiedener Stirke.

den in der Zeit von Anfang September bis Mitte Oktober unter-
suchten 147 Einzelindividuen waren nur drei Pflanzen selbst-pseu-
dofertil, wihrend unter den in den letzten Oktobertagen gepriiften
33 Pflanzen 11 oder 33% selbst-pseudofertil waren. In der da-
zwischenliegenden Zeitspanne vom 12. bis 25. Oktober wurden
itberhaupt keine Gameten gefunden. Die Pflanzen waren alle ent-
weder bereits zu alt oder noch ganz jung. Es erscheint vielleicht
nicht ausgeschlossen, bei der gegen Ende der Vegetationszeit auf-
tretenden Pseudofertilitit an die ,,end-season-pseudofertility*
mancher selbst-parasteriler Bliitenpflanzen zu denken (vgl. S. 104).
Eine Erklarung ist mit diesem Hinweis allerdings nicht gegeben,
da wir auch bei den hoheren Pflanzen nichts iiber die Zusammen-
hénge zwischen Vegetationszeit und Parasterilitit wissen.
Jorros (1926) versuchte nun noch in einer Versuchsreihe kiinst-
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lich Durchbrechungskopulationen hervorzurufen. Wir kommen
auf diese Versuche noch spiter zuriick (vgl. S. 324).

Ectocarpus siliculosus. Bei dieser Braunalge liegen die Dinge
deshalb wesentlich komplizierter, weil hier eine deutliche ,,morpho-
logische Anisogamie mit der Bildung zweier Parasterilitatsgrup-
pen einhergeht. Gleichzeitig mit dem Auftreten der Kreuzungs-
pseudofertilitit dndert sich hier das Verhalten der Gameten bei
der Kopulation.

Die Anisogamie besteht iibereinstimmend nach den Angaben
BerraOLDS (1880), OLTMANNS’ (1899) und HaRTMANNS (1925) darin,
dafl die méannlichen Gameten in groBer Zahl immer je einen weib-
lichen Gameten umschwirmen.

Eine scharfe Didzie fanden tibereinstimmend BErTHOLD (1880)
und HarTMANN (1925) an Neapler Material, wihrend OLTMANNS
(1899) auch das Vorkommen von Mondzie angibt. Da es oft sehr
schwierig ist im Einzelfalle festzustellen, ob ein Einzelindividuum
oder einige eng verwachsene Individuen vorliegen, halt HArT-
MANN (1925) diese Angaben nicht fiir einwandfrei.

HarTMANN (1925) untersuchte nun die Kopulationsfahigkeit
der Gameten verschiedener Individuen miteinander. Die Versuchs-
ergebnisse sind in Tabelle 66 zusammengefat. Die scheinbare
Liickenhaftigkeit der Angaben beruht darauf, daB der Ubersicht-
lichkeit halber die Ergebnisse einer gréBeren Anzahl einzelner
Versuchsserien HARTMANNs in einer Tabelle zusammengestellt
wurden.

Aus der Tabelle ersieht man, dafl eine deutliche Gruppierung
in zwei Parasterilitdtsgruppen vorliegt. Nach ihrem Verhalten bei
der Kopulation kann die eine als die ,,ménnliche*, die andere als
die ,,weibliche* bezeichnet werden. Fernerhin erkennt man, daf
nicht alle Verbindungen zweier Individuen der gleichen Gruppe
parasteril sind, sondern daB einzelne Verbindungen pseudofertil
sind. Wie bereits erwiahnt, dndert sich hierbei auch das Verhalten
der Gameten der einen Pflanze. Bei der Kopulation der Gameten
zweier ,,mannlicher* Individuen werden die des einen ,,weiblich*,
und umgekehrt bei der Kopulation der Gameten zweier ,,weib-
licher Individuen die des einen ,,méinnlich. Uber die Bedingt-
heit dieser Pseudofertilitit bzw. ,,relativen Sexualitit* wissen wir
nichts Naheres.
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f) Phykomyzeten: Diciyuchus monosporus. Bei der
Saprolegniacee Dictyuchus monosporus wies CoucH (1926) mit
ziemlicher Sicherheit eine scharfe Haploditzie nach. Wihrend
eine ganze Reihe von Kombinationen des aus der Natur ge-
wonnenen Materials vollkommen negativ ausfielen, d. h. nicht
kopulierten, zeigte sich in den erfolgreichen Versuchen eine
Geschlechtertrennung. Es konnten zwei Gruppen von Individuen
unterschieden werden. Nur wenn Vertreter verschiedener Grup-
pen zusammengebracht wurden, dann traten auf dem einen
Individuum Antheridien, auf dem anderen Qogonien auf, die sich
dann auch befruchteten. Die Stirke dieser Geschlechtsreaktion
schwankte bei verschiedenen Myzelien und auch bei verschiedenem
Alter der einzelnen Myzelien. Aber immer reagierte ein Myzel
entweder nur als Mannchen oder nur als Weibchen, wenn es iiber-
haupt reagierte. Die Didzie scheint daher fest determiniert zu
sein. Ob es sich hierbei um genotypische oder phanotypische Deter-
mination handelt, kann jedoch nach den bisher vorliegenden An-
gaben nicht einwandfrei entschieden werden.

Ein Myzel und seine Nachkommen verhielt sich dagegen an-
ders wie die iibrigen. Es war zundchst regelméBig parthenogene-
tisch. D.h. es traten Oogonien auf, deren Eier sich partheno-
genetisch weiter entwickelten. Diese Eigenschaft fand sich auch
mit wenigen Ausnahmen bei den Nachkommen des Ausgangs-
myzels, die sich aus Zoosporen oder den parthenogenetischen
Eiern entwickelten, wieder. Wurden nun diese Myzelien mit nor-
malen méinnlichen oder weiblichen Testpflanzen kombiniert, so
trat meistens gar keine Geschlechtsreaktion ein. In einigen Fallen
(etwa 15%) wurden die ménnlichen Testmyzelien zu der Bildung
von Antheridien angeregt, sehr selten (etwa 25%) bildeten die
weiblichen Tester Qogonien und die parthenogenetischen Pflanzen
einige Antheridien.

Die scharfe Trennung in zwei Parasterilitatsgruppen wurde also
durch die Individuen des parthenogenetischen Stammes durch-
brochen. Diese konnten mit Vertretern beider Gruppen reagieren.

Auch die im einzelnen noch nicht recht klaren Verhéltnisse bei
dieser Art konnen wir hier nicht ndher eingehen.

y) Basidiomyzeten. Durchbrechungskopulationen finden sich
auch bei einigen ,,bipolaren‘ und ,,tetrapolaren‘’ Basidiomyzeten,
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ebenso wie die umgekehrte Erscheinung einer erhohten Kreuzungs-
Parasterilitit von Haplomyzelien aus verschiedenen Gruppen.

Eine solche erhohte Parasterilitit fand K~tEP (1920, 1928)
mehrfach bei dem normalerweise tetrapolaren Schizophyllum com-
mune. Diese UnregelmiBigkeiten waren bei den zuerst untersuchten
Einspor-Kulturen aus einem Fruchtkérper so zahlreich, dal das
charakteristische Viererschema nicht gefunden werden konnte.

Ahnliche UnregelmiBigkeiten fand VANDENDRIES (1923, 1924,
1926) bei Panaeolus campanulatus, P. separatus L. und Coprinus
micaceus (BuLL.) Fr. Seine Befunde zeigen ziemlich eindeutig
das Vorhandensein zweier Parasterilititsgruppen. Aber es ist
auch ganz deutlich, daf} einzelne Kreuzungen von Individuen der-
selben Gruppe fertil und umgekehrt andere zwischen Individuen
verschiedener Gruppen parasteril sind.

Brunswik (1924) beobachtete bei Coprinus micaceus (BuLL.) Fr.
eine deutliche tetrapolare Parasterilitit. Wie aber Tabelle 67 er-
kennen 146t, sind eine ganze Reihe von Verbindungen, die para-
Tabelle 67. Fertilitit (+), Parasterilitit (~) und Pseudofertili-

tit (D) verschiedener Myzelien von Coprinus micaceus mit Test-
myzelien (nach BRUNSWICK, 1924).

ko AB Ab aB ab
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steril sein sollten, fertil. Im ganzen sind etwa ein Viertel aller
erwartungsgemiall parasterilen Verbindungen pseudofertil. Das
Auftreten der unerwarteten Fertilitit zeigt nun aber eine gewisse
RegelméBigkeit. Infolge des Auftretens des tetrapolaren Schemas
unter den aus einem diploiden Fruchtkérper gewonnenen haploiden
Einspormyzelien konnen wir auf eine bifaktorielle Grundlage der
Parasterilitdt schlieBen. Wir nehmen an, der Ausgangsfruchtkérper
habe die Konstitution AaBb und die entstehenden vier Haplonten-
typen die Konstitution 4B, 4b, aB und ab. Da in der Regel nur
solche Haplomyzelien kopulieren konnen, die keinen Faktor
gemein haben, so miiBiten die Fertilitdtsbeziechungen dem ,,Vierer-
schema‘“ entsprechen. Wenn wir dann in ein typisches ,,Vierer-
Brieger, Selbststerilitiit. 21
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schema‘ die pseudofertilen Verbindungen bei C. micaceus eintragen,
dann erhdlt man ein abweichendes Bild (Abb. 114), aus dem
man die folgende auffallende GesetzméaBigkeit ableiten kann.
Eine Gengleichheit der Faktoren des einen Allelenpaares (sagen
wir etwa des Paares A—a) bedingt immer Parasterilitit. Eine
Gengleichheit des anderen Allelenpaares, also B—b, erlaubt dagegen
eine gewisse Pseudofertilitit. BRUNSWIK deutet diese Verhaltnisse
als einen Ubergang aus dem Zweier- zu dem Viererschema.

Bei einer anderen Coprinus-Art, bei C. fimetarius, fand BRUNS-
WIK (1924) in etwa 2% aller Fille Durchbrechungskopulationen.

AB aB
* ~
¥ N

Ab ab

Abb. 114,

Infolge der-geringeren Haufigkeit der Durchbrechungskopulationen
wird bei dieser Art das Viererschema nicht wesentlich gestort.

Von besonderem Interesse ist es nun aber, daB bei beiden
Arten die Durchbrechungskopulationen besonders hiufig bei jun-
gen Haplomyzelien auftreten, weniger oft bei den gleichen Myzelien
in &lteren Stadien. Wir finden also wie bei den Bliitenpflanzen
und vielleicht bei Dasycladus eine Beziehung zwischen dem Alter
der Individuen und dem Grade der Parasterilitit. Auf diese Ahn-
lichkeit weist BRUNSWIK bereits hin.

Das Auftreten von Durchbrechungskopulationen sucht Kx1ep
(1928) neuerdings dadurch zu erkliren, daf er entsprechend der
Vorstellungen von den quantitativ abgestimmten Wirkungen der
Parasterilitdtsgene annimmt, dafl eine Kopulation zweier Haplo-
myzelien auch dann stattfindet, wenn die Wirkung der Para-
sterilititsfaktoren modifikativ abgeindert ist und damit die
,,Quantitiaten® sich hinreichend unterscheiden.
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Es wird also angenommen, daf} die ,,Quantitit* von B oder b
bei jedem Individuum (des oben besprochenen Coprinus micaceus)
gewissen Schwankungen um eine mittlere Lage unterliegt, ferner
dafl diese mittlere Lage bei den einzelnen Individuen (eventuell
voriibergehend) verschieden sein kann. Je nach den jeweiligen
Werten von Bund b ist dann eine Verbindung fertil oder nicht.

Ahnlich lautet auch die Erklirung HARTMANNs (1929), nur mit
dem Unterschied, daB es sich bei ihm um quantitative Anderungen
der Wirkungen der Mannlichkeit und Weiblichkeit bedingenden
Gene handelt. Dementsprechend spielen die Durchbrechungs-
kopulationen im Rahmen der HARTMANNschen allgemeinen Sexuali-
tatslehre eine wichtige Rolle als relativer Sexualitit.

8) Ustilagineen: Ustilago longissima. Ineiner im Druck
befindlichen Arbeit, die mir durch die Liebenswiirdigkeit des
Autors zuginglich war, berichtet Bavcrm (1930) iiber Pseudo-
fertilitatserscheinungen bei Ustilago longissima typica und var.
macrospora. Das Grundschema ist auch hier wieder das einer
tetrapolaren Parasterilitit. ZweiSerien von multiplen Faktoren —
A, bis 4, und B, bis B; — kontrollieren die Sexualitat. Bei Ver-
schiedenheit der A- und B-Faktoren erfolgt eine normale Sexual-
reaktion, eine ,,Suchfadenkopulation®. Bei dieser treten die beiden
Sporidien durch einen kurzen, meist geraden Kopulationsschlauch
in Verbindung. Aus der Mitte dieses Schlauches wichst dann
ein Faden heraus, in den das Plasma beider Sporidien iibertritt
und der sich wiederholt querteilt: der ,,Suchfaden‘.

Daneben gibt es aber noch eine andere Art der Kopulation:
die Wirrfadenkopulation, die sich immer dann einstellt, wenn
zwei Sporidien sich nur in einem Faktor der B-Serie (nach der
Faktorenterminologie von BAUucH) unterscheiden, aber das gleiche
Allel der A-Serie enthalten. Hier wachsen von jeder Sporidie
mehrere — nicht nur ein einziger Faden wie im vorigen Falle —
wellig gebogene Schliuche aus, von denen nur wenige einen
Kopulationspartner finden. Wenn zwei solche , Wirrfaden* sich
treffen und in Verbindung treten, so wird ein kurzer Suchfaden
gebildet, der auch wellig gekriimmt ist. Besonders wichtig ist,
daB ,ein Ubertritt der beiderseitigen Protoplasten meist aus-
bleibt und damit auch das weitere Wachstum des Fadens ent-
fallte.

21*
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Wenn man diese ausgesprochen gehemmte und unvollkommene
Sexualreaktion mit der Suchfadenkopulation gleichstellt, was bei
fliichtiger Untersuchung des Materials leicht méglich scheint,
dann wiirden wir bei Ustilago longissima an Stelle des tatsichlich
vorhandenen tetrapolaren Schemas nur ein bipolares finden.
Bavuocr diskutiert daher auch die Frage, ob nicht etwa alle Fille
von bipolarer Parasterilitit (Sexualitit) auf einer derartigen
falschen Beurteilung nur pseudofertiler, aber nicht echt fertiler
Kopulation beruhen kénnten.

¢) Eine experimentelle Abschwiichung oder Anderung der
Parasterilitit ist neuerdings in einer Reihe von Fillen beschrieben
worden. Wir wollen uns hierbei nur auf eine kurze Besprechung
von Fillen nicht-erblicher Anderungen beschranken. Die Muta-
tionen der kopulations- bzw. parasterilititsbedingenden Faktoren
hat Kntep (1929) vor kurzem ausfithrlich besprochen.

Die ersten hierher gehorigen Versuche fiihrte Jorros (1926)
an Dasycladus durch. Die von ihm angewandte Methode bestand
darin, daB er die Gameten von Individuen in filtriertes Wasser
brachte, in dem sich vorher Gameten von + - Individuen befunden
hatten, und umgekehrt. Auf diese Weise konnte er tatsiichlich
eine mehr oder minder deutliche Fertilitit Gameten auslosen.
Besonders interessant ist es, daB er die Gameten einer deutlich
selbstfertilen ,,mondzischen** Pflanze auf diese Weise in + -und
in — - Gameten verwandeln konnte.

Bei diesen Umstimmungsversuchen wurde aber nur der Grad
der Parasterilitit gedndert, nicht aber das zweite ,,Geschlechts-
Kriterium, die verschiedene Dauer der Kopulationsfahigkeit. Aus
dem Befunde, daf} ,,nicht die ganze sexuelle Konstitution der be-
treffenden Gameten* abgewandelt wurde, leitet JoLLos den fol-
genden Schluf ab: ,,Wir miissen somit einen Unterschied machen
zwischen ,sexueller Affinitit‘, d. h. den das Zusammenkommen der
Gameten bedingenden Faktoren und ,sexueller Konstitution® der
Gameten‘‘ (1926, S. 288).

In letzter Zeit hat dann Hrrpmarer (1929) bei den beiden
Basidiomyceten Schizophyllum commune und Collybia velutipes
Versuche unternommen, die Parasterilitit der Verbindung von
Myzelien, die einen Faktor gemeinsam haben, durch die Kultur-
bedingungen aufzuheben. Bei Collybia sind die Fertilitits- und
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Sterilitatsverhaltnisse unter normalen Kulturbedingungen ganz
konstant, wihrend sich hier bei Schizophyllum auch bereits, wenn
auch nur selten, Unregelmi Bigkeiten beobachten lassen. In beiden
Fillen 1aBt sich eine tetrapolare Parasterilitit feststellen. Die
Versuche ergaben nun, daBl ein Giftzusatz zum Substrate am
ehesten Durchbrechungskopulationen ausléste. Weniger wirksam
Tabelle 68. Durch Verdnderungen der AuBlenbedingungen her-

vorgerufene Pseudofertilitit bei Basidwingaben (zusammen-
gestellt nach HELDMAIER, 1929).

‘ Kreuzung Veridnderte AuBenbedingungen Nc{féﬁ?rllzmﬁgggn'
‘} Kon- I‘ég;%lil_ Fertile Kombination ]‘(&gﬁ‘a{ lg fg{,lf_
\ Nr. stitution nation Jahr % nation | nation
] 3x19 | ABxAb | 49 1 2 6 | o
8| 9xI1 | ABxAb | 49 0 0 6 | 0
S8 10X 6 abxaB | 49 0 0 6 0
<% | 12x25 | abxaB | 49 0 0 6 0
s T8 20x12 | aBxab | 85 5 6 6 0
S| %] 17x10 | aBxab 49 1 2 6 0
N
S 8 3x6 |4BxaB| 29 13 27 6 | 1
S| =8  9x2 | ABxaB | 49 34 68 10 2
;§ Qg | 10x19 | abxdb | 49 15 30 0
g | 12x11 | abxdb | 49 11 22 6 1
Sl
I'S g g 20%x 6 aBxaB 49 0 0 6 0
ES&| 27x2 | aBxaB | 49 0 0 6 0
g | 3x 61 AbxAB| 50 2 4 6 0
& | 13X 81| AbXAB| 50 1 2 6 0
S8 | 20x 8| AbxAB| 50 0 0 6 0
‘53 22x151 | AbxAB| 50 0 0 6 0
s 8 | 25x151 | AbxAB| 50 0 0 6 0
3 ® 1 10x12 | abxeB | 50 0 0 6 0
S 12x 6 | aBXAB | 50 4 8 6 0
! | 12x13* | aBXAB | 50 1 2 6 | 0
=% | 3x10 | Abxab 50 4 8 6 0
&3 | 183x10 | Abxad 50 2 4 6 0
~& | 22x151 | Abxab | 50 0 0 6 0
& | 25%x10 | Abxab 50 1 2 6 0
10x22 | abxAdb | 50 6 12 6 0

waren extrem hohe oder niedrige Temperaturen. Ganz unwirksam
waren Roéntgenstrahlen.

Die Haufigkeit der ausgelosten Durchbrechungskopulationen
gehen aus den in Tabelle 68 zusammengestellten Ergebnissen
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hervor. Auf die Einzelheiten kann hier jedoch nicht eingegangen
werden. Die dort zusammengestellten Daten erwecken den An-
schein, als ob sowohl bei Schizophyllum wie auch bei Collybia
immer die Parasterilitit der A-Faktoren sehr fest ist, die der
B-Faktoren dagegen leicht beeinfluft werden kann. DafB hier
wie auch bei BRUNSWICK u. a. die weniger wirksamen Faktoren
als die B-Faktoren bezeichnet werden, ist wohl nur eine Folge
der willkiirlichen Festlegung der Faktorenbezeichnung. Die A-
Faktoren oder die B-Faktoren verschiedener Arten sind nicht
miteinander homolog.

Die von HELDMAIER ausgelosten Modifikationen klingen nach
einigen Uberimpfungen wieder ab.

4, Parasterilitit von Artkreuzungen,

Artbastarde von Thallophyten sind in der Literatur zwar mehr-
fach beschrieben worden. PlanméBige Bastardierungsversuche
liegen jedoch in den allerwenigsten Fallen vor. Aus der relativen
Seltenheit der Artbastarde in der freien Natur kénnen wir jedoch
mit ziemlicher Sicherheit auf eine weitgehende Parasterilitit von
Artkreuzungen schlieflen, da die Moglichkeit zu Artkreuzungen ja
bei dem Durcheinanderwachsen der verschiedensten Arten doch
wohl gegeben wire. Allerdings mag die Lebensunfihigkeit oder
zum mindesten die Schwichlichkeit der Bastarde selbst dazu bei-
tragen, dafl sie selten gefunden werden.

a) Algen.

Verschiedene Autoren haben Kreuzungsversuche mit Fucaceen
angestellt, die sich zu solchen Experimenten besonders gut eignen.

THURET (1854/55) erhielt Bastardkeimlinge aus der Kreuzung
Fucus vesiculosus X F. serratus, aber nicht aus der reziproken Ver-
bindung. Die Kreuzung zwischen Fucus serratus und Ascophyl-
lum nodosum gelang dagegen nicht. Die Spermatozoen wurden
zwar von den artfremden Eiern angelockt und hafteten an ihrer
Obertliche in normaler Weise fest, aber eine Befruchtung trat an-
scheinend nicht ein. WirLtams (1923) erhielt dagegen in der Kreu-
zung Fucus vesiculosus x Ascophyllum nodosum eine geringe An-
zahl (etwa 5%) von Bastardkeimlingen. Die reziproke Kreuzung
war jedoch parasteril.
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In neuerer Zeit versuchte KniEP (1925), die drei Helgoldander
Fucus-Arten: F. vesiculosus, F. serratus und F. platycarpus mit-
einander zu bastardieren. Die Kreuzung der beiden zuerst ge-
nannten diozischen Arten war nur selten moglich. Trotzdem die
Eier von den artfremden Spermatozoen umschwirmt wurden,
unterblieb in der Mehrzahl der Fille jede Befruchtung. Nur 2 bzw.
4% aller Eier entwickelten sich zu Bastardkeimlingen. Die Kreu-
zung der didzischen Art F. vesiculosus mit der mondzischen Art
F. platycarpus war jedoch reziprok fast vollkommen fertil.

In groBlem Stile versuchte dann Moser (1929) Artkreuzungen
zwischen verschiedenen marinen Braunalgen durchzufithren. Bei
den Braunalgen werden die in Meerwasser entleerten Kier in
der Regel von den Spermatozoiden umschwirmt, bis ein Sperma-
tozoid die Befruchtung durchfithrt. Daraufhin treten sogleich
besondere Verinderungen der Eioberfliche ein, die vor allem in
der Ausscheidung einer Gallerthiille und der Befruchtungsmembran
bestehen. Spéter folgt dann die Keimung der Zygoten. MOSER
beobachtete nun sowohl, daf} die Eier bei Artkreuzungen vom
artfremden Sperma nur schwach oder gar nicht umschwarmt
wurden und dafl auch oft die Befruchtung ausbleibt. Eine Be-
ziehung zwischen der Starke der Anlockung der Spermatozoiden
und der Anzahl der befruchteten Eier besteht jedoch nicht. Bei
den Kreuzungen von Pelvetia canaliculata (§) mit Fucus-Arten wer-
den die Fucus-Eier nur schwach umschwirmt, trotzdem wurden in
dieser Kreuzung in zwei von zehn Versuchen 1—5% der Eier
und in einem dritten Versuche sogar 30—50% der Eier befruchtet.
Bei der Kreuzung Fucus serratus Cystosira ericoides wurden die
Eier von den Spermatozoiden auch kaum beachtet. Trotzdem
wurden 20—40% der Eier befruchtet.

In einer ganzen Reihe von Kreuzungen gibt MosSER an, daB
eine Befruchtung stattfindet, dafl aber die Zygoten bald zugrunde
gehen. Es wird hier sehr interessant sein, zu sehen, ob bei diesen
Kreuzungen, ahnlich wie bei den oben diskutierten Echiniden-
kreuzungen, nur die Plasmogamie normal erfolgte, nicht aber
die folgende Koordination der Kerne. Leider fehlen zur Zeit die
notwendigen zytologischen Untersuchungen.

Besonders interessant ist auch, daf wieder die Ergebnisse
reziproker Verbindungen ganz verschieden sein kénnen. Die Ver-
suchsergebnisse von MoSER sind in Tabelle 69 zusammengestellt.



328 Parasterilitdt der Thallophyten und Protisten.

Es besteht auch keine Beziehung zwischen Verwandtschaftsgrad
und Parasterilitatsgrad.

Tabelle 69. Unterschiede reziproker Artkreuzungen von Phalo-
phyceen-Bastarden (zusammengestellt nach Angaben von
MosEgg, 1929).

Art1 Namen der Arten , ., ! 19%x23 ‘: 29 x1g@
Intragenerische Artkreuzungen
Fucus vesiculosus X serratus . . . . . . 3—10% befruchtete Eier |vereinzeltbefr. Eier
5 X platycarpus . . . .|80-100% » ' 80-100%

F. platycarpusXsermtus e 20-40% » » | keine Befruchtung
Cystosira barbata X C. anuntacea . . . . keine Befruchtung \ bis zu 5% befr. Eier
Gattungskreuzungen
Ascophyllum nodosum X Fucus vesiculosus | keine Befruchtung einige befr. Eier

” »  XF. serratus . . .| » » keine Befruchtung

w  XF. platycarpus . | ” . ' "
Pelvema canaliculaia X F. vesiculosus . . » » » »
' 5 X F. serratus . . . ’ ’

bR 3
» X F. platycarpus . . » ' 0—35 (bis 50) %
Helmmthalm niwea X F. vesiculosus . . . ’ ' keine Befruchtung
. » XF.serratus . . . . . 5 » »
' » XF. platycarpus. . . ” » » »
. » X Ascoph. nodosum . | . " » »”

,» X Pelvetia canaliculata ’ ’ » »
C’ystoszm ericoides X F. vesiculosus . . . » »

”»” 2
” »  XF.serratus . . . . ” » 20 —40% befr. Eier
» »  XF. platycarpus. . . ’ ' keine Befruchtung
' » X Ascoph. nodosum. . | » » 2 »

b) Phykomyzeten.

Uber die Parasterilitat von Artkreuzungen bei den Phykomy-
zeten haben BLAKESLEE (1904, 1915, 1920), BLAKESLEE und CART-
LEDGE (1927) und Burcerr (1925) ausgedehnte Untersuchungen
angestellt.

Bei den von BrLAKESLEE und seinen Mitarbeitern (vgl. Bra-
KESLEE und CARTLEDGE 1927) versuchten Art- und Gattungskreu-
zungen wurden niemals Zygoten erhalten. Es wurde wohl in einer
ganzen Reihe von Fillen eine sexuelle Reaktion der beiden art-
fremden Myzelien beobachtet, aber diese wurde nur sehr selten
vollkommen durchgefithrt. Wie weit diese Kopulationsvorberei-
tungen gingen, ist auch in den einzelnen Fillen verschieden. Der
Ubersichtlichkeit halber wollen wir in der folgenden Besprechung
zwischen den Kreuzungen didzischer Arten untereinander und den
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Kreuzungen einer monézischen und einer diézischen Art unter-
scheiden. Bei der zuerst genannten Gruppe von Kreuzungen han-
delt es sich ja ausschlieBlich um die Frage der Stiarke der Kopula-

Tabelle 70. Verhalten zwittriger Arten von Phykomyzeten in
Kreuzungen mit didzischen Arten (zusammengestellt von

HarTmann 1929).

Art der Kreuzung

Verhalten des
Zwitters

Mucor V. (= hiemalis v.) @ X Zygorrhynchus Vuilleminii v.

agama (6‘ )
” »o» 88X ” Vuilleminii (3)
» s EX - Moclleri (3
' hiemalis Q x ’ exponens @‘ )
» V.(= Memalis v.) Q@ X » heterogamus (c}‘ )
» w  » @ X Absidia spinosa (é‘ )
. wo» X »  glauca 3

Absidia glauca Q

X Absidia spinosa <§ )

& normal (BLAK.)
& normal, leicht
erweit. (BLAK.)
& normal, leicht
erweit. (BLAK.)
& normal, stark
erweit. (Bura.)

0 (BBaxk.)
& normal, leicht
erweit. (BLAK.)
normal, stark
(Burea.)

& normal (Bura.)

& normal, leicht
erweit. (BUra).

» » 9 X Zygorrhynchus exponens (+>
Zygorrhynchus Vuilleminii v. X Mucor V. (= hiemalis v.)
agama (c}_‘ )
» Vuilleminii () x )
. Moellers (3‘) X » w8
" exponens (3‘) X o, hiemalis I5)
» heterogamus (3) % ! V.(= hiemalisv.) 3
Absidia spinosa ((}: ) X, » o 8
» glauca 9 X (1) ” 3 6‘

Absidia spinosa (é‘ >

X Absidia glauca 3

Zygorrhynchus exponens (é‘ )X » 3

0 (Brak.)
0 (BLaxk.)
0 (Brak.)

0 (Bura.)

& anormal (BLAK.)
& normal (BLAK.)
normal (BUra.,
Brax))

Q normal (Bure.)

Q normal, leicht
erweit. (Bura.)

Absidia spinosa
(TEND.)

” 2

(é‘ ) Q X Zygorrhynchus exponens (é‘ >
(TEND.)

Bex . . (9

+

1 Abnorme Kopulation.

& normal (Bura.)

? 0 (Bura.)
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tionshemmung, in der zweiten kommen aber infolge der Besonder-
heiten der mondézischen Formen noch besondere Komplikationen
hinzu.

Die Kreuzungsergebnisse der didzischen Arten untereinander,
sind in Tabelle 70 wiedergegeben. Die Versuchsergebnisse von
Artkreuzungen, bei denen homothallische Arten verwandt wurden,
sind auf Grund der Untersuchungen BLAKESLEEs s. 0. und
BurcErFFs (1925) in Tabelle 70 im Anschlufl an HARTMANN (1929)
zusammengestellt. Aus diesen Tabellen kann man zweierlei Schliisse
ableiten:

1. Reziproke Artkreuzungen koénnen eine verschieden weit-
gehende Hemmung der Kopulation ergeben. Diese Verschieden-
heiten kénnen hier jedoch darauf beruhen, daB die - und — -
Stamme der einzelnen Arten verschiedenen Rassen angehéren. Hs
ist ja eine alte Erfahrung, auf die wir bereits oben hinwiesen, dafl
sich Sippen in Artkreuzungen ganz verschieden verhalten kénnen.

2. Es besteht keine Beziehung zwischen der systematischen
Verwandtschaft und der Stirke der Parasterilitit. Die Kreuzung
von Arten einer Gattung Coprinus untereinander kann parasteriler
sein als eine Gattungskreuzung.

Nur einmal wurde eine schwach fertile Artkreuzung von Bure-
EFF (1925) gefunden. Es handelt sich um die reziproken Kreu-
zungen der Arten Phycomyces nitens und Ph. Blakesleanus, bei
denen BURGEFF etwa 10% keimfihige Bastardzygoten erhielt. Bei
den Angaben anderer Autoren iiber fertile Artbastarde (Sarro und
Nacanisar 1915) handelt es sich vermutlich nur um Varietéten-
kreuzungen. BLAKESLEE und CARTLEDGE (1927) gehen sogar so
weit, allgemein festzustellen ,,that it is most convenient at least
to consider races which form zygospores with each other as be-
longing to the same species (1927, 8. 51).

c¢) Basidiomyzeten.

Bei der Besprechung von Artkreuzungen bei den Hutpilzen
kénnen wir uns sehr kurz fassen. Alle Untersucher (vgl. die Zu-
sammenstellung bei KN1EP 1928) sind sich darin einig, daB bei
den Hutpilzen Artkreuzungen immer vollkommen parasteril sind.
Die artfremden Haplomyzelien regen sich niemals zu sexuellen
Reaktionen an.
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5. Riickblick auf die Parasterilititserscheinungen bei den
Thallophyten und Protozoen.

Ahnlich wie bei den Bliitenpflanzen kénnen wir auch hier wie-
der zwischen der eigenilichen Sexualreaktion, der Verschmelzung
der Gameten oder der ithnen gleichwertigen Gebilde (Gametangien
usw.) und den vorausgehenden Vorbereitungen der prdagamen Phase,
bzw. der sexuellen Determination unterscheiden. Die pragame
Phase besteht in manchen Fillen (z.B. den Algen) in der An-
lockung der Gameten zueinander, in anderen in der Ausbildung
der Sexualorgane (z. B. den Pilzen, bei denen die Gametangien
erst infolge einer Wechselwirkung der Haplomyzelien entstehen).

Eine Stérung der sexuellen Vorginge s.str. findet sich auch
bei den Thallophyten nach unseren bisherigen Kenntnissen nur
bei Artkreuzungen. Bei intraspezifischen Kreuzungen wird eine
einmal eingeleitete Kreuzung auch bis zu Ende durchgefithrt, wenn
die duBeren Bedingungen es gestatten. Im ibrigen besteht aber kein
prinzipieller Unterschied zwischen der Parasterilitit von interspezifi-
schen und intraspezifischen Kreuzungen.

Auch die zweite bei dem zusammenfassenden Riickblick iber
die Parasterilititserscheinungen bei den Bliitenpflanzen gemachte
Feststellung kénnen wir hier bestatigen. Durch ganz entsprechende
Vorginge wird in manchen Fillen die Vereinigung gleich konsti-
tuierter Gameten, in anderen gerade die verschieden konstituierter
Gameten verhindert. Bei intraspezifischen Kreuzungen verhindert
meist zu groBe Ahnlichkeit die Kopulation, bei anderen intra-
spezifischen Kreuzungen und bei den interspezifischen Verbindun-
gen umgekehrt zu groBe Verschiedenheit.

SchlieBlich kénnen wir wieder darauf hinweisen, da die gleichen
entwicklungsphysiologischen Storungen in manchen Fdllen phino-
typisch, in anderen genotypisch determintert sein konnen, und daB
der Parasterilititsgrad durch die Aupenbedingungen mehr oder minder
leicht modifiziert werden kann.
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I. Die Zweckmiiligkeitsfrage.
1. Allgemeines.

Die Frage nach der ,,biologischen Bedeutung* der Parasterili-
tétserscheinungen, insbesondere die Diskussion der ZweckmiBig-
keit der Selbst-Parasterilitdt vieler Blittenpflanzen und der Kreu-
zungs- Parasterilitdt zahlreicher Artkreuzungen, hat besonders in
der Literatur des vorigen Jahrhunderts eine solche Rolle gespielt,
daB wir sie hier nicht iibergehen diirfen.

Sie erledigt sich zwar insofern schon von selbst, als ent-
sprechend unserer heutigen wissenschaftlichen Einstellung das
anthropomorph - teleologische Moment in der Diskussion biolo-
gischer Fragen ausgeschaltet ist. Wir begniigen uns mit einer
moglichst weitgehenden und dadurch zugleich unser Bediirfnis
nach der Aufdeckung der Kausalzusammenhinge mdoglichst be-
friedigenden Beschreibung der tatsichlichen Verhiltnisse in der
Natur und im Experiment. Das alte ZweckmiBigkeitsprinzip
und das Ausnutzungsprinzip ist durch das Mannigfaltigkeitsprinzip
abgelost, nach dem es zahllose Moglichkeiten gibt, durch die
sich die einzelnen Formen mit ihren Eigenheiten erhalten und
fortpflanzen konnen, ohne daB die einen besser oder schlechter
ausgeriistet wéren als die anderen.

Eine philosophische oder besser wissenschafts-theoretische Be-
griindung dieses Standpunktes wiirde den Rahmen der vorliegen-
den Arbeit weit iiberschreiten. Wir wiirden auch bei dem Versuch
eines solchen Beweises erkennen, dal das Endergebnis weitgehend
von den unbeweisbaren Grundvoraussetzungen abhdngt, von denen
wir ausgehen. Wir wollen uns vielmehr auf die Diskussion der
in den vorhergehenden Kapiteln im einzelnen besprochenen Er-
scheinungen beschrinken und dabei zeigen, daB sich erstens kein
allgemein durchgehender ,,Zweck der Parasterilitdt finden 1aBt
und daB zweitens die den einzelnen Parasterilitdtsformen, ins-
besondere der Selbst-Parasterilitit zugeschriebene ZweckmiaBig-
keit sich nicht verteidigen laBt.
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2. Die Uneinheitlichkeit der Parasterilititserscheinungen.

Unter Hinweis auf die oben beschriebenen Einzelfille konnen
wir uns hier sehr kurz fassen. Der mit voller Kreuzungsfertilitit
verbundenen Selbst-Parasterilitit von Tolmiea Menziesic (S. 60)
steht die mit voller Selbstfertilitit verbundene Kreuzungs-Para-
sterilitdt von Zea mays everta gegeniiber (S.125). Auch bei der
unvollkommenen Paragterilitit der Bliitenpflanzen lernten wir
Falle kennen, in denen die Kombination gleicher Gameten oder
umgekehrt die Verbindung ungleicher Gameten erschwert war.
Im Tierreich sind nach doppelter Begattung bei Ratten und Kanin-
chen die sippenfremden Spermatozoen im Vorteil, bei Hiithnern

umgekehrt die sippeneigenen (S. 261). Es fehlt also jede Einheit-
lichkeit.

3. Selbst-Parasterilitit und Inzuchtsdegeneration.
a) Allgemeines.

Seit langem sieht man die ,,biologische Bedeutung* der Selbst-
Parasterilitit, die ja bei den zwittrigen Bliitenpflanzen sehr weit
verbreitet ist, darin, dafl dadurch das Auftreten einer Inzucht
verhindert wird. Eine Inzucht sollte ja allgemein schédlich sein
und daher eben in der Natur mdglichst vermieden werden. Den
Nachweis, daf diese Vorstellungen nicht richtig sind, werden wir
auf folgende Weise erbringen: Zunichst soll gezeigt werden, daB
die Bedingtheit der Degenerationserscheinungen, die sich — oft,
aber nicht immer -— bei einer strengen Inzucht einstellen, mit
den Parasterilitidtserscheinungen nichts zu tun hat. Dann kénnen
wir beweisen, daf durch andauernde Kreuzbefruchtung die Grund-
lage dafiir geschaffen wird, daB bei nachher erzwungener Inzucht
Degenerationserscheinungen auftreten miissen. Die Parasterilitit
also hat nicht die Aufgabe, eine Inzuchtsdegeneration zu ver-
hindern, sondern sie schafft vielmehr erst die Grundlage fiir die
Degenerationserscheinungen. Die Selbst-Parasterilitit ist das Pri-
mére und bedingt erst die Inzuchtsdegeneration.

b) Theorie der Inzuchtsdegeneration.

Man sah frither die Degenerationserscheinungen, die sich bei
vielen Pflanzen und Tieren bei strenger Inzucht einstellen, als
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dhnliche physiologische Depressionszustéinde an, wie sie sich in
alternden Organismen finden.

@) Homozygosis-Heterozygosis-Theorie. Esist das Verdienst
von East und SHULL, diese etwas vagen Vorstellungen durch
eine mendelistische Erklirung ersetzt zu haben. Ihre Theorie
hat auch den Vorteil, zwei verschiedene Phinomene durch eine
Grundannahme zu erklidren, die Inzuchtsdegeneration und das
Luxunieren von Bastarden. Die Uppigkeit von F,-Bastarden soll
durch den Grad ibrer Heterozygotie bedingt sein und wird dem-
entsprechend als ,,Heterosis* bezeichnet. Da diese F;-Individuen
meist stirker heterozygot sind als die Eltern und immer mehr
heterozygot als ihre Nachkommen, so war es nach der Heterosis-
oder Heterozygosistheorie verstindlich, daB sie sich besonders ippig
entwickeln. Diese Uppigkeit duBert sich meist in der GroBe und
Anzahl aller Organe, vor allem der Blétter, in der raschen Ent-
wicklung und dem infolgedessen frithzeitigen Beginn der Bliiten
u.a.m. BeiInzucht eines solchen maximal heterozygoten Bastards
nimmt nur die Homozygotie standig zu und gleichzeitig die Uppig-
keit der Entwicklung ab, bis sich schlieBlich Degenerations-
erscheinungen einstellen, die bei vollkommener Homozygotie ihr
Maximum erreichen (Homosis im Gegensatz zu der Heterosis).

Daf die F,-Bastarde weitgehend homozygoter, nicht verwandter
Eltern sehr stark heterozygot sein kénnen, ist obne weiteres ver-
standlich. DaB sie es hiufig sind, zeigt die Spaltung, die sich meist
in ihrer Nachkommenschaft findet.

Die Zunahme der Homozygotie im Laufe einer strengen In-
zucht kann leicht formelméBig unter Zugrundelegung der MENDEL-
Gesetze abgeleitet werden. Unter Hinwies auf die einschligigen
Zusammenfassungen (EasT und JoNEs 1919; FEDERLEY 1928) sei
nur ein Spezialfall hier diskutiert, die strenge Inzucht durch Selbst-
bestdubung.

Die Nachkommenschaft einer monofaktoriellen Heterozygoten
(Aa) wird in 50% Heterozygoten (Aa) und 50% Homozygoten (44
und aa) aufgespalten. In der néchsten Generation spalten die
Heterozygoten wieder auf, so dall wir im ganzen nur noch 25%
Heterozygoten auf 75% Homozygoten finden. In der dritten In-

100
zuchtsgeneration sinkt der Prozentsatz weiter auf 12,5% =§%,
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100 . . .
in der vierten auf 98 = 6,25%, . . . in der n-ten Generation schlief3-

, 100,
lich auf ﬂh

In der Nachkommenschaft einer bifaktoriellen Heterozygoten
(AaBb) finden wir eine Spaltung nach der Formel:
(14 +1a) 1B+1b2=14ABB + 24AABb + 44aBb

+14Ab + 2aaBb

+laaBB + 24aBB

+ laabb + 24abd

=4 doppelte + 8 einfache + 4 doppelte

Homozygoten Heterozyg. Heterozygoten
(26 %) (50%) (256 %)

Tabelle 71. Prozentsatz einfacher und doppelter Hetero-
zygoten in der Nachkommenschaft einer spaltenden dop -
pelten Heterozygote bei strenger Inzucht. Die Pfeile geben

die Art der Aufspaltung an.

H Einfache Doppelte Heterozygoten
omozygoten | Heterozygoten | Heterozygoten | im ganzen
% % % %
I, 25,00 50,00 25,00 75,00
v i i
I, 25,00 | i
¥ Ty i
25,00 25,00 i ‘i
v v —
. 6,25 12,50 6,25
m SN _
ganzen 56,25 | 37,50 ] 6,25 75,25
y !
I, 56,25 ‘
Yy ] Y
18,75 18,75 \ |
¥ v v
. 1,56 3,13 ‘ 1,56
im - — :
ganzen 76,56 ‘ 21,88 l 1,56 43,44
N a |
I, 76,56 ‘
v \ |
10,94 10,94 i
Y ¥ -
X 0,39 0,78 l 0,39
1m
ganzen | 87,89 | 11,72 | 0,39 12,11
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Wir erhalten also in der F;-Generation 25% Homozygoten auf
75% Heterozygoten. Von diesen spalten in den nichsten Genera-
tionen die doppelten Heterozygoten wieder !/, Homozygoten,
1/, einfache und 2/, doppelte Heterozygoten ab, wihrend die ein-
fachen Heterozygoten zur Halfte in Homozygoten und in einfache
Heterozygoten aufspalten. Die Prozentzahl der Homozygoten und
Heterozygoten éndert sich daher in folgender Weise (s. Tab. 71).

%
700

75

50

25

1 Il | 1 |

o 1 2 3 4 § 6 7 & 3 710

Abb. 115. Abnahme der Heterozygoten (!/;) in aufeinanderfolgenden Generationen inge-
zlichteter einfacher, 5-, 10- und 15-facher Heterozygoten. (Nach EAST und JONES 1919.)

In Abb. 115 ist die Abnahme der Heterozygoten in den Nach-
kommenschaften einer einfachen und von mehrfachen Heterozy-
goten abgebildet. Der Unterschied der Kurven beruht darauf, da8
im zweiten Falle die Abnahme des Prozentsatzes der Heterozy-
goten so lange langsam erfolgt, als noch die mehrfachen Hetero-
zygoten iiberwiegen. Die Anzahl der Heterozygoten nimmt so lange
nur langsam ab, bis die mehrfachen Heterozygoten fast ganz in
Homozygoten und einfache Heterozygoten aufgespalten sind.
Dann geht die Abnahme rasch (Abb. 115), bis die Mehrzahl der
Heterozygoten iiberhaupt eliminiert ist, um dann wieder an
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Geschwindigkeit abzunehmen. Die Abnahme der mehrfachen
Heterozygoten und dann die der einfachen Heterozygoten be-
dingt die zwei Wendepunkte der Kurven.

Wenn man nun diese Ableitungen zur Erklirung der tatsich-
lichen Verhdltnisse bei Inzuchtsexperimenten benutzen will, so
darf man ein wichtiges Moment nicht iibersehen. Die Wahrschein-
lichkeit, dal man in einer bestimmten Inzuchtsdegeneration tat-
sidchlich den errechneten Homozygotiegrad findet, hingt von der
Anzah] der in dieser Generation aufgezogenen und untersuchten
Familien ab. Wenn beispielsweise in einer /3-Generation wirklich
23,4% der Pflanzen heterozygot und 76,6% homozygot sind, dann
besteht in der folgenden 1,-Generation unter » Familien die Wahr-
scheinlichkeit, daBl man eine homozygote vor sich hat,

76,6% == | 243188 _ 95 40, 1 13,40%,
wenn wir die Zahl der in I; geselbsteten Individuen gleich 10
setzen. Wenn wir so wenige Nachkommenschaften in I, aufziehen,
dann ist der Versuchsfehler auBerordentlich groB.

Die GroBe des Fehlers hingt allgemein von zwei Variabeln ab:
der Anzahl in der in jeder Generation aufgezogenen Nachkommen-
schaften und zweitens dem Heterozygotiegrad, der wieder seiner-
seits sich mit der Anzahl der Inzuchtsgenerationen dndert. Mit
zunehmender Anzahl der Inzuchtslinien, d. h. mit zunehmendem
Werte von n sinkt die GroBe des Fehlers. Sie sinkt ferner mit
abnehmendem Heterozygotiegrad, d. h. mit zunehmender Zahl der

Inzuchtsdegenerationen. Mit zunehmendem n wichst der Nenner

100p% 100¢%
des Bruches 100p% 1004%

grad (100p%) nimmt der Zihler des Bruches ab und nahert sich
dem Grenzwert 0.

Je nach den Versuchsbedingungen kann man also in Inzuchts-
versuchen eine weitgehende Homozygotie mit einiger Sicherheit
durch Aufzucht sehr vieler Familien in wenigen Generationen oder
durch die Kultur weniger Familien in sehr vielen Generationen
erzielen.

Das Kriterium fiir den tatsichlich erreichten Homozygotiegrad
bildet die Einheitlichkeit der Inzuchtsfamilien. Um ein Beispiel
zu nennen, sei auf die von EasT begonnenen und von Jonks
(1924) weitergefiihrten Inzuchtsexperimente mit Mais hingewiesen.

Brieger, Selbststerilitit. 22

und mit abnehmendem Heterozygotie-
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JonNgs wies durch folgendes Experiment nach acht Generationen
strenger Inzucht noch eine recht betrachtliche Heterozygotie
nach. Er ging von vier Maislinien aus, die zunichst acht
Generationen ingeziichtet wurden. Dann wurde in jedem Stamm
in je zwei getrennten Familien die Inzucht weitere 8—9 Genera-
tionen durchgefiihrt. In zwei der Ausgangslinien waren die ge-
trennten Geschwisterlinien einander ganz gleich, in der dritten
unterschieden sie sich in der Kornfarbe und in der vierten wiesen
sie eine ganze Reihe von Unterschieden auf. Dementsprechend
ergab sich auch nach einer Kreuzung der Geschwisterlinien der
zuerst genannten Stimme eine geringe Heterosis, in dem letzten
Falle jedoch eine sehr deutliche Heterosis.

Wenn auch die Homozygosis-Heterozygosistheorie einen zwei-
fellosen Fortschritt gegeniiber den ganz vagen fritheren Anschau-
ungen bedeutet, so darf man nicht tibersehen, daB auch sie mit
einem an sich ganz neuen Grundprinzip rechnet, nimlich einer
prinzipiell verschiedenen Wirkung der Gene im homozygoten und
im heterozygoten Zustand.

p) Dominanztheorie. Historischer Riickblick. KEEBLE
und Perrew (1910) gingen nun noch einen Schritt weiter und
versuchten, zunéchst einen Spezialfall, die Wuchshéhe verschiedener
Sippen der Erbse, ihrer Bastarde und deren Nachkommen, und
davon ausgehend das Luxurieren der Bastarde iiberhaupt streng
mendelistisch zu erkliren, ohne eine Zuhilfenahme besonderer
Hilfsvorstellungen. Diese Theorie wird meist als die Dominanz-
theorie bezeichnet. Sie nahmen an, daB ,the greater height
and vigor which the F, generation commonly exhibit may be due
to the meeting in the zygote of dominant growth factors of more
than one allelomorphic pair, one (or more) provided by the gametes
of one parent, the other (or others) by the gametes of the other
parent*’. Gegen diese Dominanztheorie sind von verschiedenen
Seiten zunédchst Einwinde vorgebracht worden, von denen zwei
auch weiterhin aufrecht erhalten wurden. Easrtund JoxEs (1919)
weisen darauf hin, daB

1. ,,in generations after the first it ought to be possible to
obtain some strains having all the dominant factors . . . Any such
race could be rendered homozygous; thereafter, self-fertilization
would not result in a less vigorous progeny (S.171) und
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2. daB ,,if heterosis were due solely to dominance of indepen-
dant factors, the distribution of the second generation would be
unsymmetrical in respect to those characters in which an increase
was shown in the first generation. This criticism has its basis in
the familiar fact that Mendelian expectation in the second hybrid
generation where there is complete dominance is always an expan-
sion of the form (3 4+ 1) to a power represented by the number of
factors* (S.172). Wir werden aber noch sehen, dafl dieser Ein-
wand nur bedingt stichhaltig ist.

Um diese Einwiinde zu vermeiden, hat JoNzs (1917, 1918) und
East und Joxgs (1919) die Theorie durch die Annahme erweitert,
daB die dominanten Faktoren, die durch ihre Anhdufung in F,
das Luxurieren, durch ihr allmahliches teilweises Verlorengehen
bei der Spaltung in den Inzuchtsgenerationen eine Degeneration
bedingen, miteinander gekoppelt sind. Wir wollen auf diese Form
der Theorie, die Theorie der gekoppelten dominanten Fakioren, zu-
niichst nicht niher eingehen.

Begriindung der Dominanztheorie. Nach diesem kurzen
historischen Riickblick soll nun die am besten begriindete Theorie
der Inzucht, die Theorie der dominanten polymeren Fakioren etwas
eingehender besprochen werden. Wir betrachten das Luxurieren
der Bastarde und das Auftreten der Inzuchtsdegeneration danach
als einen Sonderfall eines polymeren Erbganges.

Wir miissen uns daher zunichst einmal ein Bild von der Ver-
erbung polymer bedingter quantitativer Merkmale machen. Als
Beispiel wihlen wir die Hohe eines Organismus.

Bei Anwesenheit der rezessiven Allele (a, b . ..) erreichte der
Organismus eine durchschnittliche Minimalhéhe (M). Werden diese
Allele durch andere ersetzt, dann wird der Organismus héoher.
Bei intermedidrem Allelismus bedingt jedes Gen a’ einen Zusatz
von z. B. 1 cm zur Minimalhéhe, so daB die Heterozygote aa’ die
Héhe M + 1 und die Homozygote a'a’ die GroBle M + 2 erreicht.
Wenn dagegen vollkommene Dominanz besteht, dann erreichen
die Heterozygote Aa wie auch die Homozygote 44 die Maximal-
hohe M + 2.

Bei dem Zusammenwirken der Allelenpaare miteinander koén-
nen wir eine additive und eine komplementéire Polymerie unter-
scheiden. Im ersten Falle addiert sich die Wirkung der Allelen-

22%
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paare {a, A oder a’), (b, B oder &) ..., im anderen Falle miissen
alle dominanten Faktoren (4, B...) anwesend gein, damit iiber-
haupt eine Wirkung zu beobachten ist, wihrend jedes Allel fiir
sich wirkungslos ist.

Wir kénnen dann folgende Einzelfille unterscheiden:

1. Intermediére additive Polymerie.

I. Die Allele auf beide Eltern verteilt
Eltern: aa bb d d'd x dda' b'b cc dd

+4 +4
o da b'b o dd
—
F,: aa bded <«——> d'd' V'Y ¢ dd
+0 -

I1. Die fordernden Allelen nur in einem Elter vorhanden
Eltern: aa bb cc dd x a’d’ b’V ¢ dd

+0 +8
Fy: aa b'b c'c dd
+4
Fy: aa bb cc dd <—> d'd’ V'V ¢ d'd
+0 +8

2. Dominante additive Polymerie.

I. Alle dominanten Gene verteilt auf beide Eltern
Eltern: AA BB cc dd X aabb CC DD

+4 +4
F;: Aa Bb C¢ Dd
+8 Heterosis!
F,: aa bb cc dd <——> AA BBCC DD
+0 +8

II. Dominante Gene einseitig
Eltern: aa bb cc dd x A4 BB CC DD

+0 +8
F: Aa Bb Cc Dd
+8
F,: a_ab_b_ccddd <——> AA BBCC DD

+0 +8
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3. Komplementire Polymerie.
I. Dominante Gene verteilt
Eltern: A4 BB cc dd... X aa bb CC DD...
!

it
+0 +0
F,: Aa Bb Cc¢ Dd...
‘
+8 Heterosis.

F,: aa bb cc dd < - AA BB CC DD

Db —

+0 +8

II. Dominante Gene einseitig
Eltern: aa bb cc dd... x AA BBCC DD

+0 +8
Fy: Aa Bb Cc Dd
-
+8
Fy: aa bb cc dd <———> AA BB CC DD
- = sialiadupdhuiiiotes!
+0 +8

Wir wollen hier davon absehen, jeden der sechs unterschiedenen
Grundtypen durch konkrete Beispiele zu erlautern und uns nur
mit den beiden genauer befassen, bei denen die F,-Generation
iippiger ausfillt als die Eltern. Eine Heterosis findet sich bei
dominanter additiver und komplementérer Polymerie, vorausge-
setzt, dafl die dominanten Gene auf beide Eltern verteilt sind.

Wir miissen nun noch sehen, inwieweit diese beiden einfachen
Schemata auch die Inzuchtverhéltnisse erkliren kénnen. Dabei
sind vor allem die folgenden drei Punkte zu beachten:

1. In F, (= I;) und allen spiteren Generationen wird die
Uppigkeit der F,-Individuen hochstens erreicht, aber niemals iiber-
troffen. Dieser Bedingung geniigen die beiden Schemata.

2. In F, (= I,) und allen spiteren Generationen treten keine
Stémme auf, die die Uppigkeit der F, konstant weiter vererben.

3. Die Verteilung der einzelnen Individuen in den Polygenera-
tionen erfolgt symmetrisch um einen Mittelwert, der immer in
jeder folgenden Generation niedriger liegt als in der vorausge-
gangenen,

Bei komplementdrer Polymerie treten in der Nachkommenschaft
nur zwei Klassen auf, kriftige Pflanzen mit allen dominanten Fak-
toren, die den F,-Pflanzen gleichen, und elterngleiche schwéchere
Individuen. Je nach der Anzahl der Allelenpaare sind die krif-



342 Allgemeine SchluBkapitel.

%o
40

-

I
l
I
|
|
I
|
[
|
|
|
|
|
|
I
I
I
|
|
:
I
|
I
Il
9(

35

30

25

Haufighert
3 & 8
I I T

@0
t

W
Mo
L

Hautigher?

tigen Nachkommen zahlreicher in der
spaltenden F,-Generation: (9: 7), oder
die Elterngleichen: (27: 37), (81:175)
... Da wir aber in F, immer mehr
als nur zwei Klassen finden, scheidet
die komplementire Polymerie als Er-
klarungsprinzip zunichst aus.

Bei der Besprechung der domi-
nanten additiven Polymerie ist immer
wieder darauf hingewiesen worden,
daf hier immer eine unsymmetrische
Verteilung zugunsten der Dominan-
ten erfolge. Dies ist zwar richtig,
wie aus der Auflésung des Bino-
miums (34 — + 1aa)” folgt, aber
die Asymmetrie wird dabei tatsich-
lich immer schwicher und sinkt bei
gentigender Zahl der Alle-
lenpaare unter die Fehler-
grenze. Wenn man die
einfacheren  Spaltungen
dieser Art von Polymeren
betrachtet :

Abb. 116. Aufspaltung 5-, 13-, 29-
facher Heterozygoten nach Selbsten
bei dominant additiver Polymerie.
Auf der Abszisse ist die Anzahl do-
minanter Faktoren angegeben, bzw.
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1/3:1

2(9:6:1

3127:27:9:1

4(81:108:54:12:1

5(243:405:270:90:15:1

6]729:1458:1215:540:135:18:1
712187:5103:5103:2835:945:189:21:1
8{6561:17496:30412:13608:5670:1512:252:24:1
n=9§19683:59049:108732:71236:30618:10206:2268:324:27:1,

n
n
n
n
n
n
n
n

so siecht man deutlich, daBl der Gipfelpunkt der Verteilungskurve
sich allméhlich von dem #uBersten linken Ende nach der Mitte
zu verschiebt, und daB gleichzeitig die Frequenzen der extremen
Klassen stéindig abnehmen. Wenn die Anzahl der polymeren Fak-
toren weiter wichst, dann wird die Verschiebung immer stérker,
wie die Kurven in Abb. 116 zeigen. Bei 5 Faktorenpaaren ist die
Asymmetrie noch zu erkennen, bei 15 Paaren ist sie schon so weit
verringert, dal} sie praktisch kaum mehr nachweisbar sein wird.
Die Abweichungen von einem symmetrischen Verlauf sind praktisch
kleiner als die Versuchsfehler.

Wenn wir also die Existenz zahlreicher dominanter polymerer
additiver Faktoren annehmen, dann bekommen wir in ¥, prak-
tisch eine symmetrische Variationskurve, deren Gipfelpunkt zwi-
schen den Eltern und F, liegt. In dieser Verteilungskurve sind
die homozygoten, vollstindig dominanten oder rezessiven Typen
s0 selten, dafl sie praktisch nicht gefunden werden.

Eine multifaktorielle, dominante additive Polymerie liefert also
eine einwandfrei mendelistische Grundlage zur Erklirung von Hete-
rosis und Inzuchisdegeneration.

Damit soll aber durchaus nicht gesagt sein, daB dieses Schema
das einzig mogliche mendelistische Schema darstellt. Wahrschein-
lich werden wir tatsichlich in den meisten Fillen eine Kombina-
tion additiver und komplementérer Polymerie finden. Denn nicht
nur die Annahme einer recht grofien Anzahl additiver Faktoren,
sondern auch das Vorhandensein komplementérer Polymerie bringt
eine Verschiebung des Gipfelpunktes und damit eine Abschwichung
der Asymmetrie der F,-Kurve mit sich (Tab. 72).

Die gleiche Verschiebung hat schlieBlich, wie JoNEs (1917, 1918)
und East und Joxes (1919) ausfiihrlich gezeigt haben, die An-
nahme einer Koppelung rezessiver und dominanter additiver Fak-
toren zur Folge. Daf eine solche Koppelung auch vorhanden sein
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Tabelle 72. Aufspaltung einer 6-und8fachen Heterozygotennach

Selbsten bei verschiedenen Formen der Polymerie. In der

ersten Reihe jeweils die angenommene Wirkungsstirke der

Faktoren (Grundstirke : + 2), in derzweiten die Haufigkeit (%)
der betreffenden Kombinationen.

Anzahl der Dominante Komplementire Additive und
Faktoren | additive Polymerie Polymerie komplementire Polymerie

+2 +0 +8 +6 +4 +2 +0

je 3 Paare | +6 +4 +2 +0
16 | 422 588 (17,7 42,1 30,3 89 0,9%

422 422 140 1,

je 4 Paare | +8 +6 +4 +2 +0 +2 +0,1 +10 +8 +6 +4 +2 +0
31,6 42,1 21,1 4,8 04 31,3 68,7 ;10,0 34,9 35,4 16,0 3,4 0,3%

muB, ist bei der Annahme einer grofleren Anzahl multipler Fak-
toren eine Selbstverstandlichkeit.

Durch welche Faktorenschemata wir im einzelnen Falle Hete-
rosis und Inzuchtsdegeneration erkliren wollen, ist an sich neben-
sdchlich. Fir uns geniigt die Feststellung, dall man diese Er-
scheinungen durch die Annahme dominanter polymerer Faktoren
erklaren kann, mit oder ohne Hinzunahme einer komplementiren
Polymerie und einer Beriicksichtigung der Faktorenkoppelung.

Die Dominanztheorie hat gegeniiber den &dlteren Vorstellungen
den groflen Vorteil, dall sie nur mit bekannten Grundprinzipien
arbeitet. Hier liegt lediglich die Voraussetzung zugrunde, daf} die
Gene, die die Entwicklung giinstig beeinflussen, dominant sind,
und daB die schidlichen Allele rezessiv sind. Dies ist auch in der
itberwiegenden Mehrzahl der Fille, die einwandfrei faktoriell ana-
lysiert werden konnten, richtig, wenn man auch, allerdings selten,
mit einem umgekehrten Verhiltnis rechnen miiite. So ist z. B.
beim Tabak nach Jornson (1919) die geringere Blattanzahl des
Havannatabaks (,,Cuba‘ 15 Blitter) fast vollkommen dominant
iiber die der Varietét ,,Little Dutch (im Mittel 17,8 Blatter). Die
mittlere Blattzahl betrdgt in F, 15,6 und in F, 15,7 Blatter.

Zusammenfassung. Damit wollen wir aber diese Diskussion
abbrechen und die heute wohl allgemein angenommene Dominanz-
theorie der Heterosis und Inzucht (vgl. East und Jongs 1919;
Jones 1928, FEpERLY 1928) noch einmal kurz charakterisieren.

1. Durch die Kombination zahlreicher dominant polymerer
Faktoren, die die Entwicklung giinstig beeinflussen und die auf die
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beiden Eltern verteilt waren, wird die Entwicklung der F,-Bastarde
wesentlich gefordert: Heterosts.

2. Bei der Spaltung dieser hochgradig heterozygoten Bastarde
treten in ¥, die verschiedensten Typen auf, von schlecht ent-
wickelten Individuen bis zu Formen, die ebenso iippig wie die
F,-Pflanzen sind. Der Mittelwert dieser Verteilungskurve liegt
tiefer als der Wert von F; und héher als der der Eltern. Die
Kurve ist praktisch symmetrisch, da die unter Umstédnden theore-
tisch zu erwartende Asymmetrie jenseits der Grenze der sicheren
Wahrnehmbarkeit liegt.

3. Vollkommen dominante homozygote Individuen sind so
selten, dal} sie praktisch nicht gefunden werden.

4. Bei fortgesetzter Inzucht entstehen allméhlich homozygote
Stiamme, die sowohl dominante als auch rezessive Faktoren ent-
halten, und deren Entwicklung daher immer schlechter ist als
die der Pflanzen der F;-Generation, die alle dominanten Faktoren
besitzen.

5. Sobald bei einem gewissen Homozygotiegrad das Verhaltnis
der dominanten und rezessiven Genpaare festgelegt ist, ist das
fir die betreffende Linie entgiiltige Inzuchtsminimum erreicht.

6. In dieser Theorie der Heterosis und der Inzuchtsdegeneration
spielen Parasterilititsverhaltnisse keine Rolle.

y) Selbst-Parasterilitit und Heterozygotie. Nachdem, was
wir im vorigen Kapitel iiber die Bedingtheit der Inzuchtsdegene-
ration auseinandergesetzt haben, ist die Verbindung zwischen
Selbst- Parasterilitdt und Inzuchtsdegeneration leicht verstandlich.

Jede Fortpflanzungsart, die eine Erschwerung der Selbstbe-
fruchtung und eine Begiinstigung der Kreuzbefruchtung bedingt,
schafft dadurch die Grundlagen firr eine Inzuchtsdegeneration.
Schadliche rezessive Erbfaktoren kénnen sich in heterozygoter
Form erhalten, bis sie bei erzwungener Selbstbefruchtung in homo-
zygotem Zustande herausspalten und damit eine Inzuchtsdegenera-
tion verursachen.

Wir setzten oben auseinander, daf strenge Inzucht zu einer
Zunahme der Homozygotie fithrt. Wir wollen nun kurz an Hand
zweier Beispiele zeigen, daBl strenge Kreuzzucht eine Erhaltung
der Heterozygotie bedingt.

Wir wollen zunéchst von einer Population von 100 Individuen
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ausgehen, die fiir einen rezessiven Letalfaktor heterozygot sind,
und feststellen, wie sich der Prozentsatz der Heterozygoten bei
dauernder Kreuzzucht oder Inzucht und bei gleichzeitiger voll-

700
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Abb. 117. Abnahme der Heterozygoten (%) in den Nach-

kommenschaften einer Ausgangspopulation von je 100

Individuen, die alle fiir einen rezessiven Letalfaktor

heterozygot waren. K bei Kreuzzucht, I bei Inzucht.
Immer 100 Individuen pro Generation.

stindiger  Elimination
der rezessiven Homozy-
goten andert.

Bei strenger Inzucht
nimmt, wie wir bereits
oben sahen, die Hetero-
zygotie schuell ab. Die
Abnahme geht im vor-
liegenden Falle infolge
der Elimination eines
Teils der Homozygoten
allerdings etwas lang-
samer. Ohne Elimina-
tion sind nur noch 50%
der Nachkommen der
Heterozygoten  wieder
heterozygot, mit Elimi-
nation dagegen noch
66,7%.

Bei strenger Kreuz-
zucht geht die Abnahme
der Heterozygoten in der
ersten Generation noch
ebenso schnell wie bei
Inzucht, da es ja gleich-
giiltig ist, ob wir die
100 Heterozygoten selb-
sten oder kreuzen. Von
der zweiten Generation
ist aber die Abnahme
geringer, da ja auch die

Homozygoten nach Kreuzung mit Heterozygoten wieder neue

Heterozygoten abspalten.

Die Prozentsitze der Heterozygoten in den ersten Generationen
nach Inzucht und Kreuzzucht lassen sich leicht berechnen. Sie
sind den Kurven in Abb. 117 zugrunde gelegt. Die beiden Kurven
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zeigen deutlich, daB die Abnahme der Heterozygotie bei Kreuz-
zucht zwar auch eintritt, aber viel langsamer als bei Inzucht.
Diese Kurven zeigen aber noch nicht, wie gering diese Abnahme
schlieBlich wird.

In unserem zweiten Beispiele wollen wir von einer Population
von 100000 Individuen ausgehen, unter denen 1% fiir einen rezessi-
ven Letalfaktor, der etwa durch Mutation neu entstanden ist,
heterozygot sind. Man kann sich wieder leicht mit Hilfe der Spal-
tungsregeln ausrechnen, wie grofl der Prozentsatz der Heterozy-
goten in den folgenden Generationen nach Kreuzzucht und In-
zucht ist.

Bei strenger Inzucht nimmt die Zahl der Heterozygoten in
jeder Generation um ein Drittel ab, sinkt also von 1% auf 0,677%,
0,444%, 0,273% usw. (vgl. Abb. 118, I).

Bei strenger Kreuzzucht ist diese Abnahme viel langsamer, da
wir doppelt so oft eine Kreuzbefruchtung zwischen homozygot @ x
heterozygot & bzw. umgekehrt zwischen heterozygot o X homo-
zygot o eintreten wird, als Kreuzbefruchtungen zwischen homo-
zygot X homozygot oder heterozygot X heterozygot. Die tatsich-
liche Abnahme betrigt in den ersten Generationen nur 0,005% und
wird langsam noch kleiner. Wenn nach rund 1000 Generationen
der Prozentsatz auf 0,500% gesunken ist, dann betrigt die weitere
Abnahme pro Generation nur noch etwa 0,002% (vgl. Abb. 118, K).

Die Kurven, die auf Grund dieser Zahlen gezeichnet sind, zeigen
den Unterschied zwischen Kreuzzucht und Inzucht auBlerordent-
lich deutlich.

Die Abnahme der Heterozygoten bei Kreuzzucht ist so gering,
daB sie vernachlissigt werden kann. Sie betrigt nur noch wenige
tausendstel Prozent und wird daher wohl meist durch die nor-
male Mutationsrate wieder wett gemacht. Ein bestimmier Prozent-
satz einer Population wird also bei Kreuzbefruchtung fiir ein be-
stimmies Qen dauernd hetrozygot sein. Wenn man zahlreiche Gene
in die Diskussion einbezieht, die sich zufallsmaBig iiber die Glieder
der Population verteilen, dann kann man sagen, dafl jedes Indivi-
duum einer dauernd krewzbefruchteten Linie fiir einen oder mehrere
rezessive Fakioren, die die Entwicklung in irgendeiner Weise schid-
lich beeinflussen, heterozygot sein wird, wihrend die Individuen
dauernd selbstbefruchieter reiner Linien sdmitlich homozygot sein
miissen. Bei Kreuzbefruchtung bleiben einmal aufgetretene rezessive
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Letal-, Semiletal- oder sonstige schidigende Erbfaktoren in homozy-
gotem Zustand dauernd erhalten; bei dauernder Inzucht werden sie
dagegen eliminiert.

,,Jf undesirable characters are shown after inbreeding, it is
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Abb. 118, Abnahme der Heterozygoten in einer Population von je 100000 Individuen pro Gene-
ration, wenn in der Ausgangsgeneration (0) 1% der Individuen fiir einen rezessiven Letal-
faktor hetrozygot und der Rest homozygot dominant war. K bei Kreuzzucht; I bei Inzucht.

0 7

only because they already existed in the stock and were able to
persist for generations under the protection of more favorable
characters which dominated them and kept them from sight. The
powerful hand of natural selection was thus stayed until inbreeding
tore aside the mask and the unfavorable characters were shown
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up in all their weakness, to stand or fall on their own merits. If
evil is brought to hight, inbreeding is no more to be blamed than
the detective who unearthes crime‘* (EasT und Jongs 1919, S. 140).
Und, um in dieser Darstellungsform fortzufahren, das Verbrechen,
das Hervorbringen schidlicher Erbfaktoren durch Mutation, wird
beschiitzt und verheimlicht durch alle Vorrichtungen, die eine
dauernde Kreuzbefruchtung bedingen.

Damit ist wohl das Verhéltnis der Einrichtungen, die dauernde
Kreuzbefruchtung verursachen, zu den Erscheinungen der In-
zuchtsdegeneration klargestellt. Die durch Selbst-Parasterilitit
der verschiedensten Art erzwungene Kreuzbefruchtung bedingt die
Erhaltung der an sich schadlichen, aber in heterozygotem Zustande
unschédlich gemachten Mutantengene, die bei erzwungener In-
zucht dann herausspalten.

Von einem teleologischen Gesichispunkie aus wdre daher die
Selbst-Parasterilitit direkt unzweckmdifig, da sie eine Erhaltung von
Erbeigenschaften mit sich bringt, die fir die Erhaltung der Art
schiidlich werden konnten.

II. Sexualitiit und Parasterilitiit.

Die allgemein angewandte Methode, die Kausalzusammenhénge
eines normalen Entwicklungsablaufes zu analysieren, besteht darin,
daBl man mehr oder minder tiefgehende Abweichungen von dem
Normalverlaufe genau studiert und von diesen Riickschliisse zieht.
In diesem Sinne hat die Untersuchung der Parasterilititserschei-
nungen eine sehr grofe Bedeutung fiir das Verstindnis des Be-
fruchtungsvorganges im weitesten Sinne. Nach der eingangs ge-
gebenen Definition (S.1) fassen wir ja unter der Bezeichnung
Parasterilitdt alle diejenigen Félle zusammen, in denen an sich
vollkommen funktionstiichtige Geschlechtszellen an der Durchfiih-
rung ihrer Funktion, d.h. einer vollkommenen Befruchtung ge-
hindert sind. Aus der groBen Mannigfaltigkeit der Parasterilitits-
erscheinungen konnen wir auf die Kompliziertheit der Sexual-
vorginge schlieBen. Der Ablauf der Befruchtung im allerwei-
testen Sinne wird durch die verschiedensten Bedingungen und
durch die verschiedensten Erbfaktoren kontrollliert. Ein Eingehen
von Einzelheiten wiirde eine vollkommene Wiederholung des voran-
gegangenen speziellen Teiles bedeuten.
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Diese Verkniipfung von Parasterilitit und Ablauf des Sexual-
aktes legt die Frage nach etwaigen Beziehungen zwischen der
Determination der Parasterilitit und der Geschlechtsbestimmung
nahe. Bei den héheren Pflanzen und Tieren besteht nun sicher
keine solche Beziehung. Alle Theorien der Geschlechtsdetermina-
tion bei diesen Organismen beziehen sich auf die Ausbildung der
Geschlechtscharaktere, aber nicht auf den Ablauf des Sexualaktes.
Die Geschlechtsdetermination muf} also bereits durchgefiihrt sein,
ehe sich Parasterilitédtserscheinungen einstellen kénnen.

Anders liegen die Verhdltnisse dagegen bei den niederen Orga-
nismen. In dem Mafle, wie wir im System abwirts steigen, ver-
schwinden die einzelnen Geschlechtscharaktere mehr und mehr,
bis sich schliefllich die Sexualvorginge auf die Befruchtung selbst
beschrinken. Dann bedeutet aber jede Stérung der Befruchtung,
jede Parasterilitit, gleichzeitig eine Stérung der Geschlechts-
bestimmung.

Die Grundvorstellung jeder Theorie der Geschlechtsbestimmung
bildet die Annahme, dal jede Zelle, mag sie selbst geschlechtlich
aktiviert sein oder nicht, alle Geschlechtsanlagen enthélt und daB
es von den AuBenbedingungen bei phinotypischer Determination
oder von besonderen Genen bei genotypischer Determination ab-
héingt, wann und welche Geschlechtspotenzen realisiert werden.
Diese Auffassung kommt besonders deutlich in der neuesten
CorrENsschen Formulierung, die HARTMANN (1929) auf die Pro-
tisten und Thallophyten ausgedehnt hat, zum Ausdruck. Die
Formeln GoLpscEMIDTS (1912, vgl. 1929) kénnen prinzipiell in
gleicher Weise ausgedeutet werden (vgl. CorrENs 1928, S.76.)
Da sie aber vor allem auf die Verhiltnisse bei den Metazoen
zugeschnitten sind, wollen wir sie den folgenden Ausfithrungen
nicht zugrunde legen (vgl. allerdings 1929).

Nach CorrENs (zuletzt 1928) kénnen wir zunéichst die verschie-
denen Geschlechts-Anlagen unterscheiden. Darunter verstehen
wir besondere Gene oder Genkomplexe, die die Art der Ge-
schlechtscharaktere (und zwar den Komplex 4 fiir das minnliche
Geschlecht und den Komplex @ fiir das weibliche Geschlecht)
und den Zeitpunkt der Ausbildung dieser Charaktere (den Kom-
plex Z) bestimmen. In der Regel sind diese Gene oder Kom-
plexe homozygot. Diploide Organismen haben also die Formel:
(AA GG ZZ) und haploide die Formel: (4 G Z). Diese Formeln
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gelten gleichzeitig fiir die phénotypische Geschlechtsdetermination.

DaB es sich hierbei um Genkomplexe handelt, kann man unter
anderem aus der Tatsache schlieBen, daB bei verschiedenen Arten
mit phénotypischer Determination Mutantensippen auftreten, die
durch Gene charakterisiert sind, welche die Determination ab-
wandeln. COoRRENS (1928) stellt eine Reihe solcher Fille zusammen,
wie etwa die ,,stigmatanthera‘-Sippen verschiedener Arten, die
durch kleine Narben, also weibliche Organe, auf den Staubbeuteln
charakterisiert sind. Hierher sind auch Erbfaktoren zu rechnen,
die eine teilweise oder vollkommene Unterdriickung der Organe
des einen Geschlechts oder gar ihren Ersatz durch Organe des an-
deren hervorrufen (vgl. z. B. die entsprechenden Gene beim Mais
(EMERSON 1924, SHARP 1925).

Bei genotypisch determinierter Didzie kommt nun zu diesen
Geschlechtsanlagen ein besonderes Genpaar hinzu, die Geschlechits-
differentiatoren oder -realisatoren (a,y), die die Ausbildung der
Charaktere des einen, die Unterdriickung der Charaktere des an-
deren Geschlechtes bedingen. Die phylogenetische Entstehung der
Realisatoren kénnen wir uns wohl so vorstellen, dafl nach einer
Mutation ein Genpaar aus dem Komplex der Anlagengene durch
ihre nun stark epistatische Wirkung herausgehoben wird.

Auch bei den niederen Organismen haben wir guten Grund,
die Existenz von Anlagengenen anzunehmen. Manche Charaktere
haben bald mit der Geschlechtsbestimmung nichts zu tun, bald
sind sie ein Geschlechtscharakter, wie etwa die verschiedene Grofle
der Gamonten oder Gameten bei ,,morphologischer Anisogamie*’
oder die Gruppenbildung der Gameten mancher Algen mit ,,physio-
logischer Anisogamie. Die Erbfaktoren, die der Ausbildung dieser
Charaktere zugrundeliegen, gehéren bei manchen Arten zu dem
Komplex der Geschlechtsanlagen (4 GZ) und sind bei anderen
unabhingig von ihm. Je tiefer wir im System herabsteigen, um
so kleiner wird der Wirkungsbereich des Komplexes (4 GZ), bis
schlieBlich nur noch das Verhalten der Gameten bei dem Sexualakt
durch ihn bestimmt wird. Diese Determination kann dann wieder
wie bei den hoheren Pflanzen und Tieren phinotypisch oder
genotypisch erfolgen.

DaB man bei den Metazoen und Metaphyten die Parasterilitats-
faktoren weder zu den Geschlechtsanlagen noch zu den Reali-
satoren zu rechnen hat, kann nun nicht zweifelhaft sein. Erst
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mufl ja die Geschlechtsbestimmung durchgefiihrt und die Ge-
schlechtszellen ausgebildet sein, ehe ihre Funktionsfihigkeit zur
Diskussion steht. Die simtlichen Parasterilititserscheinungen lie-
gen also auflerhalb der Wirkungssphire der Geschlechtsanlagen
und ihrer Realisatoren.

Bei denjenigen niederen Organismen, bei denen sich die Ge-
schlechtsbestimmung lediglich in dem Verhalten der Geschlechts-
zellen bei dem Sexualakt duBert, ist dagegen eine Unterscheidung
zwischen Geschlechtsdetermination und Parasterilitatsbestimmung
kaum durchfithrbar. Es liegt nahe, sich zugunsten einer einheit-
lichen Theorie der Geschlechtsbestimmung zu entscheiden, wie es
HartMaNN (1929) tut. Es ist aber ebenso berechtigt, im Inter-
esse einer allgemeinen Analyse der Entwicklungsphysiologie des
Sexualaktes das Sterilitatsphinomen in den Vordergrund zu stellen
und mit Kniep von ,kopulationsbedingenden Faktoren‘ zu
sprechen. Je nachdem, wie man sich entscheidet, wird man die
,»Durchbrechungskopulationen‘‘ als eine ,relative Sexualitit‘ im
Sinne HARTMANNs in Analogie zu der Intersexualitit der héheren
Tiere und Pflanzen oder als Fille einer unvollkommenen Para-
sterilitit ansehen (BruNswick 1924).

Eine objektive Entscheidung dieser Alternative scheint mir
jedoch nicht moglich. Im Interesse einer mdglichst umfassenden
Darstellung wird man daher am besten die strittigen Fille sowohl
bei einer allgemeinen Besprechung der Fragem der Geschlechts-
bestimmung wie auch bei einer Behandlung der Entwicklungs-
physiologie des Befruchtungsvorganges im weitesten Sinne beriick-
sichtigen.
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— G. und P. 291, 293.
— 0. 267, 278.
— P. 267, 295.
— R. 268, 278, 308.
HEesse 254.
Heterantherie 176.
Heterostylie 176—227.
HirpesranD 9, 10, 14,
18, 27, 29, 33, 34,
58, 60, 61, 100, 179,
180, 206, 212—215,
233, 234.
HinpeErer 277.
Hiorra 139, 160.
Hipponoe esculenta 284.
Historischer Uberblick
7—8, 20—21, 56 bis
59, 178—179, 227
bis 228.
Horrmany 204.
HormzrsTER 21, 25, 35.
Homogamie 7, 11.
Homomorphie 189 bis

mari-
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195, 197—203, 216
bis 221, 226.

Homozygosis—Hetero-
zygosistheorie 334
bis 338.

Hottonia palustris 178,
206, 214.

HvueHES - SCHRADER
255.

Hiihner, doppelte Be-
gattung 263, 264.

Huie 25.

Hurst 34, 35.

Hydra viridis 254.

Hyla arborea 295.

Icerya purchasi 255.

Tlex aquifolium 232.

Individualstoffhypo-
these 57, 58.

Induzierte Partheno-
genese 55, 236.

Inzuchtsdegeneration,
Theorie der 333 bis
349.

Irregularia 285.

DE I'IsLE 294.

JAacqQuin 178.

JOHANNSEN 57, 122.

JoHNsON 180, 344.

JoLros 309, 316, 317,
324.

Joxes, D. F. 130, 133,
145, 146, 171, 334,
336—339, 343, 344,
349.

JORGENSEN 55, 235,
236.

Jost 22, 31, 32, 33, 35,
43, 45, 56, 58, 61,
98, 120, 179, 222,
223, 224.

JUEL 23, 25.

Just, E. E. 277, 281,
282,

'KaLTENBACH 306.

‘Kamman 38. :

Kaninchen, doppelte}
Begattung 263. ‘

'KaPPERT 163. 1

KARPESCHENKO 241,!
242, !

Karz 31. 3

KEearNEY 133, 134, 156, |
175, 232. {

— u. Hargrison 133,‘
159, 175, 232.

KEEBLE u. PELLEW |
338.

|Keimung der Pollen- |

- korner 20, 30, 31
bis 35,65, 133—135, |
230—232, 246 bis
250.

Kempron 172.

Kerne, elterliche, Ko-
ordination 55, 234 |
bis 237, 264—269,
282—295.

KEerNER 8, 10, 11, 12.
KERNER-HANSEN 6, 9,
10, 15, 17, 25.

Kine 261—264.

KircuNER 16, 17, 34,
35.

Kirrwoop 36, 42, 50.

Kirschen, Parasterilitit
93. \

KreBann 299, 300. ‘

K~ier 63, 64, 310 bis
315, 321, 322, 324,
327, 330, 352.

Kr~icuT 37.

Knochenfische,  Art-
kreuzungen 254,
255.

Kr~oLr 18, 19.

Knospenbestiubung bei

Nicotiana 32, 106 bis
113.
Knospen- Pseudofertili-

tat 106—113.
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Kxvura 59, 180.

Kny 48.

KOoLrEUTER 8, 21, 56,
58, 84, 100, 227,
238, 239.

Komplementéire Poly-
merie 339-—344.
Konjugation bei Cilia-

ten 298, 302—308.
— bei Desmidiaceen
299.

{— bei Diatomeen 299

bis 302.
Koordination der elter-
lichen Kerne 55,
234—237, 264 bis
269, 282—295.
Kore¢ 263.
Kopulationsbedingende
Faktoren 310, 311,
314, 315, 352.
Konrer 276.
Kosswia 291.
Kosrorr 38, 40, 44, 55,
221, 234, 236, 237.
KrEBs 255.
KritcEr, E. 267.
Kunx, E. 180.
KunkeL 255, 275.
Kinstliche Auslésung
der Parthenogenese
268, 277, 282.
KuPrELWIESER 282, 287,
288, 289.
Kurrer 257.

Laburnum vulgare 33.
LaisacH 179, 180, 190,
192, 193, 202, 207,
210, 211, 219, 225,
226.
Lamellibranchiata 287.
LaMMERTS 55, 236, 237.
LANCEFIELD 259.
LaNDAUER 277.
Lawnag 255, 274, 275 bis
276.
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LawreNcE 92, 97, 100.

Legitime und illegitime ‘

Bestdubung 209 bis
221.

LEHMANN 56, 57, 64
bis 78, 99.

Leitgewebe 21—23, 25,
26.

LEITMEIER- BENNESCH
22.

Lepidum Draba 11.

Letalitat 1—3.

Lewitzry 180, 186 bis |
188.

Liprors 48.

Lilium 44, 45, 60, 121,
233.

— auratum 44, 45.

— Hansont 45.

— martagon 43, 55.

— speciosum 45.

Linuig, F. R. 273, 279
bis 281.

— F. R.u. Just, E. E.
268, 273, 281.

Limnaea auricula 255.

Limnanthemum  indi-
cum 206.

Linaria 90, 98, 99, 121.

v. LINDSTOW 255.

Linienstoffe 57, 61—84,
98—100.

Linum 65, 178—180,

190, 193, 203, 204,

207.

angustifolium 33.

austriacum 192, 193,

220, 225.

flavum 206.

grandiflorum 206,

207, 209—211, 221,

225.

hirsutum 226.

perenne 206, 221.

— wviscosum 226.

Liparis latifolia
29.

Logs, J. 268, 271, 273,

28,

279, 280, 281, 287,

291.

iLOEB, Kine u. MOORE

| 287.

LoNay 25.

Lowneo 23,

‘Looss 255

' Lotsy 82, 122, 124.

Lowia 118.

‘Lungenschnecken 255.

| Lupinus albus 32.

| Luzula nivea 10.

{ Lychnis dioica 231.

Ly~ncu 258.

Lythraceae 180.

Lythrum salicaria 40,
44, 177, 179, 182
bis 184, 203, 204,
206, 207, 208, 209,
213, 215, 216, 221,
222.

Mais 126—130, 145 bis
151, 164—166, 169
bis 173, 202, 333.

Malope trifida 231.

MANGELSDORF, A. J. 64 |
bis 73, 75, 76, 80
bis 84, 88, 90, 99,
106, 111.

— P. C. 57, 75, 100,
145, 147, 148, 149,
171.

— P. C. u. JoNEs 164,
165, 169—172.

ManeIN 36, 37.

Mannigfaltigkeitsprin-
zip 332.

MARSHALL 263.

Massart 273.

MaTHEWSON 50.

Mavuras 305, 306.

Mauzillaria lepidota 34.

— luteoalba 35.

MEISENHEIMER
274.

Melandrium

255,

51
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‘ 137, 138,
144, 147,
156, 158,

| 173—175.

!M enidia notata 292 bis
294.

Menyanthes trifoliata
190, 206.

Mercurialis ovata 12.

— mperennis 12.

Merogonie 55,
268.

METz u. BripgES 259.

'MEUNISSIER 170.

MEURMANN 163.

DE MEYER 273.

Mirabilis Jalapa 11.

MirseL 21.

Mitchella repens 213,
214.

MiyosHI 48.

MopiLEwskI 50.

MoeNKHATS 291, 292,
293.

Morr 31, 37.

|\Monr 13, 258.

Mmm 285.

‘Moviscu 31, 46, 48.

MorcaN, T. H. 256 bis
258, 268, 277, 314.

MoreaN, PAYNE u.
Browx 273.

Morris 291, 293.

Moser 327, 328.

Mucor 329.

MvLLER, F. 34, 35, 38,
58, 100.

— H. 32, 38, 206, 207,
214.

MuLsow 303, 306, 307.

Muxnro 56, 59.

Muscari botryoides 37.

Muscheln 254, 255.

| Mytilus 287, 288, 290.

| Myxine 254.

141, 143,
152—154,
159, 163,

237,

‘NACHTSHEIM 259—261.
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NigrLr 207.
Namirawa 45.
Narbe, Bau der 22, 204
bis 205.
Narbensekret 31, 33.
Narcissus 49.
Naturgesetz, DARWIN-
Kx~1eHTSChes 7.
Nawascuin, M. 237,
250.
— 8. 21, 26, 27,
NAWASCHIN, S. u. FINN
50.
Nematoden 255.
Nemertinen 255.
Nereis 280.
NewMman 291.
Nicotiana 12, 55, 60,
344.
alata 60, 64, 101,
102, 104, 113, 123,i
124, ;
angustifolia 40, 44,
60.
Artbastarde 234.
digluta 236, 241.
Forgetiana 60, 64,
101, 102, 113, 118,
123.
glutinosa 236, 239 bis
242, ‘
— Khnospenbestiubung
32, 106—113.
Langsdorffii 123,
124, 237, 239.
paniculata 239, 241, !
242. 1

Nicoitana tabacum an-
gustifolia 239, 240.
— — Cuba 240.
— — macrophylla 237.
— tomentosa 239, 240.
Nitzschia subtilis 301.
Niveautheorie 224 bis
226.
NoavucHr 236.
Noxnipez 259, 260.
Notylia-Arten 35.
Nyctaginaceen 25.

Obstsorten, Parasterili-
tit 92—98.

Obturator 25.

OEHLKERS 2, 3.

Oenothera 8, 23, 50,
175.

— biennis 140.

— Lamarckiana 50, 139
bis 141, 154 bis 156, |
160, 163. i

OLIVER 36. ]

OrTmanns 298, 311,
316, 319.

Oncidium  microchilum '
35, 53. 3

Ophryoscoleciden 306. °

Opisthotrichum  janus
304.

Oppositionsfaktoren,
Theorie der 64.

Orchideen 13, 15, 16, 27
bis 29, 34—35, 53,
233-—234.

Orchis fusca 234.

Rusbyi 239, 240. '— latifolia 232, 234.
rustica 239, 241, 242. ' — mascula 232—234.
Sanderae 40—42, 44 — militaris 232.

bis 47, 57, 58, 60, — morio 231—234.
64—84, 89,90, 99 bis | Oryza sativa 173.

117, 121—124, 157, | OSTERWALDER 45.

161, 216. Oxalidaceae 180.
— silvestris 237, 239, | Oxalis 178, 182—184,
240. ‘ 203, 209, 213.

tabacum 107, 236, |— floribunda 182, 194
237, 239, 241, 242. . bis 196.
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Ozxalvs  Regnelli 206,
213, 215.

— rosea 182.

— valdiwiana 206, 215,
216.

— speciosa 215, 216.

Ponaeolus
tus 321.

Paracentrotus 282, 284
bis 287.

Paramaecium putrinum
303.

Parechinus acutus 283,
284,

— esculentus 283, 284.

— microtuberculatus
284, 286, 288, 289.

— miliaris 284.

Parr 35, 39—41, 44,
47,56, 57, 59, 63, 65,
100, 104—106, 121.

PArNELL 173.

Parthenogenese, indu-
zierte 27, 55, 234
bis 237, 267, 268,
277.

Partielle Befruchtung
268, 277.

PAsPALEFF 256.

Passiflora-Arten 56, 59.

' Patella 288, 290.

Paton, 38.

PECHOUTRE 25.

PeLLEwW 170, 338.

Pelobates fuscus 295.

Pelodytes punctatus 294.

PELSENEER 255.

Pelvetia canaliculata
328.

PERRIRAZ 204.

Personatenschema 58,
64—84, 86—90, 91,
97—100, 109—117,
122, 124.

Petunia violacea 40, 43
bis 45, 117.

Pflaumen 94—96.

campanulae-
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PrrUGER 294.

Phanotypische Sterili-
tat 3.

Phycomyces 330.

Phykomyzeten 320,328.

Phyteuma spicatum 23.

Piaropus  paniculatus
180.

PixveY 291, 293.

PINTNER 255.

PrroTTa 23.

Pisum sativum 175.

PraxceON 179.

Plantago media 10.

Plasmonisch bedingte
Sterilitiat 3.

Pleiotropie 163.

Proven 259.

Plumbaginaceae 25, 180.

Polemonium 8.

Porr 294.
Pollicipes
255.

Polygonum 25.

Polymerie, additive
339—345.

— komplementire 339
bis 345.

Polyploide Formen,
Parasterilitat 240
bis 250.

Pontederiaceae 180.

Pora 280.

Pororr 305, 306.

Populus tremula 27.

Porogamie 26.

Potamogeton crispus 10

Porrs 255.

PranpTL 306.

PrELL 5, 63, 64, 84.

Primire Heterostylie-
merkmale 204.

cornucopia

Primula 178, 180, 186, !
204, 206, 207, 209, |

213.

— acaulis 53.

— auricula 190, 214,
217.

Primula cortusioides
214.
elatior 205, 214.

217.

393

! Raphanus sativus 241,

242.

‘Ratten 261, 262..
farinosa 190, 214, RAUNKIAER 180.
‘Regenwurm 254.
hortensis 190, 197 bis | Regularia 285.

200, 203, 213, 214, REINKE 21.

217, 218.
involucrata 214.
malacoides 190, 192,
204, 214, 217.
officinalis 190, 191,
196, 197, 203, 214,
217.
stkkinensis 214.
sinensis 180, 190,
191, 194, 195, 203,
214.
viscosa 190, 197
bis 200, 203, 213,
214, 217, bis 219.
vulgaris 213, 214.
Primulaceae 180.
Prinzip der Ausniitzung
18, 332.
Procerodes 254.
Prohibition 160.

! Protandrie 9—14, 254,

Protogynie 10—14, 254.
Provmo 255.

Prunus 92.

Pseudofertilitit 59, 61,
78, 100—-122, 315
bis 326.

Pulmonaria 180, 186,
187, 204, 213.

— angustifolia 185,

206, 213, 214.
— officinalis 206, 213,
214.
Puschkinia 37.
Pyrosoma 254.

Raja batis 266.
Rarrs 298.

Rana esculenta 295.
— fusca 295.

Relative Sexualitit
316—319, 352.
RENNER 23, 140, 152,

158, 160, 175.
Reseda  odorata
123.
Rhabditis 267.
Rhododendron 151.
Rhopalodia gibba 299
bis 301.
RivpAvu 118.
RiTTiNGHATS 35, 231.
Roggen, Pseudofertili-
tat 118—121.
Rosaceen 25.
Roucheria 180.
RowLiE 25.
Rubiaceae 180, 213.
RUCKERT 266.
RuEHLE 25.
Rumex acetosa 138, 141,
146, 163, 173, 175.
— alpinus 11,
RUNDMAULER 254.
RyBin 241.

60,

SA1T0  u. NAGANISHI
330.

Saliz 12.

Salpen 254.

Samen, Stellung im
Fruchtknoten 51,
52, 158—159.

Sampson. 287.

SANDSTEN 38.

ScHAUDINK 308.

Schizophyllum 321, 324
bis 326.

Scanarr 19, 22, 50.

Schnecken, Kreuzungen
274, 276.
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Schnecken,Selbst-Para- | Stentor 306, 307.

sterilitat 255.
Schnurwiirmer 254.
ScHURHOFF 22.
SCHWEIGER 25.
Scilla 25, 37.

— hispanica 232.

Scorr 33, 38, 53, 56,
190—192, 204, 212, |

Stentor

coeruleus 303,
307.

‘ — polymorphus 307.

Sterilitdt, echte 1, 4.

| Stichostemma 255.

Stour 45, 59, 90—92,
99—-101, 117, 118,
121, 122.

214, 216, 217, 226,‘STRASBURGER 21, 25,

233.
Scrophulariaceae 180.
Secale montanum 118.
Seeigel 269, 270.
SEKERA 255.

liemerkmale 205 bis
209.

Serranus 254.

Suarp 351.

SHEARER, DE MORGAN

27, 29, 30, 35, 45,
49, 53, 207, 230 bis
234.
Strongylocentrotus fran-
ctscanus 279, 281.

Sekundire Heterosty- — purpuratus 229,271,

281.
Suchfadenkopulation
323.

Tachea 274.

u. Fucas 276, 282. | austriaca 275.

SuuLn 173, 334.
SiMroTH 255.
SINGLETON 241, 242.
Sirks 4, 5, 84, 86 bis
91, 99, 122, 139,
140, 155, 161—163,
165, 166, 170, 175,
223.
Sisymbrium Sophia 11.
SKALINSKA 53, 54.
SmrtH, S. B. 266.
— W. J. 294.
Solanum luteum 55,235.
— magrum 55, 235, 236.
— tuberosum 25.
SouRGES 25.
Spatangidae 285.
Sphaerechinus 287, 289.
— granularis 284 bis
286.
Spitzmais 127, 130.
SprRENGEL, 7T—11,
21, 178.
Stechapfel 166.
Stenotomus chrysops
294.

18,

— hortensis 275.

— nemoralis 275.

Taenia depressa 255.

TANNREUTHER 254.

TaYLOR u. TENNENT
268, 277.

Tela conductrix 21.

Teleostier, Bastardie-
rungsversuche 291
bis 295.

TENNENT 268, 276 bis
278, 283—285, 287.

Termitomyia 254.

Tetrapolare Parasterili-
tat 312.

TuurET 326.

Thymelaeaceen 25.

vaN TiEGHEM 38, 48.

TiscaLER 37, 38, 174,

204, 207, 223, 265. |

Torveawa 37, 44, 48,
233.

Tolmiea Menziesii 58,
60, 333.

Toxopneustes 284, 285,
287.
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Toxopneustes variegatus
272, 284.

Toxopneustidae
291.

i Trematoden 255.

TrEUB 26, 27, 29.

| Tricladen 254.

Tripsacum dactyloides
237.

Triton alpestris 294.

TscHERMAK 181.

' TscuIRCH 23, 35.

| Tulipa Gesneriana 231,
233.

Turbellarien 255.

Turneraceae 180.

Typha minima 11.

290,

v. Usiscy, G. 174, 179,
bis 184, 190, 192 bis
196, 204, 206, 207,
211, 214, 217, 220,
223—225.

| Ulmus campestris 10.

i UrricE 118.

Umbelliferen 25.

Uplandbaumwolle 133,
156.

Ustilago longissima 323,
324.

|~ —— typica 323.

|

! Faleriana 11.

| Valerianaceen 25.

“VANDENDRIES 315, 321.

IVaucHER 179.

' Verbascum 56, 58, 84,

| 86, 88—91, 98 bis

| 100, 229.

| Vergiftungserscheinun-
gen bei den Orchi-
deen 34.

VERNON 277.

Veronica gentianoides

[ 180—187, 209, 210.

- syriaca 57, 58, 60,

| 64—78, 90, 99, 100,

122, 210.
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Villarsia 206.
ViLmoriN 170.
Vinca 14, 16, 17.
— magjor 13, 16, 17.
— manor 37, 39.

— rosea 16, 17.
Viola odorata 25.

Vitelline membrane
271.
Vorticelle — monilata,

Konjugation 305.

Wahlverwandtschaft
228.

v. WALDERDORF, 31.

Wanwing 190.

WELLENSIEK 170.

|v. WETTSTEIN, F. 314.
| WaITE 170.
 WiLHELMI 254.
"WiLLiams 326.

| WiLsox 267, 268, 270
‘ bis 274.

|— u. MaTHEWS 273,

‘ Wirrfadenkopulation

P 323.

‘WIRTGEN 179.
WitscHT 256.
WOLTERSDORFF 294.

|

{ Xenogamie 8.
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YARNELL 57, 75, 117,
124.

Yasupa 40, 43-—45.

Yarsu 273.

ZappacH 254,

Zea Mays 126—130,
145—151, 164—166,
169—173, 202, 333.

ZEDERBAUER 163.

Zertation 135—160, 261
bis 264. ‘

ZweckmaBigkeitsprin-

zip 332.
\Zygorrhynchus 329.
\— Vuilleminii 329.
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Berichtigung.

Auf S. 75, 2. und 3. Zeile der Unterschrift der Abb. 35 muB es heiflen:

S, S; anstatt S, Sj.





