Uber Erbtriger auflerhalb des Zellkerns
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von

Friedrich Oehlkers

Der Satz, die erblichen Anlagen eines Menschen, eines Tieres
oder einer Pflanze wiirden allein durch den Zellkern der Keim-
zellen auf die nachfolgenden Generationen ibertragen, gilt in der
neueren Erblichkeitsforschung als der bestbewiesene; man bezeichnet
ihn in schirfster Formulierung auch als den Grundsatz vom ,,Kern-
rionopol der Vererbung® Demgegeniiber enthilt das Thema, das ich
meinem heutigen Vortrag zugrunde legen will, eine etwas andere
Auffassung; es ist darin ausgedriickt, daff der eben genannte Grund-
satz zum mindesten in seiner extremsten Formulierung nicht zu-
treffen kann. Die auflerhalb des Zellkerns liegenden Elemente sind
danach als Erbtriager nicht gleichgiiltig, vielmehr will ich zu zeigen
versuchen, dafl aufler dem Kern auch noch die Plastiden und das
Zytoplasma dafiir in Frage kommen. Das klingt ein wenig revolu-
tiondr, und es besteht die Moglichkeit, dafl Mifiverstindnisse ent-
stehen, etwa der Art, als sollte durch die hier vorzubringenden
Vorstellungen von den Erbtrigern auflerhalb des Zellkerns die
Chromosomentheorie der Vererbung, das groflartigste Gebdude der
neueren Erblichkeitsforschung, in irgend einer Weise in Frage gestellt
werden. Ja es liegt sogar noch ein besonderer Anlafl zu einem solchen
Mifiverstindnis vor, wenn wir die Diskussion iiber die Bedeutung
von Kern oder Plasma bei der Vererbung nur um rund 20 Jahre
zuriick verfolgen. Vor diesem Zeitraum waren zwar die grundsitz-
lichen Befunde fiir die Chromosomentheorie der Vererbung schon
vorhanden, doch war im ganzen, verglichen mit heute, das Material
noch recht gering. Man hatte damals gerade begonnen, die ersten
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Chromosomenkarten zu konstruieren, indem man die einzelnen Erb-
faktoren, die man inzwischen kennen gelernt hatte, in Koppelungs-
versuchen auf ihre gegenseitigen Lagebeziehungen priifte. Da anfing-
lich die Fragen nach der Lokalisation oder nach ihrer gegenseitigen
Beziehung allein zur Diskussion standen, so achtete man nur wenig
darauf, was die gefundenen Erbeinheiten in dem Organismus, mit
dem man sich beschiftigte, eigentlich bewirkten. Das Haupterfor-
dernis fiir ihre damalige Verwendung bestand in ihrer Auffilligkeit,
besser gesagt, sicheren Erkennbarkeit; die zugehorigen Merkmale
durften in den Versuchen keinesfalls tibersehen werden. So hatten die
ersten Chromosomenkarten ein etwas merkwiirdiges Aussehen, wenn
man ihren Inhalt auf seine Bedeutung fiir den betreffenden Organis-
mus priifte: Die Merkmalsentfaltung ihrer Gene scheint eine einzige
Reihe schrecklicher Monstra, stummelfliigelige, augenlose Drosophila;
zerschlitzte, gestauchte, verkrimmte Antirrhinen! Damit wechselten
Gene ab, die nahezu vollig belanglos waren: die Borstenhaltung oder
-zahl, die Bliitenfarben, die Augenfarbe und Zhnliches beeinflufiten.
Es kann darum nicht weiter wundern, wenn die Systematiker und
Evolutionstheoretiker iiber diese Leistungen des in der Mendel-
forschung aufgewiesenen Genotypus nur entsetzt waren und sich
nicht weiter dafiir interessierten.

So war es schon durchaus verstindlich, wenn WiINKLER 1923 in
einem Vortrag die Vorstellung entwickelte: es zeige sich immer deut-
licher, daf} die mendelnden Gene im Kern entweder monstrés oder
gleichgiiltig seien, man miisse also den Ort der Grundstock-Gene in
cinem anderen Teil der Keimzellen suchen, also etwa im Zytoplasma.
Aber diese Formulierung war eine rein theoretische, gewonnen aus
der Unzulidnglichkeit dessen, was man damals kannte. Inzwischen
hat sich das Bild griindlich geindert. Die Fiille des uns heute be-
kannten Materials ist nun iiberreich geworden, und es hat sich mit
Ixaktheit zeigen lassen, dafl es lebenswichtige Gene in mannig-
faltigster Form im Kern gibt, dafl es ferner artunterscheidende Merk-
male von einschneidendem Charakter gibt, die genetisch nur mono-
oder bifaktorielle Basis haben, endlich, dafl es ganze Artunterschiede
gibt, die in nichts anderem bestehen, als in einer Hiufung von an-
scheinend im einzelnen belanglosen, in den Chromosomen lokali-
sierten Erbfaktoren. Daf} alledem nicht so sei, war der Angelpunkt
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der Winkler’schen Argumentationen gewesen. So haben sie also heute
kein Gewicht mehr. Und dariiber hinaus: es hat in der Naturwissen-
schaft immer etwas hochst mifiliches, aus einem negativen Befund
Schliisse auf anderweitige positive zu ziehen. Entscheidend ist hier
stets nur das Experiment.

Wenn wir also heute auf die von WINKLER seinerzeit erdrterte
Frage nach der Bedeutung von Kern und Plasma fiir die Vererbung
erneut wieder eingehen, so kann es sich nunmehr keinesfalls darum
handeln, die inzwischen ganz festgefiigte Chromosomentheorie der
Vererbung anzugreifen, aufzuheben oder bei Seite zu schieben. Zu-
richst einmal ist endgiiltig Klarheit dariiber zu schaffen, ob wirklich
das ,,Kernmonopol der Vererbung® in volliger Ausschliefflichkeit
Lesteht. Das ist tatsichlich nicht der Fall, und es sind schon seit
tangem Untersuchungen bekannt geworden, die sich nicht anders
deuten lassen, als durch eine Mitwirkung auflerkaryotischer Elemente
bei der Vererbung. Sind aber solche auflerhalb des Zellkerns liegen-
den Erbtriger nachgewiesen, dann erhebt sich sofort als zweite Frage:
in welcher Beziehung stehen diese Erbeinheiten zu denen, die im Kern
noch vorhanden sind? Mit anderen Worten, die Frage nach dem
Zusammenwirken der verschiedenen genetischen Elementc im Ver-
erbungsprozef. Damit verlassen wir im {ibrigen die klassische Ver-
erbungslehre, die sich ausschliefSlich mit den Fragen nach der Lokali-
sation des Erbmaterials in den Keimzellen befafite, und wenden uns
der Entwicklungsphysiologie zu, die die Fragen nach der Wirkungs-
weise, nach der Entfaltung der Gene enthilt, ihre Bedeutung also im
Entwicklungsgeschehen bearbeitet. Unsere Orientierung iiber die Erb-
triger auflerhalb des Zellkerns soll also keinerlei Einschrinkung
unserer bisherigen Forschungsweise bedeuten, sie soll sie vielmehr in
ganz bestimmter Richtung erweitern. Freilich ist alles, was ich iiber
den zweiten Teil unserer Arbeit sagte, ein sehr weitgestecktes Pro-
gramm. Ich werde Thnen zwar heute schon iiber einige Erfolge be-
michten konnen, das Endziel ist aber noch weit entfernt, und seine
Erreichung wird vermutlich erst wiederum unseren Nachfolgern be-
schieden sein.

Um Thnen nun moglichst klar und deutlich zu zeigen, wie wir
bei dieser Arbeitsweise vorgehen, mufl ich mit den Grundlagen an-
fangen, und diese sind immer wieder die alten und wohlbekannten
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Mendelschen Gesetze. Unter diesen gibt es eines, das die Bedingungen
dafiir enthilt, bei welchen Versuchen wir einen Einblick in die
Wirkungsweise des Zellkerns allein zu erwarten haben. Ich meine
damit das Gesetz der Uniformitdt. Freilich in einer bestimmten
Erweiterung, die zwar nicht immer in die Formulierung dieses
Gesetzes mit einbezogen, aber fiir den hier behandelten Zusammen-
hang notwendig ist. Das Gesetz der Uniformitit sagt aus, dafy nach
einer Kreuzung zweier Organismen, die sich in ganz bestimmten
Merkmalen von einander unterscheiden, die 1. Generation uniform
ist, d. h. daf} die Individuen, die aus einer solchen Kreuzung hervor-
gehen, alle untereinander véllig gleich sind. Sieht man sich nach den
experimentellen Grundlagen fiir das Gesetz der Uniformitit in den
Schriften von MeNDEL und den ersten Vererbungstheoretikern etwas
genauer um, so erkennt man sofort, dafl sie dieses Gesetz der Uni-
formitdt unter ausdriicklicher Einbeziehung auch reziproker Kreu-
zungen formuliert haben. Gerade das ist besonders wesentlich. Rezi-
proke Kreuzungen lassen sich mit besonderer Exaktheit bei zwittrigen
Pflanzen herstellen. Man geht dann so vor, daff man ein und dieselbe
Pflanze sowohl als Vater wie als Mutter verwendet. Man bringt
also einmal den Pollen der Pflanze, die — wie in CORRENS’ Mirabilis-
Versuch (1905) — weifle Bliiten haben mége, auf die Narbe der
Pflanze, die rote Bliiten hat und das andere Mal den Pollen der
Pflanze mit roten Bliiten auf die Narbe der weifibliihenden (vgl.
Abb. 1a ). Die entstandenen Individuen bringen jeweils von der
Mutter her durch die Eizelle eine vollstindige Zelle mit Zytoplasma,
Plastiden und Kern mit; von dem Pollenschlauch dagegen kommt
lediglich der generative Kern, nichts sonst in das System hinein. Ist
der Effekt beider Kreuzungen gleichformig, liefert der Vater den
gleichen Beitrag wie die Mutter, dann kann man daraus schlieflen,
dafl der Kern das Entscheidende sein mufl und das tibrige, was die
Mutter noch hinzufiigt, Plastiden und Plasma, fiir den Vererbungs

1) Die simtlichen Abbildungen dieser Abhandlung sind von Hans DETTELBACHER, Freiburg/Br.,
entweder als Originale gezeichnet oder nach anderen Abbildung umgezeichnet oder kopiert
worden. Abb. 1 lehnt sich an diejenige von CORRENS ,,Uber Vererbungsgesetze (Verhdlg.
Ges. Dtsch. Naturforscher und Arzte, 1905) an. Abb. 3, 5 und 12 sind aus KUEHN ,,Grundrifl
der Vererbungslehre entnommen. Abb. 8, 9, 10, 11, 13, 14 und 15 sind aus OEHLKERS
,,Bastardierungsversuche in der Gattung Streptocarpus Lindley I. Plasmatische Vererbung und
die Geschlechtsbestimmung von Zwitterpflanzen* (Zeitschrift fiir Botanik, 1938, 32, 305—393).
Die iibrigen sind Originale.
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Abb.1 2 und b: Reziproke Kreuzung von Mirabilis jalapa rot und weifl. In beiden

Fillen ist der Effekt derselbe. Abb.1b: Der daraus gezogene Schluf: Das Erb-

material fiir die Vererbung der Bliitenfarbe muff im Kern liegen. Zytoplasma und
Plastiden der Eizelle haben keine Wirkung.
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prozef} gleichgiiltig ist. Tatsdchlich ist das in den meisten Fillen so,
man sah also anfinglich diese {ibrigen Zellbestandteile als bedeutungs-
los fir den Vererbungsprozefl an (vgl. Abb. 1b).

Im Laufe der Zeit sind dann irnmer mehr und mehr Kreuzungen
gefunden worden, bei denen sich reziproke Verschiedenheiten kon-
statieren lieflen, Kreuzungen also, die eine Ausnahme von dem Gesetz

¢
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Abb. 2: Reziéroke Kreuzungen unter Mirabilis jalapa normal griin und Mirabilis
jalapa forma albamaculata. Der reziproke Effekt ist verschieden.

der Uniformitit darstellen. Unter diesen finden sich auch solche ?),
bei denen die beiden anderen Zellbestandteile aufler dem Kern,
Plasma und Plastiden genetisch eine Rolle spielen. Im Folgenden will
ich nun eine Reihe solcher Kreuzungen schildern und dann zeigen,
was man daraus zu schlieflen vermag.

*) Man mufl bei der Interpretation derartiger reziprok verschiedener Kreuzungen insofern ctwas
vosichtig sein, als in einigen davon die reziproken Verschiedenheiten durch Besonderheiten der
im Kern lokalisierten Gene zustande kommen kdnnen. Wenn beispielsweise mit irgend einem
Erbfaktor die Wirkung verbunden ist, das neu entstandenc Pollenkorn oder Spermatozoid zum
Absterben zu bringen, nicht aber ebenso auch die Eizelle, dann besteht die Moglichkeir, dafl
von ein und demselben Organismus durch seine beiden Geschlechtsorgane verschiedenartiges
Erbeu iberiragen wird. Wir kennen solche Fille, haben sie besonders in der Gattung Oenothera
aufgewiesen und wissen nun auch heute, wie wir uns vor den Tiuschungen zu hiiten haben, dic
durch derartige Sondereffekte der Kernvererbung herbeigefiihrt wurden.
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Beschidftigen wir uns zunichst mit den Versuchen, bei denen sich
die Differenz der beiden Gegenkreuzungen in der durch die Plasti-
den hervorgebrachten Blattfarbe findet. BAur und Correns haben
solche Kreuzungen studiert. Zunichst seien die Experimente von
CorRENS (1909) geschildert. Er hat auch dabei wieder mit Mirabilis
Jalapa, demselben Objekt, an dem er die normale Mendelspaltung
der Blutenfarbe aufgewiesen hatte, gearbeitet. Unter seinen Kulturen
fand er ein abweichendes Exemplar, das im Gegensatz zu allen
anderen weiflbuntscheckige Bldtter besafl. Diese Form, als Mirabilis
Jalapa forma albumaculata bezeichnet, verhielt sich bei Selbstbestiu-
bung und in Kreuzungsversuchen folgendermaflen. Bei Selbstbestiu-
Lung erhielt CorrREns sowohl rein griine Pflanzen als auch weif’-
bunte als auch rein weifle Exemplare. Letztere sind nicht lebensfahig
und sterben ab, wenn die Reservestoffe des Samenkornes verbraucht
sind. Die weiflbunten Exemplare jedoch entwickeln zuweilen rein
weifle Aste, die nun von den iibrigen, den griinen Farbstoff ent-
haltenden Teilen der Pflanze leben und Bliiten und Friichte ansetzen
konnen. Bei Kreuzungen zwischen weiflbunten und griinen Pflanzen
cthilt man jeweils dann, wenn griin als Mutter und weiflbunt als
Vater verwendet wird, lediglich rein griine Pflanzen. Umgekehrt:
wird weiflbunt als Mutter und rein griin als Vater in eine Kreuzung
cingesetzt, so erhilt man genau dieselbe Zusammensetzung wie dann,
wenn die weiflbunte Pflanze selbstbestiubt wird, nimlich normal
rein-griine, weiflbunte und weifle Nachkommen (vgl. Abb. 2). Damit
ist hier die Tatsache reziprok verschiedener Kreuzungserfolge gegeben,
und die bedarf einer besonderen Erklirung *). Daraus, daff weiflbunt
als Vater mit griin als Mutter gekreuzt nur griine Pflanzen ergibrt,
zeigt sich, daf} der neue Charakter der Weiflbuntheit durch das minn-
liche Geschlecht nicht iibertragen wird. Und da man fiir die minn-
lichen Keimzellen nur einen Kern allein als Erbtriger in Rechnung
zu stellen hat, so ist anzunehmen, dafl das Gen, das das Merkmal
der Weiflbuntheit steuert, nicht in dem im Kern lokalisierten Bestand
an Erbeinheiten vorhanden ist. Es liegt aber hier auch kein Anlafl

Daff im iibrigen, abgeschen von der Vererbung der Chloroplasten-Farbe, die normale Kern-
vererbung vollig intakt ist, hat CORRENS dadurch bewiesen, dafl er, abgesehen von diesem
Merkmal, auch noch ecine Differenz in der Bliitenfarbe, deren normal karyotischer Erbgang
bekannt war, in das Kreuzungssystem hineinbrachte. Es zeigte sich, dafl hierin normale reziprok
sleichartige Vererbung crfolgte, unabhingig von der Blattfarbe.
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vor, anzunehmen, dafl es in dem durch die weiblichen Keimzellen
{ibertragenen Kernmaterial steckt; denn die Kerne einer Pflanze sind
ja identisch und absterbende Keimzellen kommen hier nicht vor. Ab-
gesehen davon enthalten die Eizellen ja auch noch die Plastiden; eben
die Triger der griinen Farbe. Die Weiflbuntheit kommt dadurch zu-
stande, daf} in den betreffenden Pflanzen sowohl normale, griin-
werdende  Chlorophyll-
korner vorhanden sind als
auch solche, die nicht zu
ergriinen vermogen, also
von den normalen abwei-
chen. Nun wissen wir aus

Plastiden
VA

Pollen -
SAlauch

der Entwicklungsgeschich-

te, dafl die Plastiden selb- R o ()

stindige Elementeder Zelle oTi 9. 3

sind. Sie konnen nie neu- ° So—e

gebildet werden, sondern |

entstehen nur durch Tei-

lung von ihresgleichen. Abb. 3: (Aus KuenN ,,Grundriff der Vererbungs-
Geht man nun einen lehre*, S.72, Abb.59.) Schema zur Erklirung

der Vererbung der mosaikartigen Buntblattrig-
keit durch eine Ergriinungsunfihigkeit der Pla-
stiden. a Befruchtung eciner Eizelle, die teils
normale, teils ergriinungsunfihige (mutierte)
Plastiden enthilt. b, ¢ Verteilung der beiden
Plastidensorten bei der Zellteilung. d Zellen
im Pflanzengewebe auf einem Ubergangsgebict
zwischen einem rein griinen und cinem nicht

Schritt weiter und nimmt
gleichzeitig an, daf} mit
dieser Teilung auch der
besondere Charakter des
Plastiden-Elters auf die
Plastiden  Nachkommen

iibertragen wird, daf} also
aus griinen Plastiden im-
mer nur griine, aus nicht-

ergriinten (weiflen) Stiick. Die Chromosomen
sind geschrafft, die normalen Plastiden schwarz,
die mutierten punktiert gezeichnet.

ergriinungsfahigen immer

nur ebensolche entstehen, dann ist der Erbgang der weiflbunten Pflan-
zen schon vollig erklirbar. Wir stellen uns vor, dafl eine griine Pflanze
aus Eizellen entsteht, die nur normale, ergriinende, eine weifle aus
solchen, die lediglich nichtergriinugsfihige und endlich weifibunte
Pflanzen, die aus Eizellen entstanden sind, die beide Sorten von
Plastiden enthalten, also gemischt sind. Im Laufe der Entwicklungs-
geschichte konnen nun sowohl Zellgruppen entstehen, die die rein
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griinen, als auch andere, die die abweichenden Plastiden enthalten. So
kommen die grofleren oder geringeren Scheckungsflecken an den Pflan-
zen oder gar schliefilich die rein griinen oder weiflen Aste zustande
(vgl. Abb.3). Das Merkmal ,,weifle Blattfarbe“ als isolierter Fleck oder
an einer ganzen Pflanze wird also durch die Nichtergriinungsfahig-
keit von bestimmten Plastiden veranlaflt, die als solche eine Ver-
inderung, eine ,,Mutation” erfahren haben. In der Ubertragung
dieses mutativ-abweichenden Charakters sind sie hier unabhingig von
dem iibrigen genetischen Gefiige der betreffenden Pflanze. Kommt
ein Kern von einer weiflbunten Pflanze in eine mit normalen Plasti-
den versehene Eizelle hinein, so ist alles in Ordnung, die Nachkom-
men werden rein griin; umgekehrt, kommt ein Kern von einer griinen
Pflanze in eine Eizelle hinein, die teilweise oder vollstindig ab-
weichende Plastiden enthilt, so kann auch er nichts an dem Zustand
der Plastiden dndern, die Pflanze wird weiflbunt oder weifd.

Im Laufe der Zeit sind eine grofle Anzahl dhnlicher Fille bei
verschiedenen Pflanzen gefunden worden, aus denen mit Sicherheit
kervorgeht, dafl in bestimmten Fillen die Plastiden als Erbtriger
neben dem Kern angesehen werden miissen. Freilich bezieht sich der
Charakter der Chlorophyllkorner als Erbtriger nur auf ihren eigenen
Zustand, auf ihre Fihigkeit, Chlorophyll zu entwickeln oder nicht.
Diese Fahigkeit ist freilich fiir die gesamte Lebenstatigkeit der Pflanze
von grofiter Bedeutung. Die Chloroplasten sind die Organe des Kohle-
hydrataufbaus, von ihrer Funktion, die direkt proportional dem Ge-
halt an Farbstoff ist, hingt ein wesentlicher Teil des Nahrungs-
umsatzes der Pflanze ab. So wird also bessere oder schlechtere Funk-
tion der Chlorophyllkérner mit dem gesamten Lebensgetriebe der
Pflanze in engstem Zusammenhang stehen. Insofern haben die Pla-
stiden zwar nur sekundire, immerhin auflerordentlich einschneidende
Wirkung auf den Gesamtzustand der Pflanze. Doch ist zu betonen,
dafl ihnen in den allermeisten der bisher untersuchten Fillen keine
direkt determinierende formative Wirkung iiber ihren eigenen Bereich
hinaus zukommt. Darin scheint vorliufig ein entscheidender Unter-
schied zwischen dem Kern und den Plastiden als Erbtrigern zu
bestehen.

Diese hier geschilderten Untersuchungen scheinen nun zu zeigen,
dafl die Plastiden einer Pflanze in der Vererbung der Chlorophyll-
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bildung géanzlich selbstindig und von dem Genom, d. h. den im Kern
lokalisierten genetischen Elementen unabhingig sind. Eine solche Vor-
stellung wiirde nun aber einer groflen Reihe wohlbekannter Befunde
widersprechen, nach denen die Chorophyllbildung gerade nach den
Mendelschen Regeln, also den Gesetzen karyotisch lokalisierter Gene
vererbt wird. So gehort es zu den geldufigsten Demonstrations-Ver-
suchen im Laboratorium, die Samen aus der Selbstbestiubung einer
in der Hinsicht heterozygoten Maispflanze aufzuziehen und zu

Abb. 4: Qenothera Hookeri. Abb. 5: OQenothera Lamarckiana.

zeigen, dafl sich unter den Keimlingen eine Spaltung nach griin : weifl
wie 3 :1 findet. Und wenn man die Liste der bisher analysierten
Gene beim Mais durchmustert, so findet man darunter nicht weniger
als 84, die die Chloroplasten-Ausfarbung in den Blittern beein-
flussen. Danach sind die Plastiden doch vom Kern in ihrer Aus-
farbung abhingig. Wie stimmt das mit der genetischen Selbstindig-
keit dieser Organe iiberein? Wie sind danach die oben geschilderten
Versuche zu verstehen?

Experimente von RENNER (1922 und spiter) in der Gattung
Oenothera werden zum mindesten den Weg zeigen, den man bei
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ciner Interpretation zu gehen hat. Es handelt sich bei diesen Ver-
suchen um die biennis-Gruppe in der Gattung Oenothera, d. h. um
unsere einheimischen bzw. die in Nordamerika verbreiteten Nacht-
kerzen. Es ist fir die Genetik dieser Form duflerst bedeutungsvoll,
dafl man alle Arten dieser Gruppe untereinander kreuzen kann.
Geschieht das mit der Qe. Lamarckiana und der Oe. Hookeri, so be-
kommt man in beiden Richtungen sogenannte ,,Zwillingsbastarde®,
d. h. zwei ganz bestimmte Typen nebeneinander, anndhernd im Ver-
hiltnis 1 1. Das hingt damit zusammen, dafl von den beiden
Kreuzungspartnern nur die Oe. Hookeri (vgl. Abb. 4) eine normale
cinformige Pflanze ist, nicht aber die Oe. Lamarckiana (vgl. Abb. 5).
Letztere ist vielmehr ein konstanter Bastard, der sowohl im minn-
Jichen wie im weiblichen Geschlecht stindig zweierlei Keimzellen
bildet und bei Selbstbestiubung stets nur sich selbst, d. h. die Hetero-
zygote reproduziert und nicht die Homozygoten. In den meisten
Kreuzungen sind diese Zwillingsbastarde, die nach den alten Be-
zeichnungen von DE VRIES als velutina und laeta bezeichnet werden,
reziprok vollkommen gleichartig. Allein bei der Kreuzung mit der
Oe. Hookeri finden wir reziproke Verschiedenheiten; iiberall dort,
wo die Oe. Lamarckiana Mutter war, ist der eine der beiden Zwil-
linge, die velutina, gelbbunt, mit mangelhaft ergriinten Plastiden, und
nur sehr schwer hochzubringen. Ist die Oe. Hookeri Mutter, so ist
alles in Ordnung; die velutina ist rein griin. Der andere der beiden
Zwillinge dagegen, die laeta, ist stets vollig grin und krafug (vgl.
Abb. 6). Nun besteht dariiber kein Zweifel, dafl Oe. Lamarckiana,
die als Mutter die Plastiden in die abweichende Kreuzung bringt,
selbst vollig einheitliche und tadellos ergriinende Chloroplasten besitzt.
So ist das eigentiimliche Verhalten der Kreuzung nur so zu erkliren,
dafl die Lamarckiana-Plastiden sich mit der spezifischen Erbtriger-
Kombination, die durch die Zusammenstellung von Hooker: und der
cinen Kernkomponente von Lamarckiana entstehen, nicht vertragen
und dabei ihre Ergriinungsfihigkeit einbiiflen, in anderen Bastard-
verbindungen bleiben sie unangeriihrt. Typisch ist weiterhin, daff nach
den Befunden von RENNER auch diese Eigenschaft unverandert durch
viele Generationen festgehalten wird und sich im Laufe des Zusam-
menlebens mit der spezifischen Kernkombination auch in mehreren
Generationen nicht veridndert.
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Aus diesen Befunden ist folgendes zu schlieffen: einmal, es gibt
auch bei Oenothera spezifisch verschiedene Sorten von Plastiden, die
diese ihre Figenschaft unabhingig von den jeweils gegebenen Kern-
kombinationen beibehalten. Zum anderen, die Ergriinungsfahigkeit
der Plastiden hingt ebenso wie von ihrer spezifischen Struktur, so

Abb. 6a: Oe. (Hookeri X Lamarckiana) velutina, normal griin.
b: Oe. (Lamarckiana X Hookeri) velutina, gelbbunt und schwichlich.

auch von der gegebenen Kernkombination ab, unter deren Einflufl
sich die Plastiden befinden. Mit diesen Versuchen von RENNER ist
die Briicke zwischen denjenigen von CORRENS an Mirabilis und damit
zunichst anscheinend so unvereinbaren am Mais und vielen anderen
Pflanzen geschlagen. Das Merkmal ,,Blattgriin wird im spezifischen
Zusammenwirken von erblich selbstindigen Plastiden und ganz be-
stimmten Kombinationen im Kerne vererbt. Andert sich das eine oder
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das andere der beiden genetisch selbstindigen Elemente, dann muf}
auch — oftmals ganz in demselben Sinne — das zugehdrige Merkmal
der Blattfarbe davon betroffen werden.

Ich breche hier ab, obwohl sich sowohl an CORRENS’ wie an
RENNERS erste Untersuchungen bis zur Gegenwart eine ganz aufler-
ordentliche Fiille von Einzelanalysen angeschlossen hat. Es kommt
mir hier nur auf die Linie der grundsitzlichen Versuche an. Auf die

Abb.  6c: Oe. (Hookeri X Lamarckiana) laeta, normal griin.
d: Oe. (Lamarckiana X Hookeri) lacta, normal griin.

weitere Ausarbeitung aller Untersuchungen kann ich nicht eingehen,
auch nicht auf andere Deutungen bestimmter Einzelheiten, wie sie
z.B. K. L. Noack (1922—24) vertritt. Die Spezifitit der Plastiden
im genetischen Sinne, deren Bedeutung in unserem Zusammenhang
ausschlaggebend ist, kann heute nicht mehr bezweifelt werden.
Neuerdings hat ScuweMMLE (1940) umfangreiche Versuchsreihen
an der Gruppe der Eu-Oenotheren, insbesondere mit den beiden
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Arten Oenothera Berteriana und odorata, durchgefithrt. Auch diese
Formen sind Komplexheterozygoten von zhnlicher, wenn auch etwas
komplizierteren Struktur, als die biennis-Gruppe der Oenotheren.
Vergleicht man nun die realisierbaren Komplexverbindungen aus den
Kreuzungen zwischen Berteriana und odorata, so zeigen sich dabei
auch reziproke Unterschiede, die beispielsweise darin bestehen kénnen,
das die odorata-Plastiden mit der Komplexkombination 1 v (1 aus
Oe. Berteriana und v aus Oe. odorata) nicht oder nur schlecht zu
ergriinen vermdgen. Die Pflanzen sind also bleich und schwichlich.
Soweit besteht durchaus eine Analogie mit der biennis-Gruppe der
Oenotheren. Gleichzeitig zeigen diese Pflanzen aber noch andere
charakteristische Merkmale. Sie sind im Gegensatz zu der reziproken
Form mit den Plastiden der Oe. Berteriana in der Reduktionsteilung
schwer gestort und in der Blattform metroklin, d. h. jeweils die Blatt-
torm der Mutter dhnlich (letzteres vor allem bei einer anderen Kom-
plexkombination). Werden nun durch bestimmte Kreuzungen wieder
Berteriana-Plastiden in das vorher mit den odorata-Plastiden mangel-
haft funktionierende System hineingebracht, so erfolgt normale
Ergrinung, aber auflerdem noch etwas anderes, es verschwindet
namlich ebensowohl die Stérung der Reduktionsteilung als auch die
Metroklinie der Blattform. Damit ist nachgewiesen, dafl von den
Plastiden auch ein Einfluf ausgehen kann, der sich auf andere Merk-
male bezieht als nur auf die Blattfarbe selbst. Zwar wird es nicht ganz
cinfach sein, mit Genauigkeit festzustellen, wie weit dieser Einfluff
iiber die assimilatorische Funktion der Plastiden geht und also nicht
emn eigentlich genetischer sein kann. Immerhin ist es recht unwahr-
scheinlich, dafl die Bestimmung der Blattform diese Bahn einschligt,
und der von ScHwEMMLE gelieferte Nachweis {iber die so viel weiter-
reichende Wirkung der Plastiden rundet das Bild, welches wir nach
den ilteren Befunden von CorRENs, RENNER und manchen anderen
tiber die genetische Bedeutung der Plastiden besitzen, auf das beste ab.

Eine Reihe von Ergebnissen an reziprok verschiedenen Bastarden
haben sich nicht mehr durch das spezifische Verhalten der Chloro-
phyllkorner erklidren lassen, sondern deuten darauf hin, daff noch ein
weiteres Element aus der Zelle als Erbtriger in Frage kommt, nimlich
das Zytoplasma (vgl. Abb. 7). Die ersten Versuche, die nicht nur
gelegentlich reziprok verschiedene Bastarde konstatierten, was schon
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hdufiger geschehen war, sondern den ganzen Komplex eingehender
zu analysieren strebten, waren diejenigen von Leumann (1928),
ScHWEMMLE (1927) und spiter von MicHAELIS (1929) an Epilobium
und voN WETTSTEIN (1926 und spiter) an Moosen. Gerade die Moos-
Versuche wurden sehr bedeutungsvoll. Hier hat sich der Anschlufl
an die alte, vormendelistische Genetik auffinden lassen, worin schon
zuweilen  ,,Metroklinie“
konstatiert worden war.
Darunter versteht man die
Tatsache, daf} bei rezipro-
ken Kreuzungen, beson-
ders unter Artbastarden,
die jeweiligen Eigenschaf-
ten der Mutter stirker zu-
tage treten als die Merk-
male des Vaters. Ganz be-
sonders gut lief} sich diese
Auspriagungsweise in den
Versuchen v. WETTSTEINS
bei der Kreuzung Funaria
hygrometrica X mediter-
ranea an der Vererbung
des  Verhiltnisses von
Abb.7: Schema der Befruchtung bei Kreuzung Blattléi.nge und Linge der

zweier Arten oder Rassen, I und II, zwischen Blattspitze der Moosblatt-
denen dlle reznp'roke Verschiedenheit au.f Plasma- chen zeigen. Die Fi-Game-
Unterschiede hindeuten. Das Schema ist gegen- .
iiber demjenigen von KUEHN verindert, um tophyten der Moose zei-
die charakteristische Befruchtungsweise hei den  g€n ja bekanntlich eine
Pflanzen zwischen Eizelle und generativem Kern Haplontenspaltung, und

des Pollenschlauchs darzustellen.

wenn man nun die eben
genannten Groflenverhilt-
nisse in den beiden reziproken Nachkommenschaften ausrechnet, so
findet man in der Verteilung der Werte fiir die Relation zwischen
der Linge der Bldtter und der Linge der Blattspitzen eine so
tiberaus tiefgreifende Differenz, dafl sie zu dem eindrucksvollsten
zu zidhlen ist, was iiberhaupt an Metroklinie bekannt ist. Nach
v. WETTSTEINS Angaben betrdgt der Mittelwert fiir die reinen
7
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Formen, F. hygrometrica 27,72, fiir F.mediterranea
dagegen 2,47. Die Haplontenaufspaltung der beiden
reziproken Bastarde zeigt beziiglich dieses Verhilt-
nisses eine Variantenverteilung, wie sie in der neben-
stehenden Tabelle (v. WETTSTEIN (1926)) Zzusam-
mengestellt ist.

Es sind danach die Werte des Bastardes F. hy-
grometrica X mediterranea von denen des Vaters
durch einen Abstand von 5 Klassen getrennt. Bei
der reziproken F.mediterranea X hygrometrica ist
der Zustand der Blitter noch wesentlich extremer:
ein Abstand von 20 Klassen trennt die extremsten
Plusvarianten von denen des zugehorigen Vaters.
Der Autor bespricht nun in eingehender Weise alle
Moglichkeiten einer Interpretation und kann zeigen,
dafl nichts anderes als die Einwirkung des Plasmas
auf die viterlichen Gene iibrig bleibt. So ist schon
aus diesen Versuchen zu schlieffen, dafl die jeweilige
Merkmalsausbildung von spezifischen, karyotisch
lokalisierten Genen bedingt wird und — wie sich
CoRRENS einmal ausgedriickt hat — einem Entfal-
tungsmechanismus der im Zytoplasma vorhanden ist.

Es fragt sich nun weiter, wie dieser Entfal-
tungsmechanismus eigentlich funktioniert. Gerade
die Kreuzungen innerhalb der Gattung Epilobium
haben immer wieder eine Deutung der Befunde her-
vorgerufen, wonach eine mehr oder weniger starke
Hemmung, die von dem Zytoplasma auf bestimmte
Gene ausgehen kann, das eigentlich Entscheidende
ist. Fir Epilobium scheint das zunichst zuzutreffen;
denn auffillig gehemmtes Wachstum einseitig in
reziproken Kreuzungen ist hier hiufig zu finden.
Es wire aber bedenklich, wollte man diese An-
schauungsweise, der man die Voreingenommenheit
durch die Theorie von dem Kernmonopol bei der
Vererbung deutlich anmerkt, verallgemeinern. Da-
durch wiirde die aufweisbare Zytoplasmawirkung
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zu gering eingeschitzt. Die genetische Initiative bleibt durchaus dem
karyotischen Element vorbehalten, das Plasma kann sozusagen zu-
weilen einen unerwiinschten Hemmschuh darstellen, viel mehr eigent-
lich nicht. Um das in Frage stehende Phinomen wirklich zu erfassen,
ist es notwendig, den Blick etwas genauer auf den jeweils entgegen-
gesetzten Zustand zu richten. Das Fehlen der ,,Hemmung“ bedeutet
bei einem Entwicklungsprozefl eine gegenseitige Abstimmung der
beiden genetischen Einzelelemente, ein Moment, das zweifellos mehr
ist als die blofle Ausschaltung eines Negativmus. Zwar ist das
schon durch die
Moosversuche unter-
strichen, doch gibt
es gerade bei den
Bliitenpflanzen eine
Reihe seit langem
bekannter rezipro-
ker Differenzen, die
anscheinend eine be-
sondersgute [llustra-
tion zu dieser Hem-
mungstheorie  bie-
ten. Eigene Versuche
von mir in der Gat-

Abb. 8: Streptocarpus Rexii, eine rosulate Pflanze. Sie  tung Streptocarpus
bildet eine Rosette von Blittern, in deren Achseln (OenLkers  (1938))
Infloreszenzen mit 1 oder hochstens 2 Bliiten stehen.

lassen aber eindeu-
tig erkennen, dafl
sie anders interpetiert werden konnen, nimlich durch eine eigentiim-
lich gegenseitige Abstimmung der karyotischen und plasmatischen
Elemente. Es kommt hinzu, daff die Streptocarpusversuche sich durch
besondere Anschaulichkeit anszeichnen und das ist der Grund, wes-
wegen ich im folgenden diese Streptocarpusversuche eingehend be-
sprechen werde.

Die Gattung Streptocarpus, sudafrikanische Pflanzen, die bei
uns vielfach in Gewichshiusern kultiviert werden, gehort zu der
grofleren Gruppe der Tubifloren, zu denen von unseren einheimischen
Pflanzen die Lippenbliitler zu zihlen sind. Sie sind sehr eigentiimlich
7
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und zeigen verschiedene morphologische Merkwiirdigkeiten. So gibt es
unter ihnen dem Wuchstypus nach drei verschiedene Gruppen, zu-

nichst caulescente Arten, solche die
normale Stengel, normale Sprofie
bilden wie andere Pflanzen auch;
zum anderen die rosulaten; sie
bilden keine Sprofle, dafiir eine
fest dem Boden anliegende Rosette
von Blittern, und haben gewdhn-
lich in den Achseln der Rosetten-
blatter Bliitenstinde mit ein oder
hochstens zwei meist sehr groflen
und farbenfreudigen Bliiten (vgl.
Abb. 8). Endlich findet sich noch
eine dritte Gruppe, die unifoliaten,
die ganz abweichend ist und bei
der die ganzen Pflanzen nur aus
einem einzigen, dafiir aber riesigen
Blatt bestehen. Dieses eine Blatt ist
aus dem einen der beiden Keim-
blatter herangewachsen und kann
bei einzelnen Arten bis zu 1 m lang
werden. Zur Reifezeit entwickeln
sich in der Achsel dieses Blattes eine
Reihe von Bliitenstinden, die zahl-
reiche Bliiten besitzen (vgl. Abb.9).
Der Name Streptocarpus fir die
ganze Gattung ist darum gewihl,
weil die Friichte sich beim Heran-
reifen eigentiimlich spiralig drehen.
Mit diesen Pflanzen habe ich gene-
tische Versuche angestellt, haupt-
sachlich mit der Gruppe der rosu-
laten und unifoliaten. Alle Arten,
soweit ich sie bis jetzt in der Hand

Abb.9: Streptocarpus Wendlandii, eine
unifoliate Pflanze. Die ganze Pflanze
besteht nur aus einem einzigen, sehr
groflen Kotyledon, in dessen Achseln
reichbliitige Infloreszenzen stehen.

gehabt habe, lassen sich untereinander kreuzen und ergeben zum Teil
durchaus fertile Bastarde. Bei bestimmten Kreuzungen finden sich
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reziproke Verschiedenheiten, die auffilligsten davon beziehen sich
auf die Ausbildung der Geschlechtsorgane in den Bliiten.

Der Geschlechtszustand der Ausgangspflanzen d. h. der reinen
Arten, ist tiberall gleich: es sind stets vollig normale Zwitterpflanzen.
Sie besitzen in ihren Bliiten zwei an der Antherenspitze miteinander

verwachsene Staubblit-

ter und einen zwei-

blittrigen  Fruchtkno-

2> ten. Streptocarpus ist
also vom genetischen

. Standpunkt aus ange-
- sehen gemischtgeschlech-
tg, alle Arten miissen

L \ [ £ \\ im Besitz der Anlagen
e : e/ ,('.r N fiir beide Geschlechter
”;,_ QS\\ ! RSN sein, die sich nebenein-
S\NE AT N\ ander im gleichen In-

it A ‘5 / NV W) dividuum und in der-
NN = J selben Bliite entfalten.

: 'O\\-\/ ] %N Kreuzt man derartige
{V}\ : Y Formen untereinander,

A so gibt es hierin merk-
N wiirdige Abweichungen,
freilich nicht iiberall. Ich
greife fiir die weitere
Schilderung zwei Arten
heraus, bei denen die
Abb. 10 a: Streptocarpus (Rexii X Wendlandii). reziproken Differenzen

b: Streptocarpus (Wendlandii X Rexii). besonders stark sind

(vgl. Abb. 8); Str. Rexii

und Str. Wendlandii sind zwei Typen, die in threm Gesamthabitus
ungemein verschieden sind. Str. Rexii ist rosulat mit einbliitigen In-
floreszenzen, Str. Wendlandii eine unifoliate mit riesigen, duflerst
reichbliitigen Bliitenstinden (vgl. Abb. 9). Die F: zwischen beiden ist
annzhernd intermediir, doch lifit sich in zweierlei Hinsicht eine rezi-
proke Verschiedenheit konstatieren: Rexii X Wendlandii hat beide
Geschlechtsorgane und grofle Bliiten, Wendlandii X Rexii hat keine
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Staubblitter, sondern nur Staminodien und kleinere Bliiten (vgl.
Abb. 10 a2 und b). Als erstes Resultat fanden wir also, dafl die rezi-
proke Verschiedenheit sehr eingreifend ist. Wenn Str. Wendlandi:
Mutter ist, entstehen statt der Zwitterpflanzen rein weibliche, in
der anderen Richtung schien die Zwitterbliite normal zu sein. Ge-
nauere Untersuchungen ergaben freilich, daf} die Fertilitdt des weib-
lichen Geschlechts hier zwar nicht vollig aufgehoben, ‘aber doch

Abb. 11 a: Streptocarpus (Rexii Gartenform weifs X Wendlandii). Normale Bliite,
Kronrohre aufgeschnitten, natiirliche Grofie.
b: Streptocarpus (Wendlandii X Rexii). Im minnlichen Geschlecht sterile
Bliite, Staubbldtter nur als Staminodien. Kronréhre aufgeschnitten,
natiirliche Grofle.

wenigstens stark eingeschrinkt ist; vollig normal ist allein der. Staub-
blattkreis. So ist also bei dem letzten Bastard eine Verschiebung nach
der Richtung einer rein minnlichen Ausbildung zu konstatieren (vgl.
Abb. 11a u. b).

Um das Wesen dieser reziproken Differenzen genauer erkliren
zu konnen, wurde in den folgenden Jahren die Methode der Riick-
kreuzung mit dem jeweiligen Vater durchgefiihrt ). Bei der reichen

) Von MICHAELIS mit besonderem Erfolg bei der Kreuzung Epilobium luteum X hirsutum
durchgefiihrt.
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Spaltung, die zwischen zwei Arten moglich ist, zeigt sich dabei fiir
alle Erbfaktoren, in denen der Vater rezessiv ist, eine 1 1 Spaltung.
Fihrt man damit jahrelang fort und sucht man sich fiir die Fort-

Abb. 12:

(Aus KuenN ,,Grundrif} der
Vererbungslehre®, Seite 70,
Abb. 48.) Schema der Ver-
crbung des Plasmotyps bei
stindiger Riickkreuzung mit
dem jeweiligen Vater, Plas-
mabeschaffenheit der Art
oder Rasse I durch Kreuze,
die von II durch Punkte
angedeutet. Die zugehdrige
Merkmalsausbildung des In-
dividuums zu Plasmotypus
I als schwarz ausgefiillte
rechteckige ~ Umrahmung,
die zu II als helle Um-
rahmung gezeichnet. Das
Schema von KuUenN ist
wiederum zur Kennzeich-
nung der Verhiltnisse bei
den Pflanzen und ihrer
Befruchtungsweise nach Ei-
zelle und Pollenschlauch

verindert.

pflanzung unter den Kreuzungsnachkommen immer mdoglichst vater-
ahnliche Pflanzen aus, dann mufl man schliefflich nach einer Reihe
von Jahren die urspriinglich viterliche Kernkombination in dem
urspriinglich miitterlichen Plasma erhalten (vgl. Abb- 12).
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Der Erfolg der ersten Riickkreuzung des Bastardes Str. (Wend-
landii X Rexii) X Rexii ergab eine erstaunliche Uberraschung. Die
Pflanzen, die wir bekamen, lieflen sich nach der Ausbildung der
Geschlechtsorgane in zwei Gruppen sondern, einmal in solche, die der

F: glichen, also anstelle der Staub-
blatter nur Fiden besaflen, Stamino-
dien, wie wir sie nennen. Zum ande-
ren aber solche, bei denen der ganze
Staubblattkreis weiblich
ausgebildet wird. Es ist also bei diesen
Pflanzen in der Bliite der zwittrige
Geschlechtszustand vollig verschoben;
da sogar die eigentlich mannlichen Or-
gane weiblich gestaltet werden. Diese
Ausbildung ist freilich ungemein vari-
abel und oftmals in den verschiedenen
Bliiten ein und derselben Pflanze nicht
gleichformig. Doch stimmen alle die
verschiedenen Ausbildungsweisen in
einem stets miteinander berein: im-
mer finden sich spezifisch weibliche
Organe des Fruchtknotens oder Grif-
fels an den Staminodien, die in der
F1 als Reste der Staubblatter iibrig
geblieben sind. In schwichster weib-
licher Ausbildung finden sich vorne
an der Spitze dieser Fiden lediglich
Griffelpapillen; ist die Ausbildung
etwas stirker, dann sind vorne Grif-
felpapillen und weiter hinten Samen-
anlagen; in extremster Ausgestaltung
findet sich anstelle jeden Staubblattes
ein Fruchtknoten. Bis zu fiinf solcher
Nebenfruchtknoten — wie ich sie

Abb. 13a: Staminodien mit Griffel-
papillen. 7mal vergrofert.

nenne — pro Bliite habe ich beobachtet. Seltsam, aber wiederum
durchaus charakteristisch fiir die merkwiirdige Entstehungsweise ist
folgendes: alle diese aus einem Staubblatt entstehenden Fruchtknoten
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sind halbierte Gebilde: d.h. sie zeigen auf einer Seite die
normale Auflenwand eines Fruchtknotens, auf der anderen dagegen
die offenliegende Innenausbildung eines solchen, nimlich eine Pla-
zenta mit Samenanlagen. Das ist folgendermaflen zu verstehen: Die

Abb. 13 b: Staminodien mit Griffelpapillen und Samenanlagen, 5mal vergoflert.

Staubblitter entstehen bei diesen Pflanzen entwicklungsgeschichtlich
aus einer Blattanlage, der Fruchtknoten dagegen setzt sich
stets aus zwei Bldttern zusammen, von denen also jedes einen
kalben Fruchtknoten produziert. Diese konnen nur dadurch zu einem
gemeinsamen Fruchtknoten zusammenwachsen, weil sie unmittelbar
riebeneinander stehen. Die urspriinglichen Staubblitter, die aber hier
zu Fruchtblittern umgebildet sind, stehen einzeln, in einiger Ent-
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fernung voneinander, so daf} sie bei Umwandlung des Geschlechts
nun auch nur je einen halben Fruchtknoten ausbilden und nicht je
zwei und zwel zu einem ganzen miteinander verwachsen kdnnen (vgl.

Abb. 13 a — d). So be-
kommen wir also in
50 Prozent der Pflan-
zen in der Riickkreu-
zungsgeneration nicht
allein weibliche Pflan-
zen — das sind ja schon
die anderen 50 Prozent,
denen die Antheren
fehlen —, sondern
wir erhalten sozusagen
,,Uberweibchen, bei de-
nen die mannlichen Or-
gane nicht nur unter-

driickt, sondern dariiber

hinaus sogar noch weib-
lich ausgebildet sind.
Betrachten wir nun
im Vergleich dazu die
andere Riickkreuzung
(Rexii X Wendlandii) X
Wendlandii, dann er-
gibt sich vor allem, daf}
die eben geschilderte
Spaltung dort nicht
auftritt, dafiir aber eine
andere. Es finden sich
hier auch wieder un-
gefdhr in dem Zahlen-

Abb. 13 ¢: Fruchtknoten an Stelle der Staubblitter.

5mal vergroflert.

verhdltnis von 1:1 zwei Gruppen von Pflanzen, eine bei denen
‘wie in der F: noch beide Geschlechter funktionieren — wenn auch
eingeschrankt und nicht sehr fertil im weiblichen Geschlecht — und
eine zweite, bei denen der Fruchtknoten zwar noch morphologisch
vorhanden ist, aber nicht mehr funktioniert. 50% der Pflanzen sind



UEBER ERBTRAEGER AUSSERHALB DES ZELLKERNES 107

dadurch im Gegensatz zu der reziproken Riickkreuzung rein mannlich
geworden. Wir konstatieren hier also wiederum eine Verschiebung
des Geschlechtes, doch nun nicht nach der weiblichen, sondern nach
der miannlichen Seite. Freilich ist die Verschiebung hier nicht so stark
wie die entgegengesetzte; denn der Fruchtknoten ist nicht morpho-
logisch in das entgegengesetze Geschlecht umgewandelt, wie das mit
den Staubblittern im Wendlandii-Plasma der Fall ist.

Ich kann nicht auf die zahl-
reichen weiteren Kreuzungen ein-
gehen, die notwendig waren, um
alle Einzelheiten dieses Phano-
mens aufzukldren. Nur auf die
Resultate der stindigen Riick-
kreuzungen mit dem Vater will
ich noch hinweisen, die nunmehr
6 Generationen umfassen. Aller-
dings lassen sich auf die Dauer
lediglich mit dem Bastard Wend-
landii X Rexii durchfiihren, weil
in der Folge der Kreuzung Rexii
X Wendlandii schon in der nich-
sten Generation weiblich sterile
Pflanzen entstehen, die nicht als
Miitter verwendbar sind. Diese
benfruchtknoten, die sich aus Staub- Riickkreuzungsgenerationen ha-
blittern entwickelt haben, natiirliche ben gezeigt, dafl die in der ersten

Grofe. Generation gefundenen Phéno-

mene n1ic ht abklingen oder auf

die Dauer irgendwie zuriickgehen, sondern sie bleiben so erbalten,

wie sie in der ersten Riickkreuzung waren. Einige neue kommen noch

hinzu: eingeschrinktes Wachstum, Monstrositdt der Bliite, aber auf

keinen Fall findet sich eine Riickregulation' Das ist ein Zeichen dafiir,

dafl die Konstitution der genetischen Elemente bei threm Zusammen-
wirken konstant erhalten bleibt.

Wir miissen nun eine Deutung fiir diese Erscheinung finden.
Dafl das Geschlecht durch bestimmte Erbfaktoren vererbt wird, ist
erstmals von COrRRENs bei den Pflanzen festgestellt worden. Fiir die

Abb. 13 d: Bliite mit mehreren Ne-
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Zwitterpflanzen konnte zunidchst nur ganz allgemein angenommen
werden, dafl Anlagen fiir beide Geschlechter, als A fiir das minnliche
und G fiir das weibliche Geschlecht bezeichnet, in ihnen vorhanden
sind und nebeneinander zum Ausdruck kommen. Das wiederholt sich
im allgemeinen bei Kreuzungen unter Zwittern: Zwitter X Zwitter
ergeben Zwitter. Hier jedoch in diesen Versuchen entstehen ein

geschiechtige Pflanzen aus normalen Zwittern
aus Ausgangsformen. Sehen wir zundchst die Zahlenverhiltnisse an,
dann findet sich in beiden Richtungen eine gewohnliche Mendelspal-
tung. So miissen wir also annehmen, dafl die Kerne mit ihren
Chromosomen an diesem Erbgang beteiligt sind. Dabei mufl die
Auspriagungsstirke des A, der mannlichen Tendenz, und des G, der
weiblichen Tendenz, bei Zwitterpflanzen ein ganz bestimmtes Ba-
lance-Verhiltnis haben, eben gerade so, dafl beide Geschlechtsmerk-
male nebeneinander im gleichen Individuum erscheinen. Wenn wir
nun die Annahme des karyotisch gebundenen AG-Komplexes auf
Sireptocarpus ibertragen, dann miissen wir sie zugleich um zwei
Sonderannahmen erweitern: einmal, dafl das Stirkeverhiltnis von
A gegeniiber G in den verschiedenen zu Kreuzungen verwendeten
Formen verschieden ist, und zum anderen, dafl die Balance, die das
Auftreten beider Geschlechtsmerkmale in den zwittrigen Ausgangs-
formen moglich macht, durch die Einwirkung des Cytoplasmas herbei-
gefithrt wird. Wir nennen in unserem Schema diese Einwirkungsweise
des Cytoplasmas auch AG, meinen damit dann aber die Reaktions-
basis fiir den im Kern lokalisierten AG-Komplex. Nehmen wir fiir

Str. Rexii AA Schwach .

GG stark | im Kern an, und
fiir die Reaktionsbasis
im Cytoplasma [ A stark

l G schwach

so muf} sich beides ausgleichen und wir bekommen beim Vorhanden-
sein zweier Rexii-Genome im Rexii-Plasma normale Zwitter. Die-
selbe Annahme, nur umgekehrt formuliert, ergibt fiir

Str. Wendlandii AA stark beiden G .
GG schwach in beiden Genomen
A schwach im Plasmon
G stark o1
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Gen und Reaktionsbasis bringen gemeinsam auch hier wieder den
Ausgleich zu normalen Zwittern hervor. Diese zunichst hypothetisch
angenommene Konstitution der beiden Zwitterpflanzen lifit erken-
nen, dafl sie bei der Nachzucht stets Zwitter bleiben miissen: Die
Genome sind identisch, eine Mendelspaltung ist also ausgeschlossen.
Freilich mufl weiter vorausgesetzt werden, dafl mindestens in den
Ausgangspflanzen ein verindernder Einfluf vom Genom auf das
Plasmon und umgekehrt nicht statt hat.

Wie die folgende schematische Klarlegung zeigt, kann die hier
angenommene Konstitution die bei den Kreuzungen erzielten Ergeb-
nisse nun auch ohne weiteres verstindlich machen. Werden nun die
Genome durch Kreuzung ausgetauscht, so mufl sich das Balance-
Verhidltnis grundsitzlich dndern. Wir fiihren das hier nur fiir die
Wendlandii X Rexii-Kreuzung aus. Bei dieser Kreuzung kommen

die Genome A stark [ A schwach
G schwach [ G stark
in das Plasmon A schwach .o
hinein.
G stark [

Damit sind nicht mehr be1de Genome unter sich gleich, aber zum
Plasma gegensinnig, sondern jeweils ein Genom wirkt mit dem Plas-
mon gleichsinnig. So wird die Balance um einen Schritt nach dem
Uberwiegen der Weiblichkeit hin verschoben: im Phinotypus stellen
wir fest, dafl die Antheren in den Bliiten ausfallen, letztere wird
weiblich. Kommt bei der Weiterkreuzung mit dem Vater noch ein
zweites Rexii-Genom dazu, dann findet sich

] A schwach 1 [ A schwach
Genom: G stark | + | G stark

) A schwach ]
Plasma: G stark f

In dieser Kombination wirken sowohl beide Genome wie auch das
Plasmon gleichsinnig. So kommt als weiterer Schritt auch noch die
Verweiblichung des Androezeums hinzu. Genau dasselbe aber in um-
gekehrter Richtung mufl in der reziproken Reihe mit dem Rexii-
Plasma vor sich gehen. Hier erfolgt die Verschiebung in der Richtung
nach der Minnlichkeit. So kénnen wir also durch diese Interpretation
sowohl das Vorhandensein von Zwittrigkeit in den Ausgangsformen
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als auch die einseitig eingeschlechtige Ausbildung bei den Kreuzungs-
produkten erkldaren. Doch wie oben schon gesagt: die Hypothese
fordert ein selbstindiges genetisches Element im Plasma, lifit sie
sich endgiiltig beweisen, so ist auch bei dieser Pflanzengruppe ein
Beweis fiir das ,,Plasmon‘ gegeben:

Ich kann hier die vielen Kreuzungsversuche im einzelnen nicht
auffithren, die fiir eine solche Beweisfithrung nétig sind; nur auf
einige sei kurz hingewiesen. Schon oben zeigte ich, daf} die sexuell
abweichenden Formen durch stindige Riickkreuzung mit dem je-
weiligen Vater erhalten werden konnen. Derartige Serien ziehe ich
nunmehr schon sechs Jahre lang hintereinander (vgl. Abb. 12). Bei
diesen Formen verlangt die oben formulierte Hypothese nun fol-
gendes: einmal, dafl der nach der ersten Riickkreuzung des Bastardes
gegebene Zustand konstant bleibt, und zwar in jeder Hinsicht. Es
darf also die Geschlechtsverschiebung gegeniiber der ersten Riick-
kreuzungsgeneration weder intensiver noch schwicher werden. Das
ist tatsichlich der Fall. Gerade hierdurch charakterisiert sich die
Plasma-Einwirkung als ein besonderer genetischer Bestandteil.
Wire die Plasmawirkung — wie man das besonders von zoologischer
Seite hdufig versucht — als eine sekundire Erscheinung aufzufassen,
die ihrerseits wieder auf Kernwirkungen zuriickgeht, dann konnte
sie nicht iiber zahlreiche Generationen auch unter bzw. sogar ge gen
die Wirkung anderer, fremder Kerne erhalten bleiben. Weiterhin
fordert die Hypothese von der Plasmawirkung bei der Geschlechts-
bestimmung, daff — wie lange auch die Generationen in fremdem
Plasma erzogen — der Effekt jeweils in zwei Generationsschritten
durch Riuickkreuzung mit der urspriinglichen Mutter, nunmehr also
Vater, wieder vollkommen riickgingig gemacht werden kann. Das
trifft nun tatsichlich auch zu. Kreuzt man in die Riickkreuzung
Str. (Wendlandii X Rexii) X Rexii X Rexii wieder mit Wend-
landii als Vater zuriick, dann bekommt man zunichst den Geschlechts-
zustand der urspriinglichen Fi, nimlich Bliiten mit fehlenden An-
theren, und beim nichsten Schritt wieder vollfertile Zwitter *). Damit

) Etwas schwierig ist fiir die Beurteilung dieser Phinomene die stets wiederholte Beobachtung,
dafl die Merkmalsausprigung iiberall dort, wo plasmatische Differenzen im Spiel sind, eine
ganz wesentlich erhdhte Variabilitit zeigt. So bedarf es stets sehr umfangreicher Kulturen, um
genaue Werte zu bekommen. Hier in diesem Vortrag sind die Verhiltnisse erwas schematisiert
dargesrellt.
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erweist sich das Plasma also als unverindert gegeniiber seinem vor-
hergehenden Zustand und die Annahme eines ,,Plasmons® im Sinne
v. WETTSTEINS Wwird auch fiir Streptocarpus unabweislich.

Soweit die empirischen Befunde an Streptocarpus und ihre Deu-
tung, die wir nach der eben gegebenen Erorterung als zutreffend
ansehen konnen. Damit ergibt sich nun sogleich die neue Frage, ob
wir die hier gewonnenen Einsichten lediglich als Einmaligkeiten und
Ausnahmeerscheinungen zu werten haben, oder ob ihnen allgemeinere
Bedeutung zukommt.

Bleiben wir dabei zunichst innerhalb des gleichen Merkmals-
gefliges, mit dem wir uns zuletzt beschiftigten und fragen wir uns,
was nun daraus fiir unsere Kenntnis iiber die Realisation des Ge-
schlechtsverhaltens folgt. Dabei moge als erstes ein Hinweis auf eine
ganz andere Organismengruppe gegeben sein, bei der sich gerade in
dieser Hinsicht eine bemerkenswerte Parallele zu unseren Versuchen
findet. Gemeint sind GoLDsCHMIDTS schon lange zuriickliegende wohl-
bekannte Kreuzungen mit dem Schmetterling Lymantria dispar, dem
Schwammspinner. Dabei hat sich eine ganz Zhnliche Abstufung inter-
sexueller Typen gezeigt, wie sie bei Streptocarpus gefunden sind.
Der Unterschied zwischen beiden Reihen besteht lediglich darin, dafl
die Ausgangsformen bei Lymantria nicht zwittrig, sondern getrennt-
geschlechtig waren; Zwitter in verschiedenster Abstufung entstehen
erst durch die Kreuzungen. Wiirde man bei Streptocarpus von den
durch Kreuzung hervorgebrachten eingeschlechtigen Formen ausgehen
und durch riickwirtige Kreuzungen normale Zwitter wieder her-
stellen, dann lige exakt der gleiche Fall vor. GorpscumipT (1920)
hat die bei Lymantria gefundenen Tatsachen ebenfalls durch die
Einwirkung des Plasmas zu erkliren versucht, doch hat sich die zoo-
logische Genetik dem bis heute nicht vollig anschlieflen konnen. Bei
Lymantria sind Geschlechtschromosomen vorhanden, also faktisch ein
nach den beiden Geschlechtern verschiedenes karyotisches System, und
damit besteht tatsichlich auch noch die Moglichkeit einer anderen
Interpretation. Kein Zweifel, daff die plasmatische Interpretation
durch die Parallele von Streptocarpus, wobei die chromosomale Deu-
tung ausgeschlossen ist, sehr weitgehend gestiitzt wird. Weiterhin ver-
danken wir den Streptocarpus-Versuchen einen ersten Einblick in die
Geschlechsbestimmung reiner Zwitterpflan-
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z en. Hier hatten bisher die experimentellen Moglichkeiten gefehlt;
denn Zwitterpflanzen mit Zwittern gekreuzt ergeben stets wieder
Zwitter. So bleibt die Zwittrigkeit als solche unzuginglich. Hier ist
es anders, und es fragt sich nun, was unsere Versuche vorerst iiber
die ganze Gattung Streptocarpus aussagen. Das Resultat der Kreu-
zungen aller Streptocarpus-Arten untereinander, deren ich habhaft
werden konnte, entspricht durchaus den Erwartungen, die aus den
oben angegebenen Versuchen hergeleitet werden konnten. Es finden
sich sowohl Formen, die dem Typus von Str.Wendlandii entsprechen,
also in Kreuzungen mit dieser Form vollfertile Zwitter in beiden
Richtungen ergeben, als auch solche, die dasselbe Verhalten gegen-
iiber Str. Rexii aufweisen. Kreuzt man nun aber die zu Wendlandii
und die zu Rexii gehorigen Formen ihrerseits untereinander, so er-
geben sich genau dieselben Erscheinungen wie bei den Wendlandii-
Rexii-Kreuzungen.

Aber nicht nur das hat sich finden lassen, sondern auch noch
Formen, die entweder nach noch stirkerem Extrem abwichen wie
Rexii von Wendlandii, also schon in der Fi-Generation Bliiten mit
Nebenfruchtknoten hervorbrachten, und vor allem — was besonders
wichtig ist —, es fand sich auch eine Art, Str. polyanthus, die zwischen
Rexii und Wendlandii in der Mitte steht. Hier gibt es in der Fi der
Kreuzung mit Wendlandii in jeder Richtung vollig ununterscheidbare
uniforme, fertile, zwittrige Bastarde. Macht man jedoch nach beiden
Richtungen die entsprechenden Riickkreuzungen, dann findet man in
diesen Kombinationen die Erscheinungen, die man bei der Rexii-
Wendlandii-Kreuzung in der F: findet. Um bei den Umwandlungen
der Staubblitter zu bleiben: in 25% der Fe-Pflanzen bzw. 50% der
Riickkreuzungspflanzen aus der Kreuzung Wendlandii X polyanthus
fehlen die Antheren. Diesen Befund kann man bei Streptocarpus ein-
ordnen: man versteht ihn als einen ersten Schritt auf dem Wege der
Geschlechtsumbildung, wir wissen, dafl er durch das Balance-Verhilt-
nis zwischen Kern und Plasma zustande kommt, das nur dann zu
erkliren ist, wenn man der urspriinglichen Zwittrigkeit der Aus-
gangspflanze ein AG-System im Kern und eine entsprechende aus-
gleichende Reaktionsbasis im Plasma unterlegt. Je nachdem wie stark
die Differenzen sind, werden wir dann auch verschieden starke
phianotypische Auswirkungen zu erwarten haben. Bei schwachen
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solche, die in der Fi nicht zu finden sind, wohl aber als ein einfacher
Schritt in der Fe, worin Homozygotie in den Faktoren zustande
gekommen ist. Bei stirkeren Differenzen findet sich schon der erste
Schritt, fehlende Antheren, in der Fi: und in der F: verweiblichtes
Androezeum, endlich bei noch stirkeren schon in der Fi verweiblichtes
Androezeum.

Dieser in den Wendlandii-polyanthus-Kreuzungen gegebene
Befund, Zwittrigkeit als Ausgangszustand und in der F: fehlende
Antheren als Kreuzungsfolge in der Fs, ist frither schon mehrfach bei
anderen Kreuzungen beobachtet worden. Doch mufite die Deutung
ohne die Streptocarpus-Reihe nur unbefriedigend bleiben. BATEsON
und GAIRDNER (1921) kreuzten zwei Rassen von Linum usitatissimum
miteinander, von denen die eine normal hochwiichsig ist, die andere,
L. us. procumbens, niederliegend. Sie erhielten zunichst eine normale
Fi nach jeder Richtung. Die F: jedoch ist abweichend, (nXp) hat véllig
normale Bliiten, (p>Xn)F: dagegen zeigt eine Spaltung nach 25%
Pflanzen, deren Bliiten die Antheren fehlen. Weitere Riickkreuzung
(pXn)Xn reproduzierten stindig wieder die antherenlosen Bliiten.
Dasselbe fand neuerdings SansoMme (1936) bei Geranium-Artbastar-
den, Bei der Kreuzung zwischen Geranium Endressi X striatum finden
sich jedesmal, wenn das Endressi-Plasma anwesend ist, in der F: oder
der Riickkreuzung Pflanzen, in deren Bliiten die Antheren fehlen. In
dem striatum-Plasma kommt das nicht vor. Man hat diese beiden
Fille gleichmiflig erklirt. Fiir den Linum-Fall stammt die Interpre-
tation von v. WETTSTEIN (1924), sowie CHITTENDEN und PELLEW
(1927). Es wird angenommen, dafl der Faktor fiir normale Antheren-
bildung aus dem normalen Lein sich in dem Plasma der procumbens-
Rasse von Linum nicht zu entfalten vermdochte, wohl aber umgekehrt.
Die gleiche Deutung hat SaNsOME seinen Geranium-Kreuzungen zu-
geschrieben. Eine einfache Hemmungswirkung wird also als Ursache
des Antheren-Verlustes angesehen. Das procumbens- bzw. Endressi-
Plasma lifit die im Kern gelcgenen Faktoren fiir die Entwicklung
und Ausbildung der Antheren nicht zur Auswirkung kommen. Heute
werden wir geneigt sein, im Anschlufl an Streptocarpus anders zu
formulieren und die Erscheinung als einen ersten Schritt auf dem
Wege zur Umschaltung der Geschlechtsverhiltnisse anzusehen. Ich
habe das in einer neueren Arbeit (1941) folgendermaflen formuliert:
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,,Mit dem Fehlen der Antheren ist die erste Stufe in dem Weiblicher-
werden der Bliite erreicht. Hierin liegt das Primidre. Das soll heiflen,
es wird die Bliite nicht dadurch zufillig weiblich, weil die Faktoren
fiir die Antherenbildung in ihrer Wirkung gehindert werden, sondern
umgekehrt, weil eine Gesamtverschiebung in der Richtung der weib-
lichen Geschlechtsausbildung erfolgt ist, konnen die Antheren niche
ausgebildet werden.“

Die Ubertragung dieser Deutung auf andere Formen als Strepto-
carpus bedeutet nun aber gleichzeitig auch, dafl wir diesen die gleiche
Grundkonstitution der Zwittrigkeit zuschreiben, wie sie bei Strepto-
carpus vorliegt, d. h. also, um es zu wiederholen: die Verlagerung der
an der Geschlechtsbestimmung beteiligten genetischen Elemente in
Kern und Plasma. Dabei muff man im Auge behalten, daff eine
derartige Grundkonstitution sehr viel weiter verbreitet sein kann,
als sie sich moglicherweise in Kreuzungsexperimenten aufweisen 13f3t.
Um auf das Streptocarpus-Beispiel zuriickzugreifen: kreuzt man zwei
Formen miteinander, die, wie etwa Str. Rexi; und grandis, dieselbe
Konstitution von Kern und Plasma haben, so kommen im Kreuzungs-
erfolge keine Differenzen zutage. Erst diejenige mit Str. Wendlandii
zeigt uns, dafl bei beiden Typen Kern und Plasma beteiligt sein
miissen:

Dafl man trotz dieser Schwierigkeit berechtigt ist, die Inter-
pretation des Verhaltens von Streptocarpus als weit verbreitet an-
zusehen, zeigen nun auch im Zusammenhang damit die alten, so
sorgfiltig von CorreNs durchgefiihrten Versuche mit Satureja bor-
tensis, dem bekannten Kiichenkraut, der Kolle. Diese Labiate gehort
zu den gynodi6zischen Pflanzen, d. h. zu solchen, bei denen sich die
Art in zwei verschiedene Geschlechtstypen gliedern lifit; in Pflanzen
mit Zwitterbliiten und in Pflanzen mit weiblichen Bliten. CORRENS
hat nun die Nachkommenschaft solcher Pflanzen untersucht, er fand,
dafl die Zwitter stets wieder Zwitter hervorbringen und die weib-
lichen Pflanzen stets wieder Weibchen. Dabei ist nun bedeutungsvoll,
dafl eine Befruchtung der Weibchen ja nur mit dem Pollen von
Zwitterbliiten moglich ist und auch in der Natur nur so zustande
kommen kann. VoN WEeTTSTEIN hat spiter diese Tatsachen durch
die Mitwirkung des Plasmas bei der Geschlechtsbestimmung inter-
pretriert und es ist darauf hinzuweisen, daf} diese Auffassung auf
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das beste mit den Streptocarpus-Versuchen tibereinstimmt. Wenn wir
uns nun aber noch dazu klarmachen, daff die Gesneriaceen, zu denen
Streptocarpus gehort, mit den Labiaten in der Verwandtschafts-
gruppe der Tubifloren zusammengehdren, ferner, dafl Linum und
Geranium, zu den Gruinales gehodrig, die nichste Verwandtschafts-
gruppe unter den Dialypetalen sind, von der sich die Tubifloren ab-
leiten, und wenn wir ferner beachten, daf} sich gerade auch unter
den Gruinales eine ganze Reihe von polydzischen Formen finden,
so scheint es nicht zuviel, wenn wir der Ausgestaltung der Zwittrig-
keit mindestens in dieser Verwandtschaftsgruppe von Pflanzen die
gleiche Konstitution zuschreiben, wie wir sie bei Streptocarpus ab-
geleitet haben.

Sehen wir nun von einer weiteren Erdrterung der Geschlechts-
verhiltnisse ab, so konnen wir die Frage nach der Reichweite der
plasmatischen Beeinflussung des Vererbungsgeschehens noch von einem
anderen Blickpunkt aus stellen. Wir kénnen uns dariiber zu orien-
tieren versuchen, wie weit die im Kern vorhandenen Gene bei ein
und demselben Objekt auch auflerhalb der Geschlechtsfaktoren von
den verschiedenartigen Plasmen beeinflufit werden. Dariiber geben
uns wiederum die Streptocarpus-Kreuzungen Auskunft.

Wir konnen ndmlich feststellen, daff ein Teil der Spaltungen
nach normalen mendelnden Genen reziprok gleichartig ablduft, ein
anderer Teil dagegen verschiedenartig. Es gibt also offenbar Gene
in den Wendlandii- und Rexii-Genomen, die von der plasmatischen
Differenz beriihrt wurden und solche, bei denen das nicht geschieht.
Diejenigen, die auf die Plasmaverschiedenheit ansprechen, konnen
nun wiederum in zwei Gruppen getrennt werden. Einmal in solche,
deren Realisation durchgreifend beeinfluflt wird, soweit unter Um-
stinden, daff man in einem Plasma eine umfassende Manifestation
erkennt und in dem anderen iiberhaupt keine, und zum anderen
solche, die zwar mit beiden unterschiedlichen Plasmen qualitativ die-
selben Merkmale entwickeln, doch mehr oder weniger starke quan-
titative Verschiedenheiten dabei erkennen lassen.

Zu der ersten Gruppe von Genen gehort aufler den Geschlechts-
taktoren noch ein Gen, das eine eigenartige Schlitzung der Bliite
veranlaflt — wir nennen es schiz — so daf} in extremer Ausbildung
die 5 Bliitenbldtter der sympetalen Streptocarpus-Blitter vollig frei
P
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voneinander sein konnen. Dieses Gen ist in dem Genom von Str.Rexit
homozygotisch enthalten, kann aber hier nie zur Manifestation kom-
men, weil es durch das Rexii-Plasma daran gehindert wird. Um-
gekehrt verhilt sich Str. Wendlandii. Hier befindet sich im Genom
das normale Allel des spaltungbewirkenden Faktors schizt im Ge-
nom ebenfalls in Homozygotie. Dafiir ist das Wendlandii-Plasma so
konstruiert, dafl es dem abweichenden Allel schiz die Méglichkeit zur
Manifestation gibt. So sind die beiden Ausgangsformen konstant
normalbliitig. Der Bastard ist ebenfalls in beiden Richtungen normal-
bliitig; denn der Faktor schiz ist rezessiv zu schiz® Die Spaltungen

Abb. 14: Streptocarpus (RexiiXWendlandii) F*
oder Riickkreuzung mit dem Vater. Alle Pflan-
zen normalbliitig.

der Bastarde sind jedoch reziprok verschieden: im Rexii-Plasma sind
alle Bliiten normalbliitig (vgl. Abb.14); im Wendlandii-Plasma gibt es
eine Spaltung 3 normale : 1 schlitzbliitige bzw. bei Riickkreuzung mit
dem Vater 1:1 (vgl. Abb. 15). So zu verstehen, dafl schiz schiz im
Wendlandii-Plasma eine Manifestationsmdglichkeit hat, im Rexi:-
Plasma dagegen nicht. Diese schlitzbliitigen Pflanzen sind homo-
zygotisch und bleiben in nachfolgenden Generationen auch so. Ahn-
lich verhilt sich ein Faktor aus der Gartenform Str. Rexii, der den
Gesamthabitus beeinflufit und in diesem Plasma bedeutungslos ist,
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in demjenigen von Str. Wendlandii dagegen eine solche Reduktion
des Wuchses hetbeifiihrt, dafl nur noch einige verkriimmte kleine
Blitter der Bosette entstehen, aber keinerlei Infloreszenzen oder
Bliiten mehr. Diese hier geschilderten Erbfaktoren verhalten sich
genau so tiefgreifend beeinfluflbar durch das Plasma wie die Ge-
schlechtsfaktoren.

Wir finden nun aber noch eine zweite Gruppe — bei genauerer
Analyse vermutlich in gradweisen Ubergingen mit der anderen ver-
bunden —, bei welcher der Einfluf keineswegs mehr alles oder nichts

Abb. 15: Streptocarpus (Wendlandii X \
Rexii) X (Rexii X Wendlandii) = Str. i
(Wendlandii X Rexii) F.. Pflanze mic §
Schlitzbliiten, die im Verhiltnis 3 nor-
male : 1 schlitzblitige stehen. 1

bedeutet wie bei den eben genannten, sondern lediglich quantitative
Differenzen, d. h. eine geringe Abschwichung oder Verstirkung ihrer
Wirkung. Dahin sind eine Reihe von Faktoren zu rechnen, die nor-
malerweise schon quantitative Merkmale beeinflussen. So finden wir,
dafl die Faktoren, die die Bliitengrofle beeinflussen, die Bliiten im
Rexii-Plasma grofler ausgestalten als im Wendlandii-Plasma. Um-
gekehrt, die Erbfaktoren, die die Entwicklungsgeschwindigkeit be-
einflussen und in Bastarden durch ihre Zusammenstellung die Ursache
der Heterosis sein konnen, wirken — mindestens was die damit zu-
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sammenhingende Regenerationsfihigkeit anlangt — im Wendlandii-
Plasma stirker als in jenem von Rexii. Unter den zahlreichen Bliiten-
farbfaktoren findet sich ein solcher, der in der Mitte der Kronrshre
einen gelben Fleck erzeugt. Die Ausprigung dieses Fleckens ist im
Wendlandii-Plasma jeweils erheblich schwicher als in jenem von
Rexii. So werden sich vermutlich noch mehr Beispiele bei eingehen-
derer Analyse finden lassen. Und es verwundert weiter nicht, wenn
wir nun noch zum Schlufl von einer Klasse von Erbfaktoren zu be-
richten haben, bei denen mindestens in den beiden am nachdriicklich-
sten untersuchten Plasmen von Wendlandii und Rexii bis jetzt keine
Differenzen in der Ausprigung gefunden werden konnen. Dazu ge-
horen vor allem die meisten Bliitenfarbfaktoren, ferner diejenigen,
die Gestalt und Form der Blitter beeinflussen und andere mehr.
Kurz sei darauf hingewiesen, dafl sich Zhnliche Abstufungen friiher
schon bei voN WETTSTEINS Moos-Bastardierungen haben auffinden
lassen. In der Gattung Epilobium ist die rein genetische Analyse
schwieriger, besonders bemerkenswert ist jedoch der Befund, daf} hier
auch unter verschiedenen Rassen derselben Arten tiefgreifende plas-
matische Differenzen vorhanden sind.

Auch diese Uberlegungen leiten nun wieder zu einer neuen hin.
Wenn hier, wie geschildert, das Plasma an den genetischen Differen-
zen, die die einzelnen Arten voneinander trennen, beteiligt ist, dann
miissen letztere auch ebenso wie die karyotisch, also im Kern ge-
bundenen Differenzen im Laufe der Phylogenie entstanden sein. Wie
sich die Entstehung solcher genischer Unterschiede abgespielt haben
mag, ist uns heute aus der Kenntnis der Mutationsvorginge heraus
geldufig geworden. So ist im Zusammenhang damit die Frage ge-
boten: wie steht es in dieser Beziehung mit dem Plasmon? Gibt es in
diesem genetischen Bezirk Mutationen? Dafl mutative Anderungen in
den Plastiden zuweilen auftreten, ist wohl sicher, und auch in der
Entstehung von spontanen Rassen mit abweichender Plastidenfarbe
beobachtet. Anders ist es mit den plasmatischen Differenzen. Hier
sind uns noch keine in den Versuchen auftretende Mutationen, also
erbliche Anderungen bekannt geworden. Und die Tatsache, daf} es so
sehr selten gelingt, derartige plasmatische Unterschiede im Experiment
cinzufangen, mufl wohl so interpretiert werden, daf} das Plasma als
Bestandteil des Genotypus das stabilere Element gegeniiber dem Kern
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darstellt, und nur auflerordentlich selten, verglichen mit den gene-
tischen Elementen des Kernes, eine Anderung seines Zustandes ein-
treten lif}t. Fiir die Erhthung der Mutationsrate im Kern steht die
spezifische Einwirkung kurzwelliger Strahlen, besonders der Rontgen-
strahlen, zur Verfiigung. Eine irgendwie zhnliche Einwirkung auf
das Plasma ist noch nicht gefunden. Dafl sich aber Kern und Plasma
hinsichtlich der Reaktion auf die Strahlung spezifisch unterscheiden
kann, zeigt die Tatsache, daff der Kern einer Zelle durch eine sehr
viel geringere Strahlendosis getétet werden kann als das Plasma; um
letzteres zu bewerkstelligen, bedarf es der 20—50fachen Dosis. So
zeigen also auch diese Experimente das Plasma als das stabilere
Element an.

Wir fassen zum Schlufl zusammen. Die genetische Arbeit der
letzten beiden Jahrzehnte hat gezeigt, dal neben den nun wohl-
bekannten genetischen Elementen in den Zellkernen noch solche in
den Plastiden und im Plasma anzunchmen sind. Also neben dem
Genom noch das Plastidom und Plasmon. Die darin enthaltenen Erb-
einheiten stehen in typischer Wechselwirkung mit den Genen im
Genom, insbesondere das Plasmon stellt in vielem die Reaktionsbasis
dar, wodurch die Entfaltungsweise der Gene entscheidend beeinflufit,
ja, sogar vollig unterdriickt oder iiberhaupt erst moglich gemacht
werden kann.
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