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Mit 5 Abbildungen und S Kunen im Text und Tafel II.

Das Heterostylieproblem.

Einleitung.

Von den \erschiedenen Einrichtungen, die bei Pflanzen die

Selbstbestäubung verhindern, ist die Diözie das radikalste Mittel:

es sind immer zwei Pflanzen verschiedenen Geschlechtes nötig,

um eine dritte zu erzeugen. Die Diözie ist nun nachträglich

aus dem Zwittertum entstanden; die bei fast allen diözischen

Pflanzen mehr oder weniger rudimentär ausgebildeten Organe

des anderen Geschlechtes und die gelegentlich auftretenden

Zwitterblüten beweisen dies. Viel ökonomischer sind die selbst-

sterilen Pflanzen, die als Männchen und Weibchen funktionieren

können anderen Pflanzen derselben Art gegenüber, wenn auch

wahrscheinlich nie allen. Am merkwürdigsten ist die Einrich-

tung der Heterost\-Ue, bei denen jede Art, ja jede Varietät in

zwei oder drei Formen zerfällt, die kreuzweise als Männchen
und Weibchen wirken, innerhalb der Formen aber so gut wie

steril sind. Man hat sie ihrer Funktion nach als subdiözische

Zwitter bezeichnet.

Die Erscheinung ist ja allgemein bekannt. In den beiden

Formen (wenn wir uns hier auf dimorphe Heterostyiie be-

schränken wollen) befinden sich die Narben und Staubbeutel

!!3 auf verschiedener Höhe in der Blüte, derart, daß die Narbe der

xl Form A sich auf der Höhe der Staubbeutel der Form B be-

findet; die Staubbeutel der Form A auf der Höhe der Narbe B.

'^ Guten Samenansatz erhält man nun nur bei Vereinigung der
>- Zeitschrift für Botanik. XV. 13
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Geschlechtsorgane auf gleicher Höhe. Die Bestäubungen von

ungleicher Höhe geben wenig oder gar keinen Ertrag.

Die Untersuchung und Deutung dieser eigentümlichen An-
ordnung hat verschiedene Phasen durchgemacht, und von einer

restlosen Erklärung aller Beobachtungen sind wir heute noch

weit entfernt, wenn wir auch den Weg zu sehen glauben, auf

dem die Lösung liegt. Einen Schritt auf diesem Wege möge
diese Arbeit bedeuten.

Die Heterost3die wurde 1793 von Sprengel (21) an Hottonia

entdeckt, er schreibt darüber folgendes: Einige Pflanzen haben

lauter solche Blumen, deren Staubgefäße innerhalb der Kron-

röhre befindhch sind, deren Griffel aber aus derselben hervor-

ragt, und andere solche Blumen, deren Griffel kürzer ist,

deren Staubgefäße aber länger sind als die Kronröhre.

Ich glaube aber nicht, daß dieses etwas Zufälliges, sondern

eine Einrichtung der Natur ist, ob ich gleich nicht imstande

bin, die Absicht derselben anzuzeigen. 1794 fand Persoon (17)

die Heterostylie bei Primula officinalis. Jacquin (13) hat in seiner

Monographie der Oxalis 1794 die drei verschiedenen Längen
der Griffel und Staubbeutel wohl bemerkt, hält sie aber für

ein Artmerkmal und gibt daher jeder Species drei Namen;
Oxalis monophylla langgriffelig nennt er z. B. lepida, mittel-

griffelig — monophylla, kurzgriffelig — rostata.

Planchon (18) 1848 fragt sich, ob der Dimorphismus keine

Bedeutung für die Befruchtung habe.

Gärtner (10) beschreibt 1849 die beiden Formen mit folgenden

Worten: Unter den Arten Primula wie acaulis, elatior und offi-

cinalis, gibt es konstante Abänderungen mit kurzem und langem
Griffel, wir haben aber hiervon keinen Einfluß auf die Fähig-

keit der einen oder anderen Art zur Bastardbefruchtung bemerkt.

Darwin (6a, c) blieb es vorbehalten, den Sinn der Einrichtung

festzustellen, nämlich die Verhinderung der Selbstbefruchtung.

In seiner 1861 der Linnean Society vorgelegten Arbeit: On
the two Forms, or Dimorphie Condition in the Species of Pri-

mula, and on their remarcable Sexual Relations stellt Darwin
fest, daß nur heteromorphische (wir sagen heute »legitime« mit

Hildebrand), d. h. Bestäubungen von Staubblättern auf Griffeln
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derselben Höhe guten Samenansatz geben, während die mono-
morphischen lillegitimen), also derselben Form untereinander,

kaum oder gar nicht wirksam sind. Diese legitime Bestäubung
wird dadurch gewährleistet, daß ein Insekt, das beide Formen
hintereinander besucht, den Pollen an dem Körperteil trägt,

mit dem es in der anderen Form die Xarbe berührt: es wird

also beide legitimen Bestäubungen vollziehen. Darwin stellt

ferner fest, daß die Xarbenpapillen und Pollenkörner der beiden

Formen meist nicht gleich groß sind, sondern, daß die Narben
der Langgriffel längere Papillen haben als die der Kurz-

griffel, und daß umgekehrt die Pollenkörner der Kurzgriffel

größer sind als die der Langgriffel. Da von dieser Regel sich

viele Ausnahmen finden (z. B. sind bei den perennierenden

Linumarten die Pollenkörner gleich groß, ebenso bei den mitt-

leren und kurzen Antheren von Lythrum SaHcaria), legte

Darwin dieser Beobachtung kein großes Gewicht bei.

An diese Arbeit schließen sich verschiedene andere von

Darwin (6) über Linum und Lythrum, bei dem er die trimorphe

Heterost}'lie entdeckte und von Hildebrand (12) über Oxalis,

Forsvthia. Fagopyrum und Pulmonaria an. die die von Darwin
an Primula gefundenen Resultate bestätigen und auf Trimorphie

ausdehnen. Wenngleich das Hauptinteresse dieser Periode auf

der Frage nach der Sterilität beruht, so beschäftigen sie sich

doch noch mit einem anderen Problem, nämlich dem Auftreten

der verschiedenen Typen in der Nachkommenschaft bei den

verschiedenen Kreuzungsmöglichkeiten. Darauf soll gleich näher

eingegangen werden.

Anknüpfend an die Beobachtung von Darwin über die

verschiedene Größe der Narbenpapillen und Pollenkörner, hat

Delpino (7) 1867 die Ansicht ausgesprochen, daß das größere

A'olumen der Pollenkörner der kurzgriffeligen Pflanzen dem
langen Wege in dem Griffel der langgriffeligen Pflanzen an-

gepaßt sei. Daß dies zum mindesten nicht allgemein gültig

sein könnte, da nicht bei allen HeterostN'len die Pollenkörner

verschieden groß sind, wendete schon Darwin ein. Nägeli (16)

zeigte, daß die Pollenschläuche von dem Griffelgewebe ernährt

werden, Correns (4a) und Dahlgren (5b) wiesen exakt nach,

daß die Volumina der Pollenkörner ganz unzureichend sind,

13*



ig5 G. V. Ubisch,

um die Samenanlage erreichen zu können, daß sie also vom
Griffelgevvebe ernährt werden müssen. Ferner ist von ver-

schiedener Seite darauf hingewiesen worden, daß es bei dieser

Art von Anpassung drei günstige (nämlich die beiden legi-

timen und kurz auf kurz) geben müßte, da die großen Pollen-

körner den kurzen Weg a fortiori besser zurücklegen müßten als

die kleinen der Langgriffel. Eine Anpassung der Größe von

Papillen und Pollenkörner erscheint damit erledigt, und es kann

sich wohl nur um eine durch den Inhalt bedingte Ausbildung

handeln; darauf komme ich weiter unten noch zurück.

Schon Darwin hat die Nachkommen der illegitimen Kreu-

zungen gelegentlich auf ihre Form hin untersucht, die legi-

timen dagegen nicht, da er der Überzeugung war, diese würden

die beiden Eiterformen im gleichen Verhältnis wiedergeben,

was, wie wir gleich sehen werden, für die Dimorphen im all-

gemeinen auch zutrifft, für die Trimorphen dagegen nicht.

Hildebrandt stellte auch legitime Verbindungen her und

untersuchte die Nachkommen. Beide Autoren kamen zu dem
Resultat, daß die Nachkommen die Eiterformen im allgemeinen

in gleicher Zahl reproduzieren. Wenn Abweichungen auftreten

(wie bei der Form mittel X kurz bei L3^thrum oder Oxalis),

so schiebt Darwin dies auf die größere Fruchtbarkeit der

mittleren Form (die mittlere Form der Trimorphen ist nach

ihm die weiblichste); Hildebrand dagegen auf Rückschläge,

da die Mittelgriffel oder Kurzgriffel langgriffelige Vorfahren

gehabt haben könnten. Beiden Forschern fällt auf, daß lange

Griffel illegitim bestäubt mit der gleichen Form stets wieder

nur Langgriffel, mittel X mittel und kurz X kurz dagegen

auch andere als die Eiterformen ergeben.

Diese gelegentlichen Beobachtungen haben ihre Erklärung

durch die Aufstellung der Mendelschen Faktoren gefunden.

Bateson und Gregory (2a) haben festgestellt, daß die Hetero-

stylie bei Primula auf einem mendelnden Faktorenpaar beruht,

wobei langgriffelig aa, kurzgriffelig Aa ist. Durch legitime Be-

fruchtung wird stets dasselbe, nämlich aa + Aa erhalten; bei

Selbstbestäubungen, resp. illegitimen Bestäubungen, die bei

einigen Primeln, z. B. sinensis, recht gut gelingen, geben die

Langgriffel stets wieder aa = Langgr., die Kurzgriffel dagegen
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3 kurz : i lang. Von den 3 Kurzgriffeln ist einer homozygo-
tisch kurzgr., gibt also selbstbestäubt nur kurz; die beiden

anderen sind heterozygotisch, ergeben also selbstbestäubt wieder

3 kurz : i lang.

Für die trimorphe Heterostylie, wie wir sie bei Oxalis und
Lythrum Salicaria finden, konnte ich (24) auf Grund der Ver-

suchsserien von Barlow (i) zeigen, daß sie folgenden Formeln
gehorcht

:

lang = aabb;

mittel = aaBb (aaBB);

kurz = Aabb(AAbb,AaBb, AABB, AABb, AaBB).

Konsequenzen aus den bisherigen Versuchen
und neue Versuche.

Die Frage, die uns heute beschäftigt, ist der Zu-
sammenhang zwischen Vererbung und Sterilität.

Wie wir oben sahen, haben Bateson und Gregory (2a)

festgestellt, daß die Heterostylie der dimorphen Pflanzen sich

nach dem einfachen Mendelschema vererbt, bei dem langgrif-

felig rezessiv, kurzgriffelig dagegen heterozygotisch ist. Bei

Kreuzung erhalten wir also

aa X Aa = Aa X aa = aa -{- Aa = i lang: i kurz.

Wir haben es nun aber nicht mit absoluter Sterilität zu

tun, sondern man erhält gelegentlich nach illegitimer Bestäu-

bung Samenansatz; diese Fähigkeit ist bei den verschiedenen

Pflanzen verschieden stark entwickelt.

Diese Möglichkeit, aus illegitimer Bestäubung Samen zu

erhalten, schließt schon die von vornherein wahrscheinlichste

Annahme aus, daß die Sterilität resp. Fertilität durch Linien-

stoffe bedingt werde, wie es Correns (4b) bei Cardamine ge-

funden hat. Diese könnten sich in unserem Falle entweder

durch die Gene A und a mit vererben oder durch mit diesen

mehr oder weniger gekoppelte andere Faktoren. Vollkommen

unmöglich wird aber eine solche Annahme durch die Verhält-

nisse, die wir bei den trimorphen Pflanzen finden. Die gene-

tischen Formeln habe ich oben wiedergegeben und möchte

hier auf sie verweisen. Auch hier sind illegitime Bestäubungen

unter Umständen fruchtbar; es sind nun aber hier zwischen
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je zwei Pflanzen verschiedener Formen zwei Bestäubungen mög-

lich, bei denen stets dieselbe Pflanze als Vater, dieselbe als

Mutter dient, das wird aus folgendem Diagramm leicht ver-

ständhch werden.

lang X mittel = aabb X aaBb.

V<

\̂r^Q
I 9 lg X II (5 lg = legitim

I 9 lg X II (5 kz = illegitim

II 9 rnittel X I ij" mit = legitim

II 9 mittel X I (5 kz = illegitim

Abb. 1.

Kreuzungs-

ergebnis

stets dasselbe

I lang: i mittel

Es ist also je eine Bestäubung I X II und II X I günstig, eine

ungünstig. Können wir dies auf Grund der Faktoren erklären ?

Die Langgriffel heißen alle aabb, die haploiden Pollen-

körner und Samenanlagen müssen also alle ab heißen. Die

Mittelgriffel heißen aber aaBb. Wir könnten nun annehmen,

daß eine Spaltung innerhalb des Individuums stattfindet derart,

daß etwa die »langen Pollenkörner« alle aB, die kurzen alle

ab heißen (oder daß je eine Gamete zugrunde geht). Dann

hätten wir folgendes zu erwarten:

ab X aB = aaBb = legitim mittelgr.

abX ab = aabb = illegitim langgr.

Dies Resultat steht mit den Tatsachen nicht im Einklang:

die Pollenkörner der langen Antheren müssen zwei verschie-

dene Gameten ausbilden, denn das Kreuzungsergebnis ist

I lang : i mittel, statt nur mittel; die Pollenkörner der kurzen

Anthere müssen aber auch dieselbe Formel haben, denn das

Resultat ist auch i lang : i mittel (statt nur lg). Dasselbe Re-

sultat erhält man auch aus den 2 illegitimen Selbstbestäubungen,

sie ergeben stets dasselbe Resultat, und zwar das durch die

genetische Formel bedingte.

Wir kommen also zu dem Resultat, daß die Samen-
anlagen und die Staubblattkreise auf einer Form gene-

tisch vollkommen gleichartig sind.

Wir müssen demnach die Annahme der Vererbung der

Sterilität resp. Fertilität fallen lassen und uns nach einer anderen

Erklärung umsehen.
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Dazu helfen uns folgende Beobachtungen über das Auf-

treten der Selbstbefruchtung bei Primeln. Es gibt Arten, bei

denen der Abstand zwischen Narbe und Anthere recht kon-

stant ist: bei diesen erhält man kaum je einen Samen aus

Selbstbefruchtung. Es gibt aber andere, bei denen dieser un-

gemein variiert: hier ist Selbst- oder illegitime Fremdbestäu-

bung sehr viel weniger ungünstig; z. B. bei Primula sinensis.

Im Anfang oder zu Ende der Vegetationszeit treten diese

Anomalien häufig auf, und es werden dann gelegentlich Blüten

gebildet, bei denen sich Narbe und Anthere auf gleicher Höhe

befinden. Diese nun sind selbstfertil. Wir kommen also

zu dem Schluß, daß alle legitimen Bestäubungen günstig sind,

sei es nun, daß die Organe sich auf derselben oder auf verschie-

denen Pflanzen befinden. (Legitim heißt jede Bestäubung von

auf gleicher Höhe befindlichen Organen, der Ausdruck ist

also auch auf die sogenannten »Isost3'lenc; anwendbar.)

Der schlechte Samenansatz der normalen Heterostylen bei

Selbstbestäubung ist also nichts Primäres, sondern ist nur

die Folge der verschiedenen Ausbildung der Organe. Wir

können uns die Sache etwa so vorstellen, daß ein chemischer

Stoff zur Befruchtung nötig ist, der in einem bestimmten

Mengenverhältnis in beiden Geschlechtsorganen ausgebildet

wird, nehmen wir einmal an, in gleicher Menge. Ist nun das

Organ lang, so wird die Konzentration des Stoffes gering sein,

ist das Organ kurz, so wird sie groß sein; sind beide Organe

gleichlang, so wird auch die Konzentration gleichgroß sein.

Bei legitimer Bestäubung, mag sie nun eine normale legitime

Fremdbestäubung sein oder die Selbstbestäubung einer ab-

normen Blüte mit gleichhoher Narbe und Staubbeuteln, kommen
also gleiche Konzentrationen zusammen. Ich bin mir wohl

bewußt, daß dieses Bild ungenau ist, wie jedes Bild. Wir
haben es in Griffel und Anthere nicht mit gleichlumigen

Rohren zu tun, in denen auf eine verschieden große Menge
Wasser die gleiche Alenge eines Salzes gelöst wird. Tatsäch-

lich aber ist das Resultat, das wir beobachten, derart, daß wir

annehmen müssen, daß die Pflanze imstande ist, in gleichlangen

Organen die gleiche Menge (oder ein bestimmtes, zur Bestäu-

bung nötiges Verhältnis) eines Stoffes zu produzieren. Da die
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Pollenkörner nach legitimer und illegitimer Bestäubung keimen,

genügt die Annahme einer bestimmten Konzentration auf einer

bestimmten Höhe nicht; der Pollenschlauch muß auf seinem

Wege im Griffel, durch den er ernährt wird, einen Stoff in

einer der seinen Konzentration adäquaten vorfinden, sonst kann

er nicht weiter wachsen.

Man kann sich den Vorgang vielleicht folgendermaßen vor-

stellen, in Anlehnung an eine Auseinandersetzung von Sirks

{20). Dieser nimmt an, daß bei selbststerilen Pflanzen Griffel-

gewebe und Pollenschlauch denselben osmotischen Wert haben,

und daß deshalb der Pollenschlauch, wenn er so weit gewachsen

ist, daß er nun vom Griffeigewebe ernährt werden soll, weder

Wasser noch Nährstoffe aus ihm entnehmen kann. Herrscht

dagegen im Pollenschlauch ein größerer osmotischer Wert, so

muß Wasser aus dem Griffelgewebe in ihn hinein diffundieren,

und er hat damit das nötige Material, um weiter zu wachsen.

Er wächst also osmotropisch Stellen niedrigerer Konzentra-

tion zu, die er durch Fortnahme von Wasser konzentriert. Es

scheint mir nun wahrscheinlicher das Umgekehrte anzunehmen,

nämlich, daß der Pollenschlauch, indem er seine eigenen Nähr-

stoffe verbraucht, eine geringere Konzentration als die ihn

umgebenden Griffelzellen annimmt und sein Wachstum ein-

stellen muß, wenn er nicht die Möglichkeit hat, diese Konzen-

tration durch Aufnahme aus dem Griffelgewebe zu erhöhen.

Er wächst dann osmotropisch nach Stellen höherer Konzen-

tration hin.

Tischler (23a—c) hat durch Versuche mit Primula und

Lythrum wahrscheinlich gemacht, daß es sich bei der Aus-

bildung der verschieden großen Pollenkörner und Narben-

papillen um trophische Unterschiede handelt, um eine Osmo-

morphose im Sinne Küsters (15). Übertragen wir diese An-

schauung von der (.lOQcprj auf den Inhalt, da die äußere Gestalt

ja nur eine Folge des Inhaltes ist!

Den Schluß, daß man bei den Heterostylen (im Gegensatz zu

den Selbststerilen) mit Konzentrationsunterschieden auskommen

könne, hat zuerst Jost (14) bei seinen Versuchen über Selbst-

sterilität gezogen und Tischler hat diese Auffassung neuer-

dings wieder aufgenommen; es handelte sich dabei aber um eine
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Konzentration in den verschiedenen Formen der Xarbe resp. der

Pollenkörner, während es sich nach meinen Beobachtunsren um
eine von der Länge des Organs abhängige Konzentration han-

deln muß.

Im folgenden werde ich eine Reihe von fremden und eige-

nen Beobachtungen bringen, die, ganz unabhängig von der Vor-

stellung, die man sich von dem Zustandekommen der Wirkung
macht, dafür sprechen, daß eine Änderung des Abstandes zwischen

Xarbe und Anthere eine Änderung der Fertilitätsverhältnisse

zur Folge hat. in Sonderheit, daß eine Gleichheit der Länge
stets Fertilität bedingt.

Über das Zustandekommen des variablen Abstandes ver-

danken wir Tischler eine Reihe von Angaben. Tischler
hat in zwei (23 a, bt Arbeiten die Variation der Pollenkorn- und

Xarbenpapillengröße untersucht, sowie den Abstand der An-

theren von der Xarbe. Er macht den Versuch, den Abstand

willkürlich zu ändern, und das gelingt ihm auch durch Xahrungs-

mangel (Etiolement). Dadurch wird die Kronröhre im Wachs-
tum stärker gehemmt als der Fruchtknoten, und da die Antheren

bei den Primeln an der Kronröhre befestigt sind, so werden

die Langgriffel einen größeren Abstand zwischen den Geschlechts-

organen erhalten, die Kurzgriffel einen geringeren. Wenngleich

er sich von der Funktionstüchtigkeit des Pollens überzeugt hat.

so hat er leider keine Bestäubungen ausgeführt.

Schon Darwin schreibt in seinen A'erschiedenen Blüten-

formen«: „Die Xeigung der dimorphen Species von Primula.

gleichgriffehge Varietäten zu produzieren, verdient Beachtung.

Fälle dieser Art sind . . . bei nicht weniger als 6 Species be-

obachtet worden, nämlich bei Primula veris. vulgaris, sinensis,

auricula, farinosa und elatior. Bei Pr. veris gleichen die Staub-

fäden an Länge, Stellung und Größe ihrer Pollenkörner den Staub-

fäden der kurzgriffeligen Form, während das Pistill dem der lang-

griffeligen sehr ähnlich ist: da es aber bedeutend an Länge vari-

iert, scheint ein der kurzgriffeligen Form angehöriges verlängert

worden zu sein und zu derselben Zeit die Funktionen eines lang-

griffeligen Pistills angenommen zu haben. Infolgedessen sind die

Blüten Selbstbefruchtung einer legitimen Art fähig und ergeben
einen vollen Betrag- von Samenkörnern, oder selbst
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mehr, als die von gewöhnlichen legitim befruchteten
Blüten produzierte Zahl beträgt." (Von mir gesperrt.)

Von Pr. sinensis gibt er weiter an, daß die Antheren bei der

gleichgriffeiigen Form der langgriffeiigen Form angehören, das

Pistill sich der kurzgriffeligen nähert. Die Blüten sind in diesem

Falle wie in dem vorigen einer spontanen legitimen Befruchtung

fähig und sind eher noch produktiver als gewöhnliche legitim

befruchtete Blüten. Bei Pr. auricula und farinosa ergeben da-

gegen die gleichgriffeligen Blüten nach ihm nur wenig Samen.

Schließlich erwähnt er noch, daß bei Pr. elatior nur einige Blüten

gleichgriffelig geworden seien, statt alle wie bei den übrigen

Pflanzen. Wahrscheinlich hat es sich bei Darwin nie um gleich-

griffelige Varietäten, sondern um -\— und —Varianten einer

Varität gehandelt, jedenfalls ist der Ausdruck heute nicht mehr

statthaft, solange nicht die \"ererbungsverhältnisse untersucht sind.

Die oben zitierten Sätze Darwins beziehen sich nun größten-

teils nicht auf eigne Untersuchungen, sondern solche von Scott (19),

die dieser in seiner 1864 veröffentlichten Arbeit niedergelegt

hat. Diese Arbeit ist eine wahre Fundgrube für unsere Frage-

stellung, und die von ihm erhaltenen Resultate, wenn sie auch

mit der Kritik, die wir einer Arbeit aus jener Zeit auf diesem

Gebiete entgegenbringen, aufgenommen werden müssen, sind

um so beweisender, als er selbst über sie erstaunt ist und nichts

mit ihnen anzufangen weiß, da sie zum Teil seinen Erwartungen

widersprechen. (Ich werde im weiteren Verlauf dieser Arbeit,

statt der unlogischen Ausdrücke monomorph, isostyl, homosty]

und gleichgriffelig den von Darwin gelegentlich gebrauchten

Ausdruck »subheterostyl« gebrauchen, der zugleich andeutet,

daß es sich meist nur um veränderte Heterostylie handelt. Der

richtige Ausdruck wäre isohyps, doch erscheint er mir nicht

zweckmäßig, da er den Zusammenhang mit heterostyl nicht

zum Ausdruck bringt.)

Scott beschreibt eine Pr. veris, die im Frühjahr subheterostyl

war, im Herbst hatte sie einen Blütenstand, in dem 3 Blüten

schwach longist\ 1, i brevistyl, 2 subheterostyl waren. Nach Größe

und Form der Narbenpapillen handelt es sich um eine abnorme

brevistyle Pflanze. Die subheterostylen Blüten des Frühjahrs

gaben folgende Resultate:
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Selbstbestäubt 34 Samen pro Kapsel bei 21 Bestäubungen^

als INIutterXlang 7 „ „ „ „ 5

als „ Xkurz 9 „ ,, „ „ 4

als Vater Xlang 5 „ „ „ „ 5

als „ Xkurz 4 „ „ „ „ 5

zum Vergleich:

illegitim lang 16 Samen pro Kapsel bei 10 Bestäubungen,

kurz II .. „ .. .. 7

lang Xkurz 28 „ „ ,, .,10 „

kurz X lang 20 ., „ ,. .. 7

Die subheterostylen Pflanzen gaben also mehr Samen selbst-

bestäubt, als sonst bei einer legitimen Bestäubung bei Primula

erhalten wird.

Bei Primula auricula subheterostyl erhielt er bei einer Pflanze,

die der Xarbe und den Antheren nach longistyl war. folgende

Zahlen

:

Selbstbestäubt 30 Samen pro Kapsel bei 9 Bestäubungen,

kurz X subhet. 8 .. ,. .. .. 7

langX „ 5 » - M •• 9

zum Vergleich:

kurz X kurz 14 Samen pro Kapsel bei 12 Bestäubungen,

lang X lang 12 ., .. .. • 15

kurz X lang 98 ., „ „ „ iS

lang xkurz 73 • •• v .- 17

Ich selbst erhielt bei einer subheterostylen Primula offici-

nalis 1920 folgende Resultate: Selbstbestäubt o bis 49 Samen

pro Kapsel, bestäubt mit Pollen einer kurzgriffeligen Pflanze

25 Samen, mit dem einer langgriffeligen 5 bis 5 Samen. Der

Abstand der Xarben von den Antheren variierte von + 5 bis

— 2. wobei +5 eine langgriffelige Blüte bedeutet, deren Xarbe

5 mm über den Staubbeuteln saß, — 2 eine kurzgriffelige. deren

Xarbe 2 mm unter den Antheren. Von den gemessenen Blüten

waren 7 phaenotypisch langgriffelig. 4 subheterostyl. 2 kurz-

griffelig.

Ich möchte jetzt die Entstehungsgeschichte der berühmten

Primula kewensis nach Digby (8) wiedergeben. Pr. kewensis

ist der Bastard zwischen tloribunda und verticillata. Die Bastard-

*) Es handelt sicli hier um Mittelwerte.
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pflanze war kurzgriffelig und absolut steril, bis an ihr nach

mehrere Jahre währender vegetativen Vermehrung eine lang-

griffelige Blüte auftrat. Diese wurde mit dem Pollen einer

kurzgriffeligen Blüte bestäubt und gab Samen, aus dem kurz-

und langgriffelige Individuen hervorgingen. Die ursprüngliche

Pr. kewensis war nun sicherlich aus einer legitimen Bestäu-

bung hervorgegangen, war also heterozygotisch kurzgriffelig.

Mit sich selbst bestäubt, mußte sie 3 kurz auf i lang erzeugen.

Es unterliegt nun keinem Zweifel, daß die langgriffelige Blüte nur

morphologisch und funktionell, nicht genetisch lang-

griffelig war. Bateso n (2b), der viele Jahre mit Primeln ge-

arbeitet hat, und dem wir auch die Genetik dieser Pflanze ver-

danken, sagt in > Mendels Principles«, daß ihm kein authen-

tischer Fall bekannt sei, wo sich lang- und kurzgriffelige Blüten

auf einer Pflanze befunden hätten, trotz vieler Literatur-

angaben. Die Griffellänge in den verschiedenen Jahren sei

nicht ganz konstant. Aus dieser Entstehungsgeschichte der

Pr. kewensis geht hervor, daß eine durch irgendwelche Um-
stände hervorgerufene Veränderung der Längenverhältnisse

der Geschlechtsorgane die Fertilitätsverhältnisse verschiebt.

In der Literatur von Darwin beginnend bis Stout (221

finden wir die Beobachtung, daß die mittelgriffelige Form von

Lythrum die »weiblichste^- sei, d. h. bei Selbstbestäubung noch

am meisten Samen ansetze von den drei Formen. Es ist leicht

zu zeigen, daß, vorausgesetzt, daß die Variation aller Staubblatt-

kreise gleich häufig ist, die Aussicht für eine Subheterostylie

bei den Mittelgriffeln am größten ist. Es können nämlich beide

Staubblattkreise nach oben, beide nach unten, eins nach oben,

eins nach unten, und eins nach unten, eins nach oben variieren.

Bei den Langgriffeln und bei den Kurzgriffeln nähert sich nur

in zwei Fällen (von 4) eins der Staubfäden der Narbe, bei den

Mittelgriffeln dagegen in dreien, in einem davon beide, eins von

oben und eins von unten. Die Aussicht für Subheterostylie

sind also für lang : mittel : kurz = 2 : ) 3 : 2.

Über eine merkwürdige Art von Subheterostylie haben Bate-

son und Gregory (2 a) berichtet, und ihre Genetik vollständig auf-

geklärt. Es gibt eine Form von Pr. sinensis mit großem und eine

mit kleinem Auge (darunter versteht man den hellen Fleck in
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der Mitte der Blüte). Dieses Auge nun vererbt sich unabhängig

von der Heterostylie und zwar derart, daß kleines Auge über

großes Auge dominiert. Man kann aber das große Auge nie

auf langgriffeligen Pflanzen erhalten: alle Pflanzen, die der gene-

tischen Formel nach langgriffeiig mit großem Auge sein sollten,

sind subheterostyl. Dabei sind die Antheren so hoch wie bei

den Langgriffeln, die Pollenkörner haben auch die zu den Lang-

griffeln gehörige Größe, die Griffel sind aber kurz und reichen

nicht über die Antheren hinaus. Die Zahlen, die die Verf. er-

hielten, sind folgende

:

Die Kreuzung von subheterostyl großes Auge X kurz-

griffelig kleines Auge ergab in Fj kurzgriffelig kleines Auge.

In Fg wurde erhalten: 147 kurz kleines Auge : 35 kurz großes

Auge : 44 lang kleines Auge : 2 1 subheterostyl großes Auge.

Theoretisch war zu erwarten 139 : 46 : 46 : 15, nämlich 9:3:3:1.

Alle Kreuzungen und Selbstbestäubungen bestätigen dies Re-

sultat, das wir in eine genetische Formel kleiden können, wenn

wir den Faktor für kurzgriffelig wieder mit A, den für lang-

griffehg mit a bezeichnen; kleines Auge mit K, großes mit k:

kurzgriffelig kleines Auge A und K gemeinsam,

großes „ A ,. k,

langgriffelig kleines .. a „ K,

subheterostyl großes ,. a „ k.

Leider sind keine Angaben über die Fertilität der Rasse gemacht;

daß sie selbstbestäubt ansetzt, ist ja nicht erstaunlich, da, wie wir

oben sahen, Pr. sinensis sehr variabel und deshalb selbstfertil ist.

Während wir es bisher mit subheterostylen Blüten hetero-

stj-ler Rassen zu tun hatten, glaube ich bei Pr. malacoides eine

subheterost\'le Rasse gefunden zu haben, mit der ich verschie-

dene Versuche angestellt habe. Pr. malacoides ist eine heute

ziemlich unbekannte Mehlprimel aus Amerika, die früher, wie

mir Gärtner sagten, sehr viel gezogen worden ist und jetzt

bei dem Mangel an Winterpflanzen wieder aufkommt. Es ist

die schönste Primel, die ich kenne. Sie blüht unter günstigen

Bedingungen sehr üppig und zeigt dann eine Reihe von zart-

rosa oder weißen Wirtein übereinander.

Ich benutzte zu meinen Kreuzungen eine langgriffelige (Nr. i),

eine kurzgriffehge {Nr. 2) rosa und eine subheterostyle (Nr. 3'*
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Tabelle I.
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wendete, bei denen homozygotische Kurzgriffel erhalten wurden.

Die Kreuzungen hatten also die Formel AABB X aabb = AaBa
= kurz. Die 8 Langgriffel der Reihe 5 sind in dem Versuchs-

protokoll als „lang fast subheterostyl" gebucht, die 10 Subhetero-

stylen der Reihe 15 als „subheterostyl fast kurz". Es scheint mir

danach kein Zweifel, daß es sich in beiden Fällen um +- re-

spektive Varianten handelt; im ersten Falle um eine Va-

riante der Form aabb, im zweiten Falle um eine -{--Variante

der Form AaBb. Die Vererbung dieser P'ormen wird zeisfen,

ob diese Annahme zutrifft; bevor der Versuch jedoch erledigt

ist, trage ich Bedenken, die Pflanzen anders zu registrieren,

als es in meinem Saatbuch geschehen ist, ehe ich mir eine Vor-

stellung von der wahrscheinlichsten Vererbungsformel gemacht

hatte.

Wie schon erwähnt, war die subheterostyle Form sehr selbst-

fertil, mehr sogar, als die legitimen Verbindungen. Die Zahlen

im ersten Jahre 19 19 waren folgende:

Lang selbst o Samen /Kapsel 19 Bestäubungen

brev. „ 23 „ „ 49

subh. „ 251 „ „ 3

lang X kurz 140 „ „ 16 „

kurz X lang 125 „ „ 14

(Es handelt sich bei diesen hier wiedergegebenen Zahlen um
einige orientierende Zählungen, da ich im ersten Jahre weit

davon entfernt war, die Wichtigkeit derartiger Zahlen für das

Heterostylieproblem einzusehen. Damit möge die geringe Zahl

entschuldigt werden.)

Diese Versuche scheinen mir deshalb von Wichtigkeit zu

sein, weil sie zeigen, daß es für die Fertilität respektive Sterilität

ganz gleichgültig ist, ob wir es mit einer erbhchfixierten sub-

heterost3'len Rasse oder -j- - und Varianten von normalen

Heterostylen zu tun haben, es kommt nur auf die gleiche
Länge der Griffel und Antheren an.

Die nun folgenden Versuche sind mit der trimorphen Oxalis

floribunda angestellt. Die Veranlassung zu diesen Versuchen

war die, daß ich feststellen wollte, ob die gelegentlich in sehr

geringer Zahl angegebenen »falschen« Formen auf einem Ver-
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Suchsfehler beruhen, oder ob diese Typen wirkHch neu aufge-

treten sind. So gibt Barlow z.B. für die Kreuzung lang X
mittel bei Oxalis valdiviana 6 Kurzgriffel auf 347 Langgriffel

und 342 Mittelgriffel an; 12 Mittelgriffel auf 354 Langgriffel

und 347 Kurzgriffel in der Kreuzung zwischen lang und kurz.

Diese Frage schien mir deshalb von besonderer Bedeutung,

weil bei den Trimorphen ja zwei Formen vollständig zur Er-

haltung der Art ausreichen, man aber doch bei größeren Zäh-

lungen stets alle drei Formen, wenn auch in sehr variablen

Verhältnissen, gefunden hat. Eine Entscheidung schien leicht

zu bringen, man brauchte nur die zwei Formen zu kreuzen

und die dritte ganz zu verbannen, die nur sich selbst, nie die

dritte Form wieder ergeben, also lang und mittel. (Siehe die oben

S. 197 wiedergegebenen Formeln für trimorphe Heterostylie.)

Es wurden also eine Anzahl Kreuzungen zwischen lang und

mittel hergestellt und keine Kurzgriffel im Gewächshaus ge-

duldet. Mein Erstaunen w^ar nun sehr groß, als ich zwar in

einigen Kreuzungen das erwartete Verhältnis i lang : i mittel

erhielt, in anderen aber das Verhältnis 3 lang : 3 mittel : 2 kurz!

(Siehe Tab. II, S. 209.) Die Zahlen waren 92 : 93 : 56, und

zwar traten in jeder dieser Kreuzungen die Kurzgriffel in ent-

sprechender Zahl auf, so daß ein Versuchsfehler ausgeschlossen

schien, es sei denn, daß eine der Elternpflanzen verkehrt regi-

striert war. In allen diesen Kreuzungen war eine der Eltern-

pflanzen gemeinsam, nämlich die mittelgriffelige Pflanze 3;

glücklicherweise war sie noch vorhanden und erwies sich als

ganz normal mittelgriffelig.

Die Erklärung liegt nun in einer ganz ähnlichen Richtung

wie bei den Versuchen von Bateson und Gregory mit

der subheterostylen Pr. sinensis. Die Pflanzen hatten nicht

alle dieselbe Farbe, sondern i, 2, 3, 7 waren rosa, 5 dagegen

weiß. Weiß ist nun rezessiv zu rosa. Meine rosa Pflanzen

waren aber alle heterozygotisch rosa, sie gaben miteinander

gekreuzt 3 rosa : i weiß, mit weiß gekreuzt i rosa : i weiß.

Es fiel mir nun auf, daß mit Ausnahme einer schwächlichen

Pflanze keine weißen Kurzgriffel auftraten. Die einfachste An-
nahme, meine Resultate zu erklären, scheint mir nun die zu

sein, daß der Faktor für rosa homozygotisch die Lang- und
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Mittelgriffel in Kurzgriffel verwandelt. An Hand der Formeln

kann man das sehr leicht darstellen.

Wir haben zwei Serien von Versuchen:

1. rosa lang X weiß mittel. Die genetische Formel dafür lautet:

Rraabb X rraaBb. das gibt experimentell

erhalten

RraaBb = i rosa mittel .... 35

Rraabb = i rosa lang .... 26

rraaBb = i weiß mittel .... 24

rraabb = i weiß lang .... 27

2. rosa lang X rosa mittel = Rraabb X RraaBb:

experi- theo-

mentell retisch

RRaaBb = genotvp. i rosa mittel, phänotyp. i rosa kurz
"J

RRaabb = .. i „ lang, „ i „ „ /

2 RraaBb^ .. 2 .. mittel. „ 2 ,. mittel

2 Rraabb = „ 2 ,. lang, „ 2 „ lang

rraaBb =: „ i weiß mittel, ,. i weiß mittel

rraabb = .. i „ lang, „ i .. lang

o .. kurz I o

Man kann es auch so ausdrücken: unter dem Einfluß von RR
wirkt aa so, als wäre es Aa oder AA.

00 60

68
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Die einzelnen Kreuzungen sind in Tabelle II wiedergegeben.

Da ich fest überzeugt war, daß es sich um genotypisch lang-,

respektive mittelgriffeiige Pflanzen handeln müßte, und damals

noch nicht wußte, daß es nur auf die Länge, nicht auf die

genetische Formel ankommt, machte ich eine große Anzahl

von Kreuzungen, die für Mittel- oder Langgriffel legitim ge-

wesen wären, erhielt aber gar keine Samen; erst als ich sie

legitim als Kurzgriffel behandelte, erhielt ich reichlichen Samen-

ertrag. Diese Samen werden dieses Frühjahr ausgesät werden,

und werden, wie ich sicher annehme, die Richtigkeit meiner

Annahme beweisen. Sie werden dann einen weiteren Be-

weis dafür bringen, daß die Fertilität vom Genotyp nicht

abhängt.

Ich möchte nun noch auf eine Frage kommen, die mir im

Zusammenhang mit der Variabilität des Heterostyliegrades zu

stehen scheint, nämlich die der Häufigkeit der beiden Formen

in der Natur. Dabei will ich mich auf die Dimorphen be-

schränken, da sich, wie mir scheint, über die Trimorphen nichts

weiter sagen läßt, als daß ihr Verhältnis vom Zufall ab-

hängig ist.

Ich habe in meiner ersten B[eterost3diearbeit (24) die größere

Fruchtbarkeit der illegitimen Kurzgriffel auf die Tatsache ge-

schoben, daß die Kurzgriffel Heterozygoten sind, also eine

größere Variationsbreite haben würden. Correns (4c) hat die

Möglichkeit dieser Annahme zwar nicht in Abrede gestellt, es

aber für wahrscheinlicher erklärt, daß die Pollenschläuche, die

bei den Kurzgriffeln zwei verschiedene Formen haben müssen,

nämlich A und a, verschieden gut die Samenanlagen erreichen

könnten, also eine analoge Erklärung zu den Verhältnissen bei

Melandryum (4d), Diese beiden Erklärungen würden es aber

nur möglich machen, daß stets eine Form in der Mehrzahl

auftreten muß, bei Correns kann man von vornherein nicht

sagen welche, aber es müßte dann immer dieselbe sein (bei

einer und derselben Spezies zum mindesten), bei mir müßten

es immer die Kurzgriffel sein. Correns sagt ferner, daß die

verschiedene Fertilität der beiden Formen wohl recht verschie-

dene Ursachen haben würde.
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In der Tat finden wir nun, wenn wir die Literaturangaben

zusammensuchen, selbst bei einer und derselben Pflanze recht

widersprechende Resultate. Ich will hier nur einige Angaben
von Correns über Buchweizen wiedergeben.

lg :kz.

Silberbuchweizen 1903 1015:985

261:239

Japanischer Riesenbuchweizen 1904 380: 425

1157:1193

1905 2223:2227

291 :341

322:363

In diesen Proben finden wir also zweimal Überwiegen der

Langgriffel, viermal Überwiegen der Kurzgriffel und einmal

bei der größten Zahl praktisch Gleichheit. Bei Selbstbestäu-

bung resp. illegitimer Bestäubung hat Correns nie ein Korn
erhalten, ich ganz ausnahmsweise bei Kurzgriffeln, bei Lang-

griffeln dagegen nicht; Dahlgren (5a) gibt an, bei Selbst-

und illegitimer Bestäubung guten Ansatz erhalten zu haben.

Bei Pulmonaria liegen die Verhältnisse ähnlich. Dahlgren
erhielt von einem kurzgriffeligen Exemplar von Pulmonaria

officinalis 300 Teilfrüchte, von gleichviel Selbstbestäubungen

an Langgriffeln dagegen nur 14. Hildebrand erhielt keinen

Samenansatz bei 25 resp. 30 Blüten; Darwin dagegen erhielt

Samenansatz bei langgriffeliger Pulmonaria angustifolia, bei

Kurzgriffeln dagegen nicht.

Diese Beispiele könnte man beliebig vermehren, bald ist

die eine, bald die andere der illegitimen Verbindungen frucht-

barer; bald die eine in der Natur häufiger, bald die andere.

Von den Blütenbiologen werden auch allerhand Einrichtungen

angeführt, die bald die eine, bald die andere Art der Selbst-

bestäubungen begünstigen sollen. So sagt Errera (9), daß die

brevistyle Blüte sich leichter selbstbestäube, weil der Blüten-

staub von den langen Antheren auf die kurze Narbe herab-

fallen müßte; daf5 die langgriffeiigen Pflanzen weiter sichtbar

w^ären, daher von den Insekten leichter gefunden und bestäubt

würden. Andere machen geltend, daß bei einzelnen Primel-

spezies, z. B. sinensis, die Blütenkrone im ganzen abfiele, und
14'
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dabei die kurzen Antheren über die lange Narbe gestülpt

würden. Es gibt noch unzählige derartige Angaben, die ich

nicht alle wiedergeben möchte, wenn sie auch im einzelnen

viel Richtiges enthalten mögen. Ich glaube, daß ein zum min-

desten sehr wichtiger Faktor in der Variationsbreite mit dadurch

bedingter veränderter Fertilität gegeben ist. Daß in Schweden

die Verhältnisse für Selbstfertilität so viel günstiger liegen als

bei uns, läßt darauf schließen, daß in Licht- und Temperatur-

einflüssen ein wichtiges Moment zu sehen ist, das den Grad

der Heterostylie verändert. Wie wir sahen, hat Tischler ge-

funden, daß Etiolement bei Primula sinensis bei den Lang-

griffeln den Abstand zwischen den Organen vergrößert, bei

den Kurzgriffeln vermindert. Wenn nun der Grad der Hetero-

stylie verändert wird, es braucht gar nicht bis zur Subhetero-

stylie zu sein, so werden die Fertilitätsverhältnisse verändert.

Unter diesen Verhältnissen scheint es nicht mehr so wunder-

bar, daß wir bei heterostylen Pflanzen vielfach Kleistogamie

antreffen, was denjenigen, die die Heterostylen als subdiözische

Zwitter auffaßten, die sie also in nächsten Zusammenhang mit

den diözischen Pflanzen brachten, viel Kopfzerbrechen verur-

sacht hat. In der Tat, wenn eine Blüte in dem Augenblick,

wo sich die Geschlechtsorgane auf gleicher Höhe befinden,

sich also berühren müssen, selbstfertil ist, so wird sie sich in

bestimmten Fällen nicht mehr öffnen. Schon Darwin ist das

Zusammentreffen der Heterostylie und Kleistogamie aufgefallen,

und über die trimorphe Oxahs schreibt er: »Es ist wahrschein-

lich, daß der Pollen der kleistogamen Blüten in seiner Funk-

tion so modifiziert worden ist, daß er auf die eigene Narbe

einwirkt, denn sie ergeben äußerst reichlichen vSamen.« Er

erwähnt ferner, daß nach Hildebrand alle drei Formen von

Oxalis kleistogame Früchte tragen können.

Es scheint mir ferner nicht zu gewagt, einige Schlüsse auf

andere selbststerile Pflanzen aus den Beobachtungen an den

Heterostylen zu ziehen. Es ist von verschiedenen Pflanzen

bekannt, daß sie im Anfang der Blühzeit selbststeril sind,

später aber selbstfertil werden. Da die Pflanzen sich während

ihres ganzen Lebens genetisch gleich bleiben, war dies ein

sehr merkwürdiges Resultat; unter dem Gesichtspunkte aber,
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daß die relative Ernährung der Pflanzenteile die Konzentra-

tionen, die aufeinander abgepaßt sein müssen, verändert, und

dadurch andere Befruchtungsmöglichkeiten schaffen kann, sind

sie erklärlich. Denn diese Änderungen treten immer dann auf,

wenn die Bedingungen für die Pflanze sich ändern, z. B. am
Ende der Vegetationszeit, oder im zweiten Jahre [Baur (3)],

wenn die Pflanzen vegetativ sehr erstarkt sind, oder auch im

Eingehen begriffen sind. Erklärlich wird auch die Tatsache,

daß bei in der Regel selbststerilen Pflanzen die Geitonogamie

oder Fremdbestäubung mit Pflanzen derselben reinen Linie

günstiger wirkt als Selbstbestäubung. Wir haben dann offen-

bar nicht die Verhältnisse der Subheterostylen, sondern der

Heterostylen, d. h. in einer Blüte sind normalerweise die Kon-

zentrationen nicht abgestimmt, aber nicht weit davon entfernt.

Sie seien a (Narbe) und Staubbeutel b, wobei b = a + e ist und e

eine sehr kleine Größe bedeute. Es ist nun leicht möglich,

daß in einer der vielen Nachbarblüten die Konzentration um
ein klein wenig, also gerade um e durch andere Ernährung

am Seitenaste etwa, verschoben ist. Dann ist die Narbe a + £

= b, der Staubbeutel b + f r|z b. Die Narbe der zweiten Blüte

wird dann zum Pollen der ersten passen, die Narbe der ersten

aber nicht zum zweiten Pollen. Reziprozität ist also in diesem

Falle nicht vorhanden.

Als Beispiel möchte ich die Versuche von L. v. Graeve-

nitz (11) an Petunia anführen. Manchmal erhielt die Verf.n

bei Selbstbestäubung, manchmal bei Geitonogamie, manchmal

bei Bestäubung mit einer Geschwisterpflanze, manchmal schließ-

lich mit einer ganz fremden Pflanze besseren Ertrag.

Zusammenfassung der Ergebnisse.

Wenn ich zum Schlüsse die Hauptergebnisse, sei es induk-

tiver, sei es deduktiver Art, zusammenfassen soll, so sind es

etwa folgende:

I. Es gibt eine subheterostyle Rasse von Pr. malacoides,

diese ist rezessiv gegenüber lang- und kurzgriffelig. Ihre gene-

tische Formel ist aabb, wenn langgriffeiig aaBB, kurzgriffelig

AaBB ist. Die normalen Heterostylen sind also im Faktor B
gleich, daher erhält man gewöhnlich keine Subheterostylen. Es
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bedarf wohl kaum der Erwähnung, daß diese dritte Form nichts

mit der dritten Form der trimorph Heterostylen zu tun hat.

Die Faktoren A und B entsprechen denen bei Trimorphie nicht.

Die subheterostyle Rasse ist vollkommen selbst-

fertil, sie gibt sogar mehr Samen als die legitimen Be-

stäubungen der normal Heterostylen.

2. Abgesehen von diesen genotypisch Heterostylen gibt es

auch phaenotypisch Subheterost)^le, deren Grad der Heterostylie

nicht erblich, sondern als Ernährungsmodifikation zu betrachten

ist. Sie treten am häufigsten bei den Arten auf, bei denen die

Staubbeutel in der Kronröhre inseriert sind, da diese unter dem
Einfluß äußerer Bedingungen sehr variert. Auch diese Sub-
heterost3^1en sind absolut selbstfertil.

3. Die Fertilität resp. Sterilität der legitimen resp. illegitimen

Verbindungen ist verständlich unter der Annahme von Konzen-

trationsunterschieden, die in den verschieden langen Organen

bestehen und nur insofern von der Genetik der Heterostylie

abhängig. Die Variationsbreite, die der Grad der Heterostylie

besitzt, genügt, um aus einer unfruchtbaren illegitimen eine le-

gitime fruchtbare Verbindung zu machen.

4. Bei Oxalis floribunda wurde die Beeinflussung des Phaeno-

typs der Heterostylie durch einen Farbfaktor festgestellt, der-

art, daß, wenn er homozypotisch vorhanden ist (RR) die geno-

typisch lang- und mittelgriffeligen Pflanzen phaenotypisch kurz-

griffelig werden. Sie funktionieren dann in bezug auf Fertilität

ihrem Phaenotyp, nicht ihrem Genotyp, entsprechend. Sie sind

ebenfalls ein Beweis für die Annahme, daß die Fruchtbarkeit

nur von der relativen Länge der Organe abhängt.

5. Die Selbstfertilität der Subheterostylen findet ihren

Schlußstein in der Kleistogamie, den absolut selbstfertilen Blüten,

bei denen Narbe und Antheren derart liegen, daß sie aufein-

ander einwirken müssen. Es findet sich dementsprechend häufig

Kleistogamie zusammen mit Heterostylie, von der Diözie sind

die Heterostylen dagegen weit entfernt.

6. Es erscheint nicht unwahrscheinlich, daß die zeitweilige

Sterilität resp. Fertilität nichtheterostyler Pflanzen ebenfalls in

der Variationsbreite der aufeinander abgepaßten Stoffe ihre Er-

klärung finden könnte.
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Vererbung der Blütenfüllung bei Petunien.

E. R. Saunders hat dem Studium der Blütenfüllung bei

Petunien zwei experimentelle Arbeiten (5, 8) gewidmet. Ihr

ursprünglicher Gesichtspunkt bei der genauen Analyse war

wohl der, einen Fall genauer zu untersuchen, der dem der

gefüllten Levkojen (6, 7, 9) ähnlich, aber leichter analysierbar

wäre und daher Licht auf die komplizierten Verhältnisse bei

dieser Pflanze werfen könnte. Grund zu dieser Annahme schien

durch die sowohl merkwürdigen als überaus variablen Zahlen-

verhältnisse gegeben, in denen bei Kreuzungen von einfachen

mit gefüllten diese beiden Kategorien auftreten. Die Möglich-

keit war von vornherein gegeben, daß diese Zahlen auf einer

sehr komplizierten Mendelspaltung — eventuell mit Koppelung

im Geschlechtsfaktor — oder auf partieller Sterilität beruhen,

welche Möglichkeiten für Levkojen ebenfalls bestehen. Bei der

lebhaften Diskussion, die das Levkojenproblem hervorgerufen

hat, ist dann von v^erschiedenen Verfassern: Goldschmidt (4),

Frost (3), Belli ng (i) die Petunie mit berücksichtigt worden

und die für Levkojen geltenden Gesetze auf diese angewandt,

respektive gezeigt worden, daß sie sich auf sie nicht anwenden

lassen.

Schon wenn man ganz oberflächlich die Verhältnisse bei

Levkojen und Petunien vergleicht, muß man sich jedoch wun-

dern, daß diese beiden Pflanzen gemeinsam behandelt worden

sind und wird zu dem Schlüsse geführt, daß die Ähnlichkeiten

mehr oder weniger zufällig sind. Die gefüllten Levkojen sind

absolut steril, sie haben weder einen ausgebildeten Fruchtknoten

noch Pollen, während die gefüllten Petunien zwar meist einen

reduzierten Fruchtknoten, doch stets funktionsfähigen Pollen

haben. Die gefüllten Levkojen stammen also alle aus Kreu-

zungen einfacher X einfacher Rassen, während einfache Pe-

tunien miteinander gekreuzt stets wieder nur einfach ergeben

und die gefüllten Pflanzen aus Kreuzungen einfacher X gefüllter

Formen stammen. Diese Unterschiede sind so gewaltig, daß

Schlüsse von einer auf die andre Pflanze gewagt erscheinen;

die ZahlenVerhältnisse aber, die E. Saunders angibt, schienen

mir interessant genug, um eine Analyse zu rechtfertigen, weil

diese, sowie die Sterilität im weiblichen Geschlecht geschlechts-
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korrelative Vererbung wahrscheinlich machten, ein Vererbungs-

modus, der bisher bei den Pflanzen noch wenig bekannt ist.

Die Schwierigkeit, hierüber zur Klarheit zu gelangen, liegt

in der mangelhaften Ausbildung des Fruchtknotens der gefüllt-

blühenden Pflanzen, da die Füllung zum großen Teil auf Kosten

des Fruchtknotens geht (zum Teil auch auf Kosten der An-

theren, doch nie so stark, daß diese ganz fortfallen; im Gegen-

teil, es findet häufig eine Vermehrung derselben statt). Es war

darum bisher nur möglich, die

Kreuzungen einfach X einfach

und einfach X gefüllt, nicht aber

die Kreuzungen gefüllt X einfach

und gefüllt X gefüllt herzustellen.

Wenn aber das Geschlecht mit

gefüllt oder mit einfach mehr

oder weniger fest verbunden sein

soll, so kann es nicht gleichgültig

sein, in welcher Richtung man
die Kreuzungen ausführt: die

beiden Kreuzungen einfach X ge-

füllt und gefüllt X einfach mußten

demnach ein verschiedenes Re-
sultat ergeben. Es war also sehr

wünschenswert, zur Lösung der

Frage gefüllte Pflanzen zu er-

halten, die man als Mutterpflanze

verwenden konnte, die also Samen
ansetzten.

Bei Betrachtung einer größeren Anzahl von gefüllten Blüten

wollte es mir nun nicht einleuchten, daß man nicht doch ge-

legentlich Samenansatz erhalten sollte; die Füllung ist nämlich

auf ein und derselben Pflanze recht variabel, und es mußten
sich Blüten mit kleinem, aber normalem Fruchtknoten finden

lassen. Sicherlich wird eine solche Blüte sich genetisch nicht

anders verhalten als die stärker gefüllten desselben Stockes,

der Charakter der Blütenfüllung hat nur eine große Variations-

breite unter dem Einfluß äußerer Bedingungen (siehe Abb. 2,

wo zwei Blüten desselben Stockes wiedergegeben sind). Es

Abb.
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gfelangf mir denn auch leicht, mehrere solcher Pflanzen zu fin-

den und mit ihnen die notwendigen Ivreuzungen zu machen.

Wenngleich sich der \'erdacht auf geschlechtskorrelative Ver-

erbung nicht bestätigt hat (wie ich gleich vorausschicken möchte i.

haben die Versuche doch ein eindeutiges Resultat und eine Er-

klärung der Saundersschen Zahlen gegeben und ich möchte

sie daher im folgenden wiedergeben.

I. Eigene Versuche.

Meine Versuchspflanzen stammten aus einer Samenprobe von

Haage & Schmidt, aus der ich als Stammpflanzen 2 einfache

weiße und eine gefüllte weiße auswählte: Pet. i weiß niedrig

einfach; Pet. 1 weiß hoch einfach; Pet. 3 weiß hoch gefüllt. Diese

wurden '1920 gekreuzt und ergaben die Zahlen der Tab. i.

Tabelle I .

Jahrgang
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S. 219, mit den Nummern Pet. 24—31 192 i eingetragen. Aus den

Kreuzungen Pet. 30, 31 und 26 erhielt ich wieder einige ge-

füllte sämentragende Pflanzen: 30 a, c, e, und 31 e, g, h und

26. Die mit diesen Pflanzen hergestellten Kreuzungen wurden

1922 ausgesät, sie umfassen jetzt alle 4 T3^pen: einfachXeinfach,

einfachX gefüllt, gefülltX einfach und gefülltX gefüllt. Der

Stammbaum (Abb. 3) gibt die Verwandtschaft der Pflanzen

.Stammbaum

1919

1921

(1922) 13" 1"*

24

I26x30all30a>26| 500x261 I50cx2ai30ei2äl26<30e||28i51a ISOcselbstI 30c<51d SlcxJÖäl fSlqxMd 31ex31a [3ihx31a 51cx31bl 31ci3lT]

n^sr 1451 ^7 n49rn52ri42r 44 n48r~-^ 50 54—"-^59 ss m se 57

Abb. 3.

Zu diesem Stammbaum ist folgendes zu bemerken:

Die unter der Kreuzung stehenden Nummern, z. B. 4 unter i X i,

bedeuten die Saatnummer des Beetes; die darunter stehenden Zahlen,

z. B. St. 19, 20 unter '-', die daraus entnommenen Stammpflanzen.

oderDie gefüllten Pflanzen sind mit Schwarz umrandet, z. B.

26

14

Bei den Kreuzungen ist stets die Mutterpflanze zuerst geschrieben.

Ein Teil der Kreuzungen 22 X 14 und 22 X 15 wurde 192 1 als

Nummer 30 und 31, der Rest 1922 als 39 und 40 ausgesät.
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Tabelle 2.

Jahr-

gang
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einfachX einfach = einfach

einfachX gefüllt
]

r-ii4-^^ • c u/i ofefüllt : I einfach
geiulltX einfach

j
^

gefülltX gefüllt= 3 gefüllt : i einfach.

Diese Zahlen lassen sich durch die genetischen Formeln ein-

fach= gg, gefüllt = Gg (resp. GG) erklären; mit Rücksicht auf

die Versuchsergebnisse von E. Saunders möchte ich jedoch

annehmen, daß die Blütenfüllung bei Petunien durch das Zu-

sammenwirken zweier Faktoren bewirkt wird: GundF, von denen

meine Pflanzen den Faktor F alle homozygotisch besessen

haben. Meine Stammpflanzen hätten demnach die Formeln ge-

habt: einfach = FFgg, gefüllt = FFGg; es ist dann ferner in den

Kreuzungen gefülltX gefüllt der T3^p FFGG aufgetreten. In

der Tab. 2 sind die Spaltungszahlen für die einzelnen Kreu-

zungen getrennt sowie die eines Typs addiert wiedergegeben.

Bei der geringen Samenzahl in einer Kapsel und dem entschieden

einheitlichen Vererbungsmodus eines T3^ps erscheint letzteres be-

rechtigt. Hinter dem experimentell gefundenen Wert findet

sich der durch die Zahl bedingte theoretische Fehler sowie der

experimentell gefundene Fehler angegeben. Letzterer ist nur

bei der Kreuzung gefülltX gefüllt größer als der theoretische

Fehler und liegt in der Richtung, daß zu wenig gefüllte auf-

getreten sind.

Das Resultat, daß bei Kreuzungen zwischen einfachen und

gefüllten beide Typen in gleicher Zahl auftreten müssen, steht

nicht recht im Einklang mit den Resultaten der Tab. i,

wo das Verhältnis 270 einfache auf 152 gefüllte gefunden

wurde, welches eher auf das Zahlenverhältnis 2 einfach : i ge-

füllt schließen läßt, wie es E. Saunders in ihren Kreuzungen

auch öfters gefunden hat. Die Erklärung für diese Abweichung

gibt Kurventafel I, die folgendermaßen erhalten wurde. Auf
der Abszissenachse sind die Tage, vom Aufblühen der ersten

Pflanzen an bis zu dem der letzten aufgetragen, auf der Ordi-

nate die Gesamtzahl aller Pflanzen, die bis zu dem bestimmten

Tage geblüht hatten; die einfachen und gefüllten Pflanzen sind

getrennt eingetragen: die einfachen in der ausgezogenen Kurve,

die gefüllten in der punktierten. Dasselbe ist in Tab. 3 ein-

getragen. Es sind nur die Beete mit größerer Individuenzahl
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wiedergegeben; in den Kurven 7 und 8 auch die Zahlen für

die größeren Beete gefüllt X gefüllt und gefüllt X einfach zu-

sammen. Das Resultat nun, das wir aus Tabelle und Kurven
ablesen können, ist folgendes: Die einfachen Pflanzen haben

eine schnellere Entwicklung, sie kommen eher zum Blühen.

Würde man z. B. den Versuch gefüllt X gefüllt (Kurve 7) am
14. 6. abgebrochen haben, so würde man das Verhältnis 84 ein-

fach : 31 gefüllt, also etwa 3 : i erhalten haben, am 21. 6. — 86 ein-

fach : 108 gefüllt, also etwa 1:1, und am Ende 98:221, also etwa

I : 2,5. Diese verschieden schnelle Entwicklung birgt eine ganze

Reihe von Fehlerquellen bei der Feststellung des Typenver-

hältnisses, die zum Teil unabhängig, zum Teil abhängig vom
Beobachter sind, und die alle das Verhältnis zuungunsten

der gefüllten Pflanzen verschieben, nämlich folgende: Die Pe-

tunien sind sehr empfindliche Versuchspflanzen, sie leiden als

Sämlinge stark unter P37thium Debaryanum, später unter

Schneckenfraß und Feuchtie-keit. Es liegt auf der Hand, daß

die schwächeren Pflanzen stärker leiden werden als die schon

weiter entwickelten. Während ich 1920 hierauf .nicht genügend

achtete, da ich keine Selektion argwöhnte, habe ich 1921 und

1922 fast jede pikierte Pflanze zum Blühen gebracht. Auch
später ist eine Selektion nicht ausgeschlossen, wenn man in

der Meinung, nur die Gesamtzahl, nicht aber das Ver-

hältnis zu schädigen, den Versuch abbricht, wenn einige

Pflanzen noch nicht geblüht haben; aus den Kurven geht ein-

wandsfrei hervor, daß es sich hierbei so gut wie immer nur

um gefüllte Pflanzen handeln wird, die bei der geringen Zahl

in jedem einzelnen Beet sehr ins Gewicht fallen können.

Tabelle 3.

Abhängigkeit des Verhältnisses gefüllt : einfach von der Blühzeit.

Nr.
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Die Tatsache, daß die gefüllten Petunien weniger kräftig sind,

ist im übrigen nicht unbekannt; Frost (3) führt ein Zitat aus

dem Samenkatalog eines amerikanischen Gärtners Payne von

1914 an, wonach die schwächeren Sämlinge sorgfältig aus-

gesucht werden sollten, weil sie unweigerlich gefüllte Blüten

ergäben. Frost gründet auf diese Angabe zum Teil seine

Erklärung der Versuche von E. Saunders, eine Erklärung,

welche durch meine Versuche eine schöne Bestätigung gefunden

hat. Ich komme darauf bei der Diskussion der Versuche von

E. Saunders noch zurück.

Abb. 4. Abb. 5.

Eine andere Fehlerquelle bei der Auszählung der Typen
ist die große Variationsbreite der Blütenfüllung. Es kommt vor,

daß man eine Pflanze als einfachblühend registriert und bei

der nächsten Blüte Füllung feststellt, die sogar recht beträcht-

lich sein kann. Abb. 2 gibt zwei Blüten der Stammpflanze

Pet. 3 1 b wieder; die eine zeigt nur Spuren von Füllung, die

zweite viel mehr, von beiden konnte jedoch kein Samen er-

halten werden.

Die Tatsache, daß man durch sorgfältigste Zucht und Beob-

achtung der Pflanzen den Fehler sehr vermindern kann, beweist,

daß wir es nicht mit dem Ausfallen eines T3'pes, also etwa

einer nichtlebensfähigen Gamete zu tun haben. Dagegen ist

es nicht möglich zu entscheiden, ob die Schwächung durch
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einen mit einem Faktor für Blütenfüllung gekoppelten Faktor

hervorgerufen wird, oder ob wir es nur mit einer Wachstums-

korrelation zu tun haben. Es steht jedenfalls fest, daß die am
stärksten gefüllten Pflanzen am spätesten blühen. Aus der

Kreuzung gefüllt X gefüllt müssen ja zwei verschiedene gefüllte

Typen hervorgehen: 2/3 FFGg und ^/g FFGG. Diese Homo-
zygoten sind meist leicht von den Heterozygoten zu unter-

scheiden; Fig. 4 und 5 geben zwei Formen derselben wieder.

Man kann sie am besten als »Schlitzer« bezeichnen. Die Fül-

lung ist so stark, daß die normalerweise geschlossene Blüten-

krone aufgeschlitzt und in die einzelnen Blütenblätter zerlegt ist.

Eine solche Blüte sieht einer Petunie nicht mehr ähnlich, eher

einer Clarkia. Die Schlitzer traten 1922 in den gefüllt X gefüllt-

Kreuzungen im Verhältnis 86 Schlitzer : 158 normalgefüllt auf,

also etwa im Verhältnis 1:2, wie es die Theorie fordert. Je

später man auszählte, desto mehr Schlitzer traten auf, die zu-

letzt aufblühenden waren alle Schlitzer: die Homozygoten sind

also noch langsamer in der Entwicklung- als die Heterozygoten.

E. Saunders Versuche und Deutung ihrer Ergebnisse.

Ich gehe jetzt zu den Versuchen von E. Saunders über.

Wie schon erwähnt, hat die Verf.n nur die Kreuzungen ein-

fach X einfach und einfach X gefüllt herstellen können. Als

Versuchspflanzen dienten die Rassen phoenicea, nyctaginiflora

und Countess of Ellesmere, die einfach blühen, sowie eine

Kulturrasse von Pet. h3'brida grandiflora, die einfach- und ge-

fülltblühende Pflanzen enthielt. Die Resultate dieser Kreuzungen

sind folgende: einfach X einfach gibt stets einfach (die Zahlen

sind sehr groß). Einfach X gefüllt gibt zwei (oder drei) Zahlen-

verhältnisse:
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Die Resultate ihrer zweiten Arbeit ergeben nichts Neues,

ich lasse sie darum hier fort, da auch alle Schlüsse aus dieser

ersten Arbeit gezogen worden sind.

E. Saunders macht recht komplizierte Annahmen, um
diese Zahlenverhältnisse zu erklären, die sie im übrigen selbst

nicht als definitiv, sondern als Arbeitshypothese aufstellt. Sie

stellt das Resultat folgendermaßen dar: einfach selbst resp.

mit einfach gekreuzt gibt nur einfach. Einfach X gefüllt gibt

einfach + gefüllt in variablen Verhältnissen, wobei die einfachen

an Zahl immer etwas überwiegen. Diese Resultate erklärt sie

folgendermaßen

:

1. Einfach dominiert.

2. Einfach wird durch mehr als ein Faktorenpaar bewirkt.

3. Ein Faktor, der zur Einfachheit nötig ist, fehlt a) ent-

weder in allen Eiern der einfachen und einigen Pollenkörnern

der gefüllten^ oder b) er fehlt in allen Pollenkörnern der ge-

füllten, aber nur einigen Eiern der einfachen.

Machen wir uns das einmal mit genetischen Formeln klar.

Nach I und 2 wird einfach bedingt durch 2 Faktoren S und E,

die gemeinsam vorhanden sein müssen. In dem einen Faktoren-

paar muß die einfache Pflanze aber heterozygotisch sein, sonst

kann die Bedingung 3 nicht erfüllt sein, einfach ist also EESs
Von den gefüllten kennen wir nur die Pollenkörner, diese

müssen sein: nach 3a) eS (viel) und es (w^enig), also gefüllt eeSs.

oder nach 3b) alle Pollenkörner der gefüllten es, wobei es

dahingestellt bleibt, ob der Typ eS nicht vorhandsn ist oder nur

nachträglich eliminiert. Wir haben also gefüllt eeSs oder eess.

Dann ist einfachX einfach nach 3 a) EsX ES= EESs, oder nach

3 b) [ES (viel) + Es (wenig)] X ES= EESS (viel) + EESs (wenig).

Nach 3 a) Einfach X gefüllt = Es X [eS (viel) + e s (wenig)]

= EeSs (viel) einfach + Eess (wenig) gefüllt.

Nach 3b) Einfach X gefüllt = [ES (viel) + Es (wenig)] X es

= EeSs (viel) einfach + Eess (wenig) gefüllt.

Wie man sieht, sind die Saunders sehen Formeln voll-

ständig imstande, ihre Resultate, ja jedes beliebige Verhältnis

1) Hier findet sich in der Arbeit (9) S. 497, wo die Resultate der i. Arbeit

wiederholt werden, versehentlich das Wort einfach statt gefüllt, was die Lektüre

sehr erschwert.
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von einfach und gefüllt zu erklären, sowie Dominanz von ein-

fach. Frost, der ihre Erklärung einer Kritik unterworfen hat,

hat, wie E. Saunders in ihrer Erwiderung bemerkt, dies

nicht ganz richtig verstanden. In der Annahme nämlich, daß

der zweite Faktor E nur dazu da sei, von i : i abweichende

Zahlen zu erklären (die er auf verschiedene Lebensfähigkeit

der Typen schiebt), läßt er diesen fort und kommt daher zu

dem Ergebnis, daß die Formeln falsch sein müßten ; er übersieht,

daß der Faktor e den gefüllten Blüten fehlen muß.

Wenn nun aber die Saunders sehen Zahlenverhältnisse

auch durch ihre Formeln erklärt werden können, so ist doch

nicht recht einzusehen, wie sie das mit den neuen Typen tun

sollen, die aus diesen Kreuzungen entstehen, und die nach

E. Saunders zweiter Arbeit dasselbe Resultat ergeben.

Hierauf näher einzugehen, ist im übrigen nicht nötig, weil uns

ein viel einfacheres Kriterium für ihre Richtigkeit gegeben ist,

nämlich das Resultat der zu einfach X gefüllt reziproken Kreu-

zung gefüllt X einfach. Da alle einfachen Pollenkörner bei

E. Saunders ES sind, so müssen alle Kreuzungsprodukte

dieser Kreuzung einfach sein (da sie beide P'aktoren für Ein-

fachheit enthalten); bei Kreuzungen von gefüllten untereinander

dagegen dürfen nie einfache auftreten, da sie alle den Faktor e

nicht enthalten. Dieses stimmt nun mit meinen Versuchen nicht:

gefüllt X einfach gibt dasselbe wie einfach X gefüllt, nämlich i : i

;

und gefüllt X gefüllt gibt 3 gefüllt : i einfach. Wir müssen also

den Saundersschen Erklärungsversuch ablehnen. Die Saun-
dersschen Versuche sind dann auf Grund meiner Annahmen
folgendermaßen zu erklären:

Ihre einfachen Rassen haben die genetische Formel ffgg

(und ffGg, falls die Reihe c der Saundersschen Tabelle nicht

nur wegen der geringen Zahl das Verhältnis 3 : 5 statt i : i oder

I : 3 ergibt), die gefüllten FfGg und FfGG. Daß schon bei den

ersten Kreuzungen verschiedene Formeln auftreten, darf nicht

wundernehmen, da Petunia ziemlich stark selbststeril ist, die

verwendeten Pflanzen also gar keine reinen Linien sind. (Die

Verf.n gibt auch für eine der zur Kreuzung verwendeten

Rassen, nyctaginiflora, an, daß sie in der Farbe nicht ein-

heitlich war.)
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Wenn wir die erwähnten Formeln anwenden, so erhalten wir:

einfach X einfach = ffgg X ffgg; ffgg X ffGg; ffGg X ffGg

= stets nur einfach;

einfachX gefüllt = ffgg X FfGg = 3 einfach : i gefüllt;

„ X ,. =ffggXFfGG=: I „ :i

,. X „ =ffGgXFfGg=5 „

„ X n =ffGgXFfGG=2

Die Zahlen der Reihe c sind, wie gesagt, so gering, daß

man aus ihnen keine Formel ableiten würde (es handelt sich

dabei um zwei Kreuzungen mit den Zahlen 11 gefüllt: 22 ein-

fach und 17 gefüllt: 34 einfach). Doch muß der zweite Typ
der einfachen ffGg in den Kreuzungen mit fast jeder gefüllten

auftreten, es ist daher nicht unwahrscheinlich, daß er auch im

ursprünglichen ^Material vorhanden war.

Die Übereinstimmung zwischen den theoretisch geforderten

und experimentell gefundenen Zahlen ist ja nicht besonders gut,

doch glaube ich dies auf die oben näherbeschriebene langsamere

Entwicklung der gefüllten Blüten schieben zu dürfen. Der

Fehler liegt auch hier stets in Richtung von zu wenig gefüllten.

Daß eine Selektion stattgefunden hat — sei es nun vor oder

nach der Keimung — geht mit Sicherheit aus E, Saunders
Zahlen hervor, bei 28 Kreuzungen der Tabelle auf S. 65 hatten

nur 12 mehr oder gleich 20 Pflanzen, 8 sogar noch nicht 10.

Solch eine geringe Samenzahl wird normalerweise nur bei Selbst-

bestäubung und auch dann nur selten erhalten.

E. Saunders bringt zum Schluß ihrer zweiten experimentellen

Arbeit (9) noch einige Kreuzungsergebnisse mit zwei gefüllten

Rassen, die samentragend sind. Die eine ist in den Kulturen

von Vilmorin aufgetreten und gibt einfache und gefüllte

Blüten auf einem Stocke. Die zweite stammt aus Kalifornien.

Der der Verf.n übersandte Samen gab nur 5 Pflanzen, die alle

gefüllt blühten. Eine davon gab selbstbestäubt nur einen

Samen, die daraus hervorgehende Pflanze blühte gefüllt. Als

Vaterpflanze mit einer wilden nyctaginiflora gekreuzt, wurden

113 gefüllte und 225 einfache Pflanzen erhalten, zwei Kreu-

zungen mit kultivierter nyctaginiflora (gefüllt als Vater) ergab

17 gefüllte und 17 einfache. Die Vilmorin sehe Rasse ergab
15*
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gekreuzt mit kultivierter nyctaginiflora (gefüllt als Vater) 42

gefüllt : 1 1 8 halbgefüllt : 3 2 einfach. Man wird das Resultat

der reziproken Kreuzung und der Selbstbestäubung oder

Bestäubung innerhalb der Rasse abwarten müssen, ehe

man sich ein Urteil über diese Rasse bildet. Daß es

sich um gefüllte Homozygoten handelt, erscheint unwahr-

scheinlich, da diese extrem steril zu sein pflegen und

außerdem keine einfachen abspalten dürften in Kreuzungen

mit einfachen.

Wie schon erwähnt, hat Frost den Versuch gemacht, die

Versuchsserien von E. Saunders, insonderheit aber die

variablen Zahlenverhältnisse auf verschiedene Lebensfähigkeit

der Typen zurückzuführen, und E. Saunders hat die Wahr-
scheinlichkeit dieser Annahme auf Kosten der ihrigen zuge-

geben. Wie meine oben mitgeteilten Versuche zeigen, ist er

damit der Wahrheit sehr nahe gekommen. Wir haben es zwar

nicht mit verschiedener Lebensfähigkeit, sondern mit verschie-

den schneller Entwicklung zu tun. Sein Schema ist: dd ein-

fach, Dd gefüllt. Daß dies die Versuche von E. Saunders
nicht erklärt, ist oben gezeigt worden. Einfach X einfach dürfte

stets nur das Verhältnis i : i ergeben, was entschieden nicht

der Fall ist. Er, wie vor ihm schon Goldschmidt (4) undBelling

(i) setzen im Gegensatz zu E. Saunders die Blütenfüllung

dominant. Belling hält es außerdem für möglich, die ab-

weichenden Zahlenverhältnisse durch unvollständige Dominanz

zu erklären. Wenn nun auch zugegeben ist, daß die Varia-

tionsbreite der heterozygoten gefüllten Pflanzen recht groß ist,

so darf man sie doch nicht derart annehmen, daß ein größerer

Prozentsatz von gefüllten Pflanzen einfach erscheint. Wäre
dies der Fall, so müßte man gelegentlich bei Kreuzungen ein-

facher untereinander — und zwar besonders von solchen, die

aus Kreuzungen mit gefüllten herausmendeln — gefüllte

Blüten erhalten. E. Saunders gibt in ihrer ersten Arbeit

in Tabelle 4 20 Kreuzungen von einfachen Pflanzen unter-

einander wieder, bei denen mindestens ein Elter aus einer

Kreuzung von einfach X gefüllt stammte: es wurden stets

nur einfache Pflanzen erhalten. Dainit scheint diese Annahme
erledigt.
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Zusammenfassung der Versuchsergebnisse.

Die Kreuzung von einfachen und gefüllten Petunien ergab,

daß die Blütenfüllung durch das Zusammenwirken zweier Fak-

torenpaare, F und G, bewirkt wird, während die einfachen nur

einen oder keinen Faktor besitzen können. Dies Resultat

wurde durch Kreuzung verschiedener Rassen erhalten, die in

den 4 möglichen Kombinationen ausgeführt wurden: einfach

X einfach, einfach X gefüllt, gefüllt X einfach und gefüllt X
gefüllt. Die zur Kreuzung verwendeten Pflanzen waren alle

homozygotisch in dem einen Faktor F, unterschieden sich also

nur im Faktor G.

Die Kreuzungsergebnisse sind : einfachX einfach= einfach ; ein-

fachX gefüllt = gefülltX einfach= i gefüllt : i einfach : gefülltX
gefüllt = 3 gefüllt : i einfach. Die gefüllten Pflanzen waren

demnach FFGg, die einfachen FFgg. Der neuauftretende Typ
der gefüllten FFGG ist schon äußerlich durch sehr abweichen-

den Habitus kenntHch. er wurde als Schlitzer bezeichnet; er

ist absolut steril im weiblichen Geschlecht. Von den Hetero-

zygoten erhält man unter günstigen Umständen gelegentlich

Samen.

Es hat sich feststellen lassen, daß das häufige Überwiegen

der Einfachen darin seinen Grund hat, daß die Gefüllten eine

viel langsamere Entwicklung haben, und daher nicht nur

später blühen, sondern allen Schädigungen im Verlaufe der

Vegetationszeit mehr ausgesetzt sind. Bei sorgfältigster Zucht

kann man diesen Fehler sehr herabdrücken und erhält

dann den oben angegebenen Formeln entsprechende Zahlen-

verhältnisse.

Auf diese Fehlerquelle sind die variablen Zahlen Verhältnisse

zu schieben, die E. Saunders in ihren Kreuzungen erhalten

hat. Etwas komplizierter liegen die Verhältnisse bei ihr nur

insofern, als bei ihr der Faktor F auch heterozygotseh ist.

Die Annahmen, die sie zur Erklärung ihrer Zahlenverhältnisse

macht, werden dadurch unnötig; unmöghch werden sie im

übrigen durch die Gleichheit der Kreuzungen einfach X gefüllt

und gefüllt X einfach. Diese Gleichheit macht auch die An-

nahme von o-eschlechtsbegrenzter \'ererbung unmöo-lich, wie
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sie von Goldschmidt aus den merkwürdigen Zahlen von

E. Saunders geschlossen worden war.

Der Typ der Vererbung der Blütenfüllung bei Petunien

ist also ein ganz einfach liegender mendel istischer Fall, und
hat mit dem der gefüllten Levkojen keine Ähnlichkeit.
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Figurenerklärung.

Tafel II.

Fig. I. Geschwisterpflanzen der Kreuzung 1x2 12, 13 einfach blühend;

14, 15 gefüllt und fertil.

Fig. 2, Gefüllte Blüte von Pet. 14.
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V. Ubisch. Verlag von Gustav Fischer in Jena.
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