Die Vermeidung der Selbstbefruchtung
im Pflanzenreich.

Von
Dr. Karl Fritsch.

Vortrag, gehalten im Naturwissenschaftlichen Verein fiir Steiermark
am 25. Oktober 1913.

Wenn man die Geschlechtsverhiltnisse der hoher ent-
wickelten Pflanzen mit jenen der hoheren Tiere vergleicht, so
fillt ein auffallender Unterschied sofort in die Augen: bei allen
hoheren Tieren (Wirbeltieren, Insekten u. a.) finden wir ménn-
liche und weibliche Individuen stets gefrennt, wihrend bei den
Bliitenpflanzen eine derartige Trennung nur bei verhiltnis-
mifig wenigen Gattungen vorkommé, Die meisten Bliitenpflanzen
haben bekanntlich Zwitterbliiten, d. h. die minnlichen und die
weiblichen Fortpflanzungsorgane, die Staubblétter und die Frucht-
blatter finden sich unmittelbar nebeneinander. Daraus ergibt
sich die Konsequenz, dall bei den hoheren Tieren zur Erzeu-
gung von Nachkommen stets zwei Individuen notwendig sind,
ein befruchtendes (ménnliches) und ein zu befruchtendes (weib-
liches), wihrend bei den meisten Bliitenpflanzen, theoretisch
wenigstens, jedes Individuum tiir sich allein zur geschlechtlichen
.Fortpflanzung befihigt ist.

In der Tat wird man bei Betrachtung der meisten Zwitter-
bliiten den Eindruck haben, dafl der in den Antheren ausge-
bildete Pollen sehr leicht auf die meist in unmittelbarer Nihe
befindliche Narbe fallen kann. Man wiirde daher geneigt sein,
die Selbstbestiiubung (Autogamie) fiir die Regel zu halten,
wenn nicht schon ldngst zahlreiche Tatsachen bekannt wiren,
welche das Gegenteil beweisen. Linné glaubte noch, dal zwittrige
Bliiten stets durch Selbstbestidubung befruchtet werden. Heute
wissen wir, daB die Autogamie zwar tatsichlich nicht gerade
selten vorkommt, dafll aber die Fremdbestdubung (Allogamie),
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d. h. die Bestdubung der Narbe mit dem Pollen einer anderen
Bliite, weitaus vorherrscht.

Die Einrichtungen, welche die Pflanzen besitzen, um die
Autogamie zu verhindern oder doch wenigstens die Allogamie
wahrscheinlicher zu machen, sind sehr mannigfach. Wir wollen
die wichtigsten derselben kennen lernen und erst nachher, am
Schlusse der Ausfiihrungen, die Frage beriihren, welche Be-
deutung der so auffiilligen Bevorzugung der Fremdbestiubung
zukommt.

Wir wollen bei unseren Betrachtungen von denjenigen
Pflanzen ausgehen, bei welchen eine Autogamie wegen der
riumlichen Trennung der Geschlechter iiberhaupt un-
moglieh ist, Das ist bei denjenigen Pflanzen der Fall, welche
in dem bekannten kiinstlichen Pflanzensystem von Linné die
XXI. und XXII. Klasse bilden, bei den Monoecia oder ein-
hdusigen und den Dioecia oder zweih#usigen Bliiten-
pflanzen.

DiedioecischenPflanzenverhaltensich wie die htheren
Tiere. Es gibt nur rein ménnliche und rein weibliche Individuen,
weil die Bliiten eines jeden Individuums stets alle nur die Or-
gane des einen Geschlechtes enthalten. Die bekanntesten Bei-
spiele bieten die Gattungen Salix (Weide), Populus (Pappel),
Cannabis (Hanf), Humulus (Hopfen). Bei allen diesen Pflanzen
ist von vornherein nur die Bestdubung der Narben mit dem
Pollen eines anderen Individuums mdglich, d.i. Fremdbestiu-
bung im engeren Sinne (Xenogamie).! Dafi diese Xenogamie
héufig durch den Wind besorgt wird, der die spezifisch leichten
Pollenkorner in Massen entfiihrt, konnen wir bei unseren Pappeln
beobachten. In anderen Fillen, wie bei den Weiden, erfolgt
die Bestiubung durch Insekten.

Die monoecischen Pflanzen haben zwar gleichfalls
nur eingeschlechtige Bliiten, aber stets beiderlei Bliiten an dem-
selben Individuum. Die Individuen sind also séimtlich zweige-
schlechtig und untereinander gleich. Bekannte Beispiele sind
Zea (Mais), Betula (Birke), Quercus (Eiche), Juglans (Nuffbaum),

1 Xenogamie und Geitonogamie sind die zwei von Kermer unter-

schiedenen Fille der Allogamie (Fremdbestiubung im weiteren Sinne). Die
Erklarung der Geitonogamie erfolgt hei Besprechung der einhdusigen Pflanzen.
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Corylus (Haselstrauch) und die Mehrzahl unserer Nadelholzer.
Autogamie ist auch bei diesen Pflanzen unméglich, weil sie keine
Zwitterbliiten haben. Hingegen kommt Allogamie in zwei Formen
vor: entweder als Xenogamie, wie bei den zweih#dusigen Pflanzen.
oder als Nachbarbestdubung (Geitonogamie), d. h. Bestdubung
der Narben mit dem Pollen einer anderen Bliite desselben In-
dividuums. Da die Bestiubung bei allen oben genannten Gattun-
gen durch den Wind erfolgt,® so wird je nach der Grofle und
Entfernung der einzelnen Individuen bald die eine, bald die
andere Form der Allogamie vorherrschen.

Ganz eigenartig sind die Gesehlechtsverhiiltnisse des Feigen-
baumes (Ficus). Schon seit den iltesten Zeiten unterscheidet
man von dem seiner Friichte wegen in den Mittelmeerlindern
iberall kultivierten echten Feigenbaum (Iicus carica L.) einen
minnlichen (,Caprificus“) und einen weiblichen (,Ficus¢). Die
Verhiiltnisse komplizieren sich aber bei Ficus dadurch, dafl es
aufer den fruchtbaren weiblichen Bliiten auch noch verkiimmerte
weibliche Bliiten gibt, die man als ,Gallenbliiten® bezeichnef,
weil sie durch den Stich und die Riablage eines kleinen In-
sektes (der Feigenwespe, Blastophaga grossorum) zu Gallen
werden.2 Erst in neuester Zeit wurde durch Tschireh?® und
Ravasini festgestellt, dall der wildwachsende Feigenbaum sich
wesentlich anders verhélt, indem er nicht dioecisch, sondern
monoecisch ist. Er entwickelt im Verlaufe eines jeden Jahres
dreierlei Bliitenstinde: solehe mit ménnlichen und Gallenbliiten
(,profichi“), soleche mit fruchtbaren weiblichen Bliiten (,fichi*)
und endlich solehe, welche nur Gallenbliiten enthalten (,mamme*).
Die Bestdubung wird bekanntlich durch die Feigenwespe bewirkt.

Die dioecischen und die monoecischen Pflanzen sind die
einzigen, bei welchen infolge der ridumlichen Trenmung der Ge-
schlechter Autogamie von vorneherein ausgeschlossen ist. (Von

1 Bs gibt auch viele monoecische Pflanzen, die von Insekten hestiubt
werden, wie z. B. zahlreiche Araceen, ferner die Gattungen Cucurbita (Kiirbis)
und Cucumis (Gurke). Auch die Insekten kénnen natmhoh sowohl Geitono-
gamie als auch Xenogamie bewirken,

1 Niheres findet man in Kerners ,Pflanzenleben®, 2. Aufl, II. Bd.,
Seite 143—1486.

2 Tschireh, Die Feigenbiume Italiens etc. Berichte der deutschen
botanischen Gesellschaft, XXIX, S.83—06 (1911).



dem Umstande, dafll bei manchen dieser Pflanzen manchmal als
Abnormitidt Zwitterbliiten vorkommen, kann hier wohl ab-
gesehen werden.)

Nun haben wir aber noch jene Pflanzen zu besprechen,
welche im Linnéschen System die XXIII. Klasse bilden, die
Polygamia oder vielehigen Bliitenpflanzen. Diese
zeichnen sich dadurch aus, dal} sie zwar Zwitterbliiten besitzen,
neben diesen aber auch eingeschlechtige Bliiten. Zur ndheren
[Kenntnis dieser biologischen Gruppe hat namentlich Darwin
viel beigetragen; er und mehrere neuere Forscher haben fest-
gestellt, dall die Zahl der polygamen Arten ganz bedeutend
griofier ist, als man frither glaubte. In mehreren grofien Pflanzen-
familien, wie z. B. den Umbelliferen und Compositen, ist die
Polygamie eine aullerordentlich verbreitete Erscheinung.

Nach der Verteilung der verschiedenen Bliitenformen
lassen sich der Hauptsache nach folgende Fiille unterscheiden:

1. Androdioecie. Es gibt zweierlei Individuen: die
einen haben durchwegs Zwitterbliiten, die anderen durchwegs
ménnliche Bliiten, Weibliche Bliiten fehlen. Beispiel: Dryas
octopetala L.

2. Gynodioecie. s gibt zwelerlei Individuen: die einen
haben durchwegs Zwitterbliiten, die anderen durchwegs weib-
liche Bliiten. Miinnliche Bliiten fehlen. Diese KErscheinung ist
hesonders bei Labiaten hiufig, wo die weiblichen Bliiten meist so-
fort durch kleinere Korollen auffallen (z. B. bei Salvia pratensis L.).

3. Trioecie. Es gibt dreierlei TIndividuen, solche mif
Zwitterbliiten, solehe mit ménnlichen und solche mif weiblichen
Bliiten; so bei einigen kultivierten Fragaria-Sorten (Garten-
erdbeeren).

4. Andromonoecie. An jedem Individuum findet man
zweierlel Bliiten: zwittrige und ménnliche. Weibliche Bliiten
fehlen. Diese Erscheinung zeigen zahlreiche Umbelliferen, z. B.
Pastinaca sativa L.

5. Gynomonoecie. An jedem Individuum findet man
zweierlei Bliiten: zwittrice und weibliche, Minnliche Bliiten
fehlen, Hieher gehoren viele Compositen, namentlich solche
mit zungenformigen Randbliiten (,Strahlbliiten*) und rohrigen
Scheibenbliiten, wie Arnica, Bellis, Chrysanthemum. Bei diesen



und vielen anderen Gattungen sind die Scheibenbliiten zwittrig,
die Randbliiten aber weiblich.

6. Coenomonoecie. An jedem Individuum findet man
dreierlei Bliiten: zwittrige, ménnliche und weibliche. Als Bei-
spiel sei die Gattung Parietaria erwihnt.

August Schulz der sich mit eingehenden Studien iiber
die Geschlechterverteilung bei den Pflanzen beschéftigt hat, fand,
dafl viele Pflanzen in dieser Hinsicht sehr variabel sind. Eine
Pflanze, welche in einer Gegend gynodioecisch ist, erweist sich
anderswo als gynomonoecisch; eine andere ist bald androdioe-
cisch, bald andromonoecisch, oder es kommen sogar noch mehr
Arten der Geschlechterverteilung bei derselben Art vor. Fiir diese
Erscheinung hat 1, 6 w den Ausdruck Pleogamie vorgeschlagen;
sie ist auflerordentlich hdufig, kommt z. B. bei vielen Arten der
Gattungen Dianthus, Geranium und Rubus vor. Bei Fraxinus excel-
sior L., unserer gemeinen Esche, gibt es sogar sieben Arten von [n-
dividuen: rein ménnliche, rein weibliche, rein zwittrige, solehe mit
ménnlichen und weiblichen, zwittrigen und ménnlichen, zwittrigen
und weiblichen, endlich mit dreierlei Bliiten. Manche HEschen-
biume verhalten sich sogar in verschiedenen Jahren ungleich.!

In diesem Zusammenhange mufl auch der scheinzwitt-
rigen Bliiten gedacht werden. Diese Bliiten enthalten sowohl
Staubbléitter als aunch Fruchtblitter, so dall sie morphologisch
als Zwitterbliiten aufgefallt werden miissen. Physiologisch sind
sie aber eingeschlechtig, indem entweder die Antheren keinen
keimfihigen Pollen produzieren oder die Samenanlagen konstant
fehlschlagen. Ja, es gibt alle Ubergiinge von rein zwittrigen
Bliiten zu den rein eingeschlechtigen, indem die Organe des
anderen Geschlechts immer mehr und mehr verkiimmern und
schlieflich ganz verschwinden. Beim Huflattich (Tussilago far-
fara L..)sind die Strahlbliiten des Kopfehens weiblich, die Scheiben-
bliiten scheinzwittrig. Da sich Friichte stets nur aus den weib-
lichen Strahlbliiten entwickeln, sind die Scheibenbliiten der
Funktion nach also rein m#nnlich. Die Pflanze ist also eigent-
lich monoecisch, wihrend sie sich nach morphologischer Unter-
suchung ibrer Bliitenkdpfechen als gynomonoecisch darstellt.

1 Vgl. A. Schulz, Beitrige zur Morphologie und Biologie der Bliiten, IL.
Berichte der deutschen hotan. Gesellschaft, 1892, S, 401 ff,
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Alle diese Erscheinungen, Polygamie, Pleogamie und das
Auftreten scheinzwittriger Bliiten sind vom phylogenetischen
Standpunkt als Zwischenstufen von der Zweigeschlechtigkeit zur
Eingeschlechtigkeit der Bliite aufzufassen. Wir kennen also
zahlreiche Pflanzen, die im Begriffe sind, ihre Zwitterbliiten
langsam zu verlieren und nach und nach monoecisch oder dioe-
cisch zu werden. Bei manchen Arten ist dieser Entwicklungs-
prozel schon beendet; sie erscheinen uns rein eingeschlechtig
und Zwitterbliiten tauchen bei ihnen nur hier und da als Riick-
schlagserscheinungen auf (Salix).?

Wir haben also jetzt die Erfahrung gewonnen, dal} die
riaumliche Trennung der Geschlechtsorgane, d. h. ihre Verteilung
auf verschiedene Individuen oder doch auf verschiedene Bliiten
desselben Individuums, bei sehr vielen Pflanzen vorkommt, auch
oft bei solehen, deren Bliiten gewohnlich schlechtweg als ,zwitt-
rig” bezeichnet werden. Hiedurch ergibt sich schon eine recht
wesentliche Einschrinkung der Autogamie. Wir werden nun
aber noch weiter sehen, dafl auch die echten Zwitterbliiten,
welche also vollkommen funktionierende Sexualorgane bheider-
lei Art enthalten, in sehr vielen Fillen durch mannigfache Ein-
richtungen der Allogamie zugefiihrt werden.

In allererster Linie kommt hiebei eine schon sehr lange
bekannte Erscheinung in Betracht: die zeitliche Trennung
der Geschlechter oder Dichogamie. Diese aullerordent-
lich verbreitete Eigentiimlichkeit besteht darin, daf die ménn-
lichen und die weiblichen Organe der Bliite nicht zu derselben
Zeit ihve Reife erlangen. Entweder offnen sich die Antheren
zuerst und entleeren ihren Pollen zu einer Zeit, in welcher die
Narbe derselben Bliite noch nicht empfingnisfihig ist (Pro-
terandrie), oder die Narbe erlangt zuerst ihre Reife und die
Antheren 6ffnen sich spéter (Proterogynie). Wirnennen die Pro-
terandrie eine vollkommene, wenn die Narbe erst nach dem
vollstindigen Verstduben der Antheren reif wird; ebenso sprechen
wir von vollkommener Proterogynie, wenn zur Zeit des
Aufspringens der Antheren die Narbe schon verschrumpft ist,

! Die schwierige Frage, ob alle eingeschlechtigen Bliiten, auch die
der Gymnospermen, auf Zwitterbliiten zuriickzufitthren sind, soll hier un-
erdrtert bleiben.
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s0 dal sie gar keinen Pollen mehr aufnehmen kann. Auffallend
proterandrisch sind die meisten Caryophyllaceen, Umbelliferen
und Compositen, die Gattungen Campanula, Saxifraga, Digitalis,
Aconitum u. a. Proterogyn sind viele Rosaceen und Solanaceen,
Ulmus, Plantago, Clematis, Berberis u. a. Allerdings ist in der
Mehrzahl der Fiille die Dichogamie eine unvollkommene.

Der Begriff ,Dichogamie“ wurde 'schon von Sprengel
gepriigt. In seinem klassischen Werke ,Das entdeckte Geheim-
nis der Natur im Bau und in der Befruchtung der Blumen*¢
(1793) schreibt er (8. 438): ,Da sehr viele Blumen getrennten
Geschlechts und wahrgcheinlich wenigstens ebensoviele Zwitter-
blumen Dichogamisten sind: so scheintdie Natur es nicht
haben zu wollen, daflirgend eine Blume durch ihren
eigenen Staub befruchtet werden solle.** In der Tat
ist bei vollkommener Dichogamie die Autogamie unmoglich,
insbesondere bei vollkommener Proterogynie, wihrend bei voll-
kommener Proterandrie immerhin die Moglichkeit besteht, dal
zur Zeit der Narbenreife noch herausgefallener Pollen vorhanden
ist. Bei unvollkommener Dichogamie ist in einem gewissen
Stadium des Bliithens Selbstbestdubung moglich; aber bei pro-
terogynen Bliiten wird in der Regel die Narbe schon mit fremdem
Pollen belegt sein, wenn der eigene aus den Antheren tritt.
Bei unvollkommen proterandrischen Bliiten scheint allerdings
die Gefahr sehr grofl zu sein, dal die eben aufbrechende Narbe
zu allererst vom eigenen Pollen bestdubt wird, Wir werden
aber noch andere Einrichtungen kennen lernen, welche das in
vielen Fillen verhindern.

Bisher haben wir uns mit allen jenen Erscheinungen be-
schiiftigt, welche eine ginzliche oder teilweise Trennung der
Geschlechter, sei es in ridumlicher oder in zeitlicher Beziehung,
bewirken. Aber auch die homogamen? Zwitterbliiten besitzen
noch mancherlei HEigentiimlichkeiten, welche, oft in ganz
raffinierter Weise, die Autogamie verhindern oder doch wenigstens
die Allogamie weit wahrscheinlicher machen. Diese Eigentiim-
lichkeiten finden sich oft auch mit teilweiser Trennung der Ge-

1 Die Sperrung dieses Satzes rithrf von mir her.
2 Homogam nennt man jene Bliiten, welche nicht dichogam sind,
bei welchen also beiderlei Sexualorgane gleichzeitig funktionsfihig werden.
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schlechter kombiniert, so z. B. bei den Zwitterbliiten vieler
polygamen oder pleogamen Pflanzen und bei Arten mit unvoll-
kommener Dichogamie.

Hier muBvor allem einer schon lange bekannten Einrichtung
gedacht werden, welche man als Heterostylie bezeichner.
Sehr bekannt ist die Heterostylie der Primula-Arten. Es gibt
zweierlei Bliiten: solche mit langem Griffel, deren Antheren
ziemlich tief unten in der Rohre der Blumenkrone befestigt
sind, und solche mit kurzem Griffel, deren Antheren ganz oben
am Schlunde der Blumenkrone stehen. Diese heterostylen Pflanzen
hat Darwin sehr genau studiert; aus den Ergebnissen seiner
Studien mochte ich hier einiges mitteilen.

Um zunichst bei Primula zu bleiben, mufl vor allem die
durch Darwin festgestellte Tatsache Erwihnung finden, dal}
bei den beiden Bliitenformen nicht nur die Lénge des Griffels
und die Stellung der Antheren eine verschiedene ist, sondern
dafl auch der Bau der Narbe und die Grofie und Gestalt der
Pollenkorner fiir jede der beiden Formen konstant ist. Die
langgriffeligen Bliiten baben eine kugelige Narbe mit stark ver-
lingerten Papillen, die kurzgriffeligen aber eine breitgedriickte
Narbe mit viel kleineren Papillen. Die Pollenkorner der lang-
griffeligen Bliiten sind lédnglich, jene der kurzgriffeligen Bliiten
fast kugelig und um die Hilfte grofer.!

Darwin begniigte sich nicht mit der Feststellung dieser
Tatsachen, sondern er fiihrte zahlreiche Experimente aus, um
zu erfahren, wie es sich mit der Fruchtbarkeit der Primeln bei
Bestiubung mit dem Pollen der heiden Formen verhilt. Es
ergab sich immer dasselbe Resultat: die Zahl der gut entwickel-
ten Kapseln und das Gewicht der in ihnen enthaltenen Samen
war stets erheblich kleiner, wenn die Narbe mit dem Pollen
derselben Bliitenform (eines anderen Individuums!) bestiubt
wurde, als wenn der Pollen der zweiten Form verwendet wurde.
Wurde die ,gleichartige Bestdubung durch mehrere Gene-

»o
rationen fortgesetzt, so wurde die Fruchtbarkeit immer noch

1 Tn dem hekannten ,Handbuch der Bliitenbiologie“ von P.Knuth
sind in der Fig. 8 (Bd. I, 8, 56) die ,GrioBenverhiltnisse der Pollenktrner* von
Primula vulgaris Huds. verkehrt angegeben! (In der Fig. 335, Bd. II, 2,
8. 812, verbessert!)
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geringer. Man sieht also, dall der Pollen der kurzgriffeligen
Form entschieden fiir die Narbe der langgriffeligen Form be-
stimmt ist, womit auch seine Grofe im Vergleich zur Linge
der Narbenpapillen iibereinstimmt, und umgekehrt. Jedoch kann
auch der Pollen derselben Form Befruchtung bewirken.

In der freien Natur wird die Bestdubung der Primeln
durch Insekten besorgt, welche ihren Riissel in die Kronrdhre
einfiihren, um den im Bliitengrunde ausgeschiedenen Honig zu
saugen. Die Kronrdhre ist so eng, dall hierbei ein Anstreifen
des Riissels an Antheren und Narbe unvermeidlich ist. Da nun
in der kurzgriffeligen Bliite die Narbe dort steht, wo sich in
der langgriffeligen die Antheren befinden, und umgekehrt, so
lehrt eine einfache Uberlegung, daf die Insekten in der Regel
den Pollen auf der Narbe der anderen Bliitenform ablagern
werden. Da jedes Individuum konstant nur eine und dieselbe
Art von Bliiten hervorbringt, so ist das eine sehr raffinierte Ein-
richtung, welche nicht nur die Autogamie, sondern auch die
Geitonogamie zu Gunsten der Xenogamie unwahrscheinlich
macht, ohne sie ganz auszuschlieflen.

Die eben besprochene Heterostylie findet sich auller bei
Primula auch sonst noch nicht selten, so unter den Primulaceen
bei Hottonia und Douglasia, unter den Borraginaceen bei Pul-
monaria, dann bei vielen Rubiaceen, bei zahlreichen Arten von
Linam und Oxalis, beim Buchweizen (Fogopyrum sagittatum
Gilib.) u. a. m, In allen diesen Fillen gibt es, so wie bei Primula,
nur zwei Bliitenformen, eine langgriffelige und eine kurz-
griffelige (Dimorphismus). Seltener ist das Auftreten von
drei verschiedenen Bliitenformen (T'rimorphismus), welches
von Darwin bei unserem gemeinen Weiderich (Lythrum sali-
caria L.) studiert wurde. .

Lythrum salicaria besitzt bekanntlich in jeder Bliite zwolf
Staubbliitter, von welchen sechs bedeutend linger sind als die
anderen. Hs gibt nun drei sehr leicht zu unterscheidende Bliiten-
formen: eine langgriffelige, eine mittelgriffelige und eine kurz-
griffelige. Bei der langgriffeligen Form ragt der Griffel weit
{iber alle Staubblitter hinaus; die sechs lingeren Staubblitter
treten aus der Bliite heraus, wihrend die sechs kiirzeren in
ihr verborgen sind. Bei der mittelgriffeligen Form haben die



sechs lingeren Staubblitter dieselbe Linge wie der Griffel bei
der langgriffeligen Form, der Griffel dagegen umgekehrt die-
selbe Linge wie die lingeren Sfaubblitter bei der langgriffeligen
Form. Die sechs kiirzeren Staubblitter sind auch bei der mittel-
griffeligen Form in der Bliite verborgen. Hingegen treten bei
der kurzgriffeligen Form alle zwolf Staubblitter aus der
Bliite heraus: die lingeren ebenso weit wie bei der mittelgriffeligen
Form, die kiirzeren so weit wie die lingeren bei der langgriffeligen
Form. Der Griffel ist bei der kurzgriffeligen Form in der Bliite
verborgen und die Narbe steht gerade dort, wo sich hei den
beiden anderen Formen die Antheren der kiirzeren Staubblatter
befinden. Als besondere Merkwiirdigkeit mufl noch angefiihrt
werden, dafl die lingeren Staubblidtter bei der mittelgriffeligen
und bei der kurzgriffeligen Form rosenrote Filamente und griinen
Pollen haben, wihrend an allen anderen Staubblittern (also an
den lingeren der langgriffeligen Form und an den kiirzeren
aller drei Formen) die Filamente weilllich sind, wihrend der
Pollen gelb ist. Narben und Pollenkorner weisen ihnliche Un-
terschiede auf wie bei den Primeln.

Dieser Trimorphismus von Lythrum ist also eine wesent-
lich kompliziertere Krscheinung als der Dimorphismus der
Primeln. Es gibt hier dreierlei Staubblatt-Typen: kurze, mittel-
lange und ganz lange, von denen immer je zwei in einer Bliiten-
form vorkommen. Ebenso gibt es dreierlei Griffel-Typen. Die
von Darwin durchgefiihrten Experimenfe haben auch hier
ergeben, dall vollkommene Fruchtbarkeit nur dann zu er-
zielen ist, wenn man den Pollen der ganz langen Staubblitter
(gleichgiiltig, ob aus einer mittelgriffeligen oder aus einer kurz-
griffeligen Bliite) auf die Narbe der langgriffeligen Form, den
Pollen mittellanger Staubbliitter auf die Narbe der mittelgriffeligen
Form oder den Pollen ganz kurzer Staubblitter auf die Narbe
der kurzgriffeligen Form bringt. Alle anderen Bestiubungen
ergaben eine geringere Fruchtbarkeit, manche sogar iiberhaupt
keine Friichte. Selbstverstindlich liegt auch bei Lyfthrum die
Sache so, dafl Insekten die Bestiubung besorgen, welche dann
stets mit demselben Korperteil die Narbe beriihren, mit welchem
gie in einer anderen Bliite die in gleicher Lage befindlichen
Antheren gestreift haben.
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Obschon die Zahl der Pflanzenarten, bei welchen durch
rdumliche oder zeitliche Trennung der Geschlechter oder durch
Heterostylie die Autogamie teils ganz ausgeschlossen, teils un-
wahrscheinlich gemacht wird, schon eine sehr betrichtliche ist,
so bleibt doch noch eine sehr grofle Zahl von Bliitenpflanzen
ithrig, die keine dieser Erscheinungen zeigen. Aber die wenigsten
unter ihnen werden wirklich regelmiflig autogam befruchtes;
die meisten besitzen irgend eine Eigentiimlichkeit, welche die
Autogamie verhindert. Sehr hdufig ist die gegenseitige Lage
der Sexualorgane in der Bliite eine derartige, dafl der Pollen
entweder iiberhaupt nicht auf die Narbe fallen kann oder daf
dies wenigstens sehr unwahrscheinlich ist. Fiir diesen Bliiten-
bau hat Axell die Bezeichnung Herkogamie vorgeschlagen.

Am vollkommensten ist die Herkogamie dann, wenn der
Pollen iiberhaupt nicht von selbst aus den Antheren heraus-
féllt. Das ist bei den Orchidaceen und Asclepiadaceen der Fall,
wo die Pollenkdrner zu wachsartigen Massen (Pollinien) ver-
klebt sind, welche von den Insekten herausgehoben und auf
die Narbe einer anderen Bliite iibertragen werden. Aber auch
bei Pflanzen, deren Pollen aus einzelhen freien Kornern besteht,
haben die Antheren hiiufig eine solche Lage, dafl der Pollen
entweder iiberhaupt nicht oder hochstens kurz vor dem Ver-
blithen auf die Narbe fallen kann. In sehr vielen Fillen ist der
Griffel bedeutend linger als die Filamente (Compositen, Cam-
panula, Lonicera) oder bei hiingenden Bliiten kiirzer als diese
(Gramineen). Bei Iris stehen die Antheren direkt unter den
blattartigen Griffeldsten; die empfingnistihigen Stellen aber,
die eigentlichen Narben, liegen hoher oben an den Griffeléisten,
g0 dal} der Pollen unmoglich von selbst dorthin gelangen lkann.

Immerhin gibt es noch recht zahlreiche Pflanzen, in deren
Ziwitterbliiten die Selbstbestiubung anscheinend auBerordentlich
leicht erfolgen kann. So ist das z B. bei den Cruciferen der
Fall, wo die lingeren Staubblitter ihre Antheren oft in unmittel-
barer Niahe der Narbe entleeren; ferner auch bei den Papilionaten
(Schmetterlingsbliitlern), deren Antheren schon in der Knospe
innerhalb des Schiffchens aufspringen und den Pollen in der
unmittelbaren Umgebung der Narbe ablagern. Aber nichf jede
Selbstbestidubung bedeutet zugleich Selbstbefruchtung! Schon
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Sprengel teilt mit, er habe einige Bliiten von Hemerocallis
fulva ,mit ihrem eigenen Staub®“ zu befruchten gesucht, aber
keine einzige Frucht erhalten!

Heute wissen wir, dafl die Selbststerilitéiit, d. i. die Un-
wirksamkeit des Pollens auf der Narbe der eigenen Bliite, eine
im Pflanzenreich verbreitete Erscheinung ist. Knuth fiihrt im
ersten Bande seines bekannten Handbuches der Bliitenbiologie,
welcher 1898 erschien, S. 42—45 eine stattliche Liste von selbst-
sterilen Pflanzen an, welche mehr als 40 verschiedenen Familien
angehoren. Seither hat sich die Zahl der als selbststeril be-
kannten Pflanzenarten noch bedeutend vermehrt, obwohl die
meisten Arten in dieser Hinsieht noch gar nicht untersucht
worden sind.

Eine iiberraschende Erkldrung hat in jlingster Zeit die
schon lange bekannte Selbststerilitiit vieler Papilionaten ge-
funden. Schon Darwin hatte beobachtet, dal manche Papilionaten
(darunter der Wiesenklee, Trifolium pratense L.) bei Ausschluf
von Insekten giinzlich unfruchtbar sind. In neuerer Zeit hat
Kirchner! durch planmiflige Versuche festgestellt, daf dies
bei sehr vielen Vertretern dieser Pflanzengruppe der Fall ist.
Nun hat aber Monch? den Bau des Griffels und der Narbe
zahlreicher Papilionaten untersucht und gefunden, daf sie alle
eine Eigentiimlichkeit gemeinsam haben, welche fiir einzelne
Arten schon friiher bekannt war. Die Narbenpapillen scheiden
namlich eine olartige Substanz aus, durch welche zuniichst
die Kutikula abgehoben wird. Ubt man nun auf die Narbe
einen auch nur ganz leichten Druck aus, so zerreillt die Kuti-
kula der Papillen und die Narbe verwandelt sich in einen
Klumpen oliger Substanz. Hs geniigt die Beriihrung eines diinnen
Insektenriissels, welcher in das Schiffechen eindringt, vollkommen,
um diese Desorganisation der Narbe herbeizufiihren. Bringt
man nun Pollenkérner auf eine solche zerriebene Narbe, so
kommen sie direkt mit dem Zellsaft der Papillenzellen in Be-
rithrung; dies scheint zur Keimung der Pollenkorner notwendig

1 0.Kirchner, Uber die Wirkung der Selbstbestiubung bei den Pa-
pilionaceen. Naturw. Zeitschrift f. Land- u. Forstwirtschaft, [II. (1905).
2 ¢, Monch, Uber Griffel und Narbe einiger Papilionaceae. Beihefte
zum Botan. Centralblatt, XXVIL, 1. Abt. (1911).
9



130

zu sein. Monch hat zwar nur mit vier bisher fiir selbststeril
gehaltenen Papilionaten experimentiert; der Erfolg war aber
bei allen vier Arten derselbe: sich selbst iiberlassen, waren
sie steril, bei kiinstlicher autogamer Bestdubung mit einem
Holzchen, welches zugleich auch zum Zerreiben der Narbe
diente, entwickelten sie meist normale Friichte.

Die Selbststerilitit erstreckt sich gewdhnlich nicht nur
auf die autogame, sondern auch auf die geitonogame Bestiu-
bung. Also nicht nur der Pollen derselben Bliite, sondern meist
auch der Pollen anderer Bliiten desselben Individuums ist bei
selbststerilen Pflanzen unwirksam. Hildebrand' experimen-
tierte mit Corydalis cava und erhielt aus 75 xenogam bestéub-
ten Bliiten 67 Friichte, aus 26 geitonogam bestiubten nur 4,
aus 27 autogam bestdubten gar keine, ebenso gar keine aus 57
sich selbst iiberlassenen Bliiten (natiirlich mit Ausschlufl der
Insekten!). Es zeigte sich also génzliche Sterilitdt bei Autogamie
und sehr geschwichte Fruchtbarkeit bei Geitonogamie, Spiter
lieferte Jost® den Nachweis, daf} auch Corydalis cava zu jenen
Pflanzen gehiort, deren Narbe einen olartigen Stoff ausscheidet
und erst nach dem Zerreiben das Eindringen der Pollenschliuche
gestattet. Trotzdem drangen die Pollenschliuche bei autogamer
Bestdubung auch nach dem Zerreiben der Narbe meist nur ein
kleines Stiickchen in den Griffel ein, ohne bis zur Frucht-
knotenhohlung vorzudringen, wihrend bei xenogamer Bestiu-
bung die Pollenschliuche rasch bis zu den Samenknospen ge-
langten. Hiemit stehen die aus der Untersuchung anderer
Pflanzen gewonnenen Angaben Darwins in bestem Einklang,
dafl spiiter auf die Narbe gebrachter fremder Pollen die
Wirksamkeit des schon frither vorhandenen eigenen Pollens
aufhob. Er belegte z B. mehrere Narben einer langgriffeligen
Primula - veris reichlich mit Pollen von derselben Pflanze und
fiigte einen Tag spiter etwas Pollen einer kurzgriffeligen rot-
blithenden Gartenspielart hinzu. Alle aus diesen Bliiten ge-
wonnenen Samen lieferten rotlich bliihende Pflanzen, so dafl

1T Hildebhrand, Uber die Notwendigkeit der Insektenhilfe hei der
Befruchtung von Corydalis cava. Pringsh. Jahrb., V. (1866).

2 L. Jost, Uber die Selbststerilitit einiger Blitten. Botan, Zeitung
LXV. (1907).
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jedenfalls keiner dieser Samen aus der Befruchtung mit dem
eigenen Pollen hervorging.

Die Selbststerilitat erstreckt sich aber oft nicht nur auf
alle Bliiten desselben Individuums, sondern auch auf alle jene
Individuen, welche eine gemeinsame vegetative Abstammung
haben, nimlich solche, welche aus Ablegern, Auslidufern oder
Pfropfreisern eines und desselben Individuums hervorgegangen
sind. In dieser Hinsicht ist also bhei Experimenten grofie Vor-
sicht notig! Wie sich die aus Samen gezogenen Nachkommen
zweler Individuen gegeniiber diesen Mutterpflanzen verhalten,
bat in allerjiingster Zeit Correns! gepriift. Er fand, daf von
den Nachkommen zweier Pflanzen von Cardamine pratensis I.,2
ein Viertel mit beiden elterlichen Pflanzen bei wechselseitiger Be-
stdubung Friichte lieferten, ein Viertel dagegen mit beiden steril
war, wihrend ein Viertel nur mit der pollenliefernden Elternpflanze
(Vaterpflanze), ein Viertel dagegen nur mit der Mutterpflanze (von
“deren Samen sie abstammte) mit Erfolg gekreuzt werden konnte.
Corrensstelltsich vor, dafl die Selbststerilitdt auf dem Vorhanden-
sein irgendwelcher Stoffe beruht, welche die Entwicklung des
Pollenschlauches im Griffel verhindern (Hemmungsstoffe). Je
nachdem nun der Hemmungsstoff der Vaterpflanze oder jener der
Mutterpflanze oder beide oder keiner von beiden auf dasTochter-
individuum iiberging, verhilt sich dieses bei kreuzweiser Bestiu-
bung mit seinen Elternpflanzen. Ebenso sind dann die Tochter-
pflanzen untereinander teilweise fruchtbar, teilweise steril.

Zwischen Selbststerilitit und Selbstfertilitit gibt es alle
Ubergiinge. Schon Darwin hatte fiir viele Pflanzen den Nach-
weis erbracht, daf der Samenertrag bei Selbsthestiubung er-
heblich geringer ist als bei Fremdbestdubung, sowie auch, dafl
die durch Allogamie erzeugten Nachkommen lebenskriftiger
und fruchtbarer waren als die aus autogamer Bestdubung her-
vorgegangenen,

Aus allen diesen Darlegungen geht mit voller Deutlich-
keit hervor, dafl im Pflanzenreich sehr mannigfaltige Einrich-

1 (. Correns, Selbststerilitit und Individualstoffe. Biologisches Central
blatt, XXXIIL.,.S. 389—423. (1913).
2 Die Selbststerilitit dieser Art war schon frither von Hildebrand
festgestellt worden.
g
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tungen bestehen, welche bewirken, dall die Befruchtung auf
dem Wege der Allogamie weitaus hiufiger vorkommt als die
Selbstbefruchtung. Bevor wir aber die Frage nach der Bedeu-
tung dieser Tatsache aufwerfen, sei nur, um Miflverstindnissen
vorzubeugen, erwihnt, daf trotz alledem Autogamie immer noch
eine ziemlich hiufige Erscheinung im Pflanzenreiche ist. Insbe-
sondere ist schon von Kerner betont worden, dall bei sehr
vielen Bliiten, welche Einrichtungen zum Zwecke der Fremd-
bestiubung besitzen, fiir den Fall des Ausbleibens der letzteren
im letzten Moment (vor dem Verblithen) noch Autogamie er-
moglicht wird.! Auf diese Weise wird bei selbstfertilen Pflanzen,
deren Bliitezeit z. B. in eine Regenperiode fillt, wihrend welcher
die Bestdubung weder durch Insekten noch durch den Wind
erfolgt, zuletzt doch noch die Erzeugung von Samen ermoglicht.
Ja es gibt sogar Pflanzen, welche Bliiten hervorbringen, die
iiberhaupt geschlossen bleiben (kleistogame Bliiten), also
nur mit dem eigenen Pollen bestdubt werden kOnnen. Aber
auch diese kleistogamen Bliiten treten zumeist erst nach den
offenen (chasmogamen) auf, so dafl auch bei diesen Pflanzen
zunéichst Fremdbestiubung angestrebt wird. Allerdings liefern
diese kleistogamen Bliiten oft ganz regelmiflig Friichte, wihrend
dies bei den chasmogamen Bliiten derselben Art keineswegs
immer der Fall ist (Viola-Arten, Oxalis acetosella L.). Pflanzen,
welche nur kleistogame Bliiten besitzen, sind bisher nur
aus den Tropen bekannt.? Jedoch gibt es auch in unserer Flora
gar manche Arten mit unscheinbaren (jedoch nicht kleistogamen)
Bliiten, welche gewil} in den meisten Fillen (wenn nicht immer!)
autogam befruchtet werden. (Lepidium ruderale L.).

Wenn wir von diesen zuletzt genannten Hiéllen absehen,
die ja doch als Ausnahmsfédlle zu bezeichnen sind,
80 konnen wir jedenfalls sagen, dafl bei den meisten Bliiten-
pflanzen zunéchst Allogamie, und zwar in erster Linie Xenogamie
angestrebt wird, dall aber bei nicht wenigen Arten die Auto-
gamie daneben, oft nur als Nothehelf im letzten Augenblick,
ermoglicht ist. Fiir viele Pflanzenarten, namentlich fiir mono-

1 Kerner, Pflanzenleben. 2. Auflage, II., S. 301—357.
2 Vel. Burck, Uber Kleistogamie im weiteren Sinne und das Knight-
Darwinsche Gesetz. Ann. du jardin bot. de Buitenzorg, VIIL
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karpische, die neben der Fortpflanzung durch Samen keine
andere Art der Vermehrung besitzen, ist ja die Ausbildung
keimfihiger Samen von hochster Wichtigkeit fiir die Erhaltung
der Art; sie kann daher nicht von dufleren Umstéinden, wie z.
B. von der Witterung wihrend der Bliitezeit, abhingig gemacht
werden. In dieser Hinsicht ist eine Beobachtung von hohem
Interesse, welche Kirchner in der oben erwiihnten Arbeit
iiber die Selbststerilitiit der Papilionaten mitgeteilt hat. Er fand
niamlich, dafl vorwiegend die perennierenden Arten dieser
Familie selbststeril sind, wihrend die meisten monokarpischen
Arten, z. B. Coronilla scorpioides (I..) Koch und Lotus tetragono-
lobus L. im Gegensatze zu den ausdauernden Arten derselben
Gattungen, selbstfertil sind. Bei diesen einjéhrigen Gewichsen
ist eben die Gefahr des Aussterbens der Art so grofl, dafl die
Selbststerilitiit sehr bedenkliche Folgen haben konnte.!

Mit der Frage, warum im Pflanzenreiche die Allogamie
in so auffallender Weise gegeniiber der Autogamie bevorzugt
wird, hat sich schon Darwin eingehend beschiftigt. Dieser
bahnbrechende Forscher studierte insbesondere das Verhalten
der Haustiere und Kulturpflanzen und kam zu dem Resultat,
dall fortgesetzte Inzucht zur Degeneration fiihrt,
withrend Kreuzung verschiedener Rassen einen giinstigen Ein-
flufl auf die Entwicklung der Nachkommenschaft hat. In der
menschlichen Gesellschaft wird die Ehe zwischen Geschwistern
verpont; und doch sind Geschwister verschiedene Individuen,
wenn auch gemeinsamer Abstammung. Eine Geschwisterehe ist
immer noch Xenogamie; denn Geitonogamie und Autogamie
gibt es bei eingeschlechtigen Individuen iiberhaupt nicht. Die
Erfahrungen iiber die ungiinstigen Wirkungen der Inzucht weisen
darauf hin, dafl wir auch im Pflanzenreich die verschiedenen
Grade der Xenogamie mehr werden beachten miissen, als
es bisher geschehen ist, In der freien Natur ist ja die Entschei-
dung, ob zwei Individuen einer Pflanzenart von demselben Eltern-
paar abstammen oder nicht, unmoglich zu treffen, wohl aber
im Experiment. Die oben erwihnten Versuche von Correns

1 Bei den selbstfertilen Papilionaten ist das Zerreiben der Narbe zur
erfolgreichen Bestdubung nicht notig. Hier wird (nach Jost) durch das &l-
artige Sekret selbst die Kutikula gesprengt.
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an Cardamine pratensis haben gezeigt, dall auch Geschwister
im Pflanzenreich héufiz untereinander keine Fruchtbarkeit
zeigen. Auf dem Wege des Experimentes sind noch
weitere wertvolle Aufklirungen in dieser Richtung zu erwarten.

Wenn in der freien Natur die Xenogamie meist gute Re-
sultate gibt, so ist die Ursache, wie auch schon Correns a.
a. O. hervorhob, gewil zum grofien Teile im Kampf ums Da-
sein zu suchen, der bewirkt, dafi nur selten eine groflere An-
zahl von Geschwisterpflanzen zur Entwicklung kommt. Hine
Wiese, auf welcher 100 Exemplare irgend einer einjihrigen Bliiten-
pflanze stehen, von denen jedes durchschnittlich 100 Samen
liefert, wird im darauffolgenden Jahre nicht efwa 10.000 Exem-
plare der betreffenden Art beherbergen, sondern wieder nur
ungefiihr 100, weil nicht mehr zwischen den anderen auf der
Wiese vorhandenen Pflanzenarten Platz haben. Im allgemeinen
wenigstens zeigt eine und dieselbe Wiese viele Jahre hindurch
anndhernd dieselbe Zusammensetzung ihrer Vegetation, wenn
auch oft nach und nach einzelne Arten durch andere verdringt
werden. Wenn also von 100 Pflanzen nur 100 Nachkommen zur
vollen Entwicklung kommen, so kann die Zahl der Geschwister
unter ihnen unmoglich grof sein; die meisten werden daher
untereinander fruchthar sein.

Die fiir diesen Vortrag zur Verfiigung stehende Zeit ge-
stattet es nicht, noch weiter in die Theorie dieses Gegenstandes
einzudringen, so dankbar dies auch wire. Nur an die zu Be-
ginn des Vortrages gegebenen Erwigungen sei noch eine Be-
merkung gekniipft. Tierreich und Pflanzenreich verhalten sich,
wie eingangs gesagt, in ihren hoher entwickelten Formen an-
scheinend total verschieden in Bezug auf die Geschlechtsver-
héltnisse; nichts findet sich bei den Wirbeltieren oder Insekten,
was mit der Zwitterbliite auch nur verglichen werden konnte,
Beachten wir aber die Tatsache, dall diese Zwitterbliitte nur
relativ gelten, ja man kann sagen, nur ausnahmsweise sich
selbst befruchtet, so wird die Bedeutung dieses Unterschiedes
stark vermindert. In der Regel fungiert jedes Sexualorgan der
Bliite fiir sich allein und das Ergebnis ist dann dasselbe wie
bei der rdumlichen Trennung der Geschlechter. Die Natur strebt
im Pflanzenreich und im Tierreich deuselben Zweck an: die
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Kreuzung zwischen verschiedenen Individuen. Im Tierreich wird
dieser Zweck auf die einfachste und sicherste Weise durch voll-
kommene Trennung der Geschlechter erreicht. Im Pflanzenreich
sind die Einrichtungen, welche zur Xenogamie fiihren, viel
mannigfaltiger und komplizierter. Aber in beiden Fillen wird
wenigstens anndhernd dasselbe Resultat erzielt. Es zeigt sich
also auch hier, dafl trotz der groflen Verschiedenheiten, die im
Bau und in der Lebensweise der Pflanzen und der Tiere vor-
handen sind, doch dieselben Naturgesetze fiir beide Reiche der
Organismen Giiltigkeit haben.
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