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Die Pentasepalie in der Gattung Veronica usw.

spartea u. a. entwickelt ( s sich etwa so rasch, wie die beiden hint

Bei all diesen Gattungen aber, sei es nun, dafi das hintere K<

blatt im Wachstum gefordert wird oder nicht, liegt der Beginn

der Nachdruck der Kelchentwioklung aui der Hinterseite des Blii

primordiums. Das hintere mediane Kelchblatt entsteht als er:

Die Anl

aber nit

Typen, etwa Gratiola, Digitalis u. a., so finden wir nicht mehr das

hintere Kelchblatt zuerst angelegt ; es entsteht vielmehr zimachst
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(30) Ernst Lehsiann:

•ems der beiden vorderen oder es treten beide vordere zuerst auf,

erst nachher folgt dashintere als 2. oder 3. (vgl. SCHUMANN, MUTH).

Mit dem spateren Auftretcn des hinteren Kelchblattes sehen vvir dann

eine immer weiter fortschreitende Reduktion desselben Hand in Hand

gehen. Bei Digitalis findet sich dieselbe zunachst darin ausgesprochen,

daB auch im fertigen Zustand dashintere Kelchblatt hinter den iibrigen

mehr oder weniger erheblich an GroBe zuriickbleibt . Es ist also das

umgekehrte Verhaltnis, wie bei manchen Linaria-Arten zustande

gekommen.

Bei all diesen Gattungen treten aber immer alle fiinf Kelchblattei

iatsachlkh auf und sind im erwachsenen Zustand vorhanden. Wir

kennen ja aber auch eine Reihe von Scrophulariaceengattungen, bei

•denen entweder regelmaBig oder gelegentlich das hintere mediane

Kelchblatt ganz verschwindet, so daB dann nur noch vier Kelch-

blatter ubrig bleiben. Als Musterbeispiel, fiir die Vorgange, vvelche

sich bei dieser Reduktion abspielen, kann die Gattung Veronica

gelten.

Bei Veronica ist, wie wohlbekannt, die Reduktion in der Regel

soweit gegangen, daB der Kelch nur mehr vierblattrig ist. Jedermann

weiB aber auch, daB es eine ganze Anzahl von Veronica-AxXtn mit

fiinf Kelchblattern gibt.

Zunachst sehen wir regelmaBig ein funites Kelchblatt in der

Sektion Leptandra auftreten, als deren bekannteste Art V. virginica

nahezu in jedem botanischen Garten kultiviert wird. Fiir diese

Art ist in der Literatur mit wenigen Ausnahmen (BENTHAM, in

I)E CAND. Prodr.) immer das Auftreten von fiinf Kelchblattern an-

gegeben worden. Ich habe aber auch selbst an Material aus sehr

verschiedenen botanischen Garten wie an Herbarmaterialien stets

fiinf Kelchblatter angetroffen, wofern nicht, wie in einigen Fallen,

das hintere Kelchblatt noch haufig gespalten war, so daB dann

sechs Kelchblatter sich beobachten lieBen. Aehnlich diirfte es sicli

bei densiflora, macrostemon und einigen anderen Arten verhalten

iygl dazu JUEL, 1891 und LEHMANN, 1914 S. 154).

Viel bekannter aber, als in der Sektion Leptandra und bei den

zuletzt genannten Arten ist das Auftreten fiinfblattriger Kelche bei

den Arten derhiernach benannten Sektion Pentasepala oder Teucrium.

Dennoch tritt dort die Pentasepalie durchaus nicht in der Regel-

maBigkeit auf, wie in der Sektion Leptandra. Man braucht nur die

Blutenstande unserer heimischen Arten Teucrium, prostrata, austriaca

usw. auf die Zahl ihrer fiinfblattrigen Kelche zu untersuchen. Man

wird mit groBer RegelmaBigkeit auch mehr oder weniger zahlreiche

tetrasepale Kelche finden. WATZL, welcher die hierhergehorigen
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Die Pentasepalie in der Gattung Veronica usw. (31)

Alton naher untersuchtc, hat bei fast alien mehr oder weniger hauti-

vierblattrige Kelche gefunden. Ja bei manchen Arten, wie tenuifolia

und rosea, land er nahezu ebenso haufig vier- wie fiinfblattrige Kelche.

Ks irittt sich nun zeigen, daB das Auftreten der Tetrasepalie bei den

Arten der Sektion Pentasepala rassenweis verschieden ist. Ich kul-

tiviere beispielsweise cine Rasse von V. prostrata, welche mehr als

50 % vierblattriger Kelche besitzt und JUEL beschreibt eine Rasse

von \

T

. prostrata, welche nacli seiner Angabe stets nur vierblattrige

Wir sehen also in der Sektion Pentasepala das phylogenetisch

wiclitige Merkmal der Pentasepalie rassenweis von der Funfzahl in die

Vierzahl umschlagen, oder, urn mit dem DE VRIESschen Ausdruck

zu sprechen, es treten Zwischenrassen mit zwei antagon istischen,

urn den Vorrang streitenden Merkmalen, der Pentasepalie und der

Tt
•
t rase] >al ie auf.

Es ist nun zunachst nicht zu bezweifeln, daB die Pentasepalie

in der Sektion Pentasepala die Kegel, das Umschlagen nach der

Tetrasepalie das an Haufigkeit stark zuriickstehende ist. DaB auBert

sich ja schon in der Sektionsbezeichnung Pentasepala. Bei den meisten

anderen Veronica-Arten ist es umgekehrt. Die Vierzahl ist die Regel

ein Umschlagen nach der Funfzahl bildet die Ausnahme, welciie aller-

dings je nach den Arten mehr oder weniger haufig auftritt. Ja, wir

kennen dem Tvpus nach vierzahlige Veronica-Artvn, welciie sehrhoch-

pro/.entige pentasepale Zwischenrassen ausbilden konnen. Wir sehen

also audi bei den tvpisch Tetrasepalen pentasepale Zwischenrassen

wiederum als Zwischenglicder der Entwicklung vorkommen. Gerade

nut diesen Zwischenrassen werden wir uns im folgenden noch eingehen-

der zu beschaftigen haben. Als weitere Fntwicklungsstufe finden wir

dann Arten, bei denen die Funfzahl im Kelch nur noch ganz aus-

nahmsweise auftritt ; ob es auch ^ron/ca-Arten gibt, bei denen die

Fahigkeit, funfzahlige Kelche auszubilden, ganz erloschen ist, kann

ich nicht sagen.

Soviel aber diirfte aus dem bisher Gesagten schon ohne Zweifel

hervorgehen: Es ist kein einziger Schritt von der Fiinfzahligkeit zui

Vierzahligkeit des Kelches in der Veronica-Bliite. Es liegen vielmeln

in den Zwischenrassen, sei e*s nun mit besonderer Haufigkeit der

Fiinf- oder der Vierzahl wichtige Zwischenstufen zwischen beiden

Extremen vor.

Die Entmckhiiigsgeschichte der pentasepaleu Veronica-Blutt.

Wir wenden uns nun zunachst zu kurzer Betrachtnug der Ent-

wickelung der pentasepalen Veronica-Bliite. Da in der Literatur mit
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(32) ERNST LEHMAN N:

ciner einzigen Ausnahme bei MUTH noch keine

iiber das Auftreten des hinteren Kelchblattes bei Ve

sind, habe ich Herrn cand. FrsCHHR in Tubingen -

Frage im Zusammenhange mit anderen Veroni

Fragen in Angrifi zu nehmen. FISCHER konnte s

des hintevirginica ieststelleri, daB sich das Auftreten d
durchaus im die KeIchentstehung von Digitalis

Kelchblat t wird auch bei V. virginica als dr

seitlichen folgen s

nachst mehr odei weniger im Wachstum

die seitlid

Uch etwas"urtra
Inder Sektion Leptandra hat, soweit wii

noch zur Ausbildung gelangt, sehr bald von den zwei seitlich

GroBe uberfliigelt. In vielen Fallen, so bei V. Tournefortii, w

wohl auch noch als drittes angelegt ; sehr bald aber wird es im M

turn gehemmt und die zwei seitlichen haben es schnell an (irolie

troffen. In manchen Fallen aber geschieht die Anlage der drei hii

Kelchblatter fast gleiehzeitig, in noch anderen tritt das median h

sogar erst nach den zwei seitlichen auf ; im letzteren Falle, bei;

weise bei V. syriaca, bleibt es dann zumcist viol kleiner. H

ist die Anlage des Kelches direkt umgekehrt, als bei Linaria: ai

absteigenden ist die aufsteigende Anlage geworden. Es bleibt

als letztes Stadium der Reduktion mir noch das Verschwinde

lunlten Kelchblattes iibrig, wi. es bei vieen Wn.mrae stattgeti

hat. Dann nehmen die beiden seitlichen Keleliblatter die ganze

wird, oder das hintere gar erst nach den seitlichen angelegt vvird.

haben wir es in der Sektion Teucrium, so bei V. Tournefortii uv.>;

syriaca feststellen konnen. Hier ist der Schritt zum Verschwinden

ein sehr geringer und hier seJien wir denn auch mehr oder wcing'*"'

haufig durch das Umschlagen von der Fentase})alie in die Ietr

sepalie die Zwisclienrassen realisiert. Bei V. virginica, wo «i

Kelchblatt als drittes relativ friih auttntt und lange im '

gefordert bleibt, sind von der IVntasepalie zur Tetrasepalie ""''"

schlagende Zwischenrassen bisher nicht bekannt geworden, der Schritt

von der Fiinfblattrigkeit zur Vierblattrigkeit ist offenbar noch zu groli-
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Die Pentasepalie in der Gattung Veronica usw. (33)

Auch ontogenetisch oder entwicklungsmechanisch stellen

nach den eben dargelegten Befunden die Zwischenrassen wohl aus-

gesprochene Reduktionsschritte dar.

Es tritt nun die Aufgabe an uns heran, den Bedingungskomplexen
fur das Umschlagen von experimenteller Seite naherzutreten. Ehe wir

indessen dazu ubergehen, wollen wir einen kurzen Blick auf die Re-

duktionen in der Blumenkrone von Veronica werfen, und das Ver-

halten der Reduktionen in den verschiedenen Bliitenkreisen zuein-

ander betrachten. Die Reduktion in Gynaeceum und Androceum ist

im allgemeinen so fest geworden, das wir nur selten Variationen

finden und an dieser Stelle nicht naher darauf einzugehen notig haben.

Die Rednktionen in der Blumenkrone.

Es ist nicht zu bezweifeln, daB, ganz allgemein gesprochen, die

Reduktion in der Blumenkrone in der Gattung Veronica weiter fort-

geschritten ist, als im Kelch. Wir sehen nur in einigen Ausnahmefalien
noch typisch fiinfkronblattrige Veronica-Arten auftreten, weitaus in

der Mehrzahl der Falle finden wir die Krone vierblattrig. Allerdings

birgt auch das hintere, aus der Verwachsung zweier Kronblatter

hervorgegangene Kronenblatt , wie neuerdings nicht immer gebuhrend
gewiirdigt wurde, noch mancherlei Entwicklungsschritte in sich. Schon
DUVAU (1826), spater JUEL (1891), ohne allerdings die DUVAUsche
Arbeit zu erwahnen, haben darauf hingewiesen, daB zahlreiche

Veronica-Arten vorkommen, bei denen die Verwachsung der beiden

hinteren Kronblatter sicli noch durch zwei Nerven im nun einzigen

uiiiteren Kronblatt zu erkennen gibt. In anderen Fallen dagegen
tritt im hinteren Kronblatt nur mehr ein Nerv auf, die Verwachsung
ist also vollkommen geworden. Nun haben allerdings DUVAU und

J l 'HLimmer nur davon gesprochen, daB in der einen Art stets
/wrint-rvige hintere Kronblatter, in der anderen stets einnervige auf-

treten. Fischer aber hat feststellen konnen, daB in manchen Rassen
audi diese Zweinervigkeit in die Einnervigkeit umschlagen kann,

sodafi wir also auch in der Krone offenbar mit Hinblick auf die

Zah] der Xerven Zwischenrassen als phylogenetische Zwiscln-nstulfn

vor uns haben.

Aber auch andere Anzeichen sind bekamit, aus denen hervnrgeht.
(laB die vierblattrige Veronica-Krone aus funfblattrigen Kronen

lirrvorgt^anMvn ist. In den meisten Veronica-Avtvn findet man
•s'^entlirh XVrdoppelun^ ties hinteren Kronblattes. so daB die ur-

^TiinglicJie Fiint/.;UiIi«keit uMederhergestellt ist. Ich habe von V.

Toumefortii eine Rasse in der Hand, bei welcher diese Yerdoppelung

^"t^giinstigeiil'mstandenbO -SO^.betriigt. In zahlreichen anderen
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(34) Ernst Lehmann:

Fallen tritt Verdoppelung des hinteren Kronblatts nur gelegentlich

oder in geringen Prozentsatzen auf.

Nun ist allerdings nicht zu vergcssen, daB auch andere Kron-

blatter gelegentlich verdoppelt werden. Besonders haufig kommt
das im vorderen Kronblatt zustande. Dazu treten dann noch in sehr

verschiedenen Richtungen oftmals mannigfaltige Veranderungen im

Bauplan der Bliite, wie ich das besonders fur V. syriaca gefunden und

in vorlaufiger Form schon besprochen habe (Ber. 1917, S. 611).

DaB alle diese Varianten aber anderer Natur sind, als die Spattung

des hinteren Kronblattes. geht aus Korrelationsuntersuchungen

hervor, auf wvlche vvir sogleich einen kurzen Blick werfen wollen.

Vorher mochte ich nur noch hervorheben, daB die Tendenz,

den Schwerpunkt der Bliitenentwicklung von der Hinterseite des

Bliitenprimordiums nach der Vorderseite zu verlegen, sich auch in

der Anlage der Blumenkrone offenbart. Wahrend bei den meisten

Scrophulariaccen alle 5 Kronblatter kurz nach den Kelchblattern

ungefahr gleichzeitig zur Anlage kommen, hat schon NOLI. (1883)

darauf hingewiesen, daB bei Veronica das vordere Kronblatt, obgleich

in der spateren Entwicklung zumeist am kleinsten bleibend, zuerst

angelegt wird. Erst spater wird das aus den beiden hinteren hervor-

gegangene einzige hintere Kronblatt angelegt und uberholt dann

das Vordere bald im Wachstum.

Das gegenseitige Verhalten der Blutenblattkreise.

Haben wir bisher die Reduktionsvorgange innerhalb der i in/.'liu-n

Kreise der Veronica-Bliitc studiert, so erhcbt sich nunmehr die Frag.

nach den gegenseitigen Beziehunum dicstT Rrdnktionen in den ver-

schiedenen Kreisen.

Es ist zunachst klar, daB zwischen den Reduktionen im Staub-

blattkreis und denen der auBeren Kreise keine festen Beziehungen

bestehen. Wir kennen Scrophulariaceen mit vier Staubblattern und

fiinf oder vier Blumenblattern oder mit zwei Staubblattern und fiinf,

vier oder drei Blumenblattern. Bliiten mit fiinf Staubblattern und

vier Blumenblattern sind allerdings nicht bekannt, ein Zeichen, daB

immerhin gewisse Beziehungen zwischen den beiden Kreisen bestehen.

Auch zwischen Kelch und Krone sind die korrelativen Bezie-

hungen keine festen; daB aber gewisse Beziehungen vorliegen, steht

auBer Zweifel. Ich habe hieriiber teilweise schon in vorlaufiger FonU

beiichtet, mochte nur an dieser Stelle zwei Beispiele eibringen. Zahlt

man bei Rassen von V. Tournefortii, welche sowohl fiinfblattrige

Kelche als vorn oder hinten verdoppelte Kronen besitzen, wie oft

die Verdoppelung des hinteren oder vordeien Kronblattes mit vier-
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Die Pentasepalie in der Gattung Veronica usw. i.H5

U /,w. iunfblattrigem Kelche zusammentriiit, so erhalt man eine der

im folgenden dargestellten Vierfeldertaftln. Aus derselben laBt sich

ohne weiteres ablesen, daB hinten verdoppeltes Kronblatt und vier-

blattriger Kelch nur auBerordentlich selten zusammentreffen, wahrend

vorn verdoppelte Kronen sich auf vier- und iunfblattrige Kelche ver-

tiilen. Es muB der Pflanze also besonders schwrr wvrden. zwei hinteie

Kronblatter in vierblattrigcn Kelclu-n ausznbilden

.

Ein anderes Korrelationsschema konnte ich fiir Veronica syriaca

aufstellen. Bei diescr Art traten sowohl Bliiten mit hinten fiinf-

blattiigem Kelch als solche mit vorn fiinfblattrigem Kelch aui

;

19 298
Tournefortu.

Abb. 2.

ebenso waren teils die hint ei en Kronblatter verdoppelt, teils die voi-

deren. Das dargestellte Korrelationsschema zeigt die Abhangigkeit

der Bildungen untereinandtr aufs klarste an.

Nach beiden Korrelationsschemen ist nicht zu bezweifeln, daB
die Verdoppelung des hinteren Kronblattes mit dem Auftreten des

normal zu erwartenden hinteren fiinften Kelchblattes in enger Bezie-

hung steht und die iibrigen Spaltungen anderer Natur sein miissen.

Worauf all diese Beziehungen beruhen, ist aber derzeit noch

-durchaus unklar. DaB sie nicht rein mechanischer Natur sein konnen,

geht schon daraus hervor, daB wir beispielsweise auch Veronica-Arten

mit pentasepalen Kelchen und rein vierblattrigen Kronen kennen.

(3*)
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(36) Ebnst Lehman*:

Der Begriff der Zwischeiirassen.

Doch lassen wir diese Abhangigkeiten weiterhin bei Seite und

beschaftigen wir uns nunmehr mit den experimentellen, mit den

Zwischenrassen angestellten Studien. Zu diesem Zvvecke wird es zu-

nachst notig, den Begriff der Zwischenrassen unter etwas allgemeineren

Gesichtspunkten kurz zu erortern.

Wie ich schon hervorhob, wurde die Bezeichnung Zwischen-

rassen von DE VRIES eingefuhrt fur Rassen mit zwei um den Vorrang

streitenden antagonistischen Eigenschaften und mit auffallend starker

Variability, die durch diesen Streit hervorgerufen werden soil. Die

Rassen selbst waren ja schon NAEGELI bekannt, welcher sic als Ge-

wachse mit entfaltungsvagen Anlagen gegeniiber den konstanten

Rassen mit entfaltungssteten Anlagen bezeichnete. DE VRIES hat

allerdings an dem Ausdruck Zwischenrassen und an seiner ursprung-

lichen Definition nicht lange festgehalten. Schon in seinen Spezies

and varieties nennt er sie eversporting varieties, was bekanntlich

von KLEBAHN in bestandig umschlagende Sippen verdeutscht wurde.

Unter diesen Sippen versteht DE VRIES nunmehr solche Formen,

die sich regelmaBig durch Samen fortpflanzen lassen und von reiner,

nicht hybrider Abkunft sind, aber nahezu in jeder Generation durch

Sportbildung umschlagen. Von Bedeutung ist an dieser Definition

daB es sich um reine, nicht hybride Pflanzen handeln soil. Der Grad

des Umschlagens soil durch die auBeren Bedingungen und durch

Selektionswirkung in hohem MaBe zu beeinflussen sein, doch hat DE

VRIES diese beiden Faktoren nicht immer scharf getrennt.

Noch in seinen Arten und Varietaten faBte DE VRIES cine grolie

Menge sehr verschiedener Rassen unter diesen bestandig umschlagenden

Sippen zusammen. Rassen mit gefiillten Bliiten, solche mit gestreiften

Bliiten, den fiinfblattrigen Klee, die Pistillodie beim Mohn, Zwangs-

drehung bei Dipsacus, Tricot ylie und Syncotylie, friiher auch die gelb-

bunten Pflanzen wurden hierher gerechnet. Auch unsere Veronica-

Zwischenrassen stelite DE VRIES dahin. Es hat sich nun seitdem

allerdings gezeigt, daB eine ganze Reihe der urspriinglich hierher-

gezahlten Rassen nicht Zwischenrassen im Sinne der DE VRIESschen

Definition sind. So wissen wir heute, daB das Umschlagen der gelb-

bunten Rassen, der gefiillten Bliiten usw. auf Bastardienuigsti)lgeii

zuriickzufuhren ist, daB diese Formen also gerade nicht reine Rassen

nicht hybrider -Abkunft sind. Bei einer ganzen Reihe anderer

Zwischenrassen blieb das Wesen des Umschlagens derzeit a»ei

noch ungeklart. Fur das Umschlagen innerhalb dieser Kas.si'Ti

hat BAUR einen Erklarungsversuch erbracht, welcher das Um-

schlagen als Spezialfall des Modifiziertwerdens auffal'i
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Die Pentasepalie in der Gattung Veronica nsw. (37)

innerhajb der normalen Lebensbedingungen einer solchen Zwischen-

rasse sollen Bedingungskonstellationen auftreten, unter denen

gewisse Eigenschaften plotzlich in andere umschlagen. Liegt der

Umschlagepunkt bei einer Bedingungskonstellation, die nur selten

vorkommt, so tritt das eine Merkmal in der Hauptmasse, das andere

in Ausnahmefallen auf usw. Jedenfalls sollen die auBeren Bedin-

gungen das Ausschlaggebende sein. In bezug auf die Erblichkeits-

verhaltnisse besteht auch nach BAUR zwischen den konstanten

Rassen und den Zwischenrassen kein Unterscheid. Ihre scheinbare

Inkonstanz riihrt nur daher, daB bei ihnen ein deutlicher Umschlage-

punkt fiir eine auffallige auBere Eigenschaft noch innerhalb der nor-

malen Bedingungen liegt.

Wir wollen nun unter experimentellen Gesichtspunkten an unsere

IVromcfl-Zwischenrassen herantreten und den Bedingungen, unter

welchen das Umschlagen auftritt, naher zu kommen versuchen.

Eigene experimentelle Untersiichungen.

Meine experimentellen Untersuchungen an Veronica-Zwischen-

rassen wurden bei weitem zum groBten Teil an Veronica Tournefortii

angestellt, welche ein vorxiigliches Objekt fiir solche Untersuchungen

Wenn man V. Tournefortii im Freien untersucht, so findet man
neben Formen mit regelmaBig vierblattrigen Kelchcn sehr haufig

soldi,-, bei denen in wechselnden, 50 % manchmal iibersteigenden

IVo/riitsiitzen funfbliittrige Kelche auftreten. Ximmt man solche

Pflanzen dann in Kultur, so kann man in der folgenden Generation

von den einzelnen Pflanzen sehr wrschiedene und oft durchaus

unerwartete Ergebnisse erzielen. Pflanzen mit beinahe fehlender

Pentasepalie konnen hoehprozentige Xachkommen aufweisen und

umgekehrt, in der Mitte stehende oder extreme Rassen konnen in

anderen Fallen ihrem Pentasepalieprozent annahernd treu bleiben.

Wir haben also den Typus umschlagender Sippen vor uns.

Wrandert man die auBeren Bedingungen. so sind die damit zu.

erzielenden Erfolge nur diirftige. Zweifellos konnen kleinere Diffe-

renzen im Pentasepaliegehalt, noch mehr bei im Blumenblattkreis

umschlagenden Sippen in der Zahl der Blumenblatter, erzielt werden.

NYiu-iv, vim Fr SCHICK in diesem Jahre an durch Generationen rein

erzogenen Rassen aufgenommene Untersuchungen bestatigen und

erweitern meine fruheren Befunde in dieser Richtung. Die auBeren

Bedingungen haben danach wohl in beschranktem MaBe EinfluB auf

den Graddes Umschlagens, sind aber durchaus nicht etwa in der Lage

die /wischen den Extremen klafhnde Liieke zu uberbriicken. Nach
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(38) Ernst Lehmann:

unseren entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen konnen wiv

annehmen, daB die Kelche, welche gerade an der Grenze der voll-

kommenen Reduktion des hinteren Kelchblattes stehen, durch auBere

Bedingungen zur Ausbildung oder Unterdriickung desselben ver-

anlaBt werden konnen. Der BAURsche Erklarungsversuch liefie sich

also vielleieht fiir eine Entwicklungsstufe der umschlagenden Sippen

mit heranziehen, die Grundursache des Umschlagens und die gauze

Breite des Geschehens wird in dieser Weise nicht erklarbar.

Es lag nun hiernach nahe, die genotypischen Grundlagen

unserer pentasepalen Veronica-'Ra.ssen naher zu untersuchen. Zu

diesem Zweckr hulx- ich scit JaJnvn Ki-cuzungsvcrsiuhc zwischni

verschiedenen Rassen angestellt.

Kreiizungsveisuehe.

Ich hatte fruher zwei verschiedene L'nterarten von V. Tourne-

fortii festgestellt, welche sich einmal durch die Bliitenform, GroBe und

Farbe sehr auffallig unterschieden, zum anderen auch durch vege-

tative Charaktere voneinander abwichen. Heute, wo ich diese Formen

schon durch viele Jahre kultivicre, kenne ich noch eine weit groBeiv

Zahl trennender Merkmale, als fruher. Die peiden L'nterarten, von

denen ich die eine als Asctiersoniana, die andere als Corrensiana

bezeichnete, wurden dadurch fiir mich wichtig, daB sie sich auch be-

ziiglich ihrer Zwischenrassencharaktere verschieden verhielten, d. h.

also einen verschiedenen Gehalt an pentasepalen Kelchen, wie auch

an Kronabweichungen aui/.u\\vi>en batten.

Tabelle 1.

Gehal t an pentasepalen Kelchen dei Unterarten \ on V. Tot rneforti'.

OtfroMfajM Tuhingn Asehfi-snn ana

1 Prozent- Prozent- Prozent-

g
Pe*U-

an

tion nummer
:

Pjjjg^ tion nnmmer tion numiner

p, 1907 | 0,1 Fa 1414 95 P, ! 1911 »

F, 1908 0.2 F4 1713 97 I', 1403 33

F« 1910 / 1 1736 94 , 171. 8

0,1 1806 96 F, 1 1712

F 4 1282 1,6 1828 94 l| 1717

P* 1805 1,9
F,

j

1824 95
|

1732 1.5

F, 1402 0,9 1830 94 F3
1

1802 17

1721 0,6 1831

F
8 1801 0,1 1843 97 1

\ 1880

v» ^ 181 1886

* 1887 93
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Die Pentasepalie i der Gattung Veronica i (39)

V. Corrensiana zeigte sich stets entweder durdiaus rein von

Pentasepalie oder fiihrte doch weniger als 2% pentasepaler Kelche.

Auch durch Diingung und sorgfaltigste Kultur durch nahezu 10 Jahre,

war eine Erhohung des Pentasepaliegehaltes nicht zu erreichen.

Tabelle 1 gibt in der erst en Abteilung den Pentasepaliegehalt dieser

Unterajt durch 9 Jahre.

In V. Ascliersonianaiand ich den Pentasepaliegehalt zu sehr ver-

sehiedenen Prozentsatzen. Zu meinen erst en Kreuzungen verwandtt:

<h lint- Rasse mit ungefahr 70 °„* pentasepaler Kelche, wahrend ich

/u den Kreuzungen der letzten Jalire eine an Pentasepalen sehr armt*

Rasse benutzte. (Vergl. Tabelle 1.)

Uber die erst en Kreuzungen zwischen meiner 4 blattrigen

Corrensiana und der zu etwa 70 ",, pentasepalen Aschersoniana

berichtete ich schon fruber zuna Teil (vgl. 191., S. ...) Ich teilte

damals mit, da!3 in F x die Pentasepalie vollkommen dominierte, und
daB ich in F2 eine sehr weitgehende Spaltung erhielt. Ich konnte.

1914 erst iiber eine solche F
2 berichten. Im Laufe des Sommers

19l4hatte ich aber noeJi cme zwvite. ganz entsprechende F, erzogen,

welche zu vollig iibereinstimmenden Ergebnissen fiihrte. Ich lasse

die Zahlen fiir beide F
2 getrennt und vereint in Tabelle 2 folgen:

Dekade des

Pentasepalie % 1 2 3 4,56 7 8 ! 9 10

1338 3 5 3 5 13 13 17 25 45 70

1414 2
|

8 4 1 4 10 1 21 39
1

46
|

85 107

1338 + 1414 5
|
13

1

7 9
|
23

1
34 56 71 |130 177

Aus der vorstehenden Tal

schon ausgefuhrt wurde, zuna

tetrasepalen Pflanzen, Indivi

Prozentgehaltes an fiinfblattr

zahlreiche Pflanzen nut erhel

'hn jeiuals vnrher beobarhtr

.!.,

elut weiterhi

! '< mii ksichtigung der periodischen
vidmim, wie das fruher eingehend : tgeteilt wiirde, gewnnnen. (Vgl.
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(40) Eknst Lehman n:

fur die Folgen von monohybriden Kreuzungen zwischen Zwischen -

rassen und konstanten Rassen annahm. Es traten ja viel zu wenig

tetrasepale Pflanzen auf. Unsere beiden Fa-Generationen enthalten

525 Pflanzen mit 25 000 gezahlten Kelchen. Das Material ist also

recht groB, es miiBten zweifellos bei reiner MENDEL- Spaltung iiber

100 tetrasepale Pflanzen aufgetreten sein, gezahlt wurden nur fiinf

zwischen und 10 % pentasepale Kelche enthaltende.

Es lag nahe, dieses Verhalten auf Polymerie der Gene fiii

Pentasepalie zuriickzufiihren, doch geniigten die bisher gevvonnenen

Zaiilt mverte dafiir noch nicht. Wir werden spater noch wieder darauf

zuriickkommen.

Fiir unser Problem der Frage nach dem Wesen der Zwischen-

rassen sind die Kreuzungsfolgen aber von noch anderer Bedeutung

Wir fanden 1914 Corrensiana fast nicht spaltend, eine typische arme

Rasse mit einer Streuung von 1,01 Aschersoniana zu 70%, ebenfalls

recht konstant, die Streuung betrug 4,65; nach Kreuzung b< idei

Rassen aber trat cine Fj, auf mit gewaltiger Aufspaltung und einer

Streuung von 23,09. Hiernach konnen wir wohl schon mit Sicherheit

sagen, daB Bastardierungsfolgen die Erhohung der Variability

und damit das erhohte Umschlagen in den Zwischenrassen von Vero-

nica hervorrufen. Y\ ahrend innerhalb der reinen Rasse eine Ubei-

fuhrung von der armen in die reiche Rasse nicht moglich war, lieB

sich durch Kreuzung einer armen mit einer reichen Rasse der Gehalt

abwyichender Varianten in ganz auBerordentlicher Weise steigern.

Immerhin wurde aber zu den bisherigen Versuchen von der

einen Seite nocli eine in ziemlichem Umfcfnge umschlagende Sippc

wrwandt. Es ware natiirlich viel iiberzeugender, wenn eine moglichst

konstante tetrasepale mit einer moglichst konstanten pentasepalen

Rasse gekreuzt wiirde, und dann das Auftreten umschlagender Sippen

beobachtet werden konnte. Ich habe solche Kreuzungen in den

letzten Jahren angestellt, nachdem ich aus den oben beschriebenen

F
a-Generationen das geeignete Ausgangsmaterial erzogen hatte

und werde gleich auf die Ergebnisse zu sprechen kommen.

Mit der Aufspaltung der Pentasepalieprozente in der beschriebenen

F, kam es daselbst, wie von mir ebenfalls schon mitgeteilt wurde,

auch zu einer recht weitgehenden Aufspaltung der Blumenkronen-

farben. Von cliesen dort auftretenden Varianten hatte ich nun schon

vor dem Kriege eine Reihe von F3
- und F4-Generationen erzogen.

Ich komme auf die dabei gcwonnenen Ergebnisse hier nicht zuriick

Sie wurden aber fiir unsere weiteren Untersuchungen vor allem

dadurch wichtig, daB ich in ihnen eine Form gewann, welche wesent-
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Die Pentasepalie in der Gattung Veronica usw. (41)

lich zur Klarung der ganzen Vererbungsverhaltnisse in unseren

pentasrpalm Zwischenrassen beigetragen hat. Ich habe diese Form
V. tubingensis genannt.

Diese V. tubingensis hat zunachst etwas kleinere Bliiten als

Corrensiana, die Farbung ist dunkelblau, auf dem unteren Kronblatt

verwasohen und dadurch unverkennbar von Corrensiana wie Ascher-

soniana verschieden. Im vegetativen Verhalten schlieBt sic sich

besonders nahe an Aschersoniana an. Fine eingehi-nde Beschreibung

wird spat or gegeben werden. In dieser tubingensis fand ich nun die

IVntast'palie zu nahezu 100 ° ausgebildet. Ich habe die Form
dar.mlhm in zahlreichen Xachkommenschaften studiert, Tausende
von Kelchen an einer groBen Anzalil von Individuen gezahlt und die

Rassc stets mit 92—98 % pentasepalen Kelchen angetroffen. In

labrllr 1 findet man eine Ubersicht iiber die aufgefundenen Prozent-

gehalte Auch durch besonders ungiinstige Ernahrung war der Penta-

-t paln-rhalt niclit mcrkmswert zu verringern. Wir sehen also

iim.iickt'hrt wie bei Corrensiana nur ein ganz schwaches Umschlagen
von der Pentasepalie zur Tetrasepalie auftreten.

Ich habe die tubingensis nun zu einer Reihe von Kreuzungen be-

niitzt. Yor alKm kivuzte ich sic einmal mit del fast rein vierblattrigen

Corrensiana, zum anderen mit der ebenfalls weitgehend tetrasepalen

Aschersoniana Die Frgebnisse, wdche ich crzieite, waren sehr auf-

Pj tubingensis (1713) 97% pentasepal x Aschersoniana (1717)

2% pentasepal,

Fj 1700 4% pentasepal

1736 3% ' ,.

1805 18%
1868 23%

I
J

! tubingensis (1735) 94% pentasepal x Aschersoniana (1732)

1,5% pentasepal,
l
:

i • • . . 1883)
, n

1884)
'%!******'

Pj tubingensis (1713) 97% pentasepal X Corrensiana (1721)

1 ",, pentasepal,

Fj 1808 93% pentasepal

Fj tubingensis (1806) 96° pentasepal x Aschersoniana (1832)

17°- pentasepal,
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Ernst Lehman

1737 98%
1807 71 °/

Pj Corrensiana (1721) 1 % pentasepal x tubingensis (1713)

97 % pentasepal

1809 88 % pentasepal

1731 92 %
Aus der Tabelle geht das Folgende hervur: W'enn ich die tetra

sepale Corrensiana mit der pentasepalen tubingensis kreuzte, ei

hielt ich F 1-Generationen, welche zwischen 71 und 98 % Pent a

sepalie aufwiesen. Die Pentasepalie 'dominierte also vollkomme

oder doch sehr weitgehend liber die Tetrasepalie. W'enn ich abt

die tetrasepale Aschersoniana mit der pentasepalen tubingensi

kreuzte, erhielt ich zwischen 3 und 23 °
u Pentasepale enthaltend

Fj-Generationen, hier dominierte also umgekelirt die Tetrasepalit

Das zunachst sehr merkwiirdig anmutend
Ergebnis war a 1 s «» erzielt, d a 13 d a * a u 13 e i U c

Ehe ich der Bedeutung dieses Bt luixh > tin < I i
«

• Frklarung unsere

Zvvischenrassen nahere Aufmerksamkeit zuwende, wollen wir di

F2 aus diesen Kreuzungen, soweit sir bisher studiert sind, verfolgen

Pentasepalie % 1. 2. 3. 4. 5. 6. 7. 8. 9. 10. Dekad

tubing.xCorrens. 18100 2 13 2 4 8 23 Pflanze

tubing. xAschers. 1885 52 3 1

tubing. xAschers. 18110 34 2 1 2

Die Tabelle ergibt, daiJ Corrensiana x tubingensis erne F, ergibt

deren Pflanzen in der Mehrzahl wieder fiinfblattrige Kelch

tragen. Dazu aber traten schon in ziemlich erheblicher An

zahl auch Pflanzen mit recht hohem Gehalt an tctrasepalei

Kelchen auf. Wir sehen aus der Tabelle, da 13 sehon I'tlanzen mit mi

30—40% pentasepaler Kelche vorkommen. wvini auch rein tetra

sepale noch nicht herausgespalten sind. I nseiv F
a
war wohl noch zi

klein, urn das Auftreten soldier Individuen zu ermoglirhen. Sie lehr

aber auch jetzt schon zweifellos, daB das Umschlagen durch di

Bastardierung ausgelost wird. Als Eltern waren auf der einen Seit
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Die Pentasepalie in der Gattung Veronica usw. (43)

konstant vierblattrige Corrensiana, auf der anderen Seite last rein

funfblattrige tubingensis gewahlt worden. Es waren also als Eltern

durch Generationen hindurch vier- bezw. fiinfblattiige Formen
benutzt worden ; in F

2 aber trat infolge der Kreuzung ein ganz

erhebliches Abspalten hochprozentig tetrasepaler Formen auf. W i r

haben also weitgehend umschlagende Sippen
durch Kreuzung einer fast reinen penta-
sepalen m i t einer fast reinen t et rase pale

n

Rasse erzielt.
In F

2 der Kreuzung Aschersoniana tetrasepal x tubingensis

ist bisher noch keine bemerkenswerte Aufspaltung erfolgt. Die

Tetrasepalie zeigte sich viel konstant er, obgleich auch einige In-

dividuen mit wieder etwas gesteigertem Pentasepaliegehalt zu be-

merken waren. Hierbei ist allerdings noch nicht gepriift, ob es

sich urn erbliche oder rein phaenotypische Varianten handelt.

Worauf dieses bisher mangelnde Aufspalten in F
2 beruht, ist mir

noch unbekannt. Wir konnten einmal eine zu wenig umfangreiche

F
2 annehmen, andererseits aber konnten wir auch an vollige Unter-

driickung der Pentasepalie nach Kreuzung denken, ahnlich wie

BATESON und PELLEW (1916) und BIFFEN (1916) es in anderen

Fallen fanden. Noch umfangreichere Untersuchungen worden

dariiber Aufklarung verschaffen.

Lassen wir diese Frage aber vorlaufig unberiicksichtigt, so

bleibt fur die Erklarung des' Umschlagens in unseren pentasepalen

Zwischenrassen zweifellos das verschiedene Verhalten der Dominanz

des auBerlich vollig gleichartigen Merkmals (lev Pentasepalie von

besonderer Bedeutung.

Stellen wir nns zuniichst einmal vor. wir holten aus dem Freien

«ine tubingensis, deren einzelne Bliiten toils mit Aschersoniana

tetrasepal. toils mit Corrensiana bestaubt, toils solbst bostiiubt worden

waren. Der Erfolg wird sein, daB die Nachkommenschaft der einen

Pflanze in der F
2

teils fiinfblattrig, teils vierblattrig ist. In ¥2

werden sich die funfblattrigen verschieden verhalten, sio worden

zum Teil konstant bleiben {tubingensis X tubingensis), zum Toil

umschlagen nach der Tetrasepalie {tubingensis x Corrensiana).

Wollten wir weiter annehmen, wir hatten aus der freien Natur eine

umschlagende Pflanze der F 2 aus der Kreuzung tubingensis x Corren-

siana entnommen, und diese sei durch Kreuzbestaubung mit Ascher-

soniana tetrasepal und Corrensiana-FoWen belegt gewesen, so worden

wir, auch wonn wir von Polymerie der Gene vorlaufig absehen r

zweifellos eine phaenot>-pisch wie genotypisch sehr mannigfaltige

F
i erzielon, welehe sich bei woiteror Kultur dann wieder auBerst
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^44) ERNST LEHMANN:

verschiedenartig verhalten wird und noch mehrfach umschlagen

kann. Da wir aber auBerlich nicht in der Lage sind zu erkennen,

ob die Tetra- bezw. Pentasepalie in einem bestimmten vorliegenden

Individuum rezessiv oder dominant ist, so wird auch die Selektion

recht sehr erschwert und manchmal zu sehr unerwarteten Resul-

taten fuhren, also den Eindruck des Umschlagens verstarken.

Ziehen wir nun aber weiter die breite Aufspaltung in F
2

in

Betracht, so ist nicht zu bezweifeln, daB wir es, wie schon oben

auseinandergesetzt wurde, mit monohybrider Spaltung nicht zu

tun haben konnen. Wir werden, wenn wir uns auf den Boden der

MKNDELschen Kegel stellen wollen, mehrere Gene fiir die Pentasepalie

oder Hemmungsgene, welche sie unterdriicken, annehmen mussen.

Unsere entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen bieten uns dazu

auch entwicklungsmechanische Anhaltspunkte. Nehmen wir aber

auch nur drei solcher Hemmungsgene an, von denen die einen domi-

nierend, die anderen rezessiv sind, so kommen wir zu einem Um-

schlagen mannigfachster Ait, und eine Selektion wird zumeist nur

nach sehr groBen Umwegen zu reinen Formen fuhren.

DaB aber in der freien Natur dies Umschlagen bei unserer Art

sohaufig ist, laBt sich wohl darauf zuiirckfuhren, daB die verschiedenen

Rassen sehr haufig durcheinander wachsen. Kreuzbestaubung mit

groBer Fruchtbarkeit ist die Kegel, so daB all die Folgen immer

zu erwarten sind, von denen hier gesprochen wurde. Zudem aber

sind wir durchaus nicht etwa gezwungen, die verschiedenen Formen

der Dominanz, welche wir kennen lernten, immer nur mit den hier

benutzten Unterarten in Verbindung zu bringen. Ich habe schon

1914 darauf hingewiesen. daB aus einer Kreuzung von Corrensiana X

Aschersoniana sehr verschiedene Formen herausspalten. mit denen

die Pentasepalie in irgendeiner Form in Verbindung tritt. Hierduivh

werden natiirlich die Spaltungs- und Umschlagmoglichkeiten der

Pentasepalie noch erhoht werden. DaB auch die auBeren Bedingungen,

wenn auch nur in sehr untergeordnetem MaBe, mit hineinspielen,

das habe ich ja weiter oben ausgefuhrt.

Das Umschlagen kann aber dann bei anderen Arten noch weiter

kompliziert werden. V. syriaca bringt ebenfalls in Kelch und Krone

umschlagende Sippen hervor (LEHMANN, 1917). Diese Pflanze ist

aber selbst strnl. Irli habe dirse SelbststenHtat naher studiert.

lime eingehendr Abhandlung dariibererscheint in der Zeitschrift f. ind.

Abstgs.- und Wrerbungslehre. Durch diese Selbst sterilitat wird natur-

gemaB das Umschlagen noch in erheblichem MaBe kompliziert, da

immer zwei verschiedene Individuen zusammentreten mussen, deren

^rbliche Zwischenrasseneigentiimlichkeiten nicht auBerlich zu er-
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Die Pentasepalie in der GattuDg Veronica usw. (45),

kennen sind. So wird hier das Umschlagcn audi bei sargfaltiger

Selektion noch langer bestehen bleiben. DE VRIES hat bestandi&

umschlagende Sippen audi haufig bei selbststerilen Arten (Tetra-

phyllie und Tricot ylie beim Klee) untersucht. Es ware daran zu

denken, ob da woh] ahnliche Komplikationen wie bei Veronica

Phylogenetische Sehlufifolgenmgen.

Nachdem so iiber unsere, mit den Yererbujigsverhaltnissen

der pentasepalen Zwischenrassen gemachten Erfahrungen kurz

berichtet wurde, wollen wir diese Erfahrungen noch mit unseren

phylogenetischen Betrachtungen innerhalb der Familie der Scrophu-

lariaceen in Verbindung bringen. Es fiihrt uns das ungefahr zu den

folgenden Schliissen.

In der Familie der Scrophulariaceen kommt es bei zahlreichen

Vertretern zu einer Hemmung des Wachstums an der Riickseite

des Bliitenprimordiums, welcher eine Forderung des Wachstums-

an der Vorderseite entspricht. Mit der Hemmung geht in manchen
Fallen eine Reduktion des hinteren medianen Kelchblattes Hand in

Hand. Die Gattung Veronica tritt in die Scrophulariaceenfamilie

cm, an einer Stelle, wo das hintere Kelchblatt aus dem Bauplan

derselben schon vollig zu verschwinden beginnt. Bei einigen Arten

ist die Reduktion noch nicht weit fortgeschritten. Das hintere mediane

Kelchblatt entsteht als drittes und geht den ubrigen Kelchblattern

im Wachstum noch erheblich voraus. Hier finden wir kein Umsehlagvn

von der Pentasepalie in die Tetrasepalie. Zwischenrassen treten nicht

auf, der Schritt von der Pentasepalie zur Tetrasepalie ist zu groB.

Bei anderen Arten finden wir das hintere Kelchblatt ungefahr zu

gleicher Zeit mit den seitlichen entstehen, der Schritt bis zu voll-

kommener Reduktion ist nur cin geringer, hier treten uns zunachst

vereinzelte tetrasepale Kelche neben pentasepalen Kelchen entgegen.

( n'notypisdi festgelegt ist "dieser Schritt bei V. tubingensis, bei

manchen Teucrium-Formcn usw. Ein anderes Extrem \sird gebildet

von solchen Formen, bei denen die Pentasepalie nur nodi gdegentlidi

m Ausnahmefalien auftritt, zu wenigen Prozentsatzen, wie bei Corren-

siana, einer Aschersoniana und Teucrium-Itesse. Beide Extreme

Phylogenetisduv Entwicklung lassen sidi durdi Kreuzungen ver-

binden. In der F
2 dieser Kreuzungen treten Zwischenfonnen, vbcn

unsere Zwischenrassen auf, deren Bildung infolge Kreiizung daniit

erwiesen ist. Die Kreuzungsverhaltnisse wirden kompli/.iert dureh

Wechsel der Dominanz der Pentasepalie gegeniiber der Tetrasepalie

in verschiedenen Rassen. Worauf diese verschiedenen Formen der
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(46) Ernst Lehmann: Die Pentasepalie in der Gattung Veronica usw.

Dominanz eines aufierlich einheitlichen Merkmales zuriickzufuhren

sind, bleibt vorlaufig zweifelhaft. Vielleicht spielen verschiedene

Hemmungsgene dabei eine Rolle.

Spaterer Erorterung sollen audi die Folgerungen vorbehalten

stin, welche die Feststellung der Tatsache nach sich zieht, daB Bastar-

dierang am Zustandekommen von Zwischengliedern systematisch

so wich tiger Entwicklungsreihen, wie der Scrophulariaceenreduktions-

reihe, einen offenbaren Anteil hat.
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Ubersicht der Hefte.

Heft 1 (S. 1—48), ausgegeben am 24. April 1918.

Heft 2 (S. 49—100), ausgegeben am 27. Mai 1918.

Heft 3 (S. 101—180), ausgegeben am 27. Juni 1918.

Heft 4 (S. 181—232), ausgegeben am 29. Juli 1918.

Heft 5 (S. 233—300), ausgegeben am 29. August 191s.

Heft 6 (8. 301-380). atwgegeben am 18. Oktober 1918.

Heft 7 (S. 381—442), ausgegeben am 28. November 1918.

Heft 8 (S. 448—640), ausgegeben am 8o. Januar 1919.

Heft 9 (8. 541—632), ausgegeben am 27. Februar 1919.

Heft 10 (S. 633—672), ausgegeben am 25. Marz 1919.

1. Generalversammlungsheft [X. (\) — i6l')j, ausgegeben am 29. April 1

2. „ (SchlulJheft) S. (63) -(200) .ausgegeben am 30. September 1

Berichtigungen.

S. 46 18. Zeile von oben lies; tfekm statt »#****.

S. 102 6. Zeile von unten lies: Lunteren statt Lauteren.

S. 417 11. Zeile von oben lies: Zeiteinheit statt Zelleinheit.

S. 423 9. Zeile von unten lies: Plasmolvtikums statt Plasmolvtirkuma.

S. 430 23. Zeile von unten lies: diskutieren statt diskunetier.

S. 430 8. Zeile von unten lies: Differenzwerte statt Differentiahveite.

S. 436 2. Zeile von oben lies: 1-

-

1 * ~*~
' — d 'n

statt V *** + •
dn

.

8. 463 7. Zeile von unten lies: 0,02-0.03% statt 0,2—0,3%.
S. (1) 4. Zeile von oben lies: in Hamburg abgehaltene statt abgebaltene.

Zu S. (42) ubersendet Herr Lkhmaxn folgende Hericbtigung:

Durch nachtragliche Aufnahme bestatigender Versuchsresultate in die

ektur meiner Abbandlung iiber Pentasepalie in der Gattung Veronica usw.

and ein Mifiverstandnis in der Tabelle 3 auf S. (42), welches ich durch

don nicht mehr beseitigen konnte. Die r

ra belle lautet wie folgt:

F, 18 107 3% pentasepal
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