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Neuerschienene Bcher.

Zur Terminologie des pflanzlichen Generationswechsels.
Von 0. Renner.

Als die grte Tat der botanischen Morphologie muss unstreitig
Hofmeist er's Entdeckung der Homologien in den Entwicklungszyklen
der Moose, Farne und Samenpflanzen gelten. Organismenstmme,
die wie getrennte Welten nebeneinander zu stehen schienen, waren
mit einem Schlag als vergleichbar erkannt, insofern als ein ohne
Ausnahme durchgreifendes Prinzip der Entwicklung in einem Gene-
rationswechsel nachgewiesen wurde. Bis ein solcher Organismus
von einem beliebigen Punkt seiner Entwicklung an den ganzen Kreis

des Werdens und der Verjngung bis zum Ausgangspunkt durch-

luft, geht er in weitem Abstand zweimal durch den einzelligen

Zustand, den Zustand der Keimzelle hindurch, nmlich durch das

Ei, das zu seiner Entwicklung des Anstoes der Befruchtung be-

darf, und die Spore, die ohne Befruchtung entwicklungsfhig ist.

Eine Erscheinungsform, die geschlechtliche Fortpflanzungszellen er-

zeugt, wechselt ab mit einer Erscheinungsform, deren Keimzellen

als ungeschlechtliche Sporen auftreten. Jede der beiden Erschei-

nungsformen vermag aus den Fortpflanzungszellen, die sie erzeugt,
nicht sich selber zu reproduzieren, sondern nur die andere: aus
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dem befruchteten Ei geht die sporenerzeugende, ungeschlechtliche

Generation, der Sporophyt hervor, aus dessen Keimzellen, den

Sporen, entwickelt sich die Geschlechtsorgane tragende Generation,
der Gametophyt. Das befruchtete Ei stellt den bergang vom

Gametophyten zum Sporophyten dar, in der Spore kehrt der Sporo-

phyt zum Gametophyten zurck.

In welch tiefgreifender Weise die Struktur der Zelle bei diesen

beiden bergngen von einer Generation zur anderen sich ver-

ndert, darber hat die zytologische Forschung lange nach Hof-

meister erst Klarheit gebracht. Im Befruchtungsvorgang, dessen

Wesen wir in der Paarung und Verschmelzung der beiden Ge-

schlechtszellkerne sehen, mischen sich nicht zwei homogene Flssig-

keitstropfen, sondern zwei Krper von komplizierter Struktur
treten in Vereinigung: jeder Zellkern bringt Chromosomen in be-

stimmter Zahl mit, von denen keines verloren geht. Das befruchtete

Ei besitzt also doppelt so viel Chromosomen als das unbefruchtete,
und ebenso alle Abkmmlinge des Eies, alle Zellen des Sporophyten.
Das dauert bis zur Sporenbildung; erst in den Reduktionsteilungen
der Sporenmutterzelle wird die Chromosomenzahl wieder herunter-

gesetzt, die Sporen erhalten die einfache Zahl der Chromatinelemente,
und diese Zahl bleibt im Gametophyten beibehalten bis zur Bildung
der Geschlechtszellen, der Gameten, der Eier und Spermazellen.
Mit dem Wechsel der ueren Erscheinungen geht also im Hof-

meister'schen Generationswechsel eine Alternanz der Kernstruktur

Hand in Hand: der Gametophyt hat haploide, der Sporophyt diploide
Zellkerne.

Man stellt gewhnlich den Sporen die Gameten gegenber und
nennt gelegentlich die einen wie die anderen Keimzellen. In Wirk-

lichkeit entspricht aber dem Ei und der Spermazelle, die noch

haploide Zellen des Gametophyten sind, die Sporenmutterzelle, in-

sofern sie noch diploide Zelle des Sporophyten ist; und dem be-

fruchteten Ei, der Zygote, als der ersten Zelle des Sporophyten,

entsprechen die Sporen, als erste haploide Zellen der Gametophyten.
Was den Ausdruck Keimzelle betrifft, so ist er gegenwrtig be-

sonders in der Vererbungslehre gebruchlich, und zwar fr die Pro-

dukte der Reduktionsteilung, die sowohl Sporen sein knnen (wie
bei den meisten Pflanzen) als auch Gameten (wie bei den Tieren).
Im folgenden soll unter Keimzelle jede keimfhige Fortpflanzungs-
zelle verstanden sein. Das Ei ist dann eine Keimzelle erst nach

der Befruchtung, als Zygote, und zwar eine auf geschlechtlichem

Weg erzeugte Keimzelle, im Gegensatz zu der Spore, die eine un-

geschlechtlich erzeugte Keimzelle ist. Die Gameten sind nicht Keim-

zellen, falls sie sich nicht parthenogenetisch entwickeln, sondern

nur Fortpflanzungszellen, und zwar geschlechtliche, d. h. mit Ge-

schlechtsfunktion begabte ;
ob sie geschlechtlich differenziert sind,
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ist gleichgltig. Als Fortpflanzungszellen betrachtet sind die Sporen
als ungeschlechtlich zu bezeichnen; wesentlich ist das Fehlen der

unmittelbaren Geschlechtsfunktion, geschlechtliche Differenzierung
kann ihnen sehr wohl zukommen (z. B. bei allen Samenpflanzen).
Fr die Darstellung des Gegenstandes, mit dem wir uns beschf-

tigen, ist es jedenfalls zweckmig, so zu definieren, weil wir dann
z. B. bei den Moosen die beiden einander wirklich entsprechenden
Formen von Fortpflanzungszellen, nmlich Zygote und Spore, mit

dem kurzen Wort Keimzellen bezeichnen. Missverstndnisse knnen
sich aus diesen Anwendungsgrundstzen, die von dem Gebrauch in

der Vererbungsliteratur etwas abweichen, kaum ergeben.
Die zytologische Forschung ist nun ein unschtzbar wichtiges

Hilfsmittel fr die Klarlegung der Entwicklungszyklen bei den

Thallophyten geworden, bei den Algen und Pilzen. Bei gewissen
Formen, z. B. einigen Braun- und Rotalgen, wre die Kenntnis der

Kernverhltnisse an und fr sich keineswegs ntig zur Aufdeckung
des hier vorhandenen Generationswechsels, so wenig wie Hofmeister
seinerzeit bei der Betrachtung der Moose und Farne von den Zell-

kernen etwas zu wissen brauchte. Aber bei diesen Meeresorganismen
stt die Verfolgung des ganzen Entwicklungsringes vom keimenden
Ei bis wieder zur befruchteten Eizelle auf unvergleichlich grere
Schwierigkeiten als bei einem Moos oder einem Farn. Fr die

allerwenigsten Florideen z. B. ist es durch unmittelbare Beobach-

tung nachgewiesen, dass die Tetrasporenpflanzen, die man mitunter
in derselben Jahreszeit neben den Geschlechtspflanzen findet, ein

notwendiges Glied des Entwicklngszyklus der betreffenden Arten
sind. Das Studium der Kernzustnde hat aber ergeben, dass von
den Abkmmlingen des befruchteten Eies, den Karposporen, un-

mglich ein anderer Weg zu den Geschlechtspflanzen zurckfhren
kann als der ber die Tetrasporenpflanze, deshalb, weil die Karpo-
spore diploid ist und nirgends Reduktionsteilungen vorkommen als

in den von diploiden Pflanzen gebildeten Tetrasporangien. hnlich

steht es mit noch einfacheren Algen und Pilzen: wir kennen den
Generationswechsel in seinen ueren Zgen, sobald wir wissen,
in welcher Reihenfolge die verschiedenen Keimzellen auftreten und
welche von diesen Keimzellen notwendig sind zur Schlieung des

Ringes von Zygote zu Zygote und welche nicht. Wo die unmittel-

bare Beobachtung versagt, das Kulturexperiment nicht glckt, kann
die Feststellung der Kernverhltnisse auf dem Weg des Analogie-
schlusses zu einem so gut wie sicheren Urteil fhren. Und fr ein

Unternehmen ist die Kenntnis dieser Verhltnisse ganz unerlsslich:

fr den Vergleich des Entwicklungsganges, gegebenenfalls des Gene-

rationswechsels, eines Thallophyten mit dem der Moose und Farne.
Es war von jeher ein dringender Wunsch der Systematiker, unter
den verwirrend mannigfaltigen Sporenformen der Pilze mit Sicher-

22*
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heit die zu erkennen, die den Sporen der Archegoniaten homolog"
seien, d. h. die im Entwicklungsgang des Pilzes dieselbe Stelle

bezeichnen wie die Sporen im Lebenszyklus eines Mooses, soweit

sich so verschiedene Lebensformen berhaupt vergleichen lassen.

Die neueren Forscher sind grtenteils dahin bereingekommen, als

die wichtigsten Einschnitte im Lebensgang eines Organismus die

Zygotenbildung und die Reduktionsteilung anzusehen, die Zusammen-

fgung zweier Elementarwesen zu einem Doppelwesen und die

Trennung des Doppelwesens in seine Elemente. Allerdings ist diese

Festsetzung nicht ganz frei von Willkr, und unter den Fhrern
der Algenforschung hat sich Oltmanns dieser Wertung der Chromo-

somenvorgnge noch immer nicht ohne Vorbehalt angeschlossen.
Bei den folgenden Ausfhrungen wird die Vergleichung nach den

angedeuteten Gesichtspunkten so konsequent wie mglich durch-

gefhrt werden.

Die zytologische Durcharbeitung derThallophytenstmme ist noch

lange nicht abgeschlossen, aber schon jetzt sind die hier gewonnenen
Ergebnisse an Bedeutung mit der Entdeckung Hofmeister's wohl
zu vergleichen. Der Unterschied ist nur der, dass entsprechend
den technischen Schwierigkeiten die neuen Erfahrungen langsam
und tropfenweise durch eine groe Zahl von Forschern zusammen-

gesteuert werden, whrend Hofmefster's Werk so mit einem Schlag
vor die ffentlichkeit trat wie die gewappnete Pallas aus dem Haupt
des Zeus springt, reif und ausgewachsen, klar und glnzend, unan-

greifbar und niemals angefochten.
In gewissen Stmmen leuchtet die bereinstimmung mit dem

Generationswechsel der Archegoniaten ohne weiteres ein, besonders

bei Cutleria und den Dictyotaceen unter den Braunalgen, aber auch

bei den hheren Ascomyceten unter den Pilzen. Hier sind eine

geschlechtliche, haploide und eine ungeschlechtliche, diploide Gene-

ration, beide wohl ausgebildet, ohne Zwang zu unterscheiden. Dass
bei den Ascomyceten nach der Befruchtung zunchst nur Kern-

paarung eintritt und die Kernverschmelzung bis zu dem der Reduk-

tionsteilung dicht vorangehenden Stadium hinausgeschoben ist, hat

wohl wenig Gewicht. Ob der doppelte Chromosomensatz in eine

einzige Kernmembran eingeschlossen wird oder die beiden Chromo-
somenstze in zwei Kernen nebeneinander leben, drfte fr die

Funktionen der vegetativen Zelle wenig bedeuten. Die konjugierten
Mitosen der Kernpaare zeigen, dass das Kernpaar (das Dikaryon)

physiologisch eine hnliche Einheit darstellt wie der diploide Kern

(das Synkaryon). Immerhin ist bemerkenswert, dass wir noch keinen

Pilz kennen, dessen diploide Kerne quationsteilungen ausfhren;
die Verschmelzungskerne im Ascus und in der Basidie scheinen

ebenso wie die Zygotenkerne der Phycomyceten und der Grn-
algen nur meiotischer Teilung fhig zu sein. Das ist nicht ohne
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Wichtigkeit fr die Mutmaungen ber die Verwandtschaftsverhlt-

nisse zwischen den Algen und den hheren Pilzen. Auch die innige

Vereinigung der diploiden (dikaryotischen) Generation, der ascogenen

Hyphen, mit dem haploiden, geschlechtlichen Thallus in der Frucht-

krperbildung kann mit der Art verglichen werden, wie das Moos-

sporogon vom Gametophyten lange eingehllt bleibt und ernhrt

wird. Die Bildung der sonderbaren Haken (bei den Ascomyceten;
und ebenso der nach Kniep den Haken genau entsprechenden
Schnallen bei den hheren Basidiomyceten) im Zusammenhang mit

den konjugierten Mitosen stellt wohl nichts anderes dar als ein

sicheres Mittel zur Trennung der Bruderkerne.

Die Versuchung lag nahe, allen pflanzlichen Organismen, soweit

sie geschlechtliche Fortpflanzung besitzen, einen Generationswechsel

zuzusprechen. Wenn die niederen Algen und Pilze einen haploiden

Vegetationskrper besitzen und die Reduktionsteilung gleich bei

der Keimung der Zygote eintreten lassen, so kann man natrlich

sagen, die diploide Generation sei hier durch die Zygote reprsentiert.

Mit demselben Recht kann man dann ins Tierreich hinbergreifen, die

haploiden Geschlechtszellen als Reprsentanten einer haploiden Gene-

ration ansprechen und auch den Tieren einen Hofmeister'schen Gene-

rationswechsel zuerkennen. Die Zoologen sind aber wenig geneigt,

auf diese Verallgemeinerungsgelste vieler Botaniker einzugehen
1

).

Unter den Botanikern stellt sich Goebel auf die Seite der Zoologen,

wenn er schreibt 2
): Von einer ,Generation' kann man eigentlich

nur reden, wenn es sich um einen wenigstens einigermaen selb-

stndig fr sich bestehenden Entwicklungsabschnitt handelt, also

einen solchen, bei welchem der Bildung der Fortpflanzungszellen

vegetative Teilungen vorangehen, oder doch wie aus vergleichen-

den Grnden angenommen werden muss ursprnglich voran-

gegangen sind." Das ist ziemlich genau der Standpunkt, der im

folgenden ausfhrlicher vertreten werden soll. Die Einbeziehung
der niedersten Kryptogamen und der Tiere in das Generations-

wechselschema htte nur dann eine gewisse Berechtigung, wenn

Grund zu der Annahme vorhanden wre, dass die jeweils durch

die minimale Zellenzahl reprsentierte Generation" durch Reduk-

tion in den rudimentren Zustand gekommen sei. Diese Annahme
hat aber noch niemand wahrscheinlich gemacht. Ohne Beziehung
auf hhere Formen wrde niemand in dem Entwicklungsgang einer

Grnalge wie Oedogonium, um bei den Pflanzen zu bleiben, einen

antithetischen" Generationswechsel entdecken, und wenn wir eine

tatschliche phylogenetische Beziehung im absteigenden Sinn leugnen,

mssen wir sagen: Oedogonium hat keinen, oder wenn wir wollen,

1) Vgl. z. B. Die Kultur der Gegenwart", 4. Abt., 1. Bd., Allgemeine Bio-

logie, 1915. M. Hartmann (S. 293) gegen P. Claui'.en (S. 479).

2) Organographie, 2. Aufl., S. 415.
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hat noch keinen Generationswechsel. Ebensowenig wissen wir von

den pennaten Diatomeen, wie sie zu ihrem diploiden Vegetations-

krper gekommen sind, der wie ein Tier nur haploide Gameten

erzeugt, und so lange wir nicht urteilen knnen: SurireUa hat keine

ausgebildete haploide Generation mehr, so lange wenigstens mssen
wir sagen : auch SurireUa besitzt keinen Generationswechsel.

Was aber jeder auf geschlechtlichem Weg sich fortpflanzende

Organismus mit den Vertretern des Hofmeister'schen Generations-

wechsels gemein hat, das ist der Wechsel der Zellkernstruktur, der

Wechsel eines diploiden und eines haploiden Zustandes. Bei den

Archegoniaten u. s. w. fllt der Wechsel der Kernstruktur allerdings

mit dem Generationswechsel zusammen. Wir haben uns aber dafr

entschieden, dass die beiden Erscheinungen nicht notwendig iden-

tisch sind, und brauchen deshalb fr den abgetrennten Begriff einen

kurzen Terminus. Verschiedene Autoren haben schon das Bedrfnis

gefhlt, in solchen Fllen, in denen Generationen sich schwer

unterscheiden lassen, statt von Generationen von Phasen zu sprechen ;

besonders die bequemen Ausdrcke Haplophase und Diplophase
sind schon ziemlich gebruchlich geworden. Danach wre Gene-

rationswechsel eine gewisse Form des Phasenwechsels. Es drfte

sich aber empfehlen, die beiden Begriffe anders zu definieren.

Phasenwechsel soll nur soviel sein wie Wechsel des Kernzustandes,

also Kernphasenw
T

echsel, oder in internationaler Prgung Alter-

nanz der Karyophasen. Einen Kernphasenwechsel besitzt jeder mit

Sexualitt begabte Organismus. Generationswechsel dagegen ist

eine Erscheinung der ueren Morphologie, ein Wechsel der Zeugungs-

art, und Generationswechsel und Kernphasenwechsel bedingen ein-

ander keineswegs notwendig. Wir haben schon gesehen, dass ein

Kernphasenwechsel vorhanden sein kann, ohne dass ein Gene-

rationswechsel ausgebildet ist. Wir werden sehen, dass ein Gene-

rationswechsel sich auch innerhalb einer Kernphase abspielen kann,

unabhngig von einem ebenfalls vorhandenen Kernphasenwechsel.
In zweifellos abgeleiteten Fllen finden wir einen typischen Gene-

rationswechsel erhalten, aber den Kernphasenwechsel durch Ge-

schlechtsverlust ganz unterdrckt. Weitaus am hufigsten ist im

Pflanzenreich allerdings die Erscheinung, dass der Kernphasenwechsel
zusammenfllt mit einem Generationswechsel.

Was alle neuen Untersuchungen besttigen, ist das Vorhanden-

sein eines Kernphasenwechsels bei sexueller Fortpflanzung. Wo
Zygotenbildung ist, muss Reduktionsteilung sein. Das Gesetz folgt

mit Notwendigkeit aus der Eigenschaft der Zellkerne, individuali-

sierte Chromatinelemente zu besitzen, und es ist zuerst von Weis-
mann ausgesprochen worden. Wenn Clauen (1915, S. 479) meint,

die allgemeine Gltigkeit des Gesetzes sei ein Beweis fr die univer-

selle Reichweite der von Hofmeister aufgedeckten Gesetzmig-
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keiten, so ist dem entschieden zu widersprechen. Hofmeister's

Werk ist heute noch herrlich wie am ersten Tag, ohne dass wir

ihm fremdes Verdienst zuzuteilen brauchen. Die Geschichte lehrt

sogar, dass Hofmeister's Tat fr die erste Zeit der Zytologie gar
nicht lebendig war. Als die Botaniker, immer getreulich im Kiel-

wasser der Zoologen, die ersten Entdeckungsfahrten in das Reich

der Zellkerne unternahmen, wurde schon 1888 die Reduktionsteilung
bei der Bildung der Sporen, nicht der Gameten der Bltenpflanzen
gefunden. Aber nun schlug nicht etwa wie ein Blitz die Ahnung
ein, dass, was im Hofmeister'schen Generationswechsel homolog
ist, auch in der Kernstruktur gleichartig sein msse. Trotzdem die

Sporen der Moose und Farne ebenso wie die der Bltenpflanzen
immer zu vieren aus einer Mutterzelle hervorgehen, sprach erst

1893 E. verton die Vermutung aus, dass die Spore allgemein
die Grenze zwischen dem diploiden und dem haploiden Zustand

bedeute. Nun bedurfte es nur noch der leichten Mhe geschf-

tiger Techniker, um die Richtigkeit des Knigsgedankens zu be-

sttigen.
Die Zahl der Phasen oder Glieder im Kernphasenwechsel ist

immer zwei, entsprechend dem Wechsel eines haploiden und eines

diploiden Kernzustandes. Bei den Angiospermen pflegt wohl eine

triploide (seltener polyploide) Phase vorzukommen, das Endosperm,
das nur in Ausnahmefllen diploid ist wie der Sporophyt. Aber
das Endosperm steht auerhalb des Ringes der Phasen, die Ent-

wicklung endigt mit dem Endosperm blind und biegt nicht wieder

zu einer anderen Phase zurck, whrend haploide und diploide
Phase zum ewig sich schlieenden Ring verknpft sind. Die diploide
Phase reicht von der Zygote bis zu den noch diploiden Zellen

bezw. Energiden, in denen die Reduktionsteilung stattfindet, bis zu

den Gonenmutterzellen oder Gonotokonten (Lotsy). Zur haploiden
Phase gehren sicher die mindestens in Vierzahl auftretenden Zellen

bezw. Energiden, in denen die haploide Chromosomenzahl nach den

meiotischen Teilungen hergestellt ist, die Gonen (Lotsy); nach dem
Urteil wohl der meisten Zytologen schon die beiden Zellen bezw. Ener-

giden, die das Produkt der ersten, heterotypischen Teilung im Gono-
tokonten sind. Die letzten Zellen bezw. Energiden der Haplophase
sind die Gameten. Die Gonen sind, nebenbei bemerkt, die Keim-
zellen" der Vererbungsliteratur.

Das Wesen des normalen Hofmeister'schen Generationswechsels
in seiner uns jetzt bekannten Gnze besteht, wie schon ausge-

sprochen, darin, dass er mit dem Kernphasenwechsel sich deckt.

Es ist nur noch hervorzuheben, dass die Keimzellen der unge-
schlechtlichen Generation, die mit der diploiden Phase identisch

ist, die Sporen, vom Standpunkt des Kernphasenwechsels als Gonen
zu bezeichnen sind. Zur Unterscheidung von anderen Sporenformen
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knnen wir sie schon jetzt Gonosporen
3
)
nennen. Sie treten bei

den Archegoniaten, Samenpflanzen, Dictyotaceen in Vierzahl aus

dem Gonotokonten hervor, als Tetrasporen. Nach der Ansicht

der meisten Zytologen wrde eigentlich zur Ausfhrung der Chro-

mosomenreduktion eine einmalige Teilung des Gonotokontenkerns

schon gengen, tatschlich finden wir (fast?) immer zum mindesten

zwei aufeinander folgende Teilungen, also vier Gonen. Eine dritte

Teilung erfolgt beinahe immer bei den Ascomyceten, deren Gonoto-

kont, der Ascus, normal acht Sporen bildet; in der Gattung Taph-

rina u. a. vermehren sich die acht Ascosporen im Schlauch durch

hefeartige Sprossung auf eine unbestimmte, oft sehr betrchtliche

Zahl; bei sehr vielen Gattungen werden die Ascosporen im Ascus

zu mehrzelligen Krpern (zusammengesetzten Sporen, de ary).

Zu 832 gehen die Zoosporen aus dem Gonotokonten der Braun-

alge Aglaoxonia hervor, die als diploide Generation zu Outleria ge-

hrt. Den Komplex der Gonen dann, wenn ihre Zahl die Vierzahl

bersteigt, als eine erste kleine haploide Generation aufzufassen

scheint mir unntig. Maire allerdings sieht in der Phase der Re-

duktionsteilungen, also in dem Entwicklungsausschnitt vom Gonoto-

konten bis zu den Gonen, allgemein eine besondere Generation,
den Protogametophyten" (vgl. unten S. 367). Aber die Vierteilung
des Gonotokonten ist, soviel wir sehen, der krzeste Weg, der

berhaupt vom diploiden Zustand zum haploiden fhrt, und es heisst

die Darstellung und Vergleichung der komplizierteren Erscheinungen
nur unntz erschweren, wenn man auf diesen Durchgangszustand
den Generationsbegriff anwendet. Auch wenn die Gonen sich im

Gonotokonten durch quationsteilungen ber die minimale, die

Vierzahl hinaus vermehren, werden wir davon absehen, diesem Vor-

gang bei der Betrachtung der so viel aufflligeren Generations-

wechselerscheinungen besonderes Gewicht beizulegen. Gonosporen,
die zu mehr als vier gebildet werden, knnen wir Polysporen
nennen, nach dem Vorgang von Ngeli, der diesen Namen fr ge-

wisse, den Tetrasporen wahrscheinlich homologe Sporen von Flori-

deen (s. unten S. 361) gewhlt hat.

Wie das Endosperm der Angiospermen nach seiner triploiden
Kernbeschaffenheit eine dritte Phase darstellt, so bezeichnet es nach

3) Klebs (Handwrterb. d. Naturw., 4. Bd., 1913, S. 276) fasst unter Gono-

sporen eine entwicklungsphysiologisch, nicht morphologisch einheitliche Gruppe von

Sporenformen bei den Thallophyten zusammen, nmlich alle Sporen, die infolge

eines verwickelten Bildungsprozesses, hufig vermittelt durch einen geschlechtlichen

Vorgang, . . . entstehen, wie die Zygoten der Mucorineen, Oosporen von Saprolegnien,

Sporen der Ascomyceten- und Basidiomycetenfichte'\ Die Gruppe umfasst genau
die Sporentypen, die de Bary als Karpos poren bezeichnen wollte; denn nach

unseren heutigen Kenntnissen sind die Basidiosporen, anders als de Bary glaubte,

den Ascosporen homolog. Der Ausdruck Gonospore ist zur Kennzeichnung der-

jenigen Sporen, die Gonen sind, unentbehrlich.
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seinen morphologischen Verhltnissen gegenber dem Gameto- und

dem Sporophyten eine Art von dritter Generation, die noch weniger
differenziert ist als der Gametophyt und, soweit bis jetzt bekannt,
auch in abgeleiteten Fllen niemals in den Gametophyten zurck-

oder zum Sporophyten hinberfhrt. Dass bei Balanophora der

apogam erzeugte Embryo aus dem Endosperm entsteht, hat sich

ja nicht besttigt.
Viele Ascomyceten besitzen neben ihren ,.Ascusfrchten" eine

Nebenfruchtform", nmlich Sporen, die ohne vorhergehenden Be-

fruchtnngsvorgang von dem haploiden Mycel abgegliedert werden.

Bei manchen Schimmelpilzen, z. B Peniclium, Aspergillus, kommt
es vor, dass man gewhnlich nur die Trger dieser Konidien",
selten einmal die Ascusfrchte zu sehen bekommt. Man hat das

vielfach so dargestellt, dass einerseits der uns schon bekannte

Wechsel zwischen der haploiden geschlechtlichen, Ascogone er-

zeugenden und der diploiden ungeschlechtlichen, Sporenschluche
bildenden Generation stattfinde (antithetischer" Generationswechsel),
andererseits innerhalb der haploiden Phase ein Wechsel von ge-

schlechtlichen und ungeschlechtlichen Generationen'*), wobei meistens

auf eine geschlechtliche Generation eine grere, mitunter sehr

groe, aber immer unbestimmte Zahl von ungeschlechtlichen Gene-

rationen kommt (homologer- Generationswechsel). Im gewhn-
lichen, entwicklungsgeschichtlichen Sinn sind allerdings die Mycelien

jeweils zwischen Ascosporen und Konidien oder zwischen Konidien

und Konidien eine Generation. Aber der Unterschied zwischen den

nur Konidien tragenden und den Ascusfrchte erzeugenden Mycelien
hat mit einem Generationswechsel im Sinn der vergleichenden Mor-

phologie nichts zu tun. Ein und dasselbe Mycel bildet oft, z. B.

bei den Mehltanpilzen ganz regelmig, erst Konidientrger und

dann Ascogone; die Konidien sind also ein Vermehrungsmittel der

geschlechtlichen Generation. Von der Gonospore, der Ascospore,
fhrt der W7

eg wieder zu den Geschlechtsorganen keineswegs not-

wendig ber den Konidienznstand. Es mssen keineswegs not-

wendig einige ungeschlechtliche haploide Generationen" durchlaufen

werden, bis eine Erscheinungsform auftritt, die endlich wieder Ge-

schlechtsorgane bildet. Jedes Konidien tragende Mycel ist, auch

wenn es keine Geschlechtsorgane bildet, als potentieller Gameto-
phyt anzusehen, und hei geeigneter W

T

ahl der Lebensbedingungen
wird es immer gelingen, das aus der Ascospore hervorgegangene
Mycel gleich wieder zur Bildung von Geschlechtsorganen zu bringen

5

).

4) ber die Ablehnung dieser Auffassung vgl. Klebs, ber den Generations-

wechsel der Thallophyten, Biolog. Centralbl. 1899, 14. Jahrg ,
S. 209.

5) !6ehr fraglich erscheint das allerdings bei der parasitischen Sclerotinia

heteroica, bei der eine regelmige Alternanz eines Konidienzustandes und einer

Ascusfrchte erzeugenden Generation im Zusammenhang mit einem obligaten Wirt-

wechsel, also sicher in einer sehr stabilen Form, vorliegt; vgl. unten S. 365.
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Das Mycel braucht, um den wichtigsten zyklischen Lebensvorgang,
den Kernphasen Wechsel, durchzumachen, nur zwei Keimzellstadien

zu durchlaufen, nmlich die Zygote (im befruchteten Ascogon) und

die Gonospore. Diese beiden Keimzellstadien sind fr die Abwick-

lung des Kernphasenwechsels notwendig, die Konidien sind ber-

flssig. Vergleichen wir nur die beiden Sporenformen, so knnen
wir die Ascosporen vom Standpunkt des Generations- und Kern-

phasenwechsels als obligate, die Konidien als fakultative unge-
schlechtlich erzeugte Keimzellen bezeichnen. Wir werden dem-

selben Unterschied zwischen den Sporenformen auch bei anderen

Thallophyten wieder begegnen, und nach den bis jetzt vorliegenden

Erfahrungen knnen wir sogar sagen : ungeschlechtlich erzeugte Keim-

zellen, die genau die erzeugende Erscheinungsform reproduzieren,
sind immer fakultativ, stehen auerhalb des Ringes der Kernphasen
und der Generationen.

Dass auch der Sporophyt eines archegoniaten Gewchses ein

potentieller Gametophyt" sein kann, zeigen die MarchaFschen

Laubmoose und GoebeFs Prothalliumregenerationen an den Primr-

blttern von Farnen. Aber die morphotische Induktion der Er-

scheinungsformen im regulren Generationswechsel ist doch auer-

ordentlich, wenn auch nicht absolut stabil, whrend die geschlecht-

lichen und ungeschlechtlichen Generationen" vieler Thallophyten
in den Hnden von Klebs wie Wachs geworden sind.

Es erscheint nun im Interesse einer leicht zu handhabenden,
den neuen Erkenntnissen Rechnung tragenden Terminologie dringend

ntig obligate und fakultative Sporenformen verschieden zu be-

nennen. Nach de Bary soll Sachs 15

) vorgeschlagen haben, Sporen
nur diejenigen Keimzellen der Thallophyten zu nennen, die den

Sporen der Archegoniaten homolog sind, alle anderen als Gonidien

zu bezeichnen; dass das nicht ganz die Umgrenzung des Sporen-

begriffs im Sinn von Sachs wiedergibt, wird unten bei der Aus-

einandersetzung ber die Termini Oospore u. s. w. zu errtern sein

(S. 359). De Bary
7

)
hat den Vorschlag, wie er ihn auffasst, haupt-

schlich deshalb abgelehnt, weil es zu seiner Zeit noch nicht mg-
lich war, die Homologien ausfindig zu machen; immerhin stellt er

innerhalb des weit gefassten Sporenbegriffs die Gonidien den Karpo-

sporen (und den Basidiosporen, die nach unserer jetzigen Kenntnis

seinen Karposporen zuzurechnen sind) gegenber. Wir Heutigen
sind in diesen Fragen in einer viel besseren Lage und haben die

Pflicht, die Bezeichnungen zeitgem zu reformieren. Als allge-

meinste, im einzelnen Fall provisorische Benennung fr smtliche
Formen ungeschlechtlich erzeugter Keimzellen wird Spore wohl bei-

(il ^achs, Lehrbuch der Botanik, 4. Aufl., 1874, S. 237.

7) De Bary, Vergleichende Morphologie und Biologie der Pilze, 1884, S. 139.
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behalten werden knnen. Sporen im engeren Sinn sollen aber, um
einen Vorschlag zu machen, alle obligaten ungeschlechtlich er-

zeugten Keimzellen heien; darunter fallen nicht nur die uns schon

bekannten Gonosporen, sondern auch andere Fortpflanzungszellen,

die wir bald kennen lernen werden. Gonidien sollen alle fakul-

tativen Fortpfianzungs- bezw. Keimzellen genannt sein; sie sind

selbstverstndlich immer ungeschlechtlich und damit ohne weiteres

keimfhig, weil die Gameten bezw. Zygoten berall als obligat zu

gelten haben. Die Sporen fhren nach dieser Definition immer von

einer Generation (im Sinn der vergleichenden Morphologie) zu einer

anderen hinber, oder beim Fehlen eines Generationswechsels wenig-
stens von einer Kernphase zu der anderen (und zwar immer von

der diploiden zur haploiden). Die Gonidien reproduzieren nur die

Erscheinungsform, von der sie selber gebildet sind, sie finden sich

deshalb auch bei geschlechtslosen Thallophyten, denen Sporen sensu

stricto durchaus abgehen.
Die Wahl des Wortes Gonidium (Neutrum bei Sachs wie bei

den lteren Autoren) bedarf keiner Rechtfertigung. Es sagt was

es sagen soll, nmlich Fortpflanzungszelle, es ist alt, und es ist

neuerdings besonders von den Florideenforschern wieder aufgegriffen

worden. Als Bezeichnung fr die Algenzellen im Flechtenthallus

sollte das Wort endgltig verschwinden, weil es hier nur einen

historisch gewordenen Irrtum konserviert. Paraspore (nach Schmitz)
wrde den Begriff der fakultativen, der Nebenfruchtform unmittelbar

zum Ausdruck bringen, wrde aber in der Handhabung (bei Zusammen-

setzungen) zu schwerfllig. Die leider viel zu hnlich klingende Vokabel

Konidium wird sich kaum mehr auer Gebrauch bringen lassen. Die

Trennung der Sporenformen in oberflchlich abgeschnrte ,.Konidien"

und in eigentliche Sporen, die im Innern von Sporangien entstehen,

ist fr unsere heutigen Kenntnisse allerdings so oberflchlich wie

nur mglich. Soll die Art der Entstehung ausgedrckt werden, so

kann man die ,.Konidien" von Pcnicillium Ektogonidien nennen,
die Sporangiosporen" eines Mucor entsprechend Entogonidien

8

).
In

beiden Fllen handelt es sich auerdem um Haplogonidien.
Der Hofmeister'sche Generationswechsel kann nun in abge-

leiteten Fllen unter vlliger Ausschaltung des Kernphasenwechsels

ablaufen; diese Erfahrung allein zwingt schon zu einer Trennung
der beiden Begriffe. Der Kernphasenwechsel wird beseitigt durch

Verlust des Geschlechtsvorgangs. Die verschiedenen Modalitten des

Geschlechtsverlustes sind von Winkler 9

)
mit sehr klarer und kon-

8) Sachs sagt Endogonidien. Vuillemin (Progr. Rei Botan. 1908, 2. Bd., S. 104)

whlt aber Entospore als Gegensatz von Ektospore, weil Endospore zu sehr an

Endosporium (Gegensatz Exosporium) anklingt, vor allem fr den Franzosen.

9) Winkler, ber Apogamie und Parthenogenesis im Pflanzenreiche. Progr.
Rei Botan., 1908, 2. Bd. Ebenso im Handwrterb. d. Naturw., 1913, 4. Bd., S. 265.
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sequenter Begriffsbildung, aber mit einer fr unsere jetzige Kenntnis

der Pilze nicht mehr recht passenden Wahl der Termini dargestellt

worden. Geschlechtsverlust im allgemeinen Sinn nennt Winkler

Apomixis; diese wird gegliedert in Parthenogenesis, das ist apomik-

tische Entwicklung einer (bei vielzelligen Formen morphologisch diffe-

renzierten) Geschlechtszelle 10
),
und Apogamie, das ist apomiktische

Entstehung eines Sporophyten aus vegetativen Zellen des Gameto-

phyten (besonders bei Farnen). Nun sagt Gamie aber so viel wie Paa-

rung, Mixis ist Mischung, Verschmelzung. Wir wissen, dass bei den

hheren Pilzen allgemein der Geschlechtsvorgang zunchst in einer

Kernpaarung besteht, auf die ganz spt erst die Kernverschmelzung

folgt. Dieser zweite Schritt bleibt sogar ganz aus bei gewissen
Uredineen (Arten von Endophyllum), bei denen entweder die Kern-

paare der Diplophase in der keimenden cidiospore zum Zweck

der Gonenbildung einfach in ihre Elemente zerlegt werden, ohne

vorher zum diploiden Kern verschmolzen zu sein, oder immer ein

Kern des Dikaryon zugrunde geht: die denkbar einfachste Art der

Meiose. Wir finden hier Gamie ohne Mixis, oder, um mit Maire 11
)

zu sprechen, Apomixis. Auf das Ausbleiben der Mixis wird

logischerweise nur dann hingewiesen, wenn Gamie vorhanden ist;

dass die Mixis fehlt, wenn nicht einmal das vorbereitende Stadium

durchlaufen wird, versteht sich von selber. Sehen wir in der Gamie
den eigentlichen Geschlechtsvorgang, so bleibt fr den Geschlechts-

verlust kein anderes Wort als Apogamie; der Terminus wird also

in seine alten Rechte von de Bary's Gnaden wieder eingesetzt.

Apomixis (nach Maire) hat mit GeschlechtsVerlust nichts zu tun

und scheint eine sehr seltene Erscheinung zu sein. Partheno-

genesis ist ein Unterbegriff von Apogamie, im brigen so zu

definieren wie oben zu lesen. Bei der Erscheinung, die Winkler

Apogamie nennt, fehlt wie bei der Parthenogenesis allerdings die

Gamie, aber zum besonderen Ausdruck soll das Fehlen differen-

zierter Geschlechtszellen, Gameten kommen. Diese letztere Eigen-
tmlichkeit knnte hervorgehoben werden durch die Bezeichnung

Apogametie, und dass es sich dabei zugleich um Apogamie han-

delt, ist durch den Gleichklang wohl gengend deutlich gemacht.

10) Winkler sagt apomiktische Entstehung eines Sporophyten aus einem Ei.

Parthenogenesis kommt aber auch bei solchen Formen vor, denen wir einen Gene-

rationswechsel absprechen. Die Zygote, und entsprechend auch die Parthenospore,
von Spirogyra z. B. erkennen wir nicht als Sporophyten an. Auch Eier besitzt

Spirogyra nicht.

11) Maire, in Progr. Rei Bot., 1913, Bd. 4, S. 118. - Fast noch weiter als

Winkler geht in der Unterordnung des Begriffs der Gamie unter den der Mixis

M. Hartmann, in Autogamie bei Protisten"; Archiv f. Protistenkunde, 1909,

Bd. 14; auch Jena 1909. In verschiedenen Punkten weicht von der Winkler'-

schen Terminologie auch die von Guiliiermond ab, in Progr. Rei Bot. 1913, Bd. 4,

S. 461.
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Die normale Form des Geschlechtsvorgangs nennt Winkler im

Anschluss an die Zoologen Amphimixis
12

),
und von hier aus ist er

dazu gekommen den Geschlechtsverlust als Apomixis zu bezeichnen.

Dagegen ist geltend zu machen, dass bei den hheren Pilzen die

ganze Diplophase mit Ausnahme der Gonotokonten dikaryotisch,

nicht synkaryotisch ist, d. h. dass sie Kernpaare besitzt, in denen

die Mixis noch nicht eingetreten ist; das System der ascogenen

Hyphen von Pyronema, der Sporophyt, entsteht durch Amphi-
gamie, nichl durch Amphimixis. Bei der Amphigamie sind diffe-

renzierte Geschlechtszellen bezw. Geschlechtsorgane vorhanden, die

Paarung eingehen; folgt der Gamie gleich die Kernverschmelzung,
was ja der gewhnliche Fall ist, so steht der Anwendung des Wortes

Amphimixis nichts im Weg.
Bei gewissen Ascomyceten paaren sich die Kerne eines mor-

phologisch als weiblich differenzierten, vielkernigen Organs. Es

liegt vermutlich Parthenogamie vor, nicht Parthenomixis, wie

Winkler sagt. Denn bis die Kernpaare und um solche, nicht

um diploide Kerne wird es sich wohl auch hier handeln eines

hheren Ascomyceten endlich zur Mixis kommen, haben sie ver-

gessen, ob sie aus einem oder aus zwei Geschlechtsorganen stammen.

Am Prothallium des Farnes Polystichum jjseudomas geht der

Sporophyt aus verschmolzenen vegetativen Zellen hervor, nicht aus

dem befruchteten Ei. Die Entdecker haben die Erscheinung Pseud-

apogamie genannt, was einen guten Sinn hat, weil man die Form
zunchst natrlich fr apogam (nach unserer Ausdrucksweise ge-

nauer fr apogametisch) hielt. WT

inkler macht daraus Pseudomixis;
das Wort ist unglcklich gewhlt, weil keineswegs die Mixis unecht

ist, nur die verschmelzenden Zellen keine echten Gameten sind.

Entsprechende Vorgnge sind bei den Pilzen (Ascomyceten, Ure-

dineen) nicht selten; hier liegt natrlich Gamie, nicht Mixis vor.

Weil die differenzierten Gameten bezw. Gametangien durch gewhn-
liche vegetative, somatische Zellen vertreten sind, knnen wir die

Anomalie am besten Somatogamie nennen. Bei den Farnen ist

es dann mglich, von Somatomixis zu reden, weil die Kerne gleich

verschmelzen, doch versteht sich das bei einem archegoniaten Ge-

wchs von selbst.

Die allerrudimentrste Art der Herstellung des diploiden Zu-

standes treffen wir bei Basidiomyceten wie Hypochnas (nach Kniep).

Die Gonospore wird hier durch Kernteilung zweikernig, und die

smtlichen Zellen des Mycels bleiben paarkernig bis zur Mixis in

der jungen Basidie. Mixis ist hier vorhanden, aber zu Beginn des

diploiden Zustandes keine eigentliche Gamie, nicht die Paarung ge-

12) Der Terminus gehrt ursprnglich der Vererbungs- und Abstammungs-
theorie, nicht der Morphologie an.
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trennt gewesener Kerne. Hier liegt nichts als eine Verdoppelung
des Chromatinbestandes der Zelle vor, das eigentliche Gegenstck
zur Meiose, also wenn wir wollen die Diplose.

Als ganz neutraler Ausdruck, eben als Korrelat von Meiose,

ist der Begriff der Diplose vielleicht auch brauchbar, wenigstens

fr die Darstellung des Kernphasenwechsels. Der diploide Zustand

wird ja, wie wir gesehen haben, nicht immer durch eine der Formen

der Gamie hergestellt, Im engeren Sinn kann dann Diplose fr

den Typus Hypochnus ob der Vorgang in der Spore oder in

spteren Zellen des Mycels, wie vielleicht bei anderen Basidio-

myceten, sich abspielt, ist natrlich nicht von Belang - verwendet

werden. Apodiplose fr Verlust der Chromosomenverdoppelung ist

berflssig, weil wir diesen Verlust von der Gamie herleiten ebenso

wie die Diplose sensu stricto und deshalb als Apogamie be-

zeichnen.

Mit Rcksicht auf den Generationswechsel unterscheiden wir

innerhalb der Apogamie zunchst Parthenogenesis und Apogametie.
Die erstere lsst den Generationswechsel ganz unberhrt, wo er

vorhanden ist, und kann auch beim Fehlen eines solchen eintreten

(Spirogyra, Ohara). Die letztere kann nur vorkommen, wo ein

Generationswechsel ausgebildet ist, und verwischt die Grenze des

Gametophyten gegen den Sporophyten.
Fr den Kernphasenwechsel ist es gleichgltig, ob differenzierte

Gameten vorhanden sind oder nicht, wesentlich ist aber, mit welcher

Chromosomenzahl bei Apogamie die Entwicklung, also gegebenen-
falls der Generationswechsel durchgefhrt wird, ob mit der haploiden

oder mit der diploiden. Winkler unterscheidet innerhalb der Par-

thenogenesis und innerhalb seiner Apogamie (unserer Apogametie)

je eine somatische Form, wenn die Chromosomenzahl diploid ist,

und eine generative Form, wenn die Zahl haploid ist. In diesem

Gebrauch des Begriffes Soma kommt die umgekehrte Tendenz zum

Ausdruck wie die, welche einer Spirogyra und einem Metazoon

einen Generationswechsel zuerkennen mchte. Denn hier wird der

Entwicklungsgang eines Mooses auf das Schema der Metazoenent-

wicklung gebracht, dem Moosstmmchen deshalb, weil es haploid

ist, ein Soma abgesprochen. Schon in der oben getroffenen Wahl
des Ausdrucks Somatogamie ist ausgesprochen, dass wir Winkler

hierin nicht folgen knnen; ein Soma, einen Leib, einen aus frher

oder spter ausgewachsenen Zellen bestehenden Vegetationskrper
im Gegensatz mindestens zu den Fortpflanzungszellen (Pfeffer ver-

wendet somatisch sogar als Gegensatz zu embryonal, ebenso Jost)

kann auch eine haploide Erscheinungsform haben. Hartmann hat

diesen Teil der Winkler'schen Nomenklatur ebenfalls abgelehnt,

und wir sprechen mit ihm von diploider und haploider Apo-
gamie.
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Das Unterbleiben der Reduktionsteilung, das bei habitueller

Apogamie notwendig eintreten muss, ist, soviel mir bekannt, noch

nicht mit einem kurzen Terminus belegt worden. Das Wort, das

sich fr den lngst vorhandenen Begriff von selber einstellt, ist

Apomeiose. Die Keimzellen, d. h. die Sporen, knnen bei Apo-
meiose noch vollkommen ausdifferenziert werden, wie z. B. bei der

habituell parthenogenetischen Marsilia Drummondi, wo sie sich von

normalen Gonosporen durch nichts als durch die diploide Kern-

beschaffenheit unterscheiden, auch in Tetraden aus den Sporen-
mutterzellen hervorgehen. Ebenso zerlegt sich bei den partheno-

genetischen Alchemillen die Embryosackmutterzelle, wenn auch auf

apomeiotischem Weg, in vier Megasporen
13

),
von denen eine zum

diploiden Embryosack, also zum Megaprothallium wird. In anderen

Fllen tritt aber die Apomeiose als Sporenverlust auf, als Apo-
sporie, wobei der Gametophyt aus vegetativen Zellen des Sporo-

phyten hervorgeht, ohne den Umweg ber die Spore. Die Apo-

sporie steht also zur apomeiotischen Sporenbildung im selben

Verhltnis wie die Apogametie zur Parthenogenesis ;
die Aposporie

verwischt die Grenze des Sporophyten gegen den Gametophyten.
Bei experimentell erzeugter Aposporie an Farnprimrblttern kommen

sogar ausgesprochene Mittelbildungen zwischen Blatt und Pro-

thallium vor.

Bei habitueller Ausbildung sind Apogamie und Apomeiose
natrlich immer miteinander verknpft. Wenn aber festgestellt

werden kann, ob die vorhandene Chromosomenzahl die haploide

oder die diploide ist, lsst sich mit aller Sicherheit darauf schlieen,
auf welchem Weg die Anomalie erworben worden ist. Bei diploider

Apogamie ist augenscheinlich primr die Meiose ausgefallen, und

die Apomeiose hat Apogamie im Gefolge gehabt. Bei haploider

Apogamie ist der primre Verlust der der Gamie, und auf die Apo-

gamie ist die Apomeiose gefolgt.

Eine besonders merkwrdige Abwandlung des Generations-

wechselschemas ist von Miss Allen und von Steil fr einige Farne

beschrieben worden. Der Sporophyt der betreffenden Formen ent-

wickelt sich apogametisch, aus vegetativen Zellen des Prothallium,
und zwar mit der haploiden Chromosomenzahl. In den jungen

Sporangien sollen aber die Zellen, die sonst den sporogenen Kom-

plex darstellen, paarweise kopulieren, und die so gebildeten Zygoten
sollen als Sporenmutterzellen fungieren, unter Reduktionsteilung
die Sporen liefern. Hier ist nicht blo der Generationswechsel,
sondern auch der Kernphasen Wechsel bewahrt, aber das Verhltnis

zwischen den beiden zyklischen Vorgngen ist gegenber dem nor-

13) In Deutschland ist noch immer das falsch gebildete Wort Makrospore
als Gegensatz von Mikrospore gebruchlich.
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malen tief verndert. Der Sporophyt" ist ja noch haploid wie

der Gainetophyt" und erzeugt auf dem Weg der Somatogamie die

Gonotokonten, die allein die diploide Phase reprsentieren. Das

Prothallium ist apogam geworden, die Gamie ist auf die Farnpflanze

bergegangen, die aber zugleich als echter Sporophyt die meiotische

Sporenbildung bewahrt.

Das Fehlen eines Generationswechsels bei normalem

Kernphasenwechsel und diploidem Soma ist das typische Verhalten

der Metazoen. Die Gonen, die hier Gameten sind also wenn
wir wollen die Gonogam eten

,
als Reprsentanten einer haploiden

Generation hinzustellen ist gezwungen. Der Gonotokont stellt die

Gameten, die notwendig haploid sein mssen, auf dem, wie wir

gesehen haben, krzesten Weg her, der berhaupt mglich ist, und

diese haploiden Elemente fallen mit der Befruchtung gleich wieder

auf den diploiden Zustand zurck. Ebenso scheinen sich unter den

einzelligen Algen (denen ein eigentliches Soma natrlich fehlt) die

pennaten Diatomeen zu verhalten. In den zur Kopulation sich

anschickenden Zellen macht der Kern die Reifeteilungen durch.

Ein Fall, in dem alle 4 Gonenzellen ausgebildet werden und als

Gameten fungieren, ist noch nicht bekannt; er wre das Gegenstck
zu der grnen Konjugate Oylindrocystis (vgl. unten). Zwei Gonen
bleiben als Gameten erhalten bei Rhopalodia (Gegenstck die grne
Konjugate Closterium). Eine einzige funktionierende Gone endlich

findet sich bei Surirella (Gegenstck Spirogyra). Unter den Hymeno-
myceten sind hier die Formen zu nennen, bei denen wie bei Hy-

pochnus das Mycel von der zweikernigen Basidiospore an paarkernig

ist; dass die haploide Generation hier durch Reduktion verloren

gegangen ist, unterliegt kaum einem Zweifel. Bei den Fucaceen
unter den Braunalgen finden wir die Besonderheit, dass die Game-

tangien des diploiden Vegetationskrpers, welche Gonotokonten sind,

nicht vier Gonen erzeugen, sondern mehr. Die Oogonien bilden

acht Eier, die Antheridien gar 64 Spermatozoiden (bei Fiicus). Die

Wahrscheinlichkeit, dass die haploide Phase bei Fucus und seinen

Verwandten in reduziertem, nicht in primitivem Zustand vorliegt,

ist nach verschiedenen Anzeichen recht gro; die Zahl der fertig

ausgebildeten Eier ist bei den meisten Gattungen auf 4, 2 oder 1

reduziert, whrend die 8 Kerne noch berall gebildet werden (Rich-

tungskrper!), und im Oogonium tritt nach der Tetradenteilung, vor-

der letzten, dritten Mitose, eine Pause ein. Aber in dem Zustand,
wie wir ihn jetzt vor uns sehen, finden wir eben keinen Generations-

wechsel, und wenn wir alle phylogenetischen Phantasien beiseite

lassen, knnen wir die Vermehrung der Gonen ber die Vierzahl

hinaus ungezwungen mit der Bildung der Polysporen von CutJeria-

Aglaoxonia in Parallele setzen. Sporen fehlen bei den Fucaceen

natrlich, desgleichen, was sich nicht von selber versteht, Gonidien.
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Fehlen eines Generationswechsels bei normalem Kernphasen-
wechsel und haploidem Vegetationskrper finden wir bei vielen

grnen Algen und bei den Phycomyceten. Die diploide Phase

ist allein durch die Zygote dargestellt, die bei der Keimung gleich

in Reduktionsteilung eintritt. Die Mucorineen unter den Algen-

pilzen haben polyenergide Gameten und ebensolche Zygoten; man
hat deswegen hier von Cnogameten und Cnozygoten gesprochen,
whrend wir Gonen im Sinn des Kernphasenwechsels in den

haploiden Energiden des aus der Zygote hervorgehenden Keim-

mycels zu sehen haben, Gameten in den haploiden Energiden der

kopulierenden Mycelste, und Zygoten in den diploiden Energiden
der Cnozygote. Weil die Zygote aller dieser Thallophyten sich

unmittelbar in den Gonotokonten umwandelt, knnen wir sie Toko-

zygote (statt Gonotokozygote) nennen.

Die Formen, deren Tokozygote bei der Keimung gewhnliche

vegetative Zellen liefert, erscheinen als das genaue haploide Gegen-
stck zu den diploiden Diatomeen. Die Zygote der grnen Meso-

tniaceen (z. B. Gylindrocystis) gibt als Gonen vier vegetative Einzel-

zellen, die wir zum Unterschied von Gonogameten und Gonosporen als

Gonocyten bezeichnen knnen. Die Zygote von Spirogyra dagegen
keimt zu einer einzigen Fadenzelle (Gonocyte) aus, in der von den

vier Gonenkernen nur einer am Leben bleibt. Vaucheria und Cham
verhalten sich uerlich hnlich wie Spirogyra. Einen wesentlichen

Unterschied gegenber diesen Formen wollen aber Oltmanns 14
)
und

Wille in der Keimungsweise der Zygoten von Oedogonium und

Bulbockaete sehen. Die Zygote zerlegt sich hier nmlich in vier

Schwrmsporen, und diese sollen eine vegetative Zwerggeneration

darstellen, eine Art winzigen Sporophyten, wenn auch haploider
Natur. Es wrde ein Generationswechsel innerhalb der haploiden
Phase bestehen, wobei die Schwrmertetrade die obligat unge-

schlechtliche, der aus einem Schwrmer hervorgehende Zellfaden

die (wenigstens potentiell) geschlechtliche Generation reprsentierte.
Mit genau demselben Recht mssten wir aber dann die Sporen-
tetrade eines Mooses als selbstndige Zwischengeneration zwischen

Sporophyt und Gametophyt gelten lassen, und das haben wir oben

aus Grnden der Zweckmigkeit abgelehnt. Die vier Schwrmer
sind, wenn wir konsequent sein wollen, nicht als Komplex zu be-

trachten, sondern einzeln; jeder fr sich ist die erste Zelle eines

haploiden, potentiell geschlechtlichen Thallus. Sie entsprechen, so

genau als das mglich ist, den Sporen der Moose und sind nach

unserer Definition echte Sporen, insofern sie als Gonen von der

diploiden Phase zur haploiden hinberleiten. Vermutlich ist die

Keimungsart der Zygote von Oedogonium (desgleichen von Hydro-

14) Noch im Handwrterbuch d. Naturw., 4. Bd., 1913, S. 178.

XXXVI. 23
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dictyon, Sphaeroplea), wobei zwei Keimzellformen, nmlich Zygote
und Gonosporen, dicht aufeinander stoen, ebenso primitiv wie die

Keimungsweise von Cylindrocystis, bei der entsprechend der Ein-

zelligkeit des Vegetationskrpers nur die Gonosporen durch Gono-

cyten ersetzt sind. Abgeleitet dagegen drfte das Auftreten eines

einzigen Keimlings sein. Es scheint mir deshalb nicht angngig,
nach dem Vorgang von Sachs mit Oltmanns 15

)
zu sagen, dass der

Prozess der Schwrmerbildung bei Oedogonium u. s. w. sich als

Einschaltung eines neuen Gliedes in den Entwicklungsgang der

fraglichen Algen*' darstellt. Die Ausbildung der Gonen in Schwrmer-
form ist irrelevant; wir sehen ja, dass bei Oedogonium so ziemlich

jede Fadenzelle, selbst der Inhalt des noch einzelligen, eben aus

einer ungeschlechtlichen Schwrmzelle gebildeten Keimfadens als

Schwrmer ausschlpfen kann. Bei Ulothrix sollen die Gonen (nach

Klebs) als vier unbewegliche Zellen aus der Zygote kommen; ob

man in diesen Keimlingen Gonocyten oder Gonosporen sehen will,

ist Geschmackssache. Wesentlich ist die allem Anschein nach ur-

sprngliche Vierzahl. Von dem primitiven Typus Cylindroeystis
fhrt die Reduktion zunchst zu Closterium mit zwei Keimlingen
und zwei zugrunde gehenden Gonenkernen, und weiter hinunter zu

Spirogyra mit einem einzigen funktionierenden Gonenkern. Von
dem ebenfalls primitiven Typus Oedogonium fhrt die Amplifikation
hinauf zu Coleochaete, von der noch die Rede sein wird. Das drfte

wohl die einfachste Art sein, die betreffenden Formen untereinander

zu verknpfen. Das Verhalten des Zygotenkerns von Vaucheria,

Dasycladus, Ohara u. s. w. kennen wir noch nicht, aber wenigstens
fr die zwitterigen Arten von Vaucheria erscheint es nicht un-

mglich, dass der spter sicher vielkernig werdende Keimschlauch

gleich von Anfang an alle vier Gonenkerne in teilungsfhigem
Zustand in sich aufnimmt; dass bei der dizischen Vaucheria

dichotoma mehr als ein Gonenkern funktioniert, ist allerdings sehr

unwahrscheinlich (vgl. unten die Ausfhrungen ber Phi/comyces,
S. 357).

Wille 16
)
erkennt Oedogonium noch eine zweite Form von Gene-

rationswechsel zu, nmlich die Alternanz von geschlechtlichen und

ungeschlechtlichen Fadengenerationen, wie sie auch bei anderen

Grnalgen weitverbreitet ist. Ebenso spricht Hartmann
17

) bei Volvox

von einem primren Generationswechsel", der mit dem Hofmeister'-

schen Generationswechsel der hheren Pflanzen identisch sein soll.

Fr diese Erscheinungen wre das zu wiederholen, was oben ber

die ungeschlechtliche Vermehrung von PenicilUum u. s. w. gesagt

15) Oltmanns, Morphologie und Biologie der Algen, 2. Bd., S. 270.

16) Natrliche Pflanzenfamilien", Nachtrge zum I. Teil, 2. Abt., 1911, S. 14.

17) M. Hartmann, Die Fortpflanzungsweisen der Organismen. Biol. Centralbl.

1904, 24. Jahrg., S. 32. Vgl. aber hierzu die Nachschrift S. 371.
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worden ist
18

).
Es handelt sich hier nur um Vermehrung der (po-

tentiell oder manifest) geschlechtlichen Erscheinungsform. Die

Keimzellen, die diese Vermehrung vermitteln, sind demnach als

Haplogonidien zu bezeichnen; bei Volvox hat man schon von Par-

thenogonidien" gesprochen. Bei Oedogonium und vielen anderen

Grnalgen treten sie als Schwrmer, als Zoogonidien auf. Vaucheria

hat groe polyenergide Schwrmer, die wir, nach Analogie von

Cnogamet u. s. w., Cnozoogonidien nennen knnten. Volvox

soll brigens nach M. Hartmann (1. c. S. 37) bei der Eibildung

Reifungserscheinungen erkennen lassen, also einen diploiden Vege-

tationskrper besitzen. Eine genauere Beschreibung dieser Vor-

gnge scheint aber nicht verffentlicht worden zu sein, und fr den

Botaniker, der in Volvox eine Grnalge, nicht ein Protozoon zu sehen

gewohnt ist, klingt die Angabe nicht sehr wahrscheinlich.

Wo der ganze Vegetationskrper einzellig ist, wie bei den Des-

midiaceen, finden wir unter normalen Bedingungen immer eine

grere oder kleinere Zahl von ungeschlechtlichen Zellgenerationen
zwischen den Gonen und der Zygote. Dass besonders die Gonen

selber, etwa bei Cylindrocystis, einer Kopulation stark abgeneigt

sind, ist recht wahrscheinlich; sie knnten ja durch ihre Nach-

barschaft mit der Zygote irgendwie physiologisch induziert sein,

hnlich wie die Primrbltter eines Farns, wohl infolge der Nach-

barschaft mit dem Prothallium, ein anderes Regenerationsvermgen
besitzen als die entfernteren Folgebltter. Aber ebenso wahrschein-

lich ist, dass es durch geeignete Behandlung glcken wird, diese

Induktion zu beseitigen. Es geht also wohl an, alle diese haploiden
Einzelzellen als potentielle Gameten, oder wenn wir sie als Indi-

viduen respektieren, als potentielle Gamonten 19
) anzusehen. Sollte

das Experiment nie gelingen, so knnen wir die Individuennatur

der Zellen in den Hintergrund schielten und das obligate Auftreten

von Agamonten vor den Gamonten mit der Differenzierung der

Zellen im Thallus einer vielzelligen Alge in Parallele setzen. Auf

jeden Fall ist es ganz unzweckmig, ein solches, in der Zahl der

Schritte nie streng geregeltes Abwechseln von ungeschlechtlich und

geschlechtlich sich verhaltenden, im brigen morphologisch iden-

tischen Individuen dem Begriff des Generationswechsels, wie wir

ihn bisher gebraucht haben, als der streng gesetzmigen Alternanz

gegenstzlicher Erscheinungsformen, unterzuordnen. Ganz analoge

18) Vgl. auch hier die oben zitierte Arbeit von Klebs, 1899.

19) Der Ausdruck Gamont (Hartmann, 1904, S. 25) ist sehr bequem fr ein

geschlechtliches Individuum, das wir nicht Gametophyt nennen wollen oder knnen.
Es ist ja blich und auch empfehlenswert, Gametophyt nur als Korrelat von Sporo-

phyt anzuwenden, also zu vermeiden beim Fehlen eines Generationswechsels. Aga-
mont ist das uugeschlechtliche Individuum, das aber in vielen Fllen als potentieller

Gamont angesehen weiden muss.

2:v
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Erscheinungen treffen wir in der diploiden Phase bei den pennaten

Diatomeen, und unter den Protozoen z. B. bei den Infusorien.

Whrend Korscheit 20
)

hier wie Hartmann von Generationswechsel

spricht, lehnt Doflein 21
)

die Bezeichnung ab.

Einen echten Generationswechsel, allerdings ganz besonderer Art,

besitzen aber gewisse Spezies von Oedogortium und die nchstver-

wandte Gattung Bulbochacte im mnnlichen Geschlecht. Die mnnlichen

Gameten werden hier nmlich nicht von den gewhnlichen Zell-

fden gebildet, sondern diese erzeugen neben den Oogonien zunchst

bewegliche Androsporen", die sich, meist in der Nhe der Oogonien,
festsetzen und zu Spermatozoiden erzeugenden Zwergmnnchen aus-

wachsen. Diese Androsporen sind obligate Haplosporen. Der zwit-

terige Vegetationskrper erzeugt nur die weiblichen Gameten auf

dem geraden Weg, statt der mnnlichen Gameten bildet er aus

besonderen Keimzellen mnnliche Gamonten, die selbstndig werden

und dem potentiell zwitterigen, der Funktion nach weiblichen Mutter-

faden als gleichgeordnet gegenbertreten, so wie sonst mnnliche
und weibliche Individuen, die aus verschiedenen, gleichgeordneten
Keimzellen hervorgegangen sind, nebeneinander stehen.

W7
ir stoen damit auf das Problem der Geschlechtsdifferen-

zierung, dem wir bis jetzt aus dem Weg gegangen sind, aber in

dem besonderen Fall nicht ausweichen knnen. Es spielt im Gene-

rations- und Kernphasemvechsel der Pflanzen nirgends entfernt die-

selbe Rolle wie bei manchen Tieren, und es wird bei der Darstellung
des pflanzlichen Generationswechsels hufig gar nicht berhrt 22

).

Tatschlich werden bei allen dizischen Gewchsen die zyklischen

Erscheinungen gegenber denen bei den zwitterigen erheblich kom-

pliziert, Auer dem Hintereinander der Phasen und Generationen

gibt es bei den Dizischen noch ein Nebeneinander der gleichgeord-
neten Zustnde von Mnnchen und Weibchen, die Kette verzweigt
sich streckenweise, oder es laufen gar, bei den auch im diploiden
Zustand streng dizischen Formen, zwei Ketten dauernd getrennt
nebeneinander her, um nur die Gameten kreuzweise auszutauschen 23

).

Gegenber den tiefgreifenden Unterschieden zwischen haploider
und diploider Kernstruktur, zwischen geschlechtlicher und unge-

20) Korscheit, Handwrterbuch der Naturw., 4. Bd., S. 307.

21) Doflein, Lehrbuch der Protozoenkunde, 3. Aufl., S, 223, 225.

22) Anders z. B. bei J. Bonnet (Reproduction sexuee et alternance des gne-
rations chez les Algues, Progr. Rei Bot. 1915, 5. Bd., 1. Heft), der in seinen gra-

phischen Schemata auch die Geschlechtsverhltnisse bercksichtigt.

23) In nicht sehr glcklicher Weise sind diese Verhltnisse bei Burgeff dar-

gestellt, in Untersuchungen ber Variabilitt, Sexualitt und Erblichkeit bei Phy-
comyces nitens". Habilitationsschrift, Jena 1915, S. 74 ff. Auch Flora 1915, Bd. 108,

S. 426ff. Auf gewisse terminologische Vorschlge (z. B. Definition des Gameten-

begriffs) einzugehen, drfte nicht ntig sein, weil sie schwerlich Zustimmung finden

werden.
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schlechtlicher Fortpflanzungsweise erscheint aber der Gegensatz der

Geschlechter so geringfgig, dass er bei der Vergleichung weit ver-

schiedener Organisationstypen mit Fug und Recht vernachlssigt wird.

Bei den gynandrosporischen" Odogoniaceen drngt sich dagegen die

Geschlechtsdifferenzierung in die einfache Kette der Fortpflanzungs-

erscheinungen ein. Das kollaterale Verhltnis zwischen Mnnchen
und Weibchen entsteht durch Umformung des serialen Verhltnisses

zwischen Erzeuger und Erzeugtem
24

).
So kommt es, dass der Weg

von Zygote zu Zygote notwendig ber eine ungeschlechtlich erzeugte

Keimzelle, eine Spore fhrt. Die Erscheinung verliert freilich etwas

von ihrer Merkwrdigkeit, wenn wir uns daran erinnern, dass jede
Fadenzelle von Oedogonium als Schwrmer ihren Ort wechseln kann.

Die Androsporen sind mit Oltmanns (Algen, Bd. 2, S. 273) am
leichtesten als vorzeitig ausgeschlpfte Spermatozoid-Mutterzellen
zu verstehen, welche an anderer Stelle ihre Entwicklung fortsetzen".

Die Verhltnisse bei den Phycomyceten stimmen mit den

bei den Grnalgen geschilderten so nahe berein, dass wir sie nicht

eigens zu behandeln brauchen. Die Bildungsweise der Gonidien ist

sehr mannigfaltig. Vielkernige, behutete Entogonidien in groen
Gonidangien bilden Mucor und seine Verwandten. Nackte Zoogoni-

dien, die natrlich immer in Gonidangien entstehen, finden sich bei

den wasserbewohnenden Saprolegniaceen. Ektogonidien treffen wir

bei den parasitischen Peronosporaceen. Und endlich werfen manche
Vertreter der letztgenannten Gruppe kleine Gonidangien ab, aus

denen bei der Keimung Zoogonidien austreten. Viele in der

ungeschlechtlichen Form weitverbreiteten Mucorineen zeigen selten

Zygotenbildung. weil die Mycelien getrennt-geschlechtig sind; von

einem Generationswechsel ist natrlich keine Rede. Die Cnozygote
keimt allerdings gewhnlich zu einem Faden aus, an dem sich gleich

ein Gonidangium bildet. Aber dieses Keimsporangium" muss nicht

notwendig durchlaufen werden, bevor wieder Zygotenbildung mg-
lich ist. Die Zygote von Sporoinia z. B. lsst sich leicht dazu

bringen, in gewhnliches, verzweigtes Nhrmycel auszukeimen, an

dem gleich wieder die kopulierenden Cnogameten auftreten. Es

gibt also auch hier keine obligaten Sporen.
Dasselbe gilt merkwrdigerweise sogar fr den heterothallischen

(dizischen) Pht/co))u/ces nitens (nach Burgeff 1. c. S. 63). Der Keim-

schlauch der Zygote enthlt zahlreiche diploide Kerne, die normaler-

weise erst in dem jungen Keimsporangium" in Reduktionsteilung

eintreten, ohne vorher quationsteilungen durchgemacht zu haben.

Bei der Reduktionsteilung scheint auch die Trennung der Ge-

schlechtsqualitten zu erfolgen, und weil die Gonenkerne auf ver-

24) Ein popularisierender Schriftsteller wrde sagen: Die Schuld des Odipus
zum Gesetz erhoben.
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schiedene Sporen" verteilt werden (in denen sie sich erst weiter

teilen, so dass die reife Spore mehrkernig ist), knnen die aus den

Ursporen" hervorgehenden Mycelien geschlechtlich bestimmt sein;

teilweise sind sie allerdings aus noch nicht sicher aufgeklrten
Grnden geschlechtlich neutral, nicht kopulationsfhig. Wird nun

die Zygote gezwungen, zu einem verzweigten Mycel statt zu einem

Keimsporangium auszukeimen, so scheint die Reduktionsteilung der

Kerne an morphologisch nicht besonders gekennzeichneten Stellen

des Mycels vorgenommen zu werden, wie bei Sporodinia. Whrend
aber das homothallische, zwitterige Sporodinia-Myce\, sobald es

haploide Kerne besitzt, Geschlechtsorgane zu bilden vermag, ist der

getrenntgeschlechtige, heterothallische P/tycomyces dazu nicht ohne

weiteres imstande. Die geschlechtlich verschieden determinierten

Gonenkerne bleiben ja in dem polyenergiden Mycel in einer und

derselben Plasmamasse vereinigt, das Mycel ist dazu verurteilt, ge-

schlechtlich inaktiv, neutral zu bleiben. Dieses a priori zu erwar-

tende Verhalten hat Burgeff mehrfach beobachtet, aber auffallender-

weise fand er fast ebenso oft das Keimmycel der Zygoten sexuell aktiv.

Es muss hier also irgendwie eine Trennung, Entmischung der mit

verschiedenen Geschlechtsqualitten begabten Kerne eingetreten sein.

Bei dem komplexen Charakter des Zygotenkeimschlauchs, der nicht

nur zahlreiche Zygotenkerne, sondern auch die smtlichen Gonen-

abkmmlinge dieser Zygotenkerne einschliet, wre es nicht zu ver-

wundern, wenn wenigstens bei den heterothallischen Formen die in

Keimsporangien" gebildeten Ursporen' obligat wT

ren; das Auf-

treten solcher als echte Sporen zu bezeichnenden Keimzellen stnde
eben in Zusammenhang mit der Geschlechtsdifferenzierung, hnlich

wie das Vorkommen der Androsporen bei Oedogonium. Burgeff's

Beobachtungen zeigen aber, dass selbst bei Phycomyces das Keim-

sporangium" entbehrlich, ein Gonidangium ist. - -

Burgeff bezeichnet

den Keimschlauch von Phycomyces als diploide Generation, als

Sporophyten. Die diploide Phase hat hier allerdings, mit den Grn-
algen und mit anderen Algenpilzen verglichen, eine ungewhnliche
Ausdehnung, aber weil im diploiden Zustand keine Kernteilung
eintritt und der bergang vom diploiden zum haploiden Zustand
whrend des nur in Streckung bestehenden vegetativen Wachstums
eintreten kann, sehe ich keinen Zwang, hier von Generationswechsel
zu sprechen.

Noch sind einige Worte ber die Oosporen" und Zygo-

sporen" der Algen und Algenpilze zu sagen. Fr Sachs ist schon

das befruchtete Ei von Fucus, sobald es sich mit einer Membran

umgeben hat, eine Oospore. Nach dem gegenwrtig landlufigen
Usus bezeichnen die Namen nur solche Zygoten, die sich mit einer

derben Haut umkleiden und lngere Zeit ruhen. Sonst gehren
aber die Derbhutigkeit und das Ruhebedrfnis keineswegs zum
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alten Begriff der Spore; es gengt an die Zoosporen zu erinnern.

Neuerdings kommen die beiden Termini immer mehr auer Gebrauch;
Oltmanns und Wille z. B. vermeiden sie fast grundstzlich. Dem ist

entschieden beizustimmen, denn in einem nach modernen Bedrf-

nissen rationell umgrenzten Sporenbegriff hat eine Zygote unmg-
lich Platz. Das Paradigma pflanzlicher Entwicklung ist und bleibt

uns der Hofmeistersche Generationswechsel, der Prototyp der Spore

dementsprechend die Gonospore der Moose. Die Zygote als die

geschlechtlich erzeugte Keimzelle ist hier der genaue Gegenpol der

Spore als der ungeschlechtlich erzeugten Keimzelle. Die lteren

Autoren legen allerdings Gewicht darauf, dass der Bildung der

Moosspore ein Befruchtungsvorgang vorangeht. Sachs z. B spricht

sich dafr aus 25
),

dass wir als Sporen (wenn dieses Wort in dem-

selben Sinne wie bei den Muscineen und Gefkryptogamen gelten

soll) nur solche Fortpflanzungszellen bei den Thallophyten bezeichnen

sollen, welche so wie die Sporen der Muscineen und anderer

Kryptogamen erst infolge eines Befruchtungsaktes entstehen, sei

es unmittelbar, sei es vermittelt durch Vegetationsvorgnge, welche

eine zweite Generation nach der Befruchtung darstellen, und so den

gesamten Entwicklungslauf der Pflanze abschlieen". Damit ist aber

die Vorstellung des Generationswechsels bei den hheren Formen,
als der Alternanz geschlechtlicher und ungeschlechtlicher Individuen

zugunsten der Vorstellung eines einheitlichen Entwicklungsganges,
wie er etwa bei Fuchs vorliegt, in den Hintergrund geschoben,

whrend sonst auch bei Sachs die entschiedene Tendenz hervor-

tritt, umgekehrt den Entwicklungsgang von Fuchs und Spirogyra

dem Generationswechselschema einzuordnen. Diese Inkonsequenz
beruht auf nichts anderem als der historisch notwendigen Verken-

nung der Zygote von Spirogyra u. s. w., die, trotzdem sie Gonoto-

kont ist, einen einzigen Keimling, ebenso wie eine Moosspore, er-

zeugt. Bei der Darstellung des uns jetzt als ursprnglich erscheinenden

Typus von Ocdogonhtm kommt Sachs mit seiner Definition schon

in die Enge. Er sagt (1.
c. S. 239): Eine Oospore, welche in

Schwrmzellen zerfllt, lsst sich mit einer Moosfrucht vergleichen,

an welcher alle brigen Teile, ausgenommen die Sporen, unterdrckt

sind ... In diesem Fall ist also die Oospore eigentlich eine mehr-

sporige Frucht in demselben Sinne wie die Mooskapsel; die von

ihr erzeugten Schwrmsporen sind als echte Sporen im Sinne der

Muscineen und Farne zu deuten." Man sieht, wie nahe Sachs daran

war, die Oosporen" aus seinem Sporenbegriff auszuschlieen. Wir

Heutigen knnen gar nicht anders als so verfahren, wenn wir auf

Grund unserer zytologischen Erfahrungen das Wesentliche vom Un-

wesentlichen sondern. Ob eine Zygote sich frei entwickelt wie bei

25) Lehrbuch der Botanik. 8. 237.
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Fueus und den Desmidiaceen, oder aber innerhalb einer lebenden

Hlle wie schon bei Coleochaete und weiter vollends bei den Flori-

deen, Ascomyceten, Moosen, erscheint uns als ein ganz unwesent-

licher Unterschied. Wir bezeichnen ja auch umgekehrt den Em-

bryosack von Pinus als Megaspore, trotzdem er nicht wie eine

normale Spore aus dem Gewebeverband ausgestoen wird.

Dass kaum ein Bedrfnis besteht die frher als Oo- bezw. Zygo-

sporen bezeichneten Zygotenformen besonders zu benennen, zeigt

die moderne Algenliteratur. In gewissen Fllen, vor allem bei par-

thenogenetischer Entwicklung der Gameten zu Dauerzellen, sollten

wir aber doch einen Ersatz fr das verworfene Wort Spore haben.

Nun ist fr derbhutige Ruhezustnde bei Botanikern wie bei Zoo-

logen seit langem der Ausdruck Cyste im Gebrauch, und zoologische
Autoren haben auf gewisse Formen von Zygoten schon die Bezeich-

nungen Cystozygote und Oocyste angewandt
26

). Dem knnten wir

uns anschlieen. Der Begriff der Cyste hat im Sprachgebrauch der

Biologen noch keine feste Umgrenzung erfahren, und es drfte sich

empfehlen, mit dem Wort habituelle und physiologische Eigentm-
lichkeiten, nicht den morphologischen Wert eines Gebildes anzu-

deuten, also unter Cyste jede keimfhige Ruhezelle mit derber

Membran zu verstehen: Gemmen, Akineten, Chlamydosporen",

derbhutige echte Sporen wie die der meisten Farne, derbhutige

Hypnozygoten. Wir knnten dann bei Oedogonium und Saproleynia
von Oocysten, bei den konjugaten Grnalgen von Zygocysten, bei

den Mucorineen von Cnozygocysten sprechen, wenn wir die Ent-

stehung und Form der Zygote spezifizieren wollen. Vor allem

knnte das, was man bis jetzt Parthenospore bezw. Azygospore

nennt, als Parthenocyste bezw. Azygocyste bezeichnet werden.

In gar keiner Hinsicht haben mit Sporen etwas zu tun die

Auxosporen" der Diatomeen. Sie sind vergrerte vegetative Zellen,

Auxocyten, die beiden pennaten Formen in ursprnglichen Fllen
als Zygoten, in abgeleiteten parthenogenetisch entstehen, bei den

zentrischen Formen keinen Zusammenhang mit den Geschlechtsvor-

gngen haben. Wenn die Mikrospuren" der zentrischen Dia-

26) Vgl. Hartmann, 1904, S. 34, 45. Vuillemin (Progr. Rei Bot. 1908,

Bd. 2, IS. 104) nennt die Sporaugien der Pilze Sporocysten; Cyste ist ihm ein ein-

zelliger Sporenbehlter im Gegensatz zu den vielzelligen der Farne u. s. w.

Davis (Bot. Gaz. 1904, Bd. 48, S. 241) hat diese Bezeichnungsweise auf die Game-

tangien bertragen; das Oogon von Vaucheria ist fr ihn eine Oocyste, das Antheri-

dium derselben Alge eine Spermatocyste. Der Vorschlag von Vuillemin scheint sonst

nicht viel Anklang gefunden zu haben. Der Autor selber behlt das Wort Cyste auch

bei fr sporenartige Dauergebilde, nur schreibt er es in diesem Fall Kyste (S. 128,

130; ebenso enkystement S. 131, mit Beziehung auf die derbe Umhllung der

Teleutospore der Uredineen). Eine ideale Terminologie ist das sicher nicht, die

dasselbe Wort in etwas verschiedener Schreibweise fr grundverschiedene Begriffe

verwendet.
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tomeen berall Gameten sind, drfen sie natrlich auch nicht lnger
als Sporen bezeichnet werden.

Whrend der Kernphasenwechsel immer zweigliedrig ist, kann

der Generationswechsel mehr Glieder enthalten. Dreigliedrig ist

er z.B. bei den tetrasporenbildenden Florideen. Die Haplophase
ist wie im Hofmeister'schen Generationswechsel der Gametophyt,
die Diplophase besteht aber aus zwei ungeschlechtlichen Generationen,
nmlich dem auf dem Gametophyten parasitierenden Gonimoblasten

und der frei lebenden Tetrasporenpflanze. Der Gonimoblast ver-

dient zweifellos die Wertung als besondere Generation : er hat

einen bald mehr bald weniger ausgedehnten Vegetationskrper,
an dem besondere Keimzellen, die Karposporen, gebildet werden.

Innerhalb des Generationswechsels haben Karposporen und Tetra-

sporen insofern eine hnliche Bedeutung, als sie beide den ber-

gang von einer Generation zu einer anderen vermitteln, also obli-

gate, in unserem Sinn echte Sporen sind. Fr den Kernphasenwechsel
bedeuten die beiden Sporenformen etwas sehr Verschiedenes. Die

Tetrasporen sind wie sonst Gonen. Die Karposporen von Polysi-

phonia und den sich hnlich verhaltenden Florideen dagegen be-

zeichnen keine Vernderung des Kernzustandes; wir knnen sie

nach der Kernphase, der sie angehren, Diplosporen nennen.

Vermehrung der Gonosporen drfte bei Pleonosporium Borreri vor-

kommen, dessen Polysporen" (Ngeli) wohl den Tetrasporen der

brigen Formen entsprechen.
Der Kernphasenwechsel der einfacheren Florideen, der Mehr-

zahl der Nemalionales, hat krzlich durch Svedelius 27
)
eine ber-

raschende Aufklrung gefunden. Nach frheren Angaben nahm
man bisher an, dass der Gonimoblast auch hier diploid sei, dass

aber bei der Bildung der Karposporen die Reduktionsteilung eintrete.

Denn die Karposporen liefern gleich wieder Geschlechtspflanzen,

Tetrasporenpflanzen fehlen. Nach den Untersuchungen von Sve-

delius ist aber die Zygote von Scinaia Gonotokont, wie bei den

Grnalgen, und der Gonimoblast ist schon haploid. Wahrscheinlich

verhalten sich Batrachospermum, Nemalion u. s. w. ebenso. Wre
der Gonimoblast der Nemalionales diploid, so wrde sich niemand

bedenken, ihn als eigene Generation, als Sporophyten, anzusprechen
und ihn mit dem Sporogon der Moose zu vergleichen. Dass er

nun sich als haploid entpuppt, kann ihm seinen Anspruch darauf,

als Generation und als Sporophyt anerkannt zu werden, nicht

nehmen. Man hat von einem Generationswechsel, von Gametophyt
und Sporophyt gesprochen, lange bevor man etwas von einem Kern-

phasenwechsel wusste. Dass der Generationswechsel in den aller-

27) Svedelius, Zytologisch-eutwickluugsgeschichtliche Studien ber Scinaia

furcellata. Nova Acta Reg. Soc. Scient. Upsal. Ser. IV, Vol. 4, Nr. 4, 1915.
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meisten Fllen nach dem Hofmeister'schen Typus mit dem Kern-

phasenwechsel zusammengelegt wird, sichert dem Pflanzenreich die

auerordentliche Gleichfrmigkeit des Entwicklungsmodus. Aber
Ausnahmen sind da, und die Entdeckung von Svedelius hat uns

mit einer besonders interessanten Abweichung bekannt gemacht.
Wir haben hier einen zweigliedrigen Generationswechsel innerhalb

der haploiden Phase, unabhngig vom Kernphasenwechsel, entfernt

hnlich dem, wie ihn die Zoologen seit lange als Metagenesis in

der diploiden Phase kennen. Die Karposporen sind wieder echte

Sporen, als Bindeglieder zwischen zwei Generationen, aber diesmal

Haplo sporen; Gonosporen fehlen ganz. Biologisch entsprechen
die haploiden Karposporen von Scinaia ganz den diploiden von

Polysipkonia u. s. w., w7enn wir weiter gehen wollen auch den

Gonosporen der Moose: ist die Zygotenbildung einmal geglckt, so

wird die Zygote, deren Ernhrung durch ihre dauernde Verbindung
mit dem Gametophyten sichergestellt ist, zur Erzeugung einer

greren Zahl von Keimzellen verwendet. Dass die Aussichten fr
das Aufkommen von Sporenkeimlingen z. B. bei unserem Batracho-

spermum gar nicht gnstig sind, geht daraus hervor, dass die Be-

stnde oft sehr klein und dnn sind und sich in Jahren nicht

merkbar vergrern, trotzdem die Alge zu jeder Jahreszeit unzhlige

Karposporenhaufen trgt. Ob die Meiose gleich bei der Zygoten-

keimung erfolgt wie bei Scinaia, oder erst in den Gonotokonten
wie bei den Moosen, ist fr die Spore gleichgltig. Ob allerdings
der haploide oder diploide Zustand fr die vegetativen Elemente
des Sporophyten ganz gleichgltig ist, wissen wir nicht. Bei Poly-

siphonia und den anderen diplobiontischen" (Svedelius) Florideen

ist der Zyklus gegenber der haplobiontischen" Scinaia und ihren

Verwandten nur noch dadurch kompliziert, dass aus den Sporen
des parasitischen Diplosporophyten der freilebende Tetrasporophyt
hervorgeht statt des Gametophyten.

Die Bekanntschaft mit Scinaia kann uns dazu Mut machen,
auch die viel besprochene Grnalge Coleochaete auf einen etwaigen
Generationswechsel hin zu untersuchen. Der Fall liegt ganz hn-

lich wie der der Ncinalionalcs. So lange man glaubte, der 16 32

Zellen starke, aus der Zygote hervorgehende Zellkrper sei wenig-
stens in seinen Anfngen diploid, so lange war er als eigene Gene-

ration, als Sporophyt, als Vorlufer" des Moossporogons hochwill-

kommen. Es hat sich herausgestellt, dass die erste Mitose in der
keimenden Zygote eine Reduktionsteilung ist; der Schwrmzelleu
liefernde Krper ist also haploid, ebenso wie die freilebenden Coleo-

<-/^ ^-Scheiben, die sich aus den Schwrmern entwickeln. Wir
werden ihn trotzdem mit Oltmanns 28

)
als ungeschlechtliche Gene-

28) Algen, 2. Bd., S. 270. Wenn allerdings Oltmanns spter (Handwrter-
buch d. Natunv., 4. Bd., 8.178) von einer wenn auch kleinen 2 x-(diploid)Generation
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ration gelten lassen. Die betrchtliche Zahl der Schwrmer gengt
allein noch nicht zu dieser Einschtzung; wir erinnern an die acht

Gonen im Askus und an die vielen Spermatozoiden im Antheridium

von Fuchs. Aber die Schwrmer von Coleochaete entstehen nicht

durch freie Zellbildung, wie es sonst bei den Gonen der Algen all-

gemein blich ist, sondern die Zygote zerlegt sich durch solide

Wnde in die betreffende Zahl von Zellen, aus denen die Schwrmer

ausschlpfen. Es lsst sich deshalb rechtfertigen, wenn wir in dem

Zellkrper die erste haploide, obligat ungeschlechtliche Generation

sehen, die Schwrmer Haplosporen statt Gonen nennen und der

Coleochaete einen zweigliedrigen, in der haploiden Phase sich ab-

spielenden Generationswechsel zusprechen, der natrlich mit dem
Hofmeister'schen Typus nichts zu tun hat.

Die Unterschiede zwischen dem Sporophyten von Scinaia und

dem von Coleochaete sind nicht gering. Einmal sind dort, anders

als bei Coleochaete, auch sterile, vegetative Zellen vorhanden, die

nicht in der Karposporenbildung aufgehen. Zweitens bleibt in dem
Gonimoblasten der Scinaia von den vier Gonenkernen nur einer

am Leben, wie in der keimenden Zygote von Spirogyra, whrend
der Keimkrper der Coleochaete alle vier Gonen als gleichwertig
enthlt. Der Gonimoblast von Scinaia ist einem Oedogonium-
Thallus zu vergleichen, der Sporophyt der Coleochaete ist einer Vier-

heit solcher Thalli gleichwertig
29

); wollen wir den letzteren mit

einem sinngemen Attribut schmcken, so drngt sich dafr das

Wort syngon auf.

Der komplexe Charakter dieses Sporophyten" knnte uns darin

schwankend machen, ob wir die Schwrmzellen nicht doch ver-

mehrte Gonen nennen sollen. Aber eine ganz andere, zweifellos

einheitliche Bildung hat dieselbe Genese, nmlich der achtkernige

Embryosack von Tnlipa u. s. w., der das quivalent von vier Mega-

sporen einschliet, weil die Tetradenteilung in den Embryosack hinein

verlegt ist. Das Megaprothallium hat ganz normale Ausbildung,
der Generationswechsel ist also nicht beeintrchtigt, aber es ist

eine Art Aposporie ohne Apoineiose eingetreten; wenn wir wollen

meiotische Aposporie im Gegensatz zu der gewhnlicheren apo-
meiotischen. Der Gonotokont hat unter berspringung der Sporen
einen syngonen Gametophyten erzeugt, der sich seiner Entstehung
nach von dem achteiigen Gametangium von Fucus nicht unterscheidet.

Dass irgendwo auch noch die Zahl der Kerne in einem derartig

redeu" will, so kann ich ihm hier nicht zustimmen. Diploid ist ja nur die Zygote

selber, die ganze aus ihr hervorgehende Generation" ist von ihren ersten Anfngen
an haploid.

29) Ausnahmsweise soll die Zygote von Oedogonium mit einem Zellfaden

keimen, der, wie es scheint, die vier Gonen als Glieder enthlt. ber die Weiter-

entwicklung sind mir keine Angaben bekannt.
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entstandenen Embryosack auf das fr die Gonenbildung mgliche
Minimum heruntergedrckt wird, war bis vor kurzem theoretisches

Postulat jedes ber Generationswechsel Lesenden. Jetzt ist dieses

letzte Glied der Reduktionsreihe in dem vierkernigen, syngonen

Embryosack von Plumbagella Ereignis geworden (nach Dahlgren).
Die apospore" Entstehung trifft in allen diesen Fllen natrlich

nur den weiblichen Gametophyten; die Pollenkrner sind normale

Sporen und mssen solche sein. Syngon ist auch der vierkernige

Embryosack von Cypripedilum, aber nicht in der extremen Art wie

bei Tulipa und Plumbagella, weil nur zwei Gonen statt vier sich an

seiner Bildung beteiligen. Bis zur Sporenbildung kommt es auch

hier nicht, doch wird wenigstens die heterotypische Teilung auer-
halb des Gametophyten abgemacht: meiotische Hemiaposporie.

Chamberlain 30
)
steht allerdings nicht an, zu sagen, dass im

Embryosack von Plumbagella eine Megaspore geradewegs als Ei

fungiert". Die tatschlich gegebene Einheit ist aber hier wie bei

Tulipa doch der Embryosack, der Gametophyt, und wenn wir in

dem achtkernigen Embryosack schlechterdings keine Sporen mehr
unterscheiden knnen, so drfen wir das in dem vierkernigen
von Plumbagella nicht. Der letztere enthlt vier Gonen, die vom

Standpunkt des Kernphasenwechsels betrachtet den Megasporen
gleichwertig sind, aber ebensowenig mehr Sporen sind wie die Eier

von Fucus oder Pelietia. Auch die diploiden Einbryoscke, die

bei habituell parthenogenetischen Angiospermen wie Antennaria

alpina aus der ungeteilten Embryosackmutterzelle hervorgehen,

werden, genau betrachtet, ohne den Umweg ber die Spore gebildet.
Die Aposporie sie ist hier apomeiotisch ist nur nicht auf-

fllig, weil die, meiotisch oder apomeiotisch gebildeten, Megasporen
der Angiospermen sich nicht aus dem Gewebeverband lsen. Aber
wo wir noch typisch ausgebildete diploide Sporen finden, wie bei

der parthenogenetischen Marsilia Drummondi, werden diese noch

unter Tetradenteilung, wenn auch apomeiotisch, erzeugt, und so

lange wir keine freie Pteridophytenspore kennen, die geradewegs
aus der ungeteilten Sporenmutterzelle hervorgeht, so lange mssen
wir den Embryosack von Antennaria alpina mit dem von Tulipa

vergleichen und seine Entstehung apospor nennen. Von den bisher

allein als apospor bezeichneten Hieracien unterscheidet sich der

Antennaria-TypvLS allerdings insofern, als bei Antennaria wenigstens
das Archespor zur Bildung des Gametophyten herbeigezogen wird,
whrend bei den Hieracien Zellen der Megasporangienwand (des
Nucellus und des Integuments) eintreten. Taraxacum entwickelt

seinen Embryosack hnlich wie Cypripedilum aus zwei Gonen, also

hemiapospor, aber dazu apomeiotisch.

30) Bot. Gazette, 1915, Bd. CO, S. 320.
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Batrachospermum und einige verwandte Florideengattungen zeigen
mit den Laubmoosen auffallende hnlichkeit darin, dass aus der Spore
nicht gleich die morphologisch hoch gegliederte Geschlechtspflanze

hervorgeht, sondern ein unregelmig verzweigtes Fadengebilde,
dort die Chantransia, hier das Protonema. In Gestalt strkerer

ste entwickelt sich dann auf der Jugendform" erst die Folge-
form" (Goebel). Als eigene Generation kann die Jugendform nicht

angesprochen werden, weil sie ohne Keimzellbildung in die Folge-
form bergeht. Fakultative Organe der ungeschlechtlichen Ver-

mehrung finden sich allerdings an den Gametophyten der genannten
Florideen wie der Moose, bei Chantransia und Batrachospermum
als Monosporen", bei den Lebermoosen und Laubmoosen (wie auch

an gewissen Farnprothallien) als Brutzellen oder mehrzellige rut-

krper. Soweit die Brutorgane einzellig sind, fallen sie ohne wei-

teres unter den Begriff der Haplogonidien. Die mehrzelligen Brut-

krper knnen als auf der Mutterpflanze gekeimte Gonidien angesehen
werden, hnlich wie wir im Sporogon des Lebermooses Pellia ge-
keimte Sporen finden.

Unter den Ascomyceten hat einen dreigliedrigen Generations-

wechsel die schon erwhnte wirtwechselnde Sclerotinia heteroica (vgl.

oben S. 345, Anm. 5). Die Diplophase ist hier wie sonst der Kom-

plex der ascogenen Hyphen, die Haplophase zerfllt aber in zwei

Generationen, eine ungeschlechtliche, die aus der Ascospore hervor-

geht und den Haplogonidien der brigen Ascosporen entsprechende,
hier aber obligat gewordene Haplosporen (Konidien") erzeugt, und
eine geschlechtliche, die von der Haplospore ihren Ausgang nimmt
und mit der Ascogonbildung abschliet. Dass die Haplosporen aus

Gonidien hervorgegangen sind, ist nicht zu bezweifeln. Aber der

Umstand, dass sie auf der ersten Wirtpflanze, auf der sie selber

entstehen, nmlich auf Vacdnium uliginosum, nicht zu keimen ver-

mgen, sondern auf die Narben von Ledum pahistre bertragen
werden mssen, und dass die Geschlechtsorgane erst auf dem zweiten

Wirt zur Ausbildung kommen, stempelt die Konidien" zu echten

Sporen. Ohne sie kann der Kernphasenwechsel nicht abgewickelt
werden.

Bei den Basidiomyceten treffen wir auf Erscheinungen, die sich

teilweise recht schwer in das Schema des Generationswechsels ein-

fgen lassen. Bei denjenigen Hymen omyceten, deren haploide
Phase noch verhltnismig gut ausgebildet ist von weiter ab-

geleiteten Formen haben wir oben, S. 349, schon gesprochen ,

scheint die Diplose in einer Form zu erfolgen, dass haploide und

diploide Phase kaum mehr als Generationen zu unterscheiden sind.

Das morphologisch definierte Ende einer haploiden Generation, die

Geschlechtszellen, oder was dasselbe sagt, der markierte Beginn
einer diploiden Generation, die differenzierte Zygote, scheint zu
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fehlen. Die Rckkehr vom diploiden zum haploiden Zustand ist

so scharf lokalisiert wie nur irgendwo, in der asidie, die vier

Ektogonosporen erzeugt. Gonidien kommen an beiden Phasen vor,

zweikernige Diplogonidien z. B. bei Dacryomyces neben den Basidien,

Haplogonidien sehr frh bei der Keimung der Basidiosporen.

Tritt Apogamie ein, wie bei Hygrophorus conicus, so bleibt von

einem Generationswechsel natrlich keine Spur brig, weil schon

bei den diplotischen Formen die Phasen sich kaum mehr als Gene-

rationen erkennen lassen.

Etwas gnstiger fr die Schematisierung steht es bei den Usti-

lagineen (Brandpilzen). Nach Rawitscher sind zwei recht ver-

schiedene Typen zu unterscheiden. Der eine, durch Ustilago Maydis

reprsentiert, besitzt haploides parasitisches Mycel, die Brandsporen
sind allein diploid, sie sind Zygocysten und (wohl ziemlich sicher)

zugleich Gonotokonten. Ein Hofmeister'scher Generationswechsel

fehlt also. Die Gonotokonten erzeugen ein haploides Promycel",
in dem die Gonocyten zu einem Zellfaden angeordnet sind. Ge-

whnlich vermehren sich die Gonen durch Sprossung, sie knnen

saprophytisch leben und eine groe Zahl von Sporidien" oder

Konidien" erzeugen. Es ist aber kaum zu bezweifeln, dass schon

die Gonen unter geeigneten Bedingungen zu parasitischem Leben

bergehen knnen, was gewhnlich erst die Produkte der Sprossung
tun. Ob man das Promycel als erste, ungeschlechtliche syngone
Generation und damit die Sporidien als Haplosporen auffassen, oder

in den Sporidien vermehrte Gonen sehen will wie in den Ascosporen
von Tapliruta, ist Geschmackssache.

Der zweite Typus, zu dem Ustilago carbo und die Gattung Til-

letia gehren, hat ebenfalls diploide ..Brandsporen", die wohl auch

Gonotokonten sind, und ein haploides Promycel. Die Zellen dieses

Promycels oder die daran gebildeten Sporidien" kopulieren aber

paarweise, sie sind also Gameten. Wenn das Promycel nur ein

vierzelliger Keimfaden ist und je zwei Gonen, die demselben oder

verschiedenen Promycelien angehren knnen, miteinander in Ver-

bindung treten, zu einer paarkernigen Zelle verschmelzen, knnen
wir in Konsequenz mancher frheren Deutungen das Promycel nicht

gut als haploide Generation gelten lassen. Eher ist das mglich
bei Tilletia] hier entstehen die Sporidien", gewhnlich zu acht, als

Kranz an der Spitze eines kurzen Keimschlauchs, und dieser Trger
bleibt als plasmaloser Rest der haploiden Phase brig, wenn die

Sporidien kopuliert haben. In beiden Fllen wrd das parasitische

Mycel von den Zygoten erzeugt und ist paarkernig bis zu den

Brandsporen, in denen die Kernverschmelzung erfolgt. Das Auf-

fallendste an dem Entwicklungsgang ist, dass die diploide Phase
die Gonotokonten in Cystenform abgliedert, nicht erst wie gewhn-
lich die Gonen. Wenn wir das Promycel von Tilletia eine haploide,
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syngone Generation nennen wollen, haben wir einen Generations-

wechsel vor uns, der mit dem Hofmeister'schen groe hnlichkeit

hat, aber mit ihm doch nicht identisch ist. Der Sporophyt von

Tletia erzeugt ja als Keimzellen noch diploide Organe, wenn wir

wollen Tokosporen, nicht wie das Sporogon eines Mooses haploide

Gonosporen. Mit Rcksicht auf den KernphasenWechsel allein, ohne

ein Urteil ber einen etwa vorkommenden Generationswechsel nur

in einem solchen haben diploide Sporen einen Platz
,
knnen

wir die Brandsporen aller Ustilagineen Tokocysten nennen. Die

nicht cystenfrmigen Gonenmutterzellen, wie wir sie gewhnlich
antreffen, knnten statt der etwas schwerflligen Bezeichnung Gono-

tokont den Namen Tokocyte erhalten.

Unter den U redin een (Rostpilzen) hat Endophyttum noch einen

verhltnismig einfachen Entwicklungsring. Das parasitische Mycel
ist haploid, die daran gebildeten Zygoten werden aber nicht abge-

gliedert, sondern sie liefern je eine Kette von paarkernigen Cysten,
von cidiosporen, die durch sterile Zwischenzellen getrennt sind;

der aus einer ganzen Schichte von Zygoten hervorgehende Komplex
von Sporenketten ist das cidium. Die cidiosporen sind Gonoto-

konten, sie liefern bei der Keimung einen haploiden, normal vier-

zelligen Faden, das Promycel (auch Basidie genannt), an dem vier

Ektosporen (Sporidien", Basidiosporen) entstehen. Diese geben
wieder dem parasitierenden Mycel den Ursprung. Die Sporidien
sind Gonosporen, und das gesamte Plasma des Promycels wird in

sie bergefhrt. Nach der Fertigstellung der Gonen ist vom Pro-

mycel infolge seines Schrittwachstums nur noch ein leeres Membran-

gerst brig, hnlich wie von dem Sporophyten" der Coleochaete

nach dem Ausschlpfen der Zoosporen, aber wir knnen das Pro-

mycel doch als eigene Generation gelten lassen. Hier ist der Proto-

gametophyt" von Maire einmal wirklich gut entwickelt; tatschlich

ist Maire 31
)
zur Aufstellung des Begriffs Protogametophyt nur durch

das Studium der Uredineen gekommen. Das von Maire gewhlte
Wort ist aber nicht glcklich; das Gebilde erzeugt ja Sporen. Weil
es sich in der Bildung von Gonosporen ganz erschpft, kann es als

Gonophyt bezeichnet werden, wenn es um jeden Preis einen den

wesentlichen Charakter wiedergebenden Namen haben soll. Auer-
dem lsst sich dem cidium der WT

ert einer diploiden Generation

nicht absprechen. Nehmen wir diese Wertung der Abschnitte an,
so haben wir einen dreigliedrigen Generationswechsel vor uns. Das

parasitische Mycel entspricht dem Gametophyten im Hofmeister'schen

Generationswechsel, das cidium ist ein diploider Sporophyt, der

nicht haploide Gonosporen, sondern diploide Tokosporen abgliedert,

31) Maire, L'evolntion nncleaire chez les Endophyllum. Jonrn. de bot. 1900,

Bd. 14, S. 96.
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und damit ist die Gelegenheit gegeben, noch den Vegetationskrper
einer haploiden Zwischengeneration vor der Abgliederung der Gonen
einzuschieben.

Bei den meisten Uredineen, wie Pacciiiia, ist der Entwicklungs-

ring noch um einen Abschnitt reicher, der Generationswechsel ist

viergliedrig, haploide und diploide Phase zerfallen in je zwei

Generationen. Die cidiosporen werden nmlich nicht Gonoto-

konten, sondern sie liefern als Diplosporen ein paarkerniges Mycel,
das gewhnlich auf einem anderen Wirt schmarotzt als das haploide,

zygotenbildende Mycel und das cidium. Diese zweite, diploide

Mycelgeneration vermehrt sich oft durch Diplogonidien (Uredo-

sporen") und bildet zuletzt immer Gonotokonten in Cystenform,
also Tokosporen, die Teleutosporen". Aus diesen geht bei der

Keimung gewhnlich ein gut entwickeltes vierzelliges und vier-

sporiges Promycel hervor (besonders stattlich z. B. bei Gymno-
sporangium juniperinum); selten (z. B. bei Coleosporium) teilt sich

die Teleutosporenzelle selber durch Querwnde in vier Zellen, die

je auf einem besonders langen und dicken Sterigma eine Gono-

spore (Basidiospore, Sporidie) bilden. Von der Sporidie zum ci-

dium fhrt derselbe Weg wie bei Endophyllum.
Die Basidiomyceten im allgemeinen haben die nur ihnen zu-

kommende Eigentmlichkeit, dass wenigstens die Gonen als Ekto-

sporen aus dem Gonotokonten (der einzellig bleibenden oder sich

teilenden Basidie) herausgeschoben werden, statt wie sonst berall

sich in dessen Innern auszubilden; so bei den Hymenomyceten, bei

Coleosporium unter den Uredineen. Dieses Ausdehnungsbestreben
des mit der Meiose beschftigten Gonotokonten erscheint, durch

dessen Cystennatur und Reichtum an Reservestoffen begnstigt,
noch weiter gesteigert bei den Ustilagineen und den typischen Ure-

dineen; der Inhalt der Tokocyste wchst zu einem veritabeln, mehr-

zelligen, syngonen Mycelfaden aus, der dann wie eine Basidie die

Gonen in Form von Ektosporen erzeugt.

Nach der Betrachtung der einzelnen Typen sind wir jetzt im-

stand zu definieren, was wir unter Generationswechsel und Gene-

ration verstehen. Ein Generationswechsel ist da vorhanden, wo auer
der Zygote mindestens eine zweite obligate Keimzellenform, eine

echte Sporenform, vorhanden ist, die nicht unmittelbar bei der Kei-

mung der Zygote entsteht. Eine Generation ist ein von zwei ver-

schiedenen obligaten Keimzellformen eingefasster Entwicklungsaus-

schnitt, der einigermaen ansehnliches vegetatives Wachstum zeigt.

Die Zahl der Generationen, der Glieder im Generationswechsel, ist

gleich der Zahl der obligaten Keimzellformen, oder, weil die Zygote
immer eine von diesen Keimzellen ist, um 1 grer als die Zahl

der Sporenformen, falls keine von diesen gleich bei der Zygoten-
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keimung auftritt; die hchste bis jetzt bekannte Zahl von Gene-

rationen ist 4, die hchste Zahl von Sporenformen 3. Ein Gene-

rationswechsel fehlt, wo Sporen ganz fehlen oder wo zwischen der

Zygote und den Sporen kein vegetatives Stadium liegt.

Ein Rckblick ber die unterschiedenen Formen selbstndiger
Generationen wird nicht ohne Nutzen sein.

A. Der Gametophyt beginnt allermeistens mit der Gonospore
und endigt mit den Gameten; bei Sclerotinia heteroica nimmt er

seinen Ursprung von der Haplospore. Der syngone Gametophyt
(gewisse Embryoscke von Angiospermen, Promycel von Tilletia)

geht statt von der Gonospore vom Gonotokonten aus.

B. Sporophyten sind zu unterscheiden: 1. Haploide, deren Keim-

zellen immer Haplosporen sind; a) der Haplosporophyt von Sclero-

tinia heteroica geht aus einer Ascospore (Gonospore) hervor; b) der

Gonimoblast der Florideen vom Scinaia-Typus geht aus von der

einzigen Gone, die von der keimenden Tokozygote brig bleibt;

c) syngon ist der Keimkrper der Zygote von Coleochaete. 2. Di-

ploide, deren Keimzellen haploide oder diploide Sporen sein knnen;
a) der Gonosporophyt (meistens Tetrasporophyt) geht aus von der

Zygote und erzeugt haploide Gonosporen (meistens Tetrasporen);

b) der Tokosporophyt geht aus von der Zygote (cidium von Endo-

pkyllum, Mycel von Tilletia) oder von einer Diplospore (Teleuto-

sporenmycel von Puccinia) und erzeugt diploide Tokosporen: c) der

Diplosporophyt (cidium von Puccinia, Gonimoblast der diplobion-
tischen Florideen) geht aus von der Zygote und erzeugt Diplosporen.

C. Weder Gametophyt noch Sporophyt (wenn wir wollen Gono-

phyt) ist das Promycel der Uredineen. Es geht aus von der Toko-

spore und liefert nichts als vier Gonosporen. Etwas vergrert,
vielsporig erscheint dieselbe Bildung in dem Promycel von Ustilago

Maydis, das von der Zygote seinen Ursprung nimmt. Als Ampli-
fikation des Gonophyten kann auch der syngone Haplosporophyt
von Coleochaete angesehen werden.

Damit sind die bis jetzt bekannt gewordenen Typen des Gene-
rations- und Kernphasenwechsels erschpft. Auf die angewandten
Termini lege ich natrlich wenig Gewicht, wenn schon der Versuch

gemacht wurde, die Nomenklatur so einfach und konsequent wie

mglich zu gestalten. Wesentlicher scheint mir die Bildung ge-
wisser Begriffe, von denen kaum einer wirklich neu ist, deren pr-
zise Formulierung aber doch fr die Hervorhebung der uns Modernen

wichtig erscheinenden Gemeinsamkeiten im Kreislauf der Kern-

zustnde fruchtbar gemacht werden kann. Dass Gebilde, die nach
ihrem jetzigen Ort im KernphasenWechsel einander entsprechen

keineswegs immer homolog", d.h. nachbarlichen Ursprungs in der

Phylogenie sind, braucht kaum betont zu werden. Augenscheinlich
XXXVI. 24
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hat in verschiedenen recht natrlich aussehenden Gruppen gerade
der Kernphasenwechsel bei gewissen Vertretern tiefgreifende Wand-

lungen erfahren, whrend in den ueren Zgen die Formenzyklen
sehr konservativ zu sein scheinen. Dass die Sporidien von Ustilago

Maydis und von U. carho ganz verschiedenen Ursprungs sind, wird

niemand glauben, trotzdem jetzt die einen (noch?) Sporennatur, die

anderen Gametencharakter haben. Darum ist es auch fraglich, ob

die konjugaten Grnalgen und die pennaten Diatomeen deshalb als

verwandtschaftlich weit entfernt angesehen werden drfen, weil die

einen haploide, die anderen diploide Vegetationszellen haben. Wenn
es sich besttigt, dass die zentrischen Diatomeen haploid sind, wrden
sogar schon innerhalb des so natrlich erscheinenden Diatomeen-

stammes in Beziehung auf den Kernphasenwechsel dieselben tiefen

Gegenstze bestehen wie bei den Ustilagineen.

Whrend die Erscheinungen des Kernphasenwechsels eindeutig

sind, wird die Definition von Generation und im Einzelfall die Ab-

grenzung der Generationen immer willkrlich bleiben. Die einzige

Norm kann hier sein, dass die zu whlenden Festsetzungen fr die

Verstndigung zweckmig sind.

Mnchen, Mrz 1916.

Nachschrift. Nach Abschickung des Manuskriptes sind zwei

Mitteilungen ber den Kernphasenwechsel von Algen erschienen:

F. hlker's 32
) berichtet, dass bei Cham (vgl. oben S. 139) die

Reduktionsteilung in der keimenden Zygote stattfindet und dass

dabei, wie zu erwarten war, von den vier Gonenkernen nur einer

am Leben bleibt; also ganz wie bei Spirogyra. H. Kylin
33

) hat die

Kernverhltnisse der Floridee Nemalion studiert, die mit Sdnaia

(vgl.
oben S. 146) nahe verwandt ist, und ermittelt, dass auch hier

die Zygote die einzige diploide Zelle darstellt. Die erste Kern-

teilung in dem befruchteten Karpogon ist heterotypischer Art, die

homotypische Mitose wird nur in der einen der beiden Tochter-

zellen der Zygote ausgefhrt, so dass nur zwei Gonen fertig aus-

gebildet werden, die sich aber, wenn ich den Autor recht verstehe,
in gleicher Weise zu entwickeln scheinen. Liegen die Gonenzellen

bereinander, was in Ausnahmefllen vorkommt, so entstehen zwei

deutlich gesonderte Gonimoblasten. Gewhnlich stoen die Gonen
aber seitlich aneinander, und dann entsteht ein scheinbar einheitlicher

Gonimoblast, der als Produkt zweier Gonen mit den oben (S. 149, 150)
als hemiapospor bezeichneten Embryoscken verglichen werden
kann.

32) Beitrag zur Kenntnis der Kernteilungen bei den Characeen. Berichte der

Deutsch, botan. Ges. 1910, Bd. 34, S. 223.

33) ber die Befruchtung und Reduktionsteilung bei Nemalion multidum.
Ebenda S. 257.
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In einer schon vor zwei Jahren erschienenen, mir aber leider

erst whrend der Drucklegung der vorliegenden Ausfhrungen
bekannt gewordenen Arbeit setzt sich M. Hart mann 34

) neuerdings
mit dem Generationswechselproblem auseinander. Von Tatsachen-

material, das dort mitgeteilt und fr uns wertvoll ist, seien folgende

Angaben hervorgehoben. Bei der Volvocacee Stephanospkaera hat

es Hartmann erreicht, dass aus den befruchteten Zygoten (so)

direkt wieder Geschlechtsformen hervorgingen" (S. 32). Das ist

wohl so zu verstehen, dass die 8 Gonen (fr solche halten wir die

Keimlinge der Zygote) sich gleich wieder in Gameten zerlegten, doch
nicht etwa selber als Gameten fungierten. Die Beobachtung sagt
aber doch so viel, dass die Einschaltung agamer Kolonien zwischen
die geschlechtlichen beseitigt werden kann. hnlich sind bei In-

fusorien Flle von Wiederkonjugation von Exkonjugaten beobachtet

worden"; das ist ungefhr dasselbe, wie wenn die Auxocyten einer

pennaten Diatomee unmittelbar wieder zur Reduktionsteilung und

Gametenbildung bergingen. Vermehrung der Gonenkerne ber

die Vierzahl hinaus (vgl. oben S. 129, 138) ist die Regel bei den

typischen Infusorien; hier teilt sich einer der Gonenkerne noch
mindestens einmal in Wanderkern" und stationren Kern", bevor
die Wanderkerne von den konjugierenden Individuen kreuzweise

ausgetauscht werden
;

bei Opalina sollen sogar 5- 6 Teilungen an
den Gonenkernen sich abspielen (S. 45, 46).

Hartmann unterscheidet drei Formen von Generationswechsel

(mit Ausschluss von Metagenesis und Heterogonie). Der ob-

ligatorisch-antithetische" Generationswechsel entsteht durch
eine . . . korrelative Verknpfung von Reduktion mit einer besonderen

ungeschlechtlichen, festgelegten Generation" (S. 46). Das heit
in unserer Ausdrucksweise, er ist gekennzeichnet durch das

Zusammenfallen mit dem KernphasenWechsel, er entspricht also

unserem Hofmeister'schen Generationswechsel. Der obligatorisch-
homolog e" Generationswechsel entsteht durch eine ... korrelative

Verknpfung durch Festlegung einer oder mehrerer besonderer

agamen Generationen neben der geschlechtlichen Fortpflanzung",
das heit, er spielt sich, unabhngig vom Kernphasenwechsel, inner-

halb einer Phase ab. Bei Pflanzen wird er also vermittelt durch

obligate Sporen, die nicht Gonosporen sind; er kann die einzige
Form von Generationswechsel sein, wie in der Haplophase der

Nemalionales unter den Florideen, oder in den Hofmeister'schen

Generationswechsel eingeschaltet sein, wie bei den tetrasporen-
bildenden Florideen. Der fakultativ-homologe" Generations-
wechsel besteht in dem nicht streng festgelegten Wechsel von

34) Der Generationswechsel der Protisten und sein Zusammenhang mit dem
Reduktions- und Befruchtungsproblem. Verhandl. d. Deutsch. Zoolog. Ges.,
24. .Tahresversamml. zu Freiburg i. Br. 1914, S. 15.

24*
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geschlechtlichen und ungeschlechtlichen Individuen, natrlich inner-

halb derselben Phase, wie bei der Grnalge Oedogonium; in den

Hofmeister'schen Generationswechsel eingeschaltet ist er z. B. bei

vielen Ascomyceten. Wir haben fr diese Erscheinung die Be-

zeichnung Generationswechsel abgelehnt, fr die Keimzellen, die

die ungeschlechtliche Vermehrung vermitteln, die Benennung
fakultative Sporen oder Gonidien gewhlt. So weit decken sich

die von Hartmann und die von mir unterschiedenen Gruppen von

Erscheinungen.

Gegenber dem fakultativen Wechsel von Gamonten und

Agamonten sind unsere Standpunkte etwas verschieden. Fr
Hartmann ist der Geschlechtsvorgang hier ebenso fakultativ wie die

ungeschlechtliche Vermehrung, weil die Befruchtung sich im Ex-

periment oft fast unbeschrnkt lange hinausschieben lt. Da-

gegen ist von der Seite der Entwicklungsphysiologie nichts ein-

zuwenden; doch ist dann auch der Hofmeister'sche Generations-

wechsel z. B. eines Mooses als fakultativ zu bezeichnen, weil auch

der Moosgametophyt verhindert werden kann, sich anders als auf

vegetativem Weg fortzupflanzen. Fr die im wesentlichen ver-

gleichend-morphologischen Betrachtungen unseres Versuchs bedeutet

aber die Fhigkeit zu geschlechtlicher Fortpflanzung alles, und unter

den zyklischen Entwicklungsvorgngen haben wir, eingestandener-
maen willkrlich, den Kernphasenwechsel als obligat par excellence

festgesetzt. Die Befruchtung ist in diesem Sinn unentbehrlich, als

fakultativ erscheint uns die ungeschlechtliche Vermehrung der

potentiellen Gamonten.
Wir haben in Bezug auf die Fortpflanzungsverhltnisse einen

Unterschied zwischen der einzelligen Spirogyra und dem vielzelligen

Oedogonium nicht gemacht. Hartmann streitet der Spirogyra eine

geschlechtliche Fortpflanzung berhaupt ab sie hat fr ihn nur

Befruchtung und erkennt ihr deswegen auch den fakultativ-

homologen Generationswechsel nicht zu. Fortpflanzung und ebenso

Generation (als Abstraktum) ist fr ihn so viel wie Vermehrung,
und wenn zwei Zellen, die Individuen der Spezies darstellen, zu

einer Zygote sich zusammentun, so wird die Zahl der Individuen

ja zunchst vermindert, nicht vermehrt. Dagegen lt sich ver-

schiedenes einwenden. Fortpflanzung hat nach dem landlufigen
Gebrauch und nach dem Sinn des Wortes nicht notwendig etwas

mit Vermehrung zu tun; z. B. wird Fortpflanzung der Art als

Synonym von Erhaltung der Art angewendet. Ob die Be-

fruchtung ursprnglich mit Vermehrung etwas zu tun hat oder

nicht, ist eine andere Frage, die uns hier nicht beschftigt. Weiter:

Bei den einzelligen Algen hngt die Befruchtung dicht mit der

Reduktionsteilung zusammen; die Meiose kann dabei metagam sein,

wie bei den Grnalgen, oder progam, wie bei den pennaten Dia-
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tomeen. Bei den Mesotniaceen, die smtliche vier Gonocyten
ausbilden, fhrt die Befruchtung notwendig zu einer Verdopplung
der Individuenzahl, wenn auch auf einem Umweg und mit betrcht-

licher Verzgerung gegenber der gewhnlichen Zweiteilung. Bei

Closterium allerdings bleibt die Zahl der Individuen gleich, und
bei Spirogyra ist sie tatschlich auch nach der Reduktionsteilung
vermindert. Bei den durch progame Reifeteilung ausgezeichneten
Diatomeen finden wir nur Gegenstcke zu den beiden letzten Fllen,
weil jedes der kopulierenden Individuen entweder zwei Gameten
liefert oder gar sich ganz zum Gameten umwandelt. Die Zahl
der gebildeten Gonocyten (Konjngaten) oder Zygoten (Diatomeen)
ist augenscheinlich von ganz geringer Bedeutung, und die Bo-

taniker werden es sich kaum nehmen lassen, auch bei Spirogyra
und Surirella von geschlechtlicher Fortpflanzung zu sprechen. Einen

fakultativ-homologen" Generationswechsel im Sinne von Hartmann
scheinen uns deshalb die Konjugaten smtlich zu haben, auch die

Formen, deren Zygote bei der Keimung nur ein einziges haploides
Individuum liefert. Einen antithetischen" Generationswechsel

haben wir den Konjugaten aber abgesprochen (S. 138), weil die

Zygote sich nicht im diploiden Zustand teilt; desgleichen den

diploiden Diatomeen, weil hier nur die Gameten haploid sind.

Es ist bei genauer Betrachtung nicht zu leugnen: wenn wir,

wie es oben geschehen ist, fr Spirogyra berhaupt die Frage er-

rtern, ob sie einen
,.
antithetischen" Generationswechsel besitzt,

wenden wir Begriffe an, die fr die Vielzelligen geschaffen sind

und auf die Einzelligen gar nicht passen. Ein wesentliches Kenn-

zeichen des Hofmeister'schen Generationswechsels liegt darin, dass

der geschlechtliche Entwicklungsabschnitt vom ungeschlechtlichen
als selbstndiges, neues Individuum und nicht als Glied erzeugt
wird und ebenso der Agamont vom Gamonten. Wesen des Indi-

viduum wieder ist, dass es von einer Keimzelle ausgeht, ohne auf

dem einzelligen Zustand stehen zu bleiben; von den nichtzellulren,

polyenergiden Formen brauchen wir nicht besonders zu reden.

Bei den Einzelligen fllt der Unterschied zwischen Individuum und

Zelle weg, es gibt nur Zellgenerationen, nicht die hheren Krper-
generationen, und deshalb kann es auch keinen Wechsel von solchen

Generationen hherer Ordnung, wie etwa bei den Archegoniaten,

geben. Bei Fadenalgen wie Oedogonium tritt wenigstens die haploide
Phase als Krpergeneration in Erscheinung, die diploide dagegen
bleibt Zellgeneration ;

bei den Fucaceen, Metazoen ist nur die

Stellung der beiden Kernphasen gegenber den Grnalgen vertauscht.

Sobald wir bei den Einzelligen von Generationen reden, kann

es sich, streng genommen, nur um Zellgenerationen handeln. Und
dann stellt natrlich die Zygote von Spirogyra ebensogut eine

diploide Generation dar, wie die vegetative bezw. Gametenzelle
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eine haploide. In Wirklichkeit haben aber die Botaniker von Sachs

bis auf Clauen augenscheinlich bei der Errterung der Generations-

wechselfrage die Individuennatur der vegetativen Zellen der Ein-

zelligen ignoriert, den Komplex der Zellgenerationen zwischen

Zygote und Zygote als mehrzelliges Individuum, etwa wie den

Oedogonium-Faden, aufgefasst und die einzellige Diplophase der aus-

gedehnteren Haplophase gegenbergestellt.
- Fr die im vegetativen

Zustand diploiden Diatomeen gilt mit der entsprechenden Modifikation

dasselbe.

Die Auslschung der Individualitt des aus einer Zygote

hervorgehenden Sporophyten ist es auch, die zusammen mit der

rudimentren Form der Diplose den Generationswechsel bei den

Hymenomyceten so sehr verwischt. An dem einkernigen, aus einer

Spore hervorgehenden Mycel entstehen zahlreiche paarkernige Zellen

als Initialen der zuletzt Basidien bildenden Hyphen. Eine ganze

Zahl von Zygoten" baut also mit einander den Fruchtkrper auf,

der einem Komplex von Gonosporophyten entspricht. Wenn wir

wollen, knnen wir darin eine entfernte hnlichkeit mit den syngon

gebildeten Gametophyten und Haplosporophyten sehen.

Namen und Wesen des harmonisch-quipotentiellen

Systems.
Von Julius Schaxel.

Mit 3 Abbildungen im Test.

Durch uere Umstnde versptet erhalte ich erst jetzt Kenntnis

von einer uerung H. Driesch's 1

)
zu dem Kapitel Regulation"

meines Buches ber die Leistungen der Zellen bei der Entwicklung
der Metazoen (Jena 1915, G. Fischer). Ich hatte dort einen Teil

der tatschlichen Grundlagen des Neovitalismus einer kritischen

Errterung unterzogen und musste daher eine Erwiderung des be-

deutendsten vitalistisch orientierten Biotheoretikers erwarten. Nun,
da ich sie vor Augen habe, kann ich das Gefhl der Enttuschung
nicht unterdrcken; denn ich vermag aus ihr keine neue Einstellung

zu Driesch's Lehre zu gewinnen. Trotz sorgfltigster Selbstprfung
kann ich dem Vorwurf, dass ich mir selbst unbewusste theoretische

Deutungen von vornherein in die Beurteilung der Sachverhalte

hineinbringe" (p. 552), nicht recht geben, und Driesch sagt auch

nicht, unter dem Drucke welcher uneingestandener Theorien" (p. 551)

ich stehe. Ich verdanke also Driesch's Erwiderung nicht mehr

als den Hinweis auf eine bersehene Publikation (p. 550) und einen

stehengebliebenen Druckfehler (p. 554).

1) H. Driesch, Gibt es harmouisch-quipotentiellc Systeme'/, in: Biolog.

Centralbl., Bd. XXXV, p. 545555, 1915.
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