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Einleitende Bemerkungen

Wir haben uns auf die Kormophyten — Moose, Farne, Gymnospermen,
Angiospermen — zu beschriinken und besprechen sie in dieser ansteigenden
Richtung. Der Mangel eines sicheren Anschlusses nach unten lilit die getrennte
Behandlung der HormEersTeErschen Reihe berechtigt erscheinen. Die Moose
stehen ihrerseits wieder, wie schon GoOEBEL hervorgehoben hat, isoliert da; so
wenig wie nach unten, zu den Thallophyten, sind nach oben, zu den Farn-
gewiichsen, wirkliche Bindeglieder bekannt. Sie sind auch fiir das Verstindnis
der Geschlechtsbestimmung bei den Bliitenpflanzen nicht nétig: was ihre unterste
Stufe lehrt, finden wir bei den isosporen Farnpflanzen wieder, und die Weiter-
entwicklung ihrer Sexualitit fithrte in eine Sackgasse. Trotzdem, oder gerade
deswegen, erfordern sie in mehrfacher Hinsicht eine eingehende Besprechung.

Fiir den Leser, der nicht Botaniker ist, sei etwas uiber den Entwickelungs-
gang der Pflanzen, die hieher gehéren, vorausgeschickt, speziell iiber das Ver-
halten der Chromosomen, und im iibrigen auf Bd. I A oder irgendein Lehrbuch
verwiesen.

Bei einem Moose hat die eigentliche Pflanze, die geschlechtliche Phase
(,,Generation"), der Gametophyt, von der Spore ab iiber Protonema und Thallus
oder beblittertes Pflinzchen bis zu den Spermatozoiden und der unbefruchteten
Eizelle, den einfachen Chromosomensatz, ,n‘; sie ist haploid. Die befruchtete
Eizelle hat dagegen den doppelten Satz, ,2n", eben infolge der Befruchtung;
sie ist diploid, und das ist auch die daraus hervorgehende .,Moosfrucht™, die
ungeschlechtliche Phase (,,Generation™), der Sporophyt. Die erste Teilung der
Sporenmutterzellen in der Kapsel des Sporophyten ist dann die Reduktions-
teilung und setzt die Chromosomenzahl wieder auf die Hilfte, n. herab.  Wir
haben also im Entwicklungsgang eine haploide und eine diploide Phase, die
haploide ist die reichere.

Bei einem gewdhnlichen, ,.isosporen™ Farnkraut ist der haploide Game-
tophyt, das aus der Spore entstehende Prothallium, stark reduziert, aber noch
selbstindig. Der aus der befruchteten Eizelle entstandene diploide Sporophyt
ist das eigentliche ,, Farnkraut'. Die Reduktionsteilung erfolgt in den Sporangien
des Sporophyten: die Sporen sind wieder haploid. Die haploide Phase ist hier
der diploiden gegeniiber arm.

Bei anderen, ., heterosporen’” Farngewiichsen ist der haploide Gametophyt,
das Prothallium, noch stirker reduziert und bleibt in der keimenden Spore
stecken, die ihre Entwickelung noch im Sporangium auf dem diploiden Sporo-
phyten, beginnen kann. Die haploide Phase tritt also noch weiter hinter der
diploiden zuriick.

Bei den Bliitenpflanzen (Gymnospermen und Angiospermen) ist die haploide
Phase noch stirker reduziert und einerseits auf das Pollenkorn und das. was es
noch bilden kann. andererseits auf den Embryosack und seinen Inhalt be-
schrinkt. Die diploide Phase, der Sporophyt, reicht von der befruchteten
|
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Eizelle tiber den Embryo und die eigentliche Pflanze bis zur Teilung der Pollen-
mutterzellen und der Embryosackmutterzellen.

Im folgenden unterscheiden wir vor allem zwischen gemischtgeschlech-
tigen und getrenntgeschlechtigen Pflanzen. Da der erste Ausdruck schon
millverstanden worden ist, sei dazu folgendes bemerkt.

Noch jetzt wird oft bei den Bliitenpflanzen in erster Linie unterschieden,
ob die Bliten beiderlei Keimzellen hervorbringen oder nur einerlei, entweder
minnliche oder weibliche. Erst dann werden die Pflanzen mit eingeschlechtigen
Bliiten wieder eingeteilt in mondcische, ,einhiusige’ und dideische, | zwei-
hiusige”. Die genetische Untersuchung hat aber, wie wir noch sehen werden,
gelehrt, dal der Hauptunterschied darin liegt, ob das Individuum beiderlei
Keimzellen (im physiologischen Verhalten) hervorbringt oder nur einerlei, und
dann getrenntgeschlechtig ist. Ob dagegen im ersten Fall die beiderlei Keim-
zellen in derselben Bliite, zwittrig, oder in verschiedenen Bliiten, monécisch.
gebildet werden, ist vom genetischen Standpunkt aus zunichst gleichgiltig.
Wir fassen deshalb beides, zwittrig und monicisch und die méglichen Bliiten-
kombinationen zwittriger und eingeschlechtiger Bliiten auf derselben Pflanze
als gemischtgeschlechtig zusammen.?)

Das gleiche gilt auch fir die Moose: hier tritt der Unterschied zwischen
gemischtgeschlechtig (synécisch, parieisch, heterdeisch, autéeisch) und getrennt-
geschlechtig sogar besonders scharf hervor.

Ob eine Bliite mit Staubblittern und Fruchtblittern wirklich zwittrig
oder ob sie eingeschlechtig ist, li3t sich im Zweifelsfalle nur an ihrem physio-
logischen Verhalten, nicht an ihrem morphologischen, entscheiden. Ist
ihr Pollen untauglich zur Befruchtung, oder setzt der Fruchtknoten nicht an
— immer unter Beriicksichtigung der allenfalls durch Selbststerilitat geschaffenen
Bedingungen und der Bastardsterilitit —, so ist die Bliite eingeschlechtig, auch
wenn z. B. die cytologische Untersuchung anscheinend ganz normale Samen-
anlagen aufweisen sollte. Nur so liBt sich eine wirkliche Grenze zwischen zwit-
trigen und eingeschlechtigen Bliten ziehen, und sind Widerspriiche, wie sie die
Literatur hie und da bietet, zu vermeiden.

Hingewiesen werden mull noch auf eine sehr notwendige, aber durchaus
noch nicht allgemein anerkannte Unterscheidung. Das physiologische Ver-
halten der Keimzellen, ob sie als Eizellen im Embryosack oder als generative
Zellen und Spermakerne im Pollenkorn und Pollenschlauch funktionieren. ist
etwas ganz anderes als der Genotypus, die Tendenz, die sie bei der Befruchtung
besitzen und iibertragen.

Fiir Eigenschaften, die nichts mit dem Geschlecht zu tun haben, wird das
ohne weiteres zugegeben werden. (Geschlechtsgekoppelte und geschlechts-
kontrollierte Vererbung sind natiirlich ausgenommen.) Niemand wird daran
zweifeln wollen, dafl die Eizellen mit dem Gen fiir rot, die der spaltende Bastard

1) In der zoologischen Literatur ist ,,monécisch® im Sinne von ,,gemischtgeschlechtig*
vorgeschlagen worden. ohne Riicksicht auf den althergebrachten, scharfumschriebenen Sinn,
den das Wort in der botanischen Literatur hat. Mir scheint nichts im Weg zu stehen, auch
im Tierreich die Ausdriicke gemischt- und getrenntgeschlechtig zu gebrauchen. Will man
.internationale’* Namen, so kann man fiir gemischtgeschlechtig synécisch und fir ge-
trenntgeschlechtig heterdeisch sagen, indem man Ausdriicke, die fiir die Moose geschaffen
sind, in weiterem und zum Teil verindertem Sinne gebraucht. Dideisch ist ein engerer
Beeriff als heterdcisch,
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zwischen Mirabilis alba und M. rosea bildet, parthenogenetisch zur Entwickelung
gebracht, rosablithende Individuen geben wiirden, wie die Eizellen ohne dieses
Gen weiBblithende, und dall sich die Pollenkirner ebenso verhalten wiirden.
Es kann aber ebensowenig einem Zweifel unterliegen, dall aus der Eizelle einer
gemischtgeschlechtigen Pflanze auf diesemWege eine gemischtgeschlech-
tige und keine weibliche hervorgehen wiirde (vgl. S. 111 und 222). Dal}
es sich um Merkmale der Verteilung der Sexualorgane handelt, kann also an sich
keinen Unterschied bedingen.

Bei konsequenter Verfolgung kommt man dann zur Uberzeugung, daB sich
auch bei einer getrenntgeschlechtigen Pflanze das Geschlecht eines partheno-
genetisch entstandenen Nachkommen nach der Tendenz der Keimzelle und nicht
nach ihrer sexualphysiologischen Stimmung richten miiBte. Ein ménnchen-
bestimmendes Pollenkorn wiirde dann eine mannliche Pflanze, ein weib-
chenbestimmendes eine weibliche Pflanze geben. (Im Tierreich sehen wir
den Unterschied zwischen Tendenz und physiologischem Verhalten ja besonders
drastisch bei der Honigbiene, deren unbefruchtete (aber befruchtbare) Eier

die Drohnen geben.)

Vorausgeschickt sei endlich noch, dafl hier unter ,,Potenzen™ mit DRIESCH
und KLess alle Fihigkeiten zusammengefalit sind, die der Organismus unter
den verschiedenen #iuBeren Bedingungen iiberhaupt zeigen kann. Unter Ten-
denz ist der Teil der Potenzen zu verstehen, der unter den gerade gegebenen
Bedingungen entfaltungsbereit ist. Valenz endlich ist die Stirke, die eine Ten-
denz beim Zusammentreffen mit einer andern zeigt, schon bei der Vereinigung
der zwei Keimzellen oder weiterhin bei der Entwicklung des Organismus.

Wir unterscheiden nach dem Verhalten der Individuen vier Stufen,
die eine phylogenetische Reihe bilden, mit Ausnahme der zweiten, die, wie wir
sehen werden, einen Seitenast darstellt. Ziehen wir die Spezies in Betracht,
so stoflen wir auch auf Kombinationen von Stufen (I mit II und IIT mit IV).

BLaK ESLEE (1906) schlug seiner Zeit eine neue Terminologie vor, um den Ubel-
stand zu vermeiden, daB die Ausdriicke ,zwittrig, ,einhiusig, ,zweihdusig*
bald auf die haploide, bald auf die diploide Phase angewendet werden. Wenn die
haploide getrenntgeschlechtig, die diploide gemischtgeschlechtig ist, nennt man
ja ein Moos dioecisch, eine Bliitenpflanze aber gemischtgeschlechtig, z. B. zwittrig.
Man hilt sich eben nur an die Phase, die in die Augen fillt, und dies ist bei einem
Moose die haploide, bei einer Bliitenpflanze die diploide.

BrAkEesLEE verwendete fiir die haploide Phase die Bezeichnung .. Thallus®,
fiir die diploide .,Phytum™ und unterschied:

homothallisch = haploide Phase gemischtgeschlechtig,
heterothallisch = haploide Phase getrenntgeschlechtig,
homophytisch = diploide Phase gemischtgeschlechtig,
heterophytisch = diploide Phase getrenntgeschlechtig.

Dann sind drei Kombinationen verwirklicht:

haploide Phase: diploide Phase: unsere Stufe:
I homothallisch homophytisch I
2a heterothallisch homophytisch 11
2b  heterothallisch homophytisch 111
3 heterothallisch heterophytisch LV,
wobei die geférderte Phase durch Sperrdruck hervorgehoben ist.

Die Terminologie leidet an dem Ubelstdnd, daB die .heterothallische*
Phase bei 2a und 2b nicht nur quantitativ ungleich ausgebildet — daranf ware
'|*



4 Gemischtgeschlechtige Moose und isospore Farnpflanzen C

kein Gewicht zu legen —, sondern genotypisch grundverschieden ist, wie wir
sehen werden.') Ich beschrinke mich deshalb darauf, die vier Typen je nach
einem oder zwei charakteristischen Beispielen zu benennen.

Eine neuere, eingehendere und umfassende Darstellung des Stoffes, der in
diesem Abschnitte des Handbuches behandelt wird, fehlt meines Wissens. Von
kiirzeren Zusammenfassungen aus der letzten Zeit erwihne ich Fr. vox Wgrr-
STEIN (1924 b), EMERsoN (1924), Sparp (1925) und das Lehrbuch von Baur
(1922). Auf einem wesentlich abweichenden Standpunkt stehen BorNEr (1924)
und ScHURHOFF (1925, 1926), auf die hiermit noch besonders verwiesen sein mag.

Im folgenden konnten im wesentlichen die Grundlinien beibehalten werden,
die ich unter den Stichworten ,;Geschlechterverteilung und Geschlechts-
bestimmung bei Pflanzen* im Handwérterbuch der Naturwissenschaften Bd. IV,
1913 gegeben habe. Nur ist nun nicht mehr, wie dort, versucht, die getrennt-
geschlechtigen Moose (Stufe II) in die phylogenetische Entwicklungsreihe ein-
zuzwingen, die von den gemischtgeschlechtigen Moosen und den isosporen
Farnen zu den heterosporen Farnen und den gemischtgeschlechtigen Bliiten-
pflanzen fiihrt.

Die Literatur wurde, so gut es mir méglich war, bis zum 1. Juli 1927 beriick-
sichtigt. Arbeiten, deren Inhalt sich inzwischen sicher als falsch herausgestellt
hat, sind meist iibergangen.

Angaben iiber sekundiire Geschlechtscharaktere sollten nicht wegbleiben ;
das Gegebene ist aber liickenhaft und es sei ausdriicklich auf GogBEL (1910,
- 1913 u. f.) verwiesen. Manches beruht gerade hier auf eigenen, unversffent-
lichten Untersuchungen. die auch sonst 6fters herangezogen sind.

Man wird sich gewill dariiber wundern, daB ich nicht versucht habe, in dem
Abschnitt, der die getrenntgeschlechtigen Bliitenpflanzen behandelt, eine ein-
heitliche Formulierung des genotypischen Verhaltens durchzufiithren, sondern
gewohnlich die Ergebnisse der Autoren in ihrer eigenen Ausdrucksweise wieder-
gegeben habe. Es schien mir zur Zeit noch kaum méglich, hier etwas bleibendes
zu schaffen, so sehr ich den heuristischen Wert solcher Theorien anerkenne.
Lehrreich in dieser Hinsicht ist u. a. eine Arbeit von H. MéLLER-THURGAT und
KoseL (1924), die fiir den Weinstock zwei vollig verschiedene Deutungen des
genetischen Verhaltens geben (S.91), die beide den vorliegenden Tatsachen
gleich gut entsprechen. Wir wissen noch zu wenig. Ich habe iiberhaupt mehr
in der Mitteilung der Tatsachen als der Theorien meine Hauptaufgabe gesehen.
Dali auch iltere Arbeiten, selbst vor 1900, beriicksichtigt sind. mige einem
alten Manne zu gut gehalten werden.

I. Stufe

Gemischtgeschlechtige Moose und isospore Farnpflanzen
(FPunaria- und Pteris-Typus)

. Gemischtgeschlechtige Moose
Hier liezen die Verhiltnisse am einfachsten und, wie wir annehmen diirfen,
am urspriinglichsten unter allen Kormophvten. Als Beispiel wihlen wir das
uberall gemeine Laubmoos Funaria hygrometrica.
: e s
1) DaB sie bei manchen Thallophyten im Stiche lift der Fueus-Thallus ist z. B,
ein ,, Phytum* — ist schon wiederholt hervorecehoben worden.
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Es werden hier nur einerlei
Sporen gebildet, und das daraus
entstehende Protonema ist stets von
gleicher Art. Unter normalen Be-
dingungen schlieBt jeder Sprof, der
am Protonema entsteht, mit einem
Antheridienstand.einer, minnlichen
Bliite”", ab. Darunter entsteht ein
Seitensprol3, der an der Spitze einen
Archegonienstand, eine ,,weibliche
Bliite”", trigt und auf eine Zelle
des Hauptsprosses zuriickgeht. Der
Hauptsprofi ist also minnlich be-
stimmt, der SeitensproBl weiblich
(Abb. 1). Aber wie?

Von vornherein sind zwei Mog-
lichkeiten gegeben.

Es kann sich bei der Bestim-
mung um eine Verinderung des
Erbgutes der Pflanze handeln; der
Unterschied zwischen dem Haupt-
sprofi und dem Seitensprof3 wiire
dann ein genotypischer, also dau-
ernder.

Oder es liegt bloB ein getrenn-
tes Sichtbarwerden verschiedener
im Erbgut vorhandener und dort
verbleibender Anlagen vor. Zu-
nichst, am Hauptsproll, wiirden
jene fiir die Antheridien (und da-
mit fiir die Spermatozoen) entfaltet,
realisiert, spiter, am Seitensproll,
jene fiir die Archegonien (und da-
mit fiir die Eizellen). Der Unter-
schied zwischen Haupt- und Seiten-
sprol3, zwischen Anthe-
ridien- und Archegonien-
stand, wire rein phi-

notypisch.
Von diesen beiden
Moglichkeiten liegt

sicher die zweite vor:
Die Bestimmung dar-
iiber, ob Antheridien
oder Archegonien gebil-
det werden, ist pha-
notypisch. Der Ge-
notypus bleibt wvollig
unverindert.

Wir konnen das,
dank der groflen Rege-

Abb. 1. Funaria hygromelrica. A ,blithendes*

Pflinzchen, B nach der Befruchtung, die Haube

tritt aus der weiblichen ,,Bliite** hervor, C der

Sporophyt (sp) entwickelt, die Haube abgefallen.
5 ». (Nach BoopLe 1906)

Abb. 2. Regenerierende Bauchkanalzelle im Archegon von
Funaria hygrometrica. Die Eizelle war ergriint, hatte sich

nerationsfihigkeit, ge- aber nicht weiter entwickelt. 150 . (Fr. v. WETTSTEIN 1924 a)
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rade bei Funaria sehr leicht experimentell beweisen (Correxs 1920): selbst
noch aus den Zellen einerseits der Antheridien-, andererseits der Archegonien-
wand gehen genau das gleiche Protonema und daran genau die gleichen ge-
m ischtgeschlechtigen Pflanzen hervor. wie aus den Sporen. Ja, Frirz
voN WETTSTEIN hat auf diesem Wege die gemischgeschlechtige Natur auch
fiir die Bauchkanalzelle — die Schwesterzelle der Eizelle — nachgewiesen
(1924 a, Abb. 2). :

Solche Regenerate sind nicht selbststeril und fruchten reichlichst, unter-
scheiden sich also in nichts von normalen Pflanzen.

Ubrigens hatten schon die Marchals (1909) gezeigt. dalB sich bei dem
ebenfalls gemischtgeschlechtigen Amblystegium serpens die Hiillblitter der
Antheridienstinde und die der Archegonienstinde bei der Regeneration gleich
verhalten, und dasselbe war auch fiir Physcomitrium gezeigt worden (CORRENS,
1913). Und schlieilich hatte das auch schon die bekannte spontane Regeneration
aus der Haube (also einem Teil des urspriinglichen Archegonium) bei dem ge-
mischtgeschlechtigen Octodiceras Julianum gelehrt. Doch war hier immer noch
der Einwand maglich, die genotypische Entscheidung iiber das Geschlecht fiele
erst bei der Anlage der einzelnen Antheridien und Archegonien oder gar bei dem
der ,,Bliiten**.

Antheridien und Archegonien unterscheiden sich eben nur wie etwa Keim -
blatter und Laubblatter bei der Buche oder Linde, die auch verschiedene
Stellung und Form, verschiedenen Bau und verschiedene Funktionen haben.
Dieser Vergleich mag ja in anderer Hinsicht hinken; er zeigt aber das, worauf
es hier ankommt, die phinotypische Bestimmung des Organes bei un-
verindertem Genotypus, gut.

Die Antheridien und Archegonien kinnen nun verschieden verteilt sein.
Als primitiv sind mit GoBeL (1915) wohl solche Stinde anzusehen, die unter
terminal stehenden Archegonien auch Antheridien tragen, entweder noch in der
gleichen Hiille aus Perichitialblittern oder in besonderen Hiillen, die ,,svn-
deischen®™ Moose der Systematiker.
Riicken die Antheridienstinde von dem
terminalen (rein weiblichen oder ge-
mischten) Stand ab, so entsteht die
..parocische” Anordnung. Wachsen
am selben SproB} seitlich Aste hervor,
von denen ein Teil Antheridien, ein
Teil Archegonien ausbildet, so spricht
man von autdcischer (mondécischer)
Stellung, ebenso, wenn der Trieb mit
einem (mannlichen) Gametangienstand
abschlieBt, und der weibliche darunter
an einem Seitentrieb entsteht, wie es
bei Funaria der Fall ist, die oben als
Beispiel verwendet wurde. Als Extrem

Abb. 3. Ephemerum serratum. Protonema,
an dem zwei minnliche Pflanzen (M) und

eine weibliche entstanden ist; diese letztere entstehen am selben Protonema

zeigt schon das Sporogon, Sp. 30 x. (Nach Sprosse, von denen die einen nur
GoEBEL 1910) . . : -

einen weiblichen, die andern nur einen

minnlichen Gametangienstand ausbil-

den, also rein weibliche und rein minnliche, immer ganz einfache Sprosse,

zum Beispiel bei Ephemerum serratum. Solche (Laub-)Moose (Abb.3) nennt
man rhizautozisch; sie sind fiir den Systematiker von echten didcischen
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kaum zu trennen und werden von ihm gewdéhnlich auch so genannt, obwohl sie
genetisch grundverschieden sind. Daneben gibt es allerlei Uberginge und Kom-
binationen, die uns hier nicht beschiftigen sollen.

Alles hingt vom Zeitpunkt ab, auf dem die phaenotypische Bestimmung
erfolgt, die an sich immer die gleiche ist. Er ist als erbliche Eigenschaft friither
oder spiiter, je nach der Spezies, gelegt. Gerade bei Funaria ist die Reihenfolge
der mannlichen und weiblichen Triebe so bestimmt festgelegt, daBl duBere Ein-
fliissse gewihnlich kaum etwas daran andern: Ausnahmen bei G. SCHELLENBERG
(1919).

Die Hiullen der Antheridien- und Archegonienstande, die Paraphysen usw.
zeigen schon auf dieser Stufe Unterschiede, die man als sexuellen Dimor-
phismus oder als sekundire Geschlechtscharaktere auffassen kann,
wenn man diese Bezeichnungen nicht auf Unterschiede getrenntgeschlechtiger
Individuen beschrinkt wissen will — genau so, wie sich solche auch bei den
gemischtgeschlechtigen Blitenpflanzen (Stufe III) zeigen und dann bei den
getrenntgeschlechtigen (Stufe IV) wiederholen. So hat Funaria scheibenférmige
ménnliche , Bliiten™ mit vielen Antheridien und eigenartigen Paraphysen mit
gewohnlich kugelichen Endzellen, wihrend die weiblichen knospenférmig sind
und nur wenige Antheridien und keine Paraphysen enthalten.

Antheridienstinde und Archegonienstinde stellen bei ihrer Ausbildung
gewill verschiedenartige stoffliche Anspriiche, und auf der Schaffung der einen
oder anderen Bedingungen beruht die Bestimmung. Die Reihenfolge und die
Schnelligkeit, mit der diese Stoffe entstehen, miissen erblich festgelegt sein;
die sie bestimmenden Gene bilden die , gemischtgeschlechtige Veranlagung®.

Spore, Protonema und beblitterte Moospflanze, bis zu dem Spermatozoid
und der Eizelle, haben den einfachen, reduzierten Chromosomensatz; sie sind
haploid. Jede Zelle hat und behiilt die Fihigkeit, aus ihrer Deszendenz Antheri-
dien und Archegonien hervorgehen zu lassen. Das gilt aber auch fiir die diploide
Phase der Entwicklung, den Sporophyten, die ,,Moosfrucht*, die ja aus der
Vereinigung zweier wenigstens in dieser Hinsicht gleich veranlagter Zellen
(Spermatozoon und Eizelle) entsteht. Das diploide Protonema und die diploiden
Pflanzen, die man als Regenerat aus dem Sporophyten, besonders leicht wieder bei
Funaria, erhilt, verhalten sich ganz wie die haploide Phase (E.u. E. MARCHAL
und Fr.vox WETTSTEIN 1924): bei Funaria hygromeirica treten vielleicht
hiufiger als bei haploiden Pflinzchen gemischte Gametangienstinde, . Zwitter-
bliiten™ auf, also ,,Syndcie”” neben der Mondcie.

2. Gemischtgeschlechtige (isospore) Farngewichse

Dasselbe Verhalten wie ein gemischtgeschlechtiges Moos zeigt auch ein
echtes (isospores) Farnkraut. Bei dem wenig gegliederten Bau des Prothallium
(das ja dem Protonema -+ der beblitterten Pflanze eines Mooses entspricht)
ist die Verteilung der Antheridien und Archegonien weniger mannigfaltig als bei
den Moosen. Dafiir ist hier, wie alt bekannt, die Entscheidung, ob Antheridien
oder Archegonien gebildet werden, besonders auffillig von dulleren Einfliissen
abhingig (PranTL 1881, KLEBS 1915, 1917, Nacar 1914), obwohl auch hier eine
bestimmte Reihenfolge — erst Antheridien, dann Archegonien — festgelegt ist.
Nach Dépp (1927) sind (bei unseren einheimischen Farnen) Antheridien und
Archegonien bald deutlich getrennt, bald stehen sie auf einer Grenzzone durch-
einander, je nach der Spezies.
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Nach den letzten sorgfiltigen Untersuchungen Czasas (1921) sind nach
dem Verhalten gegeniiber auBeren Einfliissen zwei Prothallien-Typen zu unter-
scheiden. Zunichst solche, die unter normalen Bedingungen immer Antheridien
und Archegonien bilden, nur Antheridien bei schlechter Ernihrung und Dicht-
saat, nur Archegonien selten und bei noch nicht bekannten Bedingungen. Hier-
her gehdren Ceratopteris thalictroides und Gymnogramme sulfurea. Dann solche,
die nur unter ungiinstigeren Bedingungen Antheridien und Archegonien
hervorbringen ; unter normalen nur Archegonien, bei Dichtsaat nur Antheridien.
Hierher Blechnum brasiliense und Gymnogramme chrysophylla. Die weiblichen
Prothallien verhalten sich selbst wieder ungleich. Bei den einen Farnen treten
relativ. bald am Rande Adventivprothallien mit reichlichen Antheridien auf
(Gymnogramme chrysophylla), bei den andern bleibt der weibliche Zustand jahre-
lang erhalten, wenn keine Befruchtung erfolgt (Blechnum brasiliense).  Die
Bestimmung ist also ungleich fest. DaB sie aber nur phinotypisch ist, zeigen
die Regenerationsversuche Czasas, der durch vegetatives Auswachsenlassen der
Basalzellen unter Antheridien und Archegonien (selbst bei Blechnum brasiliense)
Adventivbildungen mit beiderlei Organen erhielt — aus denen unter Arche-
gonien relativ leicht, aus denen unter Antheridien nur unter ganz besonderen
Bedingungen. Also ein Ergebnis, das prinzipiell vollkommen dem entspricht,
das bei Funaria erhalten wurde.

Das gleiche lehren gelegentliche Beobachtungen. So sah GoBEL (1918, S. 930)
an alternden Prothallien der Hemionitis palmata und des Lygodium japonicum
die Halszellen der Archegonien zu Zellfiden auswachsen, die meist sofort An-
theridien bildeten.

Czasa spricht von | 6kologischer” (fakultativer) Didcie, im Gegensatz zur
,;habituellen** (obligaten). Man kénnte auch »phiinotypische* Diécie, gegen-
iiber der . genotypischen'’, gebrauchen, vermeidet aber wohl am besten das
- Wort Diécie hier ganz.

Auch die Gattung Onoclea, fiir die am hartnickigsten wirkliche Diicie
behauptet wurde, verhilt sich nach Czasa (1924) wie die iibrigen Farne. Das
gleiche ist wohl fir die isosporen Lycopodiales anzunehmen. Die Gattung
Equisetum soll spiiter (S. 21) besprochen werden.

Zusammenfassung fir Stufe I

Auf der untersten Stufe ist also der ganze Entwicklungsgang,
die haploide und die diploide Phase, gemischtgeschlechtig, und
die Geschlechtsbestimmung, genauer die Entscheidung dariiber,
ob ein Teil der Pflanze minnliche oder weibliche Keimzellen
bilden wird, ist nur phaenotypisch.

Es liegt gar kein Grund vor, den gemischtgeschlechtigen Zustand als das
Ergebnis einer ,, Balanzierung™ der Wirkung von Miannchen- und Weibchen-
bestimmern anzusehen, wie wir sie auf Stufe II kennen lernen werden. Man
verwechselt bei solchen Annahmen die Anlagen (Gene) fiir die Antheridien und
Archegonien mit den Realisatoren fiir ihre Entfaltung (besser wohl fiir ihre
Unterdriickung). Bei den gemischtgeschlechtigen Moosen brauchen wir sie
so wenig, wie wir zum Beispiel bei der Anlage fiir die Anthocyanbildung einer
Bliitenpflanze noch einen besonderen Realisator brauchen. Erblich festgelegt
mul} hier noch sein, wo sich der Farbstoff zeigt — z. B. bei manchen Erbsen-
sorten nur in der Fahne —, und in welcher Intensitit, aber nicht, daB er sich
iiberhaupt zeigt, wenn ein Gen fiir ihn vorhanden ist. Gerade so muB bei dem
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gemischtgeschlechtigen Moose noch bestimmt sein, wann und wo die Antheridien
und Archegonien ausgebildet werden. AuBerdem setzt die Annahme, daB
Realisatoren (Minnchen- und Weibchenbestimmer) vorhanden seien, etwas
voraus, was erst in der folgenden, phylogenetisch héheren Stufe erreicht wird,
die Existenz von Mannchen und Weibchen in der haploiden Phase.

Die Sache liegt, mutatis mutandis, gerade so, wie bei der Stufe ITI, der
Stufe IV gegeniiber.

Als Beweis fiir die gleiche geschlechtliche Tendenz der Eizellen und der
Spermatozoiden lifit sich das Verhalten der triploiden Funaria-Pflinzchen an-
fithren, die Fr. vox WEerTsTEIN durch Befruchtung bivalenter Archegonien
(an Regeneraten aus den Sporogonen) mit univalenten Spermatozoiden erhalten
hat. Sie trugen zwittrig angeordnete, im iibrigen normale Sexualorgane, obwohl
thre Erbmasse sich aus der einer Eizelle und der zweier Spermatozoiden zu-
sammensetzte. Der Unterschied zwischen einem gemischtgeschlechtigen Moose
und einem getrenntgeschlechtigen — wo die Tendenz der Eizellen und Spermato-
zoiden verschieden ist — tritt beim Vergleich dieser triploiden Funaria-Pflinz-
chen mit den triploiden Pflinzchen des dioecischen Bryum caespiticium scharf
hervor (S.18).  Hier, beim Bryum, bleibt es sich nicht gleich, ob die Erbmasse
einer Keimzellsorte einmal oder zweimal in dem Befruchtungsprodukt ver-
treten ist.

Um Verwechslungen auszuschalten, zu denen die verschieden verwendeten
Symbole W und M und F und M Anlaf3 geben kénnten, will ich den Genkomplex,
der fiir die Bildung der Archegonien in Titigkeit tritt, G (yvvy) nennen,
und den bei der Entstehung der Antheridien beteiligten A (dvyo), Z endlich
soll das Gen oder den Genkomplex bedeuten, der die Reihenfolge bestimmt, in
der A und G in Titigkeit treten. Dann gelten auf der Stufe I die Formeln AGZ
fir die haploide Phase, AAGGZZ fiir die diploide Phase. Das Z kann innerhalb
der Stufe sehr verschieden sein, wihrend A und G sich selbst mehr ihnlich
bleiben.

II. Stufe
Getrenntgeschlechtige Moose (Brywum')-Typus)

Auf der zweiten Stufe stehen die getrenntgeschlechtigen Laub- und Leber-
moose, etwa das besonders gut untersuchte Bryum caespiticium. Es wird ,,di-
ocisch® genannt, im Anschlull an das Verhalten der Bliitenpflanzen, das doch
genetisch ganz wesentlich verschieden ist. Zur Unterscheidung kénnte man
wenigstens , haplodiGeisch™® sagen.

Nach meiner Zihlung (1899, S.434) umfallt die deutsche Laubmoosflora
im Umfang von LmmericaTs Bearbeitung 500 — 54,69, getrenntgeschlechtige
Arten, gegeniiber 415 = 45,4 9, die, in der einen oder anderen Form, gemischt-
geschlechtig sind. Ein ihnliches Verhaltnis gibt neuerdings Grrcuss (1925)
fiir die gesamten Laubmoose an. Die von mir damals zugrunde gelegtenAngaben
der Systematiker sind iibrigens sicher nicht immer auch vom genetischen Stand-
punkt aus — der hier allein in Betracht kommt — richtig. Experimentell ist

1) Diese Bezeichnung ist insofern unpassend. als es neben den getrenntgeschlechtigen
Bryum-Arten auch viele gemischtgeschlechtige gibt. Doch haben die MARcHALS zum Teil
gerade mit Bryum-Arten die grundlegenden Versuche angestellt, und B. caespiticium ist
durch Fritz vox WETTSTEIN besonders genau untersucht. Sonst wiirde sich Sphaerocarpus-
Typus empfehlen.
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die Geschlechtertrennung in den Sporen bis jetzt nur fiir wenig mehr als etwa
ein halbes Dutzend Arten nachgewiesen.

Bei den Lebermoosen ist die Zahl der getrenntgeschlechtigen Arten nach
der Bearbeitung K. MiLLERrs, die ganz Europa umfaBt, noch etwas griBer.
Von den 398 beschriebenen Arten, sind nach Abzug von 16, die nur villig steril
bekannt sind, 226 — 59 9, getrenntgeschlechtig, 134 — 35,1 %, gemischtgeschlech-
tig und 22 — 59, polyéeisch, also bald getrennt-, bald gemischtgeschlechtig,
wobei bald der eine, bald der andere Zustand hiufiger gefunden wird. Die
Genetik dieser Polydcisten (8. 22) ist noch ganz unbekannt.

Was wir iiber die Genetik der getrenntgeschlechtigen Laubmoose wissen,
verdanken wir zum grofiten Teil den Untersuchungen der MarcHALs (1906,
1907, 1909, 1911), die von Frrrz vox WETTSTEIN (1923, 1924) und SCHWEIZER
(1923) bestatigt und weitergefithrt wurden. Die Lebermoose sind weniger unter-
sucht und erst in der letaten Zeit, vor allem durch die Untersuchungen G. Log-
BEERS (1927), besser bekannt geworden.

Abb. 4. Sporentetraden. A von Sphaerocarpus terrestris, B von Sph. Donnellii, 3800 .
(A nach GieeL, 1898, B nach Ariex. 1919)

Die MagrscHALS haben nachgewiesen, daf in der Kapsel des — diploiden —
Laubmoos-Sporophyten schon zweierlei — haploide — Sporen vorhanden
sind, aus denen zweierlei Protonemata entstehen; einerseits solche, die nur
(beblitterte) Pflinzchen mit Antheridienstinden geben, also mannlich sind,
andererseits solche, die ausschlieBlich (beblitterte) Pflinzchen mit Archegonien-
stinden hervorbringen, also weiblich sind.  Auch fiir zwei Lebermoose —
Marchantia polymorpha und Fegatella (Conocephalus) conica — zeigten etwa
zur selben Zeit NoLL und BrAkesLEe (1906, 1908) das gleiche.

Was auf der ersten Sufe, bei Funaria, an zwei Sprossen desselben Pflanz-
chens geschieht, von denen der eine aus dem anderen hervorgeht, ist hier auf
verschiedene Protonemata und verschiedene Sporen verteilt.

Dal} diese Scheidung so frith als irgend mdaglich, schon bei der Spore, ein-
tritt, ist aber nicht das Wichtigste, sondern dall sie genotypisch und ganz
fest ist. Jede einzelne Zelle, die von derselben Spore oder demselben Pflinzchen
abstammt, ist hier entweder minnlich oder weiblich bestimmt; in ithrer Deszen-
denz treten nur entweder Antheridien oder Archegonien auf. Bei ungeschlecht-
licher Vermehrung bleibt der einmal gegebene Zustand stets erhalten. Die be-
kanntesten Beispiele sind Marchantia und Lunularia mit ihren Brutkérpern.
NowLLs einschligige Versuche mit Marchantia (mitgeteilt von BLAKESLEE, 1906),
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die sich auf mehr als 30 Generationen weiblicher und minnlicher Pflanzen
erstreckten, konnten das nur bestitigen.

Wie entstehen nun die ménnlich bestimmten und die weiblich bestimmten
Sporen? Die Marchals hatten schon gezeigt, dall in jeder Kapsel beider-
lei Sporen in etwa gleichen Zahlen vorhanden sind. Seit Douvixs (1909) Beob-
achtungen an den Sporentetraden des Lebermooses Sphaerocarpus terrestris, die
auf STrRASBURGERS (1909) Anregung hin vorgenommen wurden, durften wir
auch annehmen, dall aus jeder Sporenmutterzelle zwei méinnliche und zwei weib-
liche Sporen hervorgehen (Abb. 4). Denn die vier Sporen jeder Tetrade bleiben
nicht nur bis zur Keimung, sondern noch dariiber hinaus verbunden, sodal,
wenn alle keimen, immer zwei mannliche und zwei weibliche Pflanzchen zu-
sammenhingen.

Dovix, der die im Freien gekeimten Tetraden untersuchte, fand freilich
noch ziemlich viele Ausnahmen, die er in verschiedener Weise zu erkliren ver-
suchte, und auch ALLEN (1919), der schon Aussaaten machte, kam nicht viel
weiter. Erst die sorgsamen Versuche LorBEERs (1927), der die vier Keimlinge
der Tetraden isolierte und getrennt aufzog, zeigten, dall jede normale Tetrade
ausnahmslos zwei weibliche und zwei méinnliche Keimlinge gibt. Die von
Dovix und ALLeEN beobachteten Abweichungen sind durch verschiedene Fehler-
quellen verursacht worden. Tabelle 1 bringt die Ergebnisse LORBEERS.

Tabelle 1

Geschlechtsverhaltnis vollzahlig gekeimter Sporentetraden bei
Sphaerocarpus (Lorseer 1927, 8. 10 u. 11)

! Zahl d atheﬂttil'hEIlE | iblich annliche
ha A ahl der eimlinge | weibliche m c
Spezies und Versuch Tetraden | jﬂdel:lg Keimlinge Keimlinge
l Tetrade |
e -———--——'9. = ——— — B =
l e 129 — 3 258 258
Sph. Donmellin I {. . . . 22 1 IRE - 22 14
' Rl 25 I | 50 25
n Jie e 27 - a4 54
SpRcleEantiE & L . 31 - 2 62
Sph.terresiris . . . . . . . 20 — 40 i 40

Die zweite Gattung der Sphaerocarpideae, Thallocarpus Curtisii, gibt nach
Mc ArLLisTER (1916) aus jeder Sporentetrade ebenfalls zwei minnliche und
zwei weibliche Pflinzchen.

Danach kann es schon keinem Zweifel unterliegen, dall die Reduktions-
teilung iiber das Geschlecht der Spore entscheidet und damit iber alles, was
aus ihr spiter hervorgehen kann, nicht etwa dullere Einfliisse oder der Zufall.

Freilich konnte STRASBURGER (1909, 1910) zunichst (bei Sphaerocarpus
terrestris und | californicus*—texanus) keine cytologischen Anhaltspunkte dafiir
finden. Erst ALLEN (1917) entdeckte bei Sphaerocarpus Donnellii das Hetero-
chromosomenpaar. Das weibliche Pflinzchen hat ein sehr groBes, auffallendes
X-Chromosom, das miannliche ein sehr viel kiirzeres Y-Chromosom (Abb. 5). Die
diploide Phase, der Sporophyt, fithrt dann beide Heterochromosomen: die Ei-
zelle enthielt ja das X-Chromosom. das Spermatozoid brachte das Y-Chromosom
dazu. Bei der Reduktionsteilung wihrend der Sporenbildung erhilt die Hilfte
der Sporen das X-Chromosom und wird weiblich, die Hilfte das Y-Chromosom
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und wird mannlich. Das stimmte genau zu dem, was Douvix (1909) und
STRASBURGER (1910) an den vier im Zusammenhang bleibenden Sporen einer
Mutterzelle gesehen hatten.

Der Fund ArLLexs wurde bald von Miss ScHakEe (1919) fir Sphaerocarpus
texanus bestatigt. Ganz aunfgeklirt hat aber das Verhalten bei der Reduktions-

Abb. 5. Spaerocarpus Donnellii. A, B Chromosomengarnituren mit dem X-Chromosom

eines weiblichen, C, D Chromosomengarnituren mit dem Y-Chromosom eines minnlichen

Pflainzchens. E Sph. texanus. Diploide Chromosomenplatte mit x und y Chromosom aus

einem jungen Sporogon. F Sph. ferrestris. Mitose im jungen Sporogon. A—D 3800 .
(Nach ArLeEx, 1919), E, F 3450 x (Nach LoRREER)

_ ? ||'| f! f 14/

\H* 1 / 54 X
A / B C

Abb. 6. Metaphasen der heterotypischen Teilung, A von Sphaerocarpus terrestris, B von
Riella helicophylla, C von Riecia Bisehoffii, hier die beiden mutmafilichen Geschlechtschromo-
somen 2% gleichgroB. Sonst x und v die beiden Heterochromosomen. 3450 » . (Nach LorsEEk)

teilung erst LorBEER (1927), der auch Sph. terrestris untersucht hat. Es kann
keinem Zweifel unterliegen, daB der erste Teilungsschritt in der Sporenmutter-
zelle die Heterochromosomen trennt und damit iiber das Geschlecht von je zwei
Sporen entscheidet (Abb. 6A).

LorBEER fand auch noch bei einigen anderen getrenntgeschlechtigen Leber-
moosen Heterochromosomen,

Riella helicophylla verhilt sich ahnlich wie Sphaerocarpus. Sie hat auch
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haploid acht Chromosomen: der GrioBenunterschied zwischen X und Y ist aber
nicht so auffillig (Abb. 6B). In den vegetativen Mitosen des Minnchens ist das
Y-Chromosom etwa so groB als die Autosomen. Die erste Teilungsschritt der
Sporenmutterzelle verteilt auch hier die Heterochromosomen : die Sporen hingen
im reifen Zustand zu locker zusammen, als daB man mit ihnen experimentieren
kinnte. '
*Bei Riccia Bischoffii trennt sich bei der heterotypischen Kernteilung ein
Paar besonders kleiner Chromosomen friiher als die iibrigen voneinander: es

Abb. 7. Pellia Fabbroniana. A Teilung am Vegetationspunkt des minnlichen Thallus,

7 Chromosomen. B Teilung im weiblichen Thallus, 9 Chromosomen. C diploider Satz von

16 Chromosomen aus dem Kapselinhalt eines jungen Sporogons. Zum Vergleich: D, Pellia

epiphylla {gemischtgeschlechtig), Mitose aus dem erwachsenen Thallus, mit 8 Chromosomen
3070 x. (Nach LoORBEER)

4 _ ' B

Abb. 8. A, Pellia Fabbroniana. Metaphase der heterotypischen Teilung. Ein Geminus (x, x)

wandert geschlossen nach einem Pol ab. Zum Vergleich: B, Pellia epiphylla (gemischt-

veschlechtig). Metaphase der heterotypischen Teilung: Die 8 Gemini sind endlich gebildet
und liegen in der Mitte der Spindel dicht beisammen. 3070 <. (Nach Lorpggr)

sind wahrscheinlich Geschlechtschromosomen, die unter einander morphologisch
gleich sind (Abb. 6C).

Lassen sich Riccia, Riella und Sphaerocarpus in eine Reihe ordnen, in der der
Unterschied zwischen X- und Y-Chromosom immer mehr zunimmt, so zeigen
Pellia Fabbroniana und P. Neesiana ein ganz abweichendes, sehr merkwiirdiges
Verhalten. Die minnliche Pflanze hat sieben, die weibliche neun Chromosomen,
das Sporogon also 16 (Abb. 7). Wiihrend der Reduktionsteilung geht beim ersten
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Teilungsschritt ein Paar kleinerer (X-)Chromosomen zusammen an den einen
Spindelpol, wiihrend die iibrigen sieben Paare normal auseinanderweichen
(Abb. 8A). Das eine Teilungsprodukt erhilt so neun Chromosomen und gibt
zwei weibliche Sporen, das andere nur sieben und bringt zwei méinnliche Sporen
hervor'). Die besonders mit Pellia Neesiana nachstverwandte, aber gemischt-
geschlechtige P. epiphylle hat haploid acht Chromosomen, die bei der Re-
duktionsteilung, im Gegensatz zu den getrenntgeschlechtigen Arten, erst sehr
spit und fiir kurze Zeit Gemini bilden, um dann regelmiaBig auseinander zu
weichen (Abb. 8B).

Bei anderen getrenntgeschlechtigen Lebermoosen (Aneura pinguis, Blasia

pusille, Marchantia polymorpha, Diplophyllum albicans und Sm;mnm nemorosa)
fand LorseER keine Heterochromosomen.
' Rein morphologisch betrachtet gehiren die Heterochromosomen von
Sphaerocarpus und Riella zam Lygaeus-Typus der Zoologen, und die von Pellia
zum Syromastes-Typus. LORBEER hebt aber mit Recht hervor, daB diese Ahn-
lichkeit rein duberlich ist, und man dabei die beiden Geschlechter eines Mooses
mit. den beiderlei Keimzellen eines Geschlechtes (des Minnchens) beim Tier
oder der Bliitenpflanze gleichsetzt. (Die Realisatoren der Lebermoose haben
mit denen der Phanerogamen, z. B. von Melandrium, phylogenetisch keinen
Zusammenhang.) Loreegr schligt die Bezeichnungen Sphaerocarpus-Typus
und Pellia-Typus vor.

AuBerlich lassen sich die méinnlichen und weiblichen Sporen, im allgemeinen
und einstweilen mindestens, nicht unterscheiden. Das ist wenigstens dort, wo
die beiderlei Protonemata oder Keimpflinzchen ziemlich gleich ausgebildet
werden, teleologisch verstindlich. Es trifft aber auch dort zu, wo die ausgewach-
senen Pflanzen auffillige Grofenunterschiede nach den Geschlechtern zeigen
(S. 16). LorsEErR konnte selbst bei Sphaerocarpus -gar keine Unterschiede
zwischen den minnlichen und weiblichen Sporen einer Tetrade (und den Keim-
lingen) finden.

Immerhin gibt es nach Angaben in der Literatur diocische Laubmoose
mit auffallend ungleich groBen Sporen, so Fontinalis antipyretica und Anti-
trichia curtipendula, beide nach Limeprricar. Ziemlich zahlreiche neue Fille,
leider ausschliellich Exoten, zahlt neuerdings Grecuss (1925) auf und bringt
sie mit dem Geschlecht der Sporen in Verbindung. Seine Angaben kinnten
den Anschein erwecken, als ob sich ohne weiteres zwei Klassen von Sporen
unterscheiden lielen, so wenn er von Fontinalis antipyretica sagt: ,,0,016 bis
0,020 mm, auch 0,025 bis 0,030, und bei Antitrichia curtipendula ,,0,016 bis
0,022 mm dunkelbraun warzig, oder 0,020 bis 0,035 olivenfarbig, punktiert'".

Herr Dr. Scuratz hat fiir mich 500 Sporen aus einer Kapsel der genannten
Fontinalis-Art, in Milchsaure aufgekocht, gemessen. Die Zahlen geben, wie die
nebenstehende Abbildung (Abb. 9A) zeigt, eine Kurve, die schwach zweigipflich
ist. Es sind also wahrscheinlich zweierlei Sporen vorhanden, die in ihrer durch -
schnittlichen Griolle etwas verschieden sind, die Einzelspore kinnte aber
hichstens bei extremer Grolle oder Kleinheit einigermallen sicher der einen

1) Ganz neuerdings gibt Smowarter (1927) aber fiir Pellia Neesiana ein XY -Chro-

mosomenpaar an, mit ahnlicher, aber geringerer Differenz als bei Sphaerocarpus. Die
Priparate sind ,,convincing™, aber noch nicht ganz ,.conclusiv®’. In einer Arbeit, die in
den Berichten der Deutschen Botan. Gesellsch, erscheinen wird, teilt auch E. Herrz mit, dall
er bei Pellia Fabbroniana die Angaben LorBEERS nicht bestitigen konnte. Es sind haploid
8 Autosomen und ein Heterochromosom vorhanden, beim Weibchen ein lingeres, beim Miann-

chen ein kiirzeres.
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oder andern Klasse zugeteilt werden. Ahniiche Kurven gaben Messungen der
Sporen bei Antitrichia curtipendula, bei Schlotheimia Grevilleana und selbst bei
dem beriihmten Macromitrium Blumei, bei denen die Sporen aber nicht an-
nihernd kuglig wie bei Fontinalis sind und deshalb zwei Durchmesser be-
stimmt wurden. .

Man wird gerne auch noch diese geringen Unterschiede zwischen den
Sporen mit ihrem Geschlecht in Verbindung bringen wollen. Wie vorsichtig man
aber dabei sein mul, lehren weitere Messungen, die Herr Dr. ScaraTz fiir mich
an den Sporen einiger gemischtgeschlechtiger Laubmoose (Mnium serratum :
zwittrig, Cinclidium stygium: zwittrig, Tortula subulata: einhiusig, minnliche
Bliite am Fulie der weiblichen) ausgefiihrt hat, und die alle ebenfalls (wenn
auch nur schwach) zweigipflige Kurven ergeben haben. Auch dafiir soll in
Abb. 9B ein Beispiel gegeben werden.

%
B

10

Abb. 9. Kurven fir die Grofle der Sporen: A der getrenntgeschlechtigen Fontinalis anti-

puretica (n=>500), B des gemischtgeschlechtigen Munium serratum (n=1000). Auf der Ab-

szissenachse sind als GroBenklassen die Durchmesser in Teilstrichen von gleichem Wert
aufgetragen, als Ordinaten die prozentuale Beteiligung an diesen GroBenklassen

Hier kann natirlich von zweierlei geschlechtlich differenzierten Sporen
keine Rede sein; vielleicht gibt es aber Sippen, die sich in der mittleren Sporen-
grofe unterscheiden.

(Glaubt man an einen Zusammenhang zwischen GriéBe und Geschlecht der
Sporen, so wird man geneigt sein, nach der Analogie der heterosporen Farn-
gewichse die kleineren Sporen fiir minnlich, die griBeren fiir weiblich zu halten.
M. FreiscaiEr (1920) gibt zwar an, dall bei Schlotheimia und Macromitrium
Blumei die gleich zu erwihnenden Zwergminnchen aus den gréBeren Sporen
hervorgehen. Zwingend ist jedoch diese Angabe nicht. Die Minnchen kénnten
anch aus den kleineren Sporen hervorgehen, die aber beim Keimen so stark
anschwellen, daBl sie die MaBie der ungekeimten gréBeren erreichen oder iiber-
treffen. Ein solches Anschwellen ist ja fiir viele Laubmoose (z. B. durch
P. Jaxzex, 1912, und ServeTrTaz, 1913) hekannt, und bei Macromitrium wurden
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ja nur gekeimte Sporen beurteilt, die noch an den miinnlichen Zwergpflinz-
chen hingen.

Uber sekundiire Geschlechtsmerkmale wissen wir wenig.

»Zwergminnchen kommen entweder als anscheinend ausschlieBliche Mann-
chen bei einigen Laubmoosen (Macromitrium, Schlotheimia, Garovaglia, Tris-
megistia) vor (Abb. 10) oder neben mehr normalen minnlichen Pflanzen

Abb. 10. Zwergmiannchen von Laubmoosen. A Macromitrium Blumei, 4 auf

einem Stengelblatt, 30 < : B Schlotheimia Koningsbergeri, 3 aus dem oberen

Teil einer alten Kapsel, mit der Spore. 75 < : C dieselbe Art, 3 in der Rinne
eines Stengelblattes nistend. (Nach M. Freiscner, 1920)

(Dicranum, Leucobryum, Thuidium recognitum). GOEBEL (1913) fithrt noch
Fissidens anomalus und Dicnemon calycinum als Beispiele an, LimpricuT (I u. I1T)
(nach GtmBEL) Camptothecium lutescens und (nach der Bryol. Europ.) €. aureum,
Sie sitzen auf den Blittern oder im Stengelfilz, selbst in den offenen Kapseln,
und gehen, entgegen fritheren Annahmen, wohl stets aus Sporen hervor, so daB3
die Arten, die sie zeigen,
wohlimmer wirklich ge-
trenntgeschlechtig sind.
Experimentelle Unter-
suchungen fehlen noch
ganz, so daBl manche
Frage unbeantwortet
bleiben muB.

Nach den Mag-
CHALS ist die mannliche
Pflanze von Barbula
unguiculata heller griin ;
nach F. vox WerTsTEIN
kommen die minnlichen
Abb. 11. Sphaeroearpus ftexanus. A weibliche Pflanze, B Pflanzen von Bryum

mannliche Pflanze. Beide 7 . (Nach AvLLex, 1919) caespiticium einen Mo-

nat frither zum Blithen

als die weiblichen. Unterschiede in den Hiillblittern der weiblichen und

ménnlichen Gametangienstinde sind bekannt, sind aber. wie wir sahen,
bei gemischtgeschlechtigen Arten vorhanden.

Unter den Lebermoosen zeigen vor allem bei den Sphaerocar pus-Arten
die beiden Geschlechter einen auffallenden GréBenunterschied, der den Syste-
matikern nicht entgangen ist. Abb.11 zeigt ihn fiir Sph. texanus - Sph. Donnellii

auch



C Getrenntgeschlechtige Moose 17

und terrestris verhalten sich ganz ahnlich. Bei Riella helicophylla ist der Unter-
schied (nach LorBeer) lange nicht so groBl, dagegen um so ausgesprochener
bei Pellia Fabbroniana und etwas schwicher auch bei P. Neesiana. Er zeigt
sich vor allem in der Breite des Thallus. Bei P.Fabbroniana betragt sie
bei den Weibchen in der Kultur im Mittel 6,0 mm, am Standort 6.4 mm,

bei den Minnchen in der Kultur 2.8 mm, am Standort 3,1 mm. In

Abb. 12 ist far die kultivierten Pflanzen die Variabilitit in Kurvenform
wiedergegeben.

180
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Abb. 12. Pellia Fabbroniana. Variabilitit der Thallusbreite in Kultur
(Nach LorBEER)

LoreeER stellte fest, dall die GroBenunterschiede der weiblichen und méinn-
lichen Lebermoose um so auffilliger sind, je verschiedener der Chromatingehalt
der Kerne infolge der Ausbildung von Heterochromosomen ist, und bringt
das Plus an Chromatin direkt mit dem uppigeren Wuchs der Weibchen in Ver-
bindung. Bei Blasia pusilla und Aneura pinguis, die keine Heterochromosomen
zeigen, konnte er auch den (in der Literatur angegebenen) Gréfenunterschied
der Geschlechter nicht finden. Wahrscheinlicher als diese direkte ist wohl eine
gemeinsame Abhiingigkeit beider Erscheinungen von der gleichen Ursache, einer
besonders tiefgehenden (alten?) Geschlechtertrennung. Die Unterschiede
haploider und diploider, durch Regeneration erhaltener Zellen, wie wir sie seit
den Untersuchungen von E.und E. MArcHAL kennen, diirfte keine Stiitze fir
Loreegrs Auffassung liefern. Denn hier sind dieselben Chromatinbestandteile
in einfacher oder doppelter Menge vorhanden, wiihrend es zum mindesten nicht
bewiesen ist, daB z. B. bei Sphaerocarpus das riesige X-Chromosom und das
winzige Y-Chromosom aus der gleichen Chromatinsubstanz bestehen.

Sekundiire Geschlechtsmerkmale in der Stellung und den Hiillen derAntheri-
dien und Archegonien sind bei den Lebermoosen oft sehr auffillig, geschlechts-
gekoppelte Merkmale aber nicht bekannt. Die von ALLEN (1924, 1925) bei

Handh, d, Vererbuneswissenschaft Bd. 11 C: C. Correns 2
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Sphaerocarpus Donellii beschriebenen Sippen ,,polycladous™ und | tufted sind
nur zufillig zuerst bei Minnchen gefunden worden.!)

Die Art der Geschlechtsbestimmung verlangt als ,,mechanisches** Zahlen-
verhiiltnis der Geschlechter natiirlich 1: 1.

Feststellungen aus dem Freien existieren kaum. Wenn hier manchmal ein
Geschlecht sehr selten gefunden wird — von einzelnen Laubmoosen ist sogar nur
das eine bekannt —, trotz relativer Hiufigkeit und massenhaftem Vorkommen
(Beispiele: Didymodon giganteus, Tortula papillosa, Ulota phyllantha, Grimmia tor-
quata), so ist daran die auBerordentliche Vermehrungsfiihigkeit auf ungeschlecht-
lichem Wege — auch dort, wo keine besonderen Brutorgane vorhanden sind (Didy-
modon giganteus) — Schuld, die die Vermehrung durch Sporen unnotig macht.?)

Eine ungleiche Sterbenswahrscheinlichkeit (und eine ungleiche Fihigkeit
zur Regeneration) ist nur fiir Sphaerocarpus Donnellii nachgewiesen. LORBEER
fand, statt des mechanischen Verhiltnisses 1:1 bei der Keimung, spiter 411
Weibchen und 366, also nur 47,1%, Minnchen, die folglich im Nachteil sind.

Auf der zweiten Stufe ist also die haploide Moospflanze getrennt-
geschlechtig. Der diploide Sporophyt der Laubmoose ist dagegen, von der
befruchteten Eizelle ab bis zu der Reduktionsteilung in den Sporenmutterzellen,
gemischtgeschlechtig, wie wieder die MarcHALS durch ihre Regenerations-
versuche an den Sporophyten verschiedener Laubmoose zuerst gezeigt haben,
und Frirz voN WETTSTEIN bei Bryum, Scawerzer bei Splacknum genau stu-
dierten. Das Protonema, das bei der Regeneration aus dem Sporophyten ent-
steht, bringt Pflinzchen mit Antheridien- und Archegonienstinden hervor.

Bei Bryum caespiticium, das die MArcHALS und besonders Frirz vox WETT-
STEIN (1924) sehr eingehend untersucht haben, werden bei den diploiden
Pflinzchen zuerst gewohnlich mannliche ,,Bliiten* gebildet, dann zwittrige und
endlich auch einige rein weibliche; 3:8:9 verhielt sich wie 7,3:21.0: 1.5
(n=100). Bei 50 Zwitterbliitten kamen auf ein Archegonium 5,0 Antheridien.
Bei den durch Regeneration erhaltenen tetraploiden Pflinzchen treten zu-
nichst lange Zeit hindurch nur reine Antheridienstinde auf, dann mischen sich
einzelne Archegonien unter die alten Antheridien (auf ein Archegonium kamen
13,3 Antheridien), und noch spiiter, nach einer Pause, werden ganz iiberwiegend
Archegonien gebildet. Die Proterandrie der diploiden Pflinzchen war bei den
tetraploiden also viel stirker ausgesprochen. Dies Verhalten wird iiberraschen,
da ja bei dem tetraploiden Pflinzchen das Verhiltnis: mannliches Genom zu
weiblichem Genom das gleiche ist, wie bei dem diploiden, und demnach auch
eine gleiche Wirkung erwartet werden kénnte.

Besonderes Interesse beanspruchen die triploiden Pflinzchen. Durch
Verbindung der gemischtgeschlechtigen diploiden mit den getrenntgeschlechtigen

1) J. MILDE (1865) beschrieb als ,,Dimorphismus* das Auftreten versteckter Bliiten
an scheinbar sterilen Stengeln bei Mnium punclatum, affine und hormum in normaler
Stellung; die minnlichen stellen kleine Kndspchen mit wenigen kurzen Hillblittern und
wenigen Antheridien dar, wihrend die normalen minnlichen scheibenférmig sind, mit sehr
viel Antheridien. Diese Zwergbliiten, die natiirlich mit Mittelbildungen zwischen minn.-
lichen und weiblichen nichts zu tun haben, sind meines Wissens spiter nicht wieder be-
schrieben worden.

2) Die grolere Haufigkeit von besonderen Brutorganen bei den getrenntgeschlechtigen
Moosen ist nicht: durch die erschwerte geschlechtliche Fortpflanzung bedingt, sondern um.-
gekehrt, die Brutorgane erleichtern oder erméglichen die Fortexistenz der Art, trotz der
Geschlechtertrennung. Ich habe das seinerzeit (1899, S. 446) scharf hervorgehoben: in beiden
Auflagen der , Natiirlichen Pflanzenfamilien** wird mir freilich gerade die falsche Ansicht
untergeschoben und fiir die richtige auf eine spitere AuBerung GOEBRELS verwiesen.
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haploiden waren sie nicht zu erhalten, da die durch Regeneration erzielten
diploiden immer steril sind, wie schon E. und E. MAarcHAL fanden. Frirz vox
WerrsTEIN (1924) lie3 aber diploide weibliche Pflinzchen, die nach der Methode
GErAssiMows erhalten worden waren (Riickgingigmachen der Kernteilung
durch Narkotika, spiter Regeneration beim Protonema aus den diploiden Sporen),
durch haploide Minnchen befruchten. Es vereinigten sich so zwei weibliche
Genome und ein mannliches. Die Pflinzchen, die dann aus dem so erzielten
Sporogon durch Regeneration erhalten wurden,waren auch gemischtgeschlechtig,
aber ausgesprochen protogyn: zuerst wurden nur Archegonienstinde ent-
wickelt, dann traten Zwitterbliiten auf (auf ein Archegonium 1,37 Antheridien)

Abb. 13. Sphaerocarpus  Donnellii,
A eine Sporen-Tetrade, -Dvade und
-Triade. 140 . B Sporenmutterzelle
kurz nach der zweiten (homdotypi-
schen) Teilung. Durch eine einzige
Wand sind zwei Paare von kopulieren-
den Kernern getrennt. Beginn der Dy-
adenbildung ; die Membran der Sporen-
mutterzelle ist bereits gallertartig ver-
dickt. 730x<. (Nach Loreeer 1927)

und zuletzt reine Antheridienstinde. Die Entwickelungsfolge der Sexualorgane
war also gerade umgekehrt, wie bei den diploiden und tetraploiden Individuen,
und die Zahl der Archegonien iiberhaupt hatte jedenfalls sehr stark zugenommen.

Ein unerwartetes Resultat gaben die diploiden Sphaerocarpus-Pflinzchen.
Der Sporophyt hat, wie wir sahen, ein X- und ein Y-Chromosom, wie das
Miinnchen einer getrenntgeschlechtigen Bliitenpflanze, etwa eines Melandrium.
Nach der Analogie mit dem Sporophyten eines getrenntgeschlechtigen Laub-
mooses miite er aber trotzdem gemischtgeschlechtig sein. Experimentell
liB3t sich das, bis jetzt wenigstens, nicht direkt priiffen. Hat man ja doch einst-
weilen von allen Lebermoosen nur bei gemischtgeschlechtigen Anthoceros-Arten
Regenerate des Sporophyten erzielt (H. BorNmAGEN 1926, M. SCHWARZENBACH
1926), die steril geblieben sind.

LoRBEER konnte aber einen anderen Weg zur Losung der Frage einschlagen.
Man findet nimlich, besonders bei Sphaerocarpus Donnellii, in den Kapseln
aufler den normalen Sporentetraden auch , Dyaden™ aus zwei grilleren Sporen
und, seltener, ., Triaden’* aus einer gréfleren und zwei normalen Sporen (Abb. 13).
Diese groBeren Sporen sind einkernig; sie entstehen dadurch, daB nach der
zweimaligen Kernteilung in den Sporenmutterzellen die Wandbildung gehemmt

D%
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ist, und zwei Kerne wieder verschmelzen, ein minnlicher. und ein weiblicher
(je einer von den Nachkommen der ersten heterotypischen Kernteilung). Diese
abnormen Sporen (deren Genome denen des Sporangium entsprechen mufBten
14n 4+ X +Y) konnten zur Keimung gebracht werden. 15 Dyaden gaben je
zwei weibliche Keimlinge, und neun je einen weiblichen: der andere starh
- zu frith ab. Der Sporophyt von Sphaerocarpus hat also weibliche Tendenz.
Dies unerwartete Ergebnis ist wohl die Folge des besonders scharfen Unter-
schiedes der Geschlechter, die sich in dem grofien Unterschied der Heterochromo-
somen zeigt, die (hemmende) Wirkung des einen Realisators (vergl. unten) kann
durch die (hemmende) des andern nicht mehr aufgehoben werden.

Worauf beruht hier nun die — genotypische — Geschlechtsbestimmung ?
Sicher nicht auf einer Trennung der Gene, die fiir die Ausbildung der Antheridien-
und Archegonienstinde mit all ihren charakteristischen Einzelheiten nétig sind.
Die méinnliche und die weibliche Pflanze enthalten gewifl noch beiderlei Anlagen-
gruppen.

Der strenge, experimentelle Beweis dafiir, den man bei den getrennt-
geschlechtlichen Bliitenpflanzen leicht fiihren kann, fehlt hier freilich noch. Er
lieBe sich durch die Bastardierung zweier getrenntgeschlechtigen Moossippen
erbringen, bei denen sich die Antheridien und Archegonien, oder wenigstens
die Paraphysen und Hiillblitter der Gametangienstinde, deutlich unterscheiden.
Dagegen lehren gelegentliche teratologische Funde, dall jedes Geschlecht die
Anlagen des anderen in entfaltbarem — aber gewohnlich nicht entfaltetem —
Zustand enthilt. Seit TaAvyLor bei Dumortiera irrigua und Preissia commulata
1834 und 1836 die ersten Beobachtungen dariiber mitgeteilt hat, sind bei Mar-
chantiaceen, besonders bei Preissia, immer wieder dhnliche Funde gemacht
worden ; eine Zusammenstellung gibt Haver (1926). Auch Zwischenbildungen
von Archegonien und Antheridien sind dfters gefunden worden (von JANCZEWSKT,
Hy, HovrerTY, R. MEYER, vgl. GOEBEL, 1913).

Es kann kaum einem Zweifel unterliegen, dalBl auch bei den Moosen, wie
bei den Bliitenpflanzen, der getrenntgeschlechtige Zustand aus dem gemischt-
geschlechtigen hervorgegangen ist. Die Getrenntgeschlechtigkeit kann dann
phylogenetisch nur dadurch zustande gekommen sein, dafi zu den Anlagen
(Genen), die auf der ersten, gemischtgeschlechtigen (Funaria-) Stufe fiir Antheri-
dien und Archegonien (und fir die Reihenfolge in ihrer Entwicklung) vorhanden
sind, etwas hinzugekommen ist, was dort noch fehlt. Es mul} hier entscheiden,
daB nur der eine oder der andere Anlagenkomplex entfaltet wird, und welcher,
der fiir die Archegonien oder der fiir die Antheridien.

Dieses Etwas schafft die minnliche oder weibliche Tendenz der Spore und
dessen, was aus ihr hervorgeht. Man kann es sich zunichst verschieden denken.
Es miifiten aber wegen des Erbganges zweierlei Gene sein, ein ménnchen-
bestimmendes und ein weibchenbestimmendes. Ein Gen oder ein quantitativer
Unterschied reicht nicht ans. Um sie von den Genen fiir die Antheridien- und
Archegonien und ihre Stinde zu unterscheiden, nennen wir sie mit FRITZ voN
WeTrTsTEIN (1924) Realisatoren, was ihre Titigkeit besonders gut kenn-
zeichnet. oder Differenziatoren. Geschlechtsbestimmer®, wie ich frither
vorschlug (1913), kann zu "wrv.vu.lmlunuvn mit den Keimzellen Anlall geben.

Bei der Befruchtung eines getrenntgeschlechtigen Mooses kommen also die
beiden Realisatoren, der fiir Antheridien und der fu: Archegonien, zusammen.
Sie werden in dem diploiden Sporophyten nebeneinander, von Zelle zu Zelle,
weitergegeben, ohne sich fiir gewdhnlich bemerkbar machen zu kénnen, wenn
nicht bei der Regeneration nach einer Verletzung neue Pflinzchen entstehen



C Zusammenfassung fiir Stufe II. Equisetum 21

(S. 18). Bei der Reduktionsteilung der Sporenmutterzelle wandern sie dann
in verschiedene Tochterzellen und so in verschiedene Sporen.

Man darf sich die Realisatoren natiirlich nicht als etwas Mystisches denken;
sie spielen dieselbe Rolle, wie Ernahrungsverhiiltnisse bei gemischtgeschlechtigen
Moosen und Farnprothallien. Nur greifen sie nicht von auBlen an, sondern
stecken in der Pflanze selbst. Ein Realisator wirkt etwa wie das Gen, das den
Zwergwuchs einer echten, erblichen Nana-Sippe bedingt, gegeniiber den Er-
niahrungseinfliisssen, die ein normal veranlagtes Individuum derselben Spezies
zum Zwergwuchs zwingen. Der Erfolg ist der gleiche, die Mittel, durch die
er erreicht wird, sind verschieden.

Ich habe die ersten beiden Stufen so eingehend besprochen, weil das, was
sie unterscheidet, die Art der Bestimmung — phaenotypisch im einen, geno-
typisch im andern Fall —, bei den beiden folgenden Stufen wiederkehrt.

Zusammenfassung fiir Stufe 11

Wir bezeichnen wieder den Genkomplex fiir die Antheridien mit A und den
fur die Archegonien mit G (S.9), ferner den Realisator fur A (der also G in
der Entwicklung hemmt) mit ¢ und den fir G (der also A an der Entfaltung
hindert) mit . Dann ist die haploide minnliche Phase AGZe, die haploide weib-
liche Phase AGZy und die diploide AAGGZZay. Diese diploide Phase ist ge-
wohnlich gemischtgeschlechtig, weil sich ¢ und y gegenseitig in ihrer Wirkung
aufheben (sie beseitigen ja nicht A und G, sondern hemmen sie ja bloB). Eine
Ausnahme bildet (einstweilen) nur Sphaerocarpus, wo y so viel stirker als « ist,
dafl der Sporophyt weibliche Tendenz erhiilt. Vielleicht tritt dann auch das Z
wieder in Titigkeit, das sich in der haploiden Phase neben den Realisatoren
nicht geltend macht, aber von der gemischtgeschlechtigen Stufe her noch vor-
handen sein koénnte.

Das gewdhnliche Verhalten der diploiden Phase ist der beste Beweis dafir,
dafi der Unterschied zwischen den Realisatoren ¢ und ¢ qualitativer, nicht
rein quantitativer Art sein muBl. Im letzteren Falle miBte das Regenerat ein-
geschlechtig sein, entweder stets minnlich oder stets weiblich je nach dem
in der haploiden Phase das grioflere Quantum die Entscheidung fiir jenes oder
dieses Geschlecht veranlaBte. (Wiirde z. B. das Quantum 1 ein Minnchen,
das Quantum 2 ein Weibchen geben, so kinnte die diploide Phase mit ihrem
Quantum 1 + 2 doch nur ein (gesteigert) weibliches, kein zwittriges Regenerat
hervorbringen.) Das Verhalten der Sporendyaden des Sphacrocarpus Donnellii
spricht nicht dagegen; das weibliche Geschlecht der Keimlinge beweist nur, dals
das Mengenverhiltnis zweier qualitativ verschiedener Realisatoren von Ein-
flufl sein kann.

Mit einem groBen Fragezeichen sollen hier die Equisetum-Arten angeschlossen
werden. In der Literatur werden ihre Prothallien gewohnlich | dioecisch™ ge-
nannt. Doch ist lingst bekannt, daB wenigstens die alten weiblichen Prothallien
Antheridien bilden konnen, und NoLL (bei Scavrrze 1903) erhielt in zwei Ver-
suchen mit Equisetum mazimum (E.Telmateia) nur miannliche Prothallien, als
er in der Niihrlosung keine Phosphate bot. Alles spricht eigentlich — besonders
nach den letzten eingehenden Untersuchungen MAeckELs (1925) — dafiir, dal
wir hier nur die ,ékologische* (phinotypische) Dideie der isosporen Farne
vor uns haben. DaB aus den Sporen desselben Sporangium ,,ménnliche” und
,,weibliche’* Prothallien hervorgehen, hat BucHTIEN gezeigt (1887). Im iibrigen
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verhalten sich die Spezies deutlich verschieden ; bei dem von ELba WALKER (1921)
untersuchten. aus dem Freien stammenden Material des nordamerikanischen
E. laevigatum waren die Prothallien alle von einer Art.

Wenn ich Equisetum doch hier anfithre, so geschieht das wegen zweier
Mitteilungen Jover LAVERGNES (1926, a, b) die erst vor kurzem erschienen
sind, und nach denen die Sporen bei K. arvense und E. limosum von zweierlei
Art sein sollen.’) Nach ihrer Behandlung mit gewissen Farbstoffen (z. B. Neutral-
rot), besser noch mit deren Leukobasen, lieBen sich zweierlei Typen unter-
scheiden. Der eine. A, wird nur schwach gefirbt (z. B. schwach orangegelb),
der andere, B, stark (z. B.rot). Vermittelnde Farbungen sind selten. Nach
Behandlung mit Lésungen von Goldchlorid, Silbernitrat und Kaliumperman-
ganat firbt sich umgekehrt der Typus A stirker als der Typus B. Da sich Pollen-
korner (zwittriger Blitenpflanzen) wie der Typus B, Samenanlagen aber wie
der Typus A verhalten, hilt Jover LavercyE die einen (bei E. limosum durch-
schnittlich etwas kleineren) Sporen, B, fiir minnlich bestimmt, die anderen, A,
fir weiblich bestimmt. Auffallen muB, daB der Typus A, also spiter die weib-
lichen Prothallien, hiiufiger ist als der Typus B. Das spricht gegen eine Trennung
bei der Reduktionsteilung, die ja gleiche Zahlen geben muB. Ks handelt sich
wahrscheinlich nur um ein Hervortreten der phinotypischen Differen-
zierung schon bei der Spore. wie sie durch Ernihrungsunterschiede im
Sporangium, ungewéhnlich frith, gegeben sein kénnten.

Es wiire an sich auch méglich — sowohl bei Equisetum als bei den friiher
besprochenen | 6kologisch diGeischen Farnen' (S.8) —. daB es doch zweierlei
Sporen giibe, solche mit einer schwachen minnlichen Tendenz und solche mit
einer schwachen weiblichen, in dem zwar zweierlei Realisatoren vorhanden
wiren, wie bel einem dibeischen Moose, ihre Wirkung aber gegeniiber der
phylogenetisch zugrunde liegenden, gemischtgeschlechtigen Tendenz und den
aulleren Einflissen nur schwach wiire. Auf diese Moglichkeit hat auch MAcKEL
hingewiesen. Es miiite sich dann aber der Unterschied der beiderlei Sporen
nach (erzwungener) Autogamie an der Nachkommenschaft nachweisen lassen.
Die Frage kann also experimentell entschieden werden.

: I. + II. Stufe

Individuen teils mit gemischtgeschlechtiger teils mit getrenntgesehleehtiger
haploider Phase nebeneinander in derselben Spezies

Fur einige Moose wird angegeben, daf} sie gem ischgeschlechtig und getrennt-
geschlechtig vorkimen. So z. B.von Laubmoosen Webera cruda: zwittrig
(pardcisch und syndcisch) und zweihiusig, selten einhiusig (autéeisch)” nach
Lovericar (11, 247), Leptobryum pyriforme: | zwittrig und zweihiusig” nach
Lovericar (1L, 215) Brywm pallescens: zwittrig, einhiusig und zweihiiusig nach
LINpBERG, nach LimpricuT einhiiusig, selten zwittrig (II, 370). Bei Leber-
moosen kommen zwittrige neben den gewéhnlichen getrenntgeschlechtigen
Individuen vor allem bei Marchantiaceen (Preissia. Reboulia. Sauteria, Dumor-
tiera usw.) nicht zu selten vor.

Wahrscheinlich ist auch hier zwischen primirer und sekundirer Zwittrig-
keit zu unterscheiden. Dann gehirten nur die Fiille mit primérer hierher, und die
mit sekundirer, wohl die Marchantiaceen, miiBten bei der Stufe I1 besprochen

1) Auch Equisetum maximum (E. Telmateja) verhilt sich ihnlich (JoyET LAvERGNE 1927).
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Genetische Untersuchungen iiber solche Arten fehlen aber noch ganz;
E. Privesuem (1924) fand bei Leptobryuwm nur eine genotypisch apomiktische,
sterile Sippe und eine genotypisch fertile, zwittrige.

Experimentell 1iBt sich ja bei einer getrenntgeschlechtigen Laubmoos-
sippe durch Regeneration aus dem Sporophyten ein gemischtgeschlechtiges
Individuum herstellen (S.18), das dann freilich die doppelte Chromosomen-
zahl fithrt und die Folgen davon zeigt. Es ist gut mdéglich, daB solche Regene-
rationen auch im Freien vorkommen, worauf Frrrz vox WETTSTEIN schon hin-
gewiesen hat. Auf diesem Wege wiirde auch Stufe I aus Stufe II bei der-
selben Spezies entstehen konnen.?!)

ITI. Stufe

Heterospore Farnpflanzen und gemischtgeschlechtige
Bliitenpflanzen (Selaginella- und Liliuwm-Typus)

Auf der dritten Stufe steht eine gemischtgeschlechtige, zwittrige oder
monocische Bliitenpflanze, etwa Lilium candidum: auBlerdem gehoren die
héchststehenden, heterosporen Farngewiichse — Wasserfarne, Selaginelia,
Isoétes — hierher.

Bei einer solchen Bliitenpflanze ist die diploide Phase, die eigentliche Pflanze,
gemischtgeschlechtig, wie der Sporophyt eines getrenntgeschlechtigen Mooses,
etwa eines Bryum caespiticium, und die haplojde, auf Pollenkorn und Embryosack
reduzierte Phase ist getrenntgeschlechtig, wie der Gametophyt (Spore, Proto-
nema und Pflinzchen) bei einem getrenntgeschlechtigen Brywm. AuBerlich
ist die dritte Stufe also der zweiten ahnlich ; die Bestimmung geht hier aber nicht
bei dem Ubergang von der diploiden zur haploiden Phase vor sich, sondern
frither, noch withrend der diploiden. Sie tritt entweder bei der Anlegung der
Staubblitter und der Fruchtblitter ein, oder schon bei der Anlage der Bliite
oder der eines ganzen Bliitenstandes, ja selbst noch frither ( Bryonia alba, Arisaema
spec., S.77).

Bei den heterosporen Farngewichsen fillt die Entscheidung, ob kleine,
minnliche oder grofie, weibliche Sporen gebildet werden entweder bei der Anlage
der Sporophylle, wie bei der Bliite einer Phanerogame (Selaginella), oder noch
spéter, erst bei der Anlage des Sporangiensorus (Nalvinia). oder gar bei der des
Sporangium (Marsilia). Fiir die Einzelheiten muBl auf ein Lehrbuch der Botanik
verwiesen werden, prinzipiell bieten sie nichts besonderes. Wir halten uns im
weiteren an die Bliitenpflanzen.

Wo und wie die Entscheidung fillt, ist erblich festgelegt und bildet die
..gemischtgeschlechtige Anlage* der Pflanze. Es liegt kein Grund vor, auller-
dem besondere Realisatoren anzunehmen, so wenig wie bei einem gemischt-
geschlechtigen Moose (S.111). Das Problem, warum sich an dieser Stelle ein
Staubblatt, an jener ein Fruchtblatt entwickelt, wird dadurch doch nicht gelést;
es wird nur ein unnotiges Zwischenglied eingeschoben.?)

1) SHowALTER (1927) beobachtete bei dem dideischen Lebermoos Pellia Neesiana einen
vemischtgeschlechtigen Thallus, der diese Eigenschaft bei Stecklingskultur beibehielt und
dendiploiden Chromosomensatz besaB. Es lag also sekundire Zwittrigkeit vor. (Zus.b.d.Korr.)

2) Ich halte es fiir einen Irrtum, wenm man der priméar gemischtgeschlechtigen Bliiten-

pflanze (8.79) die Chromosomenformel XY zuschreibt. Man ist sich dabei iiber den Unterschied
zwischen den eigentlichen Anlagen fiir Staubblitter und Fruchtblitter und den Realisatoren
nicht klar und setzt zudem etwas, was erst auf einer hoheren phylogenetischen Stufe, der

vierten. erreicht wird und erst dort eine Rolle spielt, schon bei einer tieferen Stufe voraus.
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Der Vorgang der Bestimmung, ob aus einem Meristemhocker ein Staubblatt
oder ein Fruchtblatt entsteht, ist der gleiche wie der, der bei einem gemischtge-
schlechtigen Moose, etwa bei Funaria, entscheidet, ob Antheridien oder Archegonien
gebildet werden. Nur erfolgt die Bestimmung hier withrend der diploiden Phase.
nicht, wie bei Funaria, wihrend der haploiden, wirkt sich aber iiber die di-
ploide Phase hinaus auch noch beiderdarauffolgenden haploiden aus.
Ist z. B. ein Hocker zum Fruchtblatt bestimmt, so ist damit auch schon festge-
legt, daB aus den Sporenmutterzellen nur Embryosicke mit Eizellen entstehen.
Die Reduktionsteilung beim Ubergang von der diploiden Phase zur haploiden
hat hier ebensowenig wie auf der ersten (Funaria-)Stufe eine Bedeutung fiir
die Bestimmung des Geschlechtes.

Wenn in einer Zwitterbliite entschieden wmi dal} die hockerformige Blatt-
anlage zu einem Staubblatt oder einem Fruchtblatt wird, so ist das ein Vorgang,
nicht anders, als die Entscheidung, ob daraus ein Kelchblatt oder ein Blumenblatt
entstehen soll. Der Genotypus wird davon auf keine Wese betroffen. Das Staub-
blatt und das Pollenkorn mit seinem generativen Kern auf der einen Seite, das
Fruchtblatt und der Embryosack mit seiner Eizelle auf der anderen Seite haben
genau die gleichen Anlagen (Potenzen) im gleichen (genotypischen!) Zustand.
Es war normalerweise nur dafiir gesorgt worden, dafl sich von den vorhandenen
Anlagen in dem Hocker die fiir ein Staubgefil oder die fiir ein Fruchtblatt ent-
falteten. Von einer ,,Dominanz’ und einem ,,Dominanzwechsel” (im Sinne der
Vererbungslehre) kann keine Rede sein.

Dal} die Gene des anderen Organes bei der Bestimmung nicht entfernt
werden, zeigen die vielen Bildungsabweichungen an Staub- und Fruchtblittern
. zwittriger Blutenpflanzen,

die schon beobachtet und
beschrieben worden sind.
Hier nur einige Beispiele.
Bei der kultivierten Sippe
des Sempervivum tectorum
tragen wohl immer wenig-
stens einzelne Staubblat-
ter Antherentheken und
zugleich  Samenanlagen
(was bereits ALBRECHT
voN HALLeEr  wullte),
wahrscheinlich als erb-
liches Merkmal (Abb.14 A,
B): als Abnormitit ist das
z. B. bei Papaver orientale

Abb. 14. A, B Staubblitter von Sempervivum tecloriom mit schon Vnr{ M be-
Samenanlagen; C, D Staubblitter von Papaver orientale, die obachtet worden (1836,
ebenfalls Samenanlagen gebildet haben. Abb. 14C, D). Oder es

(Nach H. vox Moni, 1845) entstehen Pollenkérner in

den Samenanlagen bei

Petunia (MoLL1iArRD 1896, Abb. 15) und Begonia (GorpeL 1886, Saxpr 1921),

oder Pollenkérner nehmen bei Hyacinthus in den petaloiden Staubgefilen
den Charakter von Embryosicken an (NEMEC 1898).

Einen besonders instruktiven Fall habe ich bei [pomoea imperialis, wohl

gleich der Morning Glory der Japaner, gefunden, eine erblich vollig konstante,

mendelnde Sippe , ».':yrmr.‘rur!fma (1920). Hier trigt jede Anthere an der Spitze

A
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einen Narbenkopf, der bald groBer bald kleiner, aber immer deutlichst ausgebildet
ist (Abb. 16). Die Anthere selbst ist dabei bei manchen Individuen etwas redu-
ziert und springt dann nicht auf, bei anderen dagegen enthilt sie noch reichlich
tauglichen Pollen und offnet sich normal. Die Eigenschaft ist recessiv, sie
wird sowohl durch die Eizellen als die Spermakerne vererbt und beweist so aufs
neue — wenn das notig wire — ,dall Eizellen und Spermakerne einer gemischt-
geschlechtigen Blitenpflanze auch hinsichtlich der Sexualcharaktere genau

Abb. 16. Ipomoea imperialis™ horl. ( Pharbitis his-
pida?). A Anthere der normalen Sippe; B Anthere
Abb. 15. Petunia hybrida, Samenan-  der Sippe sfigmatanthera, vor dem Aufspringen, an
lage im Innern mit Pollenmutterzellen,  der Spitze die zweiknopfige Narbe: C Aufge-
pm.; t—Tapete, m— Mikropyle. 600  sprungene Anthere der Sippe stigmatanthera.

{Aus Movriarnp, 1896) Alles schwach vergriBert. (Dr. 0. RoMEr gezeichn.)

gleich veranlagt sind. Mit dem anomalen Zustand der Antheren ist auch eine
monstrose Ausbildung der Kotyledonen und Laubblitter verbunden, die uns
hier nicht zu beschiiftigen braucht.

Eine ihnliche Sippe hatte schon WarTE (1914) bei dem Bastard Nicotiana
Langsdorfii + alata beobachtet.

Zum Beweis, daB die Bestimmung eines Hockers zu einem Staubblatt
oder Fruchtblatt mit keiner dauernden genotypischen Anderung verbunden,
sondern nur phaenotypisch ist, hat man Versuche mit Stecklingen vorgeschlagen.
Bei Bryonia alba gelangen sie nicht; es trat keine Bewurzelung und kein Weiter-
wachsen ein. Was dabei herauskime lehren aber schon die Zwitterpflanzen
mit adventiver oder apogamer Embryobildung. Aus dem Adventivembryo einer
Funkia (Hosta) oder eines Citrus, aus den — nicht reduzierten — Eizellen eines
Taraxacum, eines Hieracium, einer Alchimilla oder einer Wickstroemia gehen
zwittrige, nicht weibliche Individuen hervor, obwohl sie aus weiblich be-
stimmten Gewebe entstehen. Im Gegensatz dazu gehen bei getrennt-
geschlechtigen Bliitenpflanzen, wo die Bestimmung genotypisch, mnicht
phaenotypisch ist, in den gleichen Fillen weibliche Nachkommen hervor,
so aus den Adventivembryonen von Caelebogyne und den — unreduzierten —
Eizellen von Antennaria alpina, Elatostemma sessile und acuminatum, oder Hwmu-
lus Lupulus (R.vox WerrsTEIN 1925). Eine noch unverstandene Ausnahme
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bildet nur Thalictrum purpurascens, wo nach Overrox (1904) auf dem Wege
der Parthenogense aufler Weibchen auch Minnchen entstehen. Immerhin
sind auch hier alle Pflanzen eingeschlechtig, nicht zwittrig.

Nun kinnte man daran denken, dall die Entscheidung iiber das Geschlecht
der haploiden Generation zweimal, einmal bei der Anlage des Organes und dann
nochmals bei der Reduktionsteilung, getroffen wiirde. Das wiirde aber einen
Mechanismus voraussetzen, der bei der Teilung der Macrosporen-(Embryosack-)
mutterzelle dafiir sorgte, dall die eine erhaltenbleibende Macrospore immer die
richtige Tendenz erhielte, und bei der Teilung der Mikrosporen- (Pollen-) Mutter-
zelle miiliten zweierlei Pollenkérner entstehen. Dald die vier Pollenkirner, die
aus einer Mutterzelle entstehen, alle die gleiche geschlechtliche Tendenz besitzen,
it sich aber in den Fillen, wo sie als Tetraden im Zusammenhang bleiben,
experimentell zeigen (bei Salpiglossis, CorrENs 1916). Die Zwittrigkeit der Bliiten-
pflanzen i}t sich also nicht nach dem Angiostoma-Schema BovEeris und ScHLEIPS
erkliren. was ja von vornherein wenig wahrscheinlich war, aber doch versucht
worden ist.

Wiirde man die reduzierte Eizelle einer Lilie oder Erbse experimentell
zur echten Parthenogenese anregen konnen, so wiirde auch sie gewill einen
zwittrigen, keinen weiblichen Organismus geben, und in gleicher Weise miifite
auch das Pollenkorn eine zwittrige, keine minnliche Pflanze hervorbringen.
Leider ist der Versuch, zur Zeit wenigstens, nicht moglich, withrend bei der
gemischtgeschlechtigen Alge Vaucheria hamata Frirz vox WETTSTEIN (1920)
den Inhalt des Antheridium und das unbefruchtete Ei zur Entwicklung bringen
und daraus je einen gemischtgeschlechtigen Organismus erziehen konnte
(s. Artikel HarTMaANN, d. Bd. II E).

Es hat nicht an Versuchen gefehlt, auch auf dieser Stufe die Entscheidung
iiber die Bildung von Staub- und Fruchtblittern, Mikro- und Makrosporangien-
sori und Mikro- und Makrosporen zu einer genotypischen zu machen und sie
auf eine inaequale Zellteilung, auf eine Art Reduktionsteilung an ungewohnter
Stelle, zuriickzufithren. Dagegen spricht aber alles, was wir oben angefiihrt
haben.

Wo. wie bei dem Wasserfarn Marsilia. von zwel Tochterzellen die eine die
Mikrosporangien, die andere das Makrosporangium bildet (C. MArscHALL 1925),
liegt wenigstens a priori kein formaler Grund gegen eine solche Annahme vor.
Anders, wenn man an eine Phanerogamenbliite denkt. Selbst wenn sich jedes
ihrer Sporophylle entwicklungsgeschichtlich auf eine Zelle zuriickfithren lieBe.
wiirde, nach einer inaequalen Zellteilung, z. B. zu jeder Zelle, die ein Staub-
gefill gibt, eine gehoren, die ein Fruchtblatt geben sollte. Was wird aus ihr?
Es ist dieselbe Schwierigkeit, die sich auch vor der Erklirung von Knospen-
mutationen durch eine Art von Reduktionsteilung an ungewdéhnlicher Stelle
auftiirmt.

s soll nun noch kurz auf die Verteilung der Sporophylle (Staubblitter und
Fruchtblitter) bei den gemischtgeschlechtigen Pflanzen eingegangen werden,
wobei wir uns auf die Blitenpflanzen beschranken.

Das gewdhnliche und sicher phylogenetisch urspriingliche Verhalten ist,
dalB beiderlei Organe in derselben Bliite vereinigt sind, und daB zuerst die Staub-
blitter, dann die Fruchtblitter gebildet werden. Dabei ist es hier gleichgiltig,
ob wir uns die Entstehung der Bliite von der Anthostrobilus-Theorie aus klar
zu machen suchen, oder sie mit R. voN WETTsTEIN als ein Pseudanthium auf-
fassen, das aus zweierlei eingeschlechtigen Bliiten zusammengesetzt ist.
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Aus solchen zwittrigen Bliiten werden eingeschlechtige, indem die eine oder
die andere Art von Sporophyllen funktionsunfihig und mehr oder weniger weit-
gehend unterdrickt wird. Die Moglichkeiten zeigt das folgende Schema:

Urform: zwittrige (8) Bliite

abgeleitet : mﬁ‘nnliche/ia} Bliite li Weil;iiche (?) Blute
A
ungeschlechtliihe (agame) Bliite

Es lassen sich alle Uberginge nachweisen von einer Ausbildung, die mor-
phologisch ihre physiologische Untauglichkeit kaum oder nicht verriat, bis zu
volligem Schwinden. Im letzteren Fall — wenn gar keine Spuren der anderen
Sporophylle mehr nachweis-
bar sind, z. B. bei Carex —
hat man, ohne jeden zwingen-
den Grund. zuweilen angenom-
men, die Blite sei primar
eingeschlechtig und nicht
frither einmal gemischtge-
schlechtig gewesen.

Neben diesen Ubergiingen
zwischen tauglichen und nicht
tauglichen, bis zu ganz schwin-
denden Organen, die die ganze
Bliite gleichmiBig  treffen,
kommen sehr oft auch mosaik-
artige Kombinationen taug-
licher und untauglicher Organe
vor, meist im Androeceum,
besonders bei den gleich zu
erwihnenden Gvnomonéeis- Abb. 17.  Silene da'c;‘m!c:ma. A _Stauhblii.tter und
ten. So finden wir, z. B. bei Stemeitj:'l aus der Bliite einer zwittrigen Pflanze, B, C

z aus Bliten weiblicher Pflanzen und zwar C von einer
Caryophyllaceen und Geranl-  ucht weiblichen, B von einer Pflanze mit , kontabes-
aceen, als Extreme Bliiten mit  zenten‘ Antheren. Simtliche Bliiten standen ehen vor
zehn normalen Staubblittern dem Aufbliihen; Kelch und Kronblitter sind entfernt
und solche mit lauter rudi-
mentiren, daneben aber auch Bliiten mit neun tauglichen und einem untaug-
lichen, mit acht tauglichen und zwei untauglichen usf. bis zu solchen mit nur
einem tauglichen, alles beim selben Individuum. Einen Beleg dafiir bietet die
auf 8. 33 wiedergegebene Tabelle fiir einen gynomonoecischen Stock des Dianthus
silvestris; sie zeigt auch hiibsch, dall nicht jede mdégliche Kombination tauglicher
und untauglicher Staubblitter gleich hiufig sein mull, sondern daf eine um so
hiufiger beobachtet werden kann, je niher sie dem einen oder anderen Extrem
steht,

Manchmal lassen sich bei derselben Spezies zwei merklich verschieden weit
gehende und ziemlich scharf getrennte Riickbildungsstufen unterscheiden. So
gibt es bei Labiaten, Geraniaceen und Sileneen neben Bliiten mit rudimentiren
Staubgefiilen noch solche, deren Staubgefille zwar auch untauglich, aber weniger
stark reduziert sind, und die man mit einem von C. F. GARTNER stammenden
Terminus , kontabeszent” nennt (Abb. 17). Ob die Pflanze nur rudimentire
oder kontabeszente Staubblitter, allein oder neben rudimentiren, ausbildet,
steht, in manchen Fillen wenigstens, sicher im Zusammenhang mit ihrem erb-
lichen Verhalten, ist also genotypisch bedingt.




- DieRickbildung braucht

nimlich nicht alle Teile

| ¥ e .B der Organe gleichmiBig zu
~ Abb.19. Ribes alpinum. A Blite eines minnlichen, treffen, weil eine bisherige
B Bliite eines weiblichen Stockes Nebenfunktion fiir das Er-

' : haltenbleiben bestimmter

* Teile sorgt. So bleibt das Griffelpolster in den minnlichen Bliiten mancher
Doldengewichse und bei Ribes alpinum (Abb. 19) als Honigapparat erhalten,
ebenso wie der Fruchtknoten in den miinnlichen Bliten des Asparagus offi-




C Klassen der gemischtgesohlechtigen Individuen 29

cinalis, weil auch er (in Septaldrisen) den Nektar bildet, oder der Griffel in
den miinnlichen Bliiten mancher Kérbchenbliitler, weil er als Fegebiirste dient,
um den Pollen aus der Antherenréhre herauszubeférdern.

(Gehen wir nun von den Bliiten zu den Individuen iber, so kinnen wir fol-

gende Klassen unterscheiden:

1. zwittrig, 8: die Bliten alle gemischtgeschlechtig. (Beispiele: Erbse,
Bohne, Linde, Tulpe, weille Lilie usw.)

2. gynomondcisch (Darwin 1877), 82: Ein Teil der Bluten gemischt-
geschlechtig (zwittrig), ein Teil weiblich. (Beispiele: Sehr viele Kérb-
chenbliitler mit | strahlenden” Kdpfchen, z. B. Kamille, Schafgarbe,
MaBliebchen, Wucherblume; manche Labiaten, Sileneen, Parietaria
(Urticaceen)).

3. andromondcisch (Darwix 1877), 83: Ein Teil der Bliten gemischt-
geschlechtig (zwittrig), ein Teil mannlich. (Beispiele: RoBkastanie,
Rubiaceen (Galium Cruciata, Asperula taurina), viele Doldenpflanzen
(Astrantia, Scandixz, Torilis usw.), Veratrum album und nigrum.)

4. trimondcisch (ERRERA und GEVAERT, 1878), 253 mit dreierlei Bliiten:
zwittrigen, weiblichen und ménnlichen. (Beispiele: Dimorphotheca pluvi-
alis (Korbehenbliitler, Abb.36), Poterium Sanguisorba (Rosaceen), Cleome
spinosa (Capparidaceen, Stouvr 1923, UrFER 1927).

5. mondcisch (einhdusig), 93: ein Teil der Bliitten minnlich, ein Teil
weiblich ;: gemischtgeschlechtige Bliiten fehlen (normal). Beispiele: Cupu-
liferen (Haselnuf3, Erle, Hainbuche, Birke, Rotbuche, Weillbuche, Eiche,
zahme Kastanie), kleine Brennessel (Urtica urens), Platane, Wolfsmilch,
Kiirbis, Gurke, Kérbchenbliitler (Ringelblume (Calendula), Huflattich),
Mais, Riedgriser, Rohrkolben usw.

Zwei weitere Individuenformen haben uns hier eigentlich noch nicht zu

beschaftigen:

6. gynocisch (v. UBXKULL-GYLLENBAND 1901), §: alle Bliten weiblich.

7. andrécisch (v. UexgtLr), §: alle Bluten méannlich,

weil sie, wenn sie echt sind, genotypisch bedingt, folglich von 1 bis 5 ganz
verschieden sind und zur letzten, IV. Stufe gehoren. Sie kinnen aber aullerdem
dadurch vorgetauscht werden, dall sie phinotypisch durch bestimmte Be-
dingungen der Umwelt (sehr schlechte Ernihrung) aus stark gynomondécischen
Individuen einerseits (6) und aus stark andromondéeischen Individuen anderer-
seits (7) entstehen, und diirfen deshalb schon hier erwahnt werden.

Den Zusammenhang der sieben Zustinde der Einzelindividuen kénnen wir

in folgendem Schema darstellen:

- Urform 1. Zwittrigkeit

__ .
Ubergangsformen... 3. Andromondcie... 4. Trimonécie... 2. Gynomondicie
Endformen 7. Andrécie. ..... 5. Mondcie....... 6. Gynocie

Dabei sind durch die ausgezogenen Linien die sicheren, durch die punktierten
mutma@Bliche phylogenetische Zusammenhinge angedeutet.

Diese verschiedenen Zustinde der Individuen kénnen auch kombiniert bei
derselben Spezies auftreten, ohne dall der gemischtgeschlechtige Charakter auf-
gegeben wiirde. Besonders hiufig kommt Zwittrigkeit und Gynomondcie zu-
sammen vor, auch Zwittrigkeit und Andromondécie. Als Beispiel einer seltenen
Kombination sei Zwittrigkeit und Monicie genannt. So verhilt sich nach



! her kleiner als bei den zwittrigen, nicht etwa noch groBer. Doch

mmt auch vor, daB die weiblichen Bliiten grifier sind als die méinnlichen,

50 in sehr auffallender Weise bei der einhiiusigen Akebia quinata (Abb. 18).
Wir sprechen dann von sexuellem Dimorphismus (mit GoseL 1910) oder
von sekundiren Geschlechtsmerkmalen, wenn wir diese Bezeichnung nicht fiir die
Unterschiede zwischen getrenntgeschlechtigen Individuen beschrinken wollen.
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Jedenfalls kénnen sich bei den verschiedengeschlechtigen Bliiten desselben
gemischtgeschlechtigen Individuum, z. B. bei den gynomondeischen Stécken
der Satureia hortensis, dieselben Unterschiede zeigen, die fir die Bliten ver-
schiedengeschlechtiger Individuen — bei unserem Beispiel der gynomonoecischen
und der weiblichen — bezeichnend sind, und die man dort sicher sekundiire Ge-
schlechtsmerkmale nennen wird.1)

Manchmal ist der Zusammenhang zwischen der Ausbildung der Staubblitter
und der Blitenblitter in derselben Bliite sichtbar, wenn sie taugliche und un-
taugliche Staubblitter enthiilt, z. B. bei Geranium pratense (Abb. 21).

Wenn zweierlei (oder gar dreierlei) Bliiten auf demselben Individuum vor-
kommen, so kann ihr Zahlenverhiiltnis von Pflanze zu Pflanze sehr verschieden

Frekool.S

Cﬁ (>
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Abb. 21.  Geranium pratense, Bliten gynomondcischer Stiocke, den Zusammenhang der

Ausbildung der Blumenblatter mit dem Fehlschlagen der Antheren zeigend. Die untauglichen

Antheren punktiert bis schwarz, je nach dem Grade der Riickbildung. Natiirl. GroBe.
(Correxs 1907)

sein. Bei Gynomonicisten und Andromonéeisten gibt es offenbar Sippen,
die erblich stirker oder schwiicher dazu veranlagt sind, neben den zwittrigen
die eingeschlechtigen Bliiten hervorzubringen.

Aber auch da, wo solche erblichen Unterschiede zwischen den Individuen
wegfallen, kann sich das Zahlenverhiltnis der verschiedenen Bliiten ganz ver-
schieden gestalten.

Betrachten wir zunichst einige monécische Pflanzen. Hier ist das
Verhilltnis manchmal auffallend fest bestimmt. Ein gutes Beispiel bietet
Begonia Wallichiana nach IrmscHEr (1924). Der Bliitenstand ist ein Wickel,
der immer aus vier Bliiten besteht. Die drei ersten sind mannlich, die letzte
ist weiblich. Nur sehr selten ist auBer der vierten auch noch die dritte Bliite
weiblich; sie ist dann zwar physiologisch tauglich, aber sonst nicht in allen
Punkten normal (Abb. 22). Ahnliches kommt bei Griisern vor. So ist bei Hordeum
(vulgare) distichum das Mittelihrchen zwittrig, die beiden Seiteniihrchen sind
mannlich. Bei Holcus ist die untere Bliite im Ahrchen zwittrig, die obere meist
mannlich, bei Arrhenatherum avenacewm die untere Bliitte minnlich, die obere
zwittrig. Bei manchen Kirbisgewichsen, z. B. bei Cyclanthera, steht neben
jeder Rispe mit ihren mehr oder weniger zahlreichen miinnlichen Bliiten je
eine weibliche (Priman-)Bliite.

1) Nach UeserreLD (1925) haben in der Familie der Restiaceen bei den einen Gattungen
(Beispiel Restio) die Weibchen eine kriftiger und michtiger entwickelte Bliitenhiille als die
Minnchen, bei anderen (Beispiel H ypodiscus) ist es umgekehrt, und bei dritten endlich { Bei-
spiel Leplocarpus) ist kein wesentlicher Unterschied vorhanden.
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retische Unterschiede Schuld waren oder nur die Unmoglich-
virklich ganz gleiche Entwickelungsbedingungen herzustellen, oder beides
~zugleich, muB dahingestellt bleiben.
"Hever wies dann ferner nach, dall sich die Verhiltniszahl der zweierlei
~ Bliiten mit der Erniihrung der Pflanzen indert: je besser die Kulturbedingungen
sind, desto groBer wird die relative Zahl der weiblichen Bliiten, was teleologisch
ja verstindlich ist. :
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Tabelle 3

Verteilung der minnlichen und weiblichen Bliten bei Gurke und Kiirbis
unter verschiedenen Kulturbedingungen. (Nach F. HEvER, 1884, S. 66, etw. geiind.)

Gurke Nr.II Kiirbis Nr. ITI 3
Zahl | . Zahl
Standort dﬁ,. Zahl | auf davon daér Zahl | auf davon
Vers.. [pder | eine in | Vers.- | der | sine %
Pflanz. Bliiten| Pflanz. 3 o, Pl iit. |Pflanz. 3 | o
Warmhaus . . 10 664 | 56,4 | 370 | 66,8 6 111 18,5 79 | 71,2
Gartenboden . 17 912 | 53,7 | 739 81,0 8 1064 | 133,0 | 813 | 76,4
Sandboden . . 29 642 | 29,2 | 557 86.8 13 1842 | 141,7 | 1484 | 80,6

Aus neuerer Zeit seien die Untersuchungen von W. R1EpE am Mais (1922)
und an der Birke und einigen andern Mondcisten (1925) angefiihrt.

Triigt die Pflanze neben zwittrigen auch eingeschlechtige Bliiten, liegt also
Gynomonécie oder Andromondcie vor, so hingt das Zahlenverhiltnis
der beiderlei Bliiten teils von der erblichen Veranlagung, teils von dulleren
Einfliissen ab. Bei manchen Objekten — Plantago lanceolata (CoRRENS 1908),
Sileneen usw. — sind sicher bei ein- und derselben Spezies genotypische Unter-
schiede vorhanden. Doch erschwert die ganz ausgesprochene Abhingigkeit des
Phaenotypus von dubleren Einfliissen das Erkennen der Sippen aullerordentlich,
weil die Abiinderungsspielrdume der einzelnen weit iibereinander greifen. Dazu
sind die Schwankungen der dulleren Einflisse oft kaum nachweisbar und doch
sehr wirksam. Das soll an der folgenden kleinen Tabelle gezeigt werden, die fiir
ein und dasselbe gynomondcische, eingetopfte Individuum des Dianthus silvestris
(aus dem Engadin) angibt, wie viel Antheren in den Bliiten, die wihrend sieben
aufeinanderfolgenden Jahren gebildet wurden, normal waren. Auflerdem ist
fiir jedes Jahr ein ,, Kennwert’* angegeben, das heiBt die Zahl tauglicher Antheren,
die durchschnittlich auf eine Bliite kommt. Der grofite mogliche Kennwert ist
natiirlich 10; je nach dem Jahr schwankt der beobachtete, wie man sieht,
zwischen 0 und 6.

Tabelle 4

Jiahrliche Schwankungen im Grad der Gynomondécie bei demselben Exemplar
des Dianthus silvestris

Tl I"v’.iﬂxhl der Klassen nach der Antherenzahl Kenn-
! | Bliiten ! i | 2 - wert
= , G T v e L B
1915 [ 11 |10 | 1 0,82
T SR R e ) | 1 4 || 489
1917 i N i e 1 2| 3|13 596
1918 || 16 | 16 | ! ‘ 0.0
1919 | 30 | 27 i 1 2| 08
1920 < R ] M Ot | ‘ 1 1 1 6 | 3.20
1921 1t Ve galiiat] 1 ] 3| 3| 587
134 |s2| 5| 23| 1| | 2] 1]3]7)/ 28] 340
In Proz.| 100 [61,2|3,7 |15/ 2207 | 1,6 | 0,7 | 22 | 52 | 20,1

Wie bei den echten mondcischen Pflanzen ist auch bei den gynomondéeischen
und andromondéeischen die Stellung der verschiedenartigen Bliiten nicht will-
kiirlich, sondern mehr oder weniger fest bestimmt. Im allgemeinen stellen die
eingeschlechtigen Bliiten gewil geringere Anforderungen an die Versorgung mit

Handb. d. Vererbungswissenschaft Bd. II C: C. Correns 3



arden (insgesamt mehr als 200K
,'hmht warl;lan, die in der Erk

; iblichen (d) zu vergleichen. Wie die Bluten ither die einzelnen '.
verteilt stehen, lehrt der schematische Aufriff eines schwachen Indi-
bei dem jede sich 6ffnende Bliite untersucht und in ihrer Btellung
wurde (Abb. 24). Man sieht, wie die spiter angelegten Bliiten, in
den einzelnen Wickeln und an der ganzen Pflanze, weiblich sind.
' Als Gegensatz dazu seien in ‘Abb. 25 Kurven fiir drei gynomonécische
Stocke des Geranium silvaticum wiedergegeben. Sie bringen, in Prozenten, die
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untauglichen Staubgefile,
die an meist direkt aufein-
anderfolgendenTagen bei allen
Bliten wihrend der ganzen
Blutezeit beobachtet, wurden.
(Die Prozentzahl wurde natiir-
lich so0 bestimmt: Die Zahl
der Staubgefifie, die bei den
Bliiten, welche sich an dem
Tage geiffnet hatten, moglich
war, wurde gleich 100 gesetzt
und darauf die Zahl der aus-
geziihlten untauglichen An-
theren bezogen. Am 17. Mai
waren z. B. bei Pflanze A 17
Bliiten offen mit 0, 2, 0, 2,
33412 20,40, 2,5,
1, 5, zusammen 36 tauglichen
Antheren statt 170, was 799,
untaugliche ausmachte). Die
als Abb. 26 wiedergegebenen
Aufrisse derselben Pflanzen,
einer von A, einer von B,
zeigen dementsprechend, wie
in den aufeinanderfolgenden,
mit réomischen Ziffern be-
zeichneten Stockwerken die
Zahl der tauglichen Staub- Abb. 24, Safureia horlensis. AufriB einer schwachen.

5 : : i gynomondeischen Pflanze. Die rein zwittrigen Bliten
gefalle zunimmt. Die Bliiten sind durch weile, die rein weiblichen durch schwarze

stehen zu zweien, die eine  g.peihchen wiedergegeben, Bliten mit kontabeszenten

terminal, die andere seitlich ; Antheren durch schraffierte. (Correxs 1907)
fast ausnahmslos hat diese
(spiter aufblithende) Sei- 12, 13. 14. 15, 16. 17. 18 19. 21. 22 23. 24 25 26. 27 Mai

tenbliite mehr taugliche 100 7=
Staubgefilie als die Haupt- 45 -,
blute, wenn ein Unterschied '
zwischen den beiden vor- B
handen ist. /1
Bei den andromon- :
dcischen Pflanzen lilit sich
chenfalls eine bestimmte

Prozente
=
-
L

Stellung der zwittrigen und = 40

miinnlichen Bliiten, wieder 45,

mit spezifischen Unter- 24

schieden, nachweisen. So Sl

hat A. ScEuLz (1888) fiir 10 | _ 1

Galium Cruciata gezeigt, il B [ S il T (8 _Lt e e

dall die ersten Bliiten der 15. 17. 18. 19. 20. 22 23. 24. 25. 26. 28. 20. 30. Mai

beiden seitlichen Bliiten-  Abb. 25, Geranium silvaticum. Kurve der untauglichen
= - L Stanbgefille: a, b von den stark gynomondeischen Stécken

stiinde in den Blattachseln ° & £ 10C

sténde in A und B, ¢ von dem schwach gynomondcischen Stock C.

der Stengelmitte :5“'“111- Oben beziehen sich die Datumangaben auf A und B,
rig, die folgenden minn- unten auf €. (Correxs 1908)

3
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B

Abb. 26. Geranium silvaticum, A, B. Aufrisse blithender Sprosse von zwei stark gynomon-

deischen Pflanzen. Rein zwittrige Bliten sind durch weiBe, rein weibliche durch schwarze

Scheibehen wiedergegeben, die Zwischenstufen durch Scheibehen, die um so stiarker schraffiert

sind, je weniger taugliche Staubblitter vorhanden waren. Die romischen Zahlen geben die
Etagen der Bliitenstinde an. (CoRRexs 1908, etwas oeiindert)

lich sind. und der mittlere Blitenstand ganz minnlich (Abb. 27). Auch bei
Asperula taurina sind die ersten Bliiten zwittrig (Abb.28). Bei Geum intermedium
dagegen sind, wenigstens bei den stark minnlichen Pflanzen, die ersten Bliiten
méannlich (Abb.28, IV, V). Es ist deshalb auch nicht weiter verwunderlich,
wenn Samlinge der andromondcischen Aesculus Hippocastanum zuerst rein
mannlich blithen, wie H. HoFFmany angibt.

Neben der erblichen Veranlagung haben auf den Grad der l_.'_'.|u|||.u||n=-i:-
die iuBeren Bedingungen einen groBen Einflull. Als Belege selen wieder einige
Versuche mit Satureia hortensis in Tabellenform und als Kurven wiedergegeben
(Abb. 30 bis 34).
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Abb.27. Galiuin Cruciata, andromondcisch. AufriB eines blattachselstindigen Blitenstandes.

Zuerst entwickeln sich die beiden seitlichen Zweige I, r, dann der mittlere SproB m. Die

zwittrigen Bliiten sind durch weiBe, die minnlichen durch schwarze Scheibchen wieder-

gegeben; von den Bliten der Seitenschraubeln sind der Ubersichtlichkeit wegen immer

nur drei gezeichnet, die weiteren sind alle minnlich. Die Zahlen bedeuten die Aufbliihfolge.
(Nach A. ScavuLrz, 1888)

[ff) (38:) (303)

Abb. 28. Asperula taurina. Grundri eines andromonécischen Bliitenstandes. WeiB die
zweiknopfigen Fruchtknoten der Zwitterbliten, schwarz die riickgebildeten Fruchtknoten
der minnlichen Bliiten, schraffiert die Fruchtknoten, deren Verhalten unsicher war.

..

,

| &F
|

Abb. 20. Geum infermedium. Aufrisse andromondeischer Bliitenstinde, T bis 111 noech stark

zwittrig, IV, V stark mannlich. Die zwittrigen Bliiten sind durch weiBe, die miinnlichen

durch schwarze Scheibehen wiedergegeben; Bliten, in denen nur ein Teil der Fruchtblitter

tauglich war, oder die ein stiirker ausgebildetes, immerhin untaugliches Gyniceum besafien,
sind durch schraffierte Scheibchen bezeichnet. (Corgrexs 1907)
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Abb. 30 bis 34. Satureia hortensis. Kurven, die den EinfluB der Aulenbedingungen auf die

Bildung weiblicher Bliiten bei gynomonicischen Individuen zeigen. Sie geben an, wieviel

Prozent der vorhandenen Bliten richtig weiblich gefunden wurden. Die Pflanzen wurden

tiglich untersucht, und dann je finf Tage zusammengefaBt, als eine Periode; nur die erste

umfaBte sechs, die letzte sieben Tage. Die einzelnen Kurven entsprechen den Versuchen

der Tabelle 5; 30 —A und B, 31=C, 32=E und F, 33=G, 34=J. Zum Vergleich ist die
Kurve fiir A immer wiederholt, nur bei Abb. 34 statt dessen c.

Tabelle 5
Satureia hortensis, je vier gynomondeische Individuen (Correns, 1908)
echt weib-
AuBere Bedingungen ‘Geaamt;ahl liche Blitten | 28hl der
der Bliiten I e Pflanzen
A. Komposterde, groBer Topf, volle Beleuchtung ll 1187 14,2 4
B. Wie A, aber einige Male mit 0,57, Mono- |
kaliumphosphat gegossen | A+ 22,9 1
(". Wenig Erde und viel Sand. Kleiner Topf, volle \
Beleuchtung - 378 27,2 | 4
E. Wenig Erde und viel Sand, stark herabgesetzte |; |
Beleuchtung, schon lange vor Beginn der Bliite | |
und bis zum Schluf 339 76,1 4
F. Wie E, aber vom 14. 8. an in voller Beleuchtung | 465 78.1 4
(. Wie A. aber alle Bliiten bald nach dem Offnen |
weggeschnitten B (RS - 4
J. Wie C, nur alle Bliiten bald nach dem Offnen
weggeschnitten 787 40.7 4

Man sieht, wie von der Ernihrung im weitesten Sinne (dem Boden, der
Beleuchtung, der Konkurrenz um die Nihrstoffe an der Pflanze selbst) die Zahl
der rein weiblichen Bliiten verindert wird (Correxs 1908). Auf den ersten Blick
wird iiberraschen, daB die Verhinderung des Fruchtansatzes durch Entfernung
der offenen Bliiten cine Zunahme der weiblichen Bliiten veranlafit; es zeigt das,
daB der Zustrom von Nihrstoffen zu den sich entwickelnden Friichten bei der
Riickbildung der Staubgefille nur eine Teilrolle spielt.

i(Tber das andromonécische Veratrum nigrum hat jiingst LEWITZKY eine
experimentelle Untersuchung veroffentlicht (1925), in der er auch den Zusammen-
hang zwischen schlechter Ernihrung und Zunahme der eingeschlechtigen, hier
miinnlichen Bliiten, den schon H. Mi#LLER und A.SCHULZ vermutet hatten,

nachgewiesen hat.
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Ist das Objekt sehr reaktionsfihig und sind die iuBeren Einwirkungen
extrem, so kénnen die genotypisch gemischtgeschlechtigen Individuen, ganz
oder fiir lingere Zeit, phaenotypisch eingeschlechtig, weiblich oder minnlich,

erscheinen. Das mufl dort, wo

fog ®=0 bei derselben Spezies auch geno-

& ﬁ" o= typische Eingeschlechtigkeit
vorkommt, z. B. bei Satuwreia

& hortensis, die genetischen Unter-

seitige Stellung der verschiedenen

'é h besond h
N R e e

Bliten eine bestimmte und bei

Q]
0\;
2 o c\ allen Individuen der Spezies die
j;g Q\ /0 gleiche — wenn wir von quan-
/) \/0 titativen Unterschieden ab-
Arten von Individuum zu In-
g‘ dividuum wechseln ; ja diezweier-
lei Bliiten konnen ihre Stellung
B c in der Gattung Aecer bei 4. Pseu-
doplatanus der Fall. WrrTROCK
Abb. 35. Acer Pseudoplatanus, einhausige Bliten- (1886) untersuchte zwei Exem-
Bliitten miénnlich, die spiteren zum Teil weiblich ersten Bliiten jeder Infloreszenz
waren, B, C von einem andern Baum, bei dem die iblich. di .. T
ersten Bliiten zum Teil weiblich, zum Teil mannlich, We€lblich, die spiteren miinnlich,
ersten minnlich und die spite-
ren weiblich (Abb. 85). Ganz ihnlich verhalten sich die gemischtgeschlechtigen
Individuen bei Acer platanoides, nach Wrrrrock und auch nach A. ScruLz

sehen —, so kann sie bei anderen
S\i geradezu vertauschen. Das ist
A
stinde, A von einem Baum,fbei dem die ersten plare: bei dem einen waren die
die spiateren minnlich waren. (Nach Wirrrock) bei dem andern umgekehrt die
(Abb. 76, S.125).

Wie nun auch die Staubblitter und Fruchtblitter iiber die gemischtgeschlech-
tige Pflanze verteilt sein mégen, die Nachkommenschaft hingt in ihrem ge-
schlechtlichen Verhalten nie davon ab, aus welcher Art Bliite die Samen stammen,
und welche Art Blite den Pollen geliefert hat. Die Bestimmung der Einzelbliite
ist ja stets nur phanotypisch, nie genotypisch. Vererbt wird nur die Ver-
teilung der Staubblitter und Fruchtblitter.

Experimentell kénnen wir das durch die Aussaat der getrennt geernteten
Samen, bei Gynomondcisten als derjenigen aus zwittrigen und weiblichen
Bliiten, beweisen. Sie gibt die gleiche Nachkommenschaft (Correxs 1906). —
Bei der trimonéceischen Dimorphotheca pluvialis (Abb. 36) sind in jedem Bliiten-
kipfehen die Randbliiten weiblich, dann folgt nach innen ein breiter Ring
zwittriger Rohrenbliiten, und zu innerst kommen ebenfalls rohrige Bliiten, die
aber, trotz ihres auBerlich gut ausgebildeten Fruchtknotens, minnlich sind.
Die Embryonen kénnen also von viererlei Herkunft sein:

1. 248 2. 2+3 3. 848 4. 844,
die Nachkommenschaft ist aber stets die gleiche, wieder trimonécisch. Die
Friichtchen der weiblichen und zwittrigen Bliiten sind nach ihrem Aussehen
sicher trennbar, und da die Pflanze selbststeril (oder fast selbststeril) ist, werden
nicht nur die weiblichen, sondern auch die zwittrigen Bliiten mit fremdem Pollen
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bestanbt, der ebensowohl aus miénnlichen wie aus zwittrigen Bliten stammen
wird. Eigentlich ist das Experiment aber gar nicht nétig: die Natur macht
es ja fortwihrend im grofBten Mafistab. Alle die vielen Kompositen mit weib-
lichen Randbluten und
zwittrigen  Scheiben-
bliten im Kopfchen
lehren ohne weiteres
dasselbe; Rand- und
Scheibenfriichte geben
die gleiche Nachkom-
menschaft (A. WIEGAND
1874, S. 417).}) Das
gleiche zeigt das Ver-
halten der andromono-
cischen Sippen des Hor-
deum sativum oder das
der heterokarpen Atri-
plex-Arten (A. nilens,
A. hortensis). Wenn hier
— als Ausnahme — die
Nachkommen, die aus
weiblichen Bliten und

groben, =~ hellraunen . o orabathess sl A fhst vl Be htkopf

. s . 36.  Dimorphotheca pluvialis. ast reifes Frue -
Frachtchen : he”.‘.“ﬁ“ chen im Langsschnitt. 9 Friichte der weiblichen Randbliiten,
e s, | EUDAG St 5 Friichte der zwittrigen Scheibenbliiten, J vertrocknete (un-
stets grofler sind, als  taugliche) Fruchtknoten der minnlichen Scheibenbliiten, 4.
die aus zwittrigen Blii- C reife Frucht einer weiblichen Randbliite, C reife Frucht einer
ten und kleinen schwar- zwittrigen Scheibenbliite, 7,5 x. (Correxs 1907)

zen Frichtchen ent-
standenen, so gleicht sich der Unterschied spiter aus und hangt wohl mit der
ungleichen GréBe der Friichtchen zusammen (Baar 1913).

Zusammenfassung fiir Stufe III

Bezeichnen wir wieder mit A den Genkomplex, der fiir die Staubblitter
notig ist, mit G jenen fiir die Fruchtblatter und mit Z das Gen oder die Gene,
die die Stellen bestimmen, wo A und G entfaltet werden, so haben wir als Formel
fiir die diploide Phase AGZ AGZ und fiir die haploide AGZ, sowohl fiir die Pollen-
korner als fiir die Embryosiicke. Die Formeln sind die gleichen wie fiir die Stufel,
nur daB die Komplexe A, G und Z viel reicher geworden sind. Auch die Art
der Geschlechtsbestimmung ist die gleiche, phaenotypische.

DaB das ,, 4" mendelnde Gene vertritt (oder doch vertreten kann), lehren
die Hauptsippen der Gerste (Hordeum sativum). Hier stehen an jedem Spindel-
ausschnitt der Ahre drei einbliitige Ahrchen beisammen. Bei den vulgare-Sippen
sind alle drei zwittrig und gleich ausgebildet, bei den intermedium-Sippen eben-
falls alle drei zwittrig, die seitlichen aber kleiner und nicht immer fruchtbar.
Bei den distichum-Sippen ist nur das mittlere Ahrchen zwittrig und fertil, die
seitlichen sind minnlich, die Individuen also andromonécisch. Bei den deficiens-

1) Liegt eine Population, gemischt aus reichstrahligen und armstrahligen Sippen als
Ausgangsmaterial vor, so muB natirlich die Auswahl der Randfriichte ein anderes Resultat
geben, als die der Scheibenfriichte, wenn mit der Zahl der Randbliiten nicht auch die der
fruchtbaren Scheibenbliiten im selben Verhiltnis wichst.
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Sippen endlich sind die Mittelihrchen zwittrig, die seitlichen geschlechtslos.
Wie verschiedene Experimentatoren gezeigt haben, liegen der verschiedenen
Ausbildung der Ahrchen Gene zugrunde, die mendeln, wenn auch zum Teil in
komplizierterer Weise. (Letzte Zusammenfassung von Giuvis, 1926.)

Man kann sich fragen, ob der phylogenetische Weg von der ersten (Funaria-)
Stufe zur dritten Stufe iiber die zweite (Bryum-) Stufe gefiithrt hat, wie das z. B.
STRASBURGER annahm und zu begrinden versuchte, oder ob die dritte Stufe
direkt aus der ersten hervorgegangen ist, und die zweite einen blind endigenden
Seitenweg darstellt. (Dall die vierte Stufe sich nach oben an die dritte anschlieBt,
kann keinem Zweifel unterliegen.) Die zweite Annahme enthebt uns der kaum
lisbaren Aufgabe, Auskunft geben zu miissen iiber den Verbleib der Realisatoren
und der genotypischen Geschlechtsbestimmung durch die Reduktionsteilung
in der Sporenmutterzelle, wie sie die zweite Stufe zeigt. Auf der dritten Stufe
fehlt ja all das. Die Einschiebung der Stufe IT zwischen die Stufen I und II1
kann das Verstiandnis der Phylogenie der Geschlechterbildung bei den Stufen TT1
und IV nur hemmen. Der Stammbaum mufl vielmehr so aussehen:

1V. Stufe
Stufe 1T ITI. Stufe

T Stufe

Im ibrigen bleibt es sich gleich, ob wir mit GoseL die Moose von den
iibrigen Kormophyten ausschlieen oder sie mit ihnen vereinigen. Die Stufe I
ist uns ja auch bei sicheren Kormophyten, den isosporen GefiBkryptogamen,
erhalten. Trotzdem sind uns die Moose sehr wichtig, schon allein deshalb, weil
man mit der Regeneration so nahe an die Spermatozoen und Eizellen heran
kann, wie es sonst nicht moglich ist.

1V. Stufe
Getrenntgeschlechtige Bliitenpflanzen (Populus-Typus)

(zetrenntgeschlechtigkeit der diploiden Phase, also Ausbildung von zweier-
lei Individuen, méannlichen und weiblichen. wird schon fiir einzelne
heterospore Farngewichse angegeben. Bei Isoetes Butleri ExceLm. sollen die
einen Individuen nur Macrosporophylle, die anderen nur Microsporophylle
bilden (wahrend bei den meisten anderen [soetes-Arten das Individuum all-
jahrlich zunachst Macrosporophylle und dann Microsporophylle, zuletzt sterile
Blitter hervorbringt). Es liegen jedoch keinerlei genetische Untersuchungen
dariiber vor.

Bei den Blutenpflanzen treten getrenntgeschlechtige Arten in den ver-
schiedensten Verwandtschaftskreisen auf. Bald fehlen sie in grofien Familien
ganz (Cruciferen, Papilionaceen, Primulaceen, Labiaten) oder treten héchstens
ganz vereinzelt auf (z. B. bei den Umbelliferen: Trinia, Arctopus und einige
wenige Gattungen). bald gehoren alle (oder fast alle) Vertreter einer Familie hier-
her (Salicaceen, Dioscoreaceen). Die Geschlechtertrennung muld sich also oft
aufs neue eingestellt haben, selbst in einer Familie kann sie mehrfach, unab-
hiingig voneinander (z. B. bei den Korbehenbliitlern bei Antennaria. Petasites,
(irsium arvense und Serratula tinctoria. Baccharis usw.) eingetreten sein. Kommt
in der Verwandtschaft Monoeie vor, so wird man diese als Vorstufe vermuten
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(etwa bei Negundo neben den monoecischen Acer-Arten. bei UUrtica dioica neben
Urtica urens, pilulifera usw.).

Wir versuchen zu unterscheiden zuniachst zwischen den echten DidGeisten,
bei denen unter normalen Bedingungen, wenigstens fiir gewohnlich, die Trennung
der beiden Geschlechter ganz scharf oder doch sehr scharf ist, und den Sub-
dideisten, bei denen mit einer gewissen Regelmaligkeit, wenigstens bei den
Individuen des einen Geschlechtes, die Eingeschlechtigkeit nicht véllig aus-
gepriagt ist. Eine auch nur einigermaflen scharfe Grenze zwischen den beiden
Klassen gibt es jedoch nicht.

Aullerdem soll das Vorkommen sekundir gemischtgeschlechtiger Indi-
viduen neben sonst streng getrenntgeschlechtigen besonders besprochen werden
(8.79), wenn auch hier die Grenze gegen die Subdidcisten wohl nicht ganz
scharf ist.

Endlich wird das Vorkommen primir gemischtgeschlechtiger Individuen
neben getrenntgeschlechtigen als Kombination von Stufe ITI und IV in einem
besonderen Abschnitt (S. 113) besprochen werden.

Einige Beispiele migen das deutlicher machen.

1. Bei Bryonia dioica haben wir rein minnliche und rein weibliche Individuen,
also richtige Didcie.

2. Bei Silene Roemeri, Cirsiwm arvense oder Serratula tinctoria gibt es rein
weibliche Pflanzen (wie bei 1) und ménnliche, die aber gewéhnlich oder oft noch
mehr oder weniger zahlreiche Zwitterbliiten tragen. Hierliegt also Subdidécie vor.

3. Bei Melandrium treten neben scharf getrennten Individuen beiden Ge-
schlechtes (die zu 1 gehiren) — als seltene Ausnahmen sekundir gemischt-
geschlechtige auf.

4. Bei Satureia hortensis endlich sind die Individuen teils rein weiblich
(wie bei dem Beispiele 1) teils primiir gemischtgeschlechtig, mit zwittrigen und
(phiinotypisch) weiblichen Bliiten.

Die Unterscheidung dieser verschiedenen Fille scheint mir notig, wenn sie
auch — vielleicht nur zur Zeit — im Einzelfall nicht immer scharf anseinander
zu halten sind.

1. DiGeisten im engeren Sinne
A. Die Festigkeit der Bestimmung des Geschlechtes

Als Beispiele fiir scharfe Trennung der Geschlechter kénnen wir Bryonia
dioical) oder Melandrium anfithren. Wenn wir hier (bei Melandrium) von den
verschiedenartigen Zwittern absehen, die genotypisch bedingt sind und neben
den Miannchen und Weibchen stehen, gibt es nur villig (physiologisch) mann-
liche und véllig (physiologisch) weibliche Pflanzen. Nur der Brandpilz Ustilago
niolacea ist imstande, bei einem Weibchen die Ausbildung der Antheren bis zu
cinem gewissen Grade zu veranlassen, um darin seine Sporen zu bilden, wobei
dann der Fruchtknoten #auBerlich wenig reduziert ist, aber untauglich wird
(vor allem STRASBURGER 1900).2) Man vergleiche dazu Abb. 37. Die verschie-
denen Sippen der Ustilago violacea konnen sich offenbar gegeniiber allen Sileneen-
Arten mit weiblichen Individuen so verhalten. Tch habe es wenigstens auch bei

1) Selbst hier sind aber (Hy. 1881) an weiblichen Pflanzen zerstreute mannliche Bliten
beobachtet worden.

2) Nach Horyaxx (1881) wurde der Einflul der [Ustilage anf Melandrivm von emner
MiBl Becker (Atheneum 1869, 342) zuerst beobachtet.
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der gynodiéeischen Silene dichotoma deobachtet, auf die sich Abb. 38 bezieht,
und bei der digcischen Silene Otites (mit Ustilago major), wo der Fruchtknoten

Abb. 37. Melandrium.:
Blite einer  weiblichen
Pilanze, von Ustilago vio-
lacea befallen, ohne Kelch,
angeschnitten um die gut
entwickelten Staubblitter
mit dem Sporenpulver des
Pilzes und den riickgebilde-
ten Fruchtknoten zu zeigen,
7x. (Dr. O. Rover gez.)

fast ganz verschwindet. Selbstverstiindlich erfordert
die Ausbildung winziger Rudimente (wie sie Abb. 41 E
bei x zeigt) zu StaubgefiBen einen Zustrom von
Nihrstoffen:; er ist aber die Folge, nicht, wie man
angenommen hat, die Ursache der Geschlechtsinde-
rung. Eher kénnte man ihm die Riickbildung des
Gynaeceum in den befallenen Bliiten zuschreiben.
Unter allen iuBeren Eingriffen und Bedingungen
ist sonst bisher bei Melandrium das Minnchen und
das Weibchen unveriindert geblieben.?)

Einen zweiten, ahnlichen Fall hat Roze (1888)
fir Carex praecox Jacq. (C. verna VILL., nicht (.
Schreberi ScHRK. beschrieben. Hier traten in der
minnlichen Ahre Schliuche (die Utriculi der weib-
lichen Bliiten) auf, die mit Ustilago Caricis infiziert
waren. Es liegt nahe, anzunehmen, daB der Pilz,
der in den Schliuchen seine Sporen bildet, das
Auftreten der weiblichen Bliiten zwischen den minn-
lichen veranlaBt hat. Doch kommen, worauf schon
STRASBURGER (1900) aufmerksam gemacht hat, in den
mannlichen Carez-Ahren nicht zu selten weibliche
normale Bliiten vor. (Vergl. auch H.Turis (1911) iiber
Abiinderungen bei Zea Mays durch Ustilago Mayidis.)

Abb. 38. Silene dichotoma, A Bliite einer weiblichen Pflanze, 3 : B Stempel und rudimentire
Staubblitter aus derselben, 3 % ; C der Fruchtknoten mit den rudimentiaren Staubbliattern, 9 » -
E vonder 7stila;o violacea befallende Bliite derselben weiblichen Pflanze, die Antheren mitdem
braunvioletten Sporenpulver, 3 ; D der riickgebildete Fruchtknoten aus dieser Bliite, 3 -

1) Hat dir: Wirkung der Ustilago auf das Melandrium-Weibchen eine biologische Be-

deutung, indem sie ihr die Sporenbildung erméglicht, so fillt eine solche bei dem Einflull
weg, den nach MoLriarp (1895) Uromyees scutellatus auf !-_‘u!a,fm.r.f,f;; Cyparissias hat. Bei
gesunden Pflanzen ist das erste Cyathium (die erste .,Bliite') jedes Strahles der Dolde
minnlich, indem die zentrale weibliche Bliite unterdriickt ist; bei den vom Pilz befallenen
Pflanzen wird sie entwickelt, so daB das Cyathium zwittrig wird.
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Die EinfluBlosigkeit der Umwelt, nachdem einmal das Geschlecht des
Embryo bestimmt ist, zeigt sich auch bei vielen anderen getrenntgeschlechtigen
Bliitenpflanzen, die sich statt auf geschlechtlichem Wege durch Ableger und
Ausliufer fortpflanzen oder vom Menschen durch Stecklinge vermehrt werden.
Am bekanntesten ist wohl der Fall der Helodea canadensis, die sich, in weiblichen
Exemplaren eingeschleppt, seit 1841 iiber ganz Europa verbreitet hat, oft in
Massenvegetation auftritt und ihr Geschlecht beibehalten hat. Wenn in England
spiater auch Mannchen gefunden wurden, so kénnen diese ebensogut neu ein-
geschleppt als durch einen Geschlechtsumschlag entstanden sein. (Die verwandte
erst neuerdings eingebiirgerte Helodea densa findet sich bei uns umgekehrt nur
im minnlichen Geschlecht.) Sehr bekannt ist auch, dafl die Pyramidenpappel
(Populus italica) bei uns als Chausseebaum (fast) nur als Minnchen vorkommt.
Zwar wurden hier und da auch weibliche Individuen beobachtet, zuletzt hat
B. NemeC (1923) solche untersucht. Es ist aber wohl ebenso wahrscheinlich,
dall es sich dabei um die Produkte einer Bastardierung mit der sehr nahe ver-
wandten Populus nigra handelte, als daB eine Anderung des Geschlechtes bei
einem Steckling eintrat. Niher liegt diese zweite Annahme bei den miinnlichen
Individuen der Trauerweide (Saliz babylonica), die, sonst fast immer in weiblichen
Biumen vorhanden, einzeln auch in mannlichen Exemplaren gefunden wird,
weil hier Ubergangsstadien bekannt sind, so der von A. Brauvn (1853) kurz
beschriebene Baum in Schwetzingen.

Ein Umschlagen aus dem einen Geschlecht in das andere ist iiberhaupt
gelegentlich beobachtet worden, ohne dal irgend welche Ursachen hiitten nach-
gewiesen werden konnen. Einen merkwiirdigen Fall beschrieb jiingst Lino
(1924) fiir die Nyctaginacee Pisonia ambigua: ein Baum, der 35 Jahre nur
ménnliche Bliiten getragen hatte, brachte auf einmal nur mehr weibliche hervor.

DaB beim Aufeinanderpfropfen der beiden Geschlechter keine Anderung ein-
tritt, ist nach dem, was wir iiber den gegenseitigen EinfluB von Reis und Unter-
lage wissen, von vornherein verstandlich. Schon Bory pE St. VINCENT (zitiert
nach AvTENRIETH 1821) berichtet von Versuchen HuBERTS auf den Mascarenen,
bei denen Reiser minnlicher Baiume von Myristica fragrans, auf weibliche ge-
pfropft, minnlich blieben. Vor allem mit Ginkgo biloba hat man solche Ver-
suche angestellt, aber mit durchaus negativem Erfolg, ebenso mit Aucuba japonica.
Auch mit Mercurialis annua arbeitete VocaTING (1892), ohne eine Beeinflussung
beobachten zu konnen, und STRASBURGER (1900) ging es bei derselben Pflanze
und bei Cannabis sativa nicht besser. Nicht einmal Zwitterbliiten, die hier ja
oft ,spontan’ auftreten, waren zu finden. Hormone, die von Zelle zu Zelle
weitergeleitet werden kénnten, spielen offenbar gar keine Rolle bei den héheren
Pflanzen.

B. Der Mechanismus der Geschlechtsbestimmung

Hier auf der vierten und letzten, hichsten Stufe, z. B. bei dem viel unter-
suchten Melandrium, ist auch die diploide Phase, die eigentliche Pflanze, —
mehr oder weniger rein — minnlich oder weiblich, wie es auf der zweiten und
dritten Stufe die haploide Phase ist. Der ganze Entwicklungsgang ist also ge-
trenntgeschlechtig. A

Die Reduktionsteilung entscheidet beim Ubergang von der diploiden Phase
zur haploiden iiber das genotypische Verhalten, die Tendenz der (haploiden)
Pollenkorner und Embryosiacke, wiahrend ihr physiologisches Verhalten —
ob sie die minnliche oder die weibliche Rolle bei der Befruchtung iibernehmen
— damit gar nichts zu tun hat und noch durch die diploide Phase bestimmt
wird (S. 24). Beim Zusammenkommen der haploiden Keimzellen bei der



1 ung der Gene fiir die mannhchan und wexbhuhan

- Ja, wir sind hier in der Lage, experimentell exakt zeigen zu

nen, daB nicht nur jedes Individuum, sondern schon jede der Keimzellen,

SIS -"deren Vereinigung das Individuum erst entsteht, beiderlei Genkomplexe,

den miinnlichen und den weiblichen, in entfaltharem Zustand enthiilt (Correxs
1907). Ich brauchte darauf eigentlich heute kaum mehr einzugehen.

Von unseren beiden Melandrium-Arten, die LINNE als Lychnis dicica zu-

sammengefalBt hatte, hat M. album Kapselzihne, die trocken etwa um 90° nach

‘anflen gebogen sind. M. rubrum dagegen solche, die etwa nm 440° zuriickgerollt
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sind. Der Bastard steht in der Mitte, gleichgiiltig, welche Art die Eizelle und welche
den Pollen geliefert hat (Abb. 39). Die Weise, wie sich die Fruchtkapsel éffnet,
gehort zu den Mekrmalen des Weibchens. Bei der Befruchtung des M. album
mit dem Pollen des M. rubrum tubertrigt dieser das Merkmal des rubrum-Weib-
chens, obwohl er von einer miinnlichen Pflanze stammt. die nie eine Kapsel.
héchstens ein kleines, fadenformiges Rudiment des Fruchtknotens hervorbringt,
und zwar tut er das in einer Form, die sich ohne weiteres geltend machen kann.
So entsteht die intermediire Ausbildung der Kapselzihne. Die Exine der
Pollenkérner des M. album zeigt ein groberes, die des M. rubrum ein feineres
Netzwerk, die des Bastardes ein intermediires. Unter den entfaltungsfihigen
Anlagen des Weibchens miissen sich also auch solche des Minnchens befinden.,
— Nach Jou. ScamtoT (1920) vererbt das Hopfenmiinnchen den charakteristischen
Geruch der weiblichen Scheiniihre (des , Zipfchens™) mancher amerikanischen
Sorten, usw,

Die Entscheidung iiber die Tendenz der Keimzelle kann also, wie auf der
zweiten Stufe, nur auf der Forderung des cinen oder auf der Sehwiichung oder
Unterdriickung des anderen Genkomplexes beruhen. Das letztere ist auch hier
das Wahrscheinlichere. Vom Genotypus der gemischtgeschlechtigen Stammform
wird beim Ubergang in den getrenntgeschlechtigen Zustand nichts fortgenommen.
Es kommt vielmehr etwas Neues dazu: hesondere Gene ®die bei der Reduktions-
teilung auf die Keimzellen verteilt und bei der Befruchtung wieder vereinigt
werden. Sie iibernehmen die Forderung oder Schwichung der Genkomplexe
der gemischtgeschlechtigen Stammform. Wir nennen sie wieder Realisatoren:
sie spielen im Grunde die gleiche Rolle, wie die Realisatoren bei einem getrennt-
geschlechtigen Moose, kinnen aber ihrer phylogenetischen Herkunft nach nicht
mit diesen identisch sein. '

Wie kommen nun die beiden Geschlechter im besonderen zustande ?

Wir sehen hier davon ab, gleich Erbformeln aufzustellen, sondern geben
nur die allgemeinste Formulierung.

Das eine Geschlecht bringt zweierlei Keimzellen hervor, Minnehen-
bestimmer und Weibchenbestimmer, die bei der Vereinigung mit den
unter sich gleichartigen Keimzellen des anderen Geschlechtes minn-
liche und weibliche Individuen geben. Meist bildet das minnliche Ge-
schlecht die zweierlei Keimzellen, ist heterogametisch, wiithrend das weibliche
homogametisch ist (WiLsox 1910, R. Herrwic 1912).

Diese Formulierung enthilt gar keine theoretischen Elemente, sondern
bringt einfach die Tatsachen zum Ausdruck. Das gilt wohl auch noch, wenn
wir weiter behaupten, dall das heterogametische Geschlecht deshalb zweierlei
Keimzellen hervorbringt, weil es aus der Vereinigung zweierlei Keimzellen von
verschiedener Tendenz entstand, und das homogametische nur einerlei Keim-
zellen, weil es aus der Vereinigung von zwei Keimzellen mit gleicher Tendenz
hervorging, und dal} die eine Keimzellsorte des heterogametischen Geschlechtes
mit den Keimzellen des homogametischen in der Tendenz identisch ist.

Der Vorgang der Geschlechtsbestimmung entspricht der Riickkreuzung
emer Monohybride mit ihrem rezessiven Eltern (Correns 1907). (Abb. 40.)

Zur Geschichte der Theorie sei nur weniges bemerkt. Schon MENDEL
(CorrENs 1905) selbst war auf den Gedanken gekommen, ob sich die von ihm
entdeckten Gesetze nicht auf das Problem der Geschlechtsbestimmung anwenden
liefen. Die ersten Versuche in dieser Richtung gingen aber nach der Wieder-



e Anlagen: w=weil, r {und punkhﬂrt = !01-'- m'ld domi-
nierend. Vier Generationen (Correxs, 1907)

sondern um ihren Zustand handele, die schlieflich zu den , Geschlechts-
bestimmern*‘, unseren , Realisatoren’ fithrte, ermiglichte eine wirkliche Er-
<lirung, zusammen mit der zweiten Vorstellung, daf} das eine Geschlecht homo-
zygotisch, das andere heterozygotisch sei. G.Syira hatte das zuerst (1906)
nach dem Eindruck geschlossen, den ihm das verschiedene Verhalten der beiden
Geschlechter der Krabbe Inachus gegeniiber dem Parasiten Sacculina machte.
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Das Minnchen sollte Eier bilden kénnen, weil es heterozygotisch sei, ein Argument,
das natiirlich gar nicht stichhaltig ist und ein Mendeln der Anlagen fir die
Keimzellen selbst annimmt. Sacculina braucht die I'nachus-Eier, wie Ustilago
die Melandrium-Antheren. Ohne Kenntnis von Smitas Arbeiten zu haben kam
ich kurz darauf durch die Ergebnisse meiner Bastardierungsversuche mit Bryonien
1907 zu derselben Auffassung!), zu der auch E. WiLsoxs Untersuchungen iiber
die Heterochromosomen genau paliten. 1908 schlossen sich PuxNeT und BaTESON,
von DoxcasTers Versuchen mit Abrazas grossulariata ausgehend, an.

Was fiir Beweismaterial haben wir nun fiir die oben gegebene, primitive
Theorie der Geschlechtsbestimmung ?

Es sind nicht weniger als vier Gruppen von Tatsachen, die alle im gleichen
Sinne sprechen. Ich fiithre sie in der Reihenfolge, in der sie gefunden wurden,
in aller Kiirze an.

Die vier Beweise fiir die Theorie

1. Bastardierung getrenntgeschlechtiger Arten mit gemischt-
geschlechtigen

Den Versuchen lag folgende Idee zugrunde: ,, Vereinigt sich bei einer getrennt-
geschlechtigen, zweihiiusigen Spezies eine minnliche Keimzelle mit einer weib-
lichen, so ist zwar das Geschlecht des Nachkommen, der so entsteht, feststellbar,
die Tendenz der Keimzellen selbst ist unbekannt. Wir haben eine einzige
Gleichung mit zwei Unbekannten, x und y; @ x+3 y=t. Wenn es nun gelingt,
der einen Keimzelle y mit ihrer unbekannten Tendenz eine fremde Keimzelle
mit bekannter Tendenz unterzuschieben, so muf} sich die Tendenz der anderen
unbekannten Keimzelle, x, (aus dem t’ der neuen Gleichung) bestimmen lassen,
und umgekehrt y, wenn x eliminiert wird. Solche Keimzellen mit bekannter
geschlechtlicher Tendenz sind nun jene der primir gemischtgeschlechtigen
Gewiichse."

Ob diese letzteren zwittrig oder mondeisch sind, hat dabei keine Bedeutung.
Theoretische Voraussetzung ist aber zuniichst, daB beiderlei Keimzellen der
gemischtgeschlechtigen Pflanze, die weiblichen sowohl wie die miénnlichen,
die gleiche erbliche Veranlagung hinsichtlich des Geschlechtes, die gleiche
Tendenz, haben, niamlich die, ein gemischtgeschlechtiges Individuum,
nicht etwa ein minnliches und ein weibliches, hervorzubringen. Diese Vor-
aussetzung ist, wie wir bei Besprechung der dritten (Lilium-)Stufe schon ge-
sehen haben, erfiillt.

Eine weitere Voraussetzung ist dann noch, daBl der getrenntgeschlechtige
Zustand im entstehenden Bastard iiber den gemischtgeschlechtigen dominiert
oder doch praevaliert, dafl der Bastard also nicht gemischtgeschlechtig ist.
Auch diese Bedingung ist in den bekannten Fillen verwirklicht.

In beiden Richtungen, gemischtgeschlechtig x miinnlich und weiblich X
gemischtgeschlechtig, ist der Versuch freilich nur in der Gattung Bryonia mit
der getrenntgeschlechtigen B. dioica und der einhiusigen B.alba gelungen. Bei
letzterer Art entstehen an jedem Sprof zuniichst Doldentrauben mit ménn-
lichen Bliiten und dariider solche mit weiblichen Bliiten. Von Bryonia alba
gibt es also nur einerlei Pflanzen, einhiusige, von B. dioica zweierlel, Mannchen
und Weibchen.

1) Das Ergebnis der Bastardierung Bryonia alba $ % B. dicica g hatte ich schon
1903, dasjenige der B. dioica © = B. alba 8 1905 verdffentlicht.
Handb, d. Vererbungswissenschaft Bd. I1C: C. Correns 4
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Die Versuchsergebnisse waren:

L. Bryonia dioica, 2, bestiubt mit dem Pollen der B. alba.

Verwendet wurden 16 Weibchen der ersten Art von verschiedener Herkunft
und vier Stiocke der zweiten. 27 verschiedene Kombinationen gaben zusammen
589 Pflanzen, die alle weiblich waren, bis auf zwei minnliche, die sicher durch
einen Versuchsfehler bedingt waren. Haufig waren aber die allerersten Bliiten
der weiblichen Stécke méannlich, freilich funktionsunfihig (was bei rein weib-
lichen Stiocken die ersten weiblichen auch sind).  Der getrenntgeschlechtige
Zustand dominiert eben nicht vollstindig iiber den gemischtgeschlechtigen.
zuniichst kann sich der letztere noch etwas geltend machen.

Das Weibchen der Bryonia dioica bildet also nur einerlei Keim-
zellen, solche mit weiblicher Tendenz.

II. Bryonia alba S bestiubt mit dem Pollen der B. dioica.

Beniitzt wurden funf Stocke der ersten Art und zehn Minnchen der zweiten
von verschiedener Herkunft. Aus 17 verschiedenen Kombinationen gingen
358 Bastarde hervor, von denen 171 rein miinnlich, 187 weiblich waren; letztere
hatten oft zuerst einige sterile miannliche Bliten gebildet.

Das Minnchen der Bryonia dioica bringt also zweierlei Keim-
zellen, Minnchenbestimmer wund Weibchenbestimmer, in an-
niahernd gleichen Zahlen hervor.

Durch Kombination der beiden Versuchsergebnisse lifit sich nun ohne
weiteres der Vorgang bei der Befruchtung des Weibchens der Bryonia dioica
mit dem Minnchen derselben Art ableiten: Die Eizellen mit ihrer stets gleichen,
weiblichen Tendenz geben mit dem Spermakern eines weibchenbestimmenden
Pollenkornes ein Weibchen, mit dem eines mannchenbestimmenden Pollenkornes
ein Minnchen, indem die Tendenz im Spermakern stirker ist, als die in der Ei-
zelle.

Es ist dann auch ganz verstindlich, dall die Eizellen alle gleicher Art sind.
Denn bei der Befruchtung, der das Weibchen seine Entstehung verdankte,
kamen Keimzellen mit gleicher Tendenz zusammen. und es kann, wenn durch
die Reduktionsteilung die neuen Keimzellen gebildet werden, daher nur gleiches
entstehen. Bei der Befruchtung dagegen, aus der das Minnchen hervorging.
kamen Keimzellen mit ungleicher Tendenz zusammen, und bei der Reduktions-
teilung werden die zwei Tendenzen wieder geschieden und auf die Pollenkorner
verteilt. Der Vorgang der Geschlechtsbestimmung ist also, wie schon gesagt.
der gleiche, wie der bei der Riickkrenzung eines einfachsten mendelnden Bastardes
als Vater mit seinem rezessiven Elter als Mutter.

Wenn man die Sterilitit der Bastarde und damit die Unmdéglichkeit, eine
zweite Generation zu erziehen, gegen diese Versuche ins Feld gefithrt hat, so
beweist das nur, dal man die Idee, die ihnen zugrunde liegt, gar nicht ver-
standen hatte. Das Auftreten der rudimentiren minnlichen Bliitenstinde an
den weiblichen Exemplaren des Bastardes hat der Kritik auch zu allerlei Ver-
mutungen Anlafl gegeben. Es erklart sich aber ganz einfach durch eine zunichst

unvollkommene, spiter vollkommene Dominanz der Getrenntgeschlechtigkeit
iiber die Gemischtgeschlechtigkeit, und entspricht genau dem Verhalten der
Blattzihnung des Bastardes Urtica Dodartii -| ;uhq’rm wo die Spitzen des
ersten Paares Laubblitter, und nur diese, deutlich den Einflull der U, Dodartii
zeigen, die spater ganz rezessiv ist (CORRENS, 1918).

In beiden Richtungen gelang die Bastardierung, wie schon gesagt, bisher
nur mit den beiden Bryomien. In einer Richtung — fiir eine Art Keimzellen
war sie noch einige Male durchfithrbar. Melandrium album und M. rubrum
brachten mit dem Pollen der gemischtgeschlechtigen (zwittrigen oder schwach



4 'hervorbrmgen, homogametmchsmd miissen die Minnchen am: '
~ zellen, Minnchenbestimmer und Weibchendestimmer, hervorbringen
8 .ga.met-ueh sein.

1) Ein Bastard Melandrium rubrum @ » Lychnis Flos Cuculi, den Girrxer (1849)
erzielt haben wollte, und der zu polemischen Zwecken wieder in der Literatur auftauchte,
war sicher reines, zum Teil freilich monstrises Melandrivm rubrin. Alle meine zahlreichen
Versuche, ihn auf die eine oder andere Weise herzustellen, schlugen fehl.

4*
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eit wa littrigkeit rezessiv und spaltete

: Alle schmalblattngen Pflanzen waren aber Minn-

L traten, auller den stets bmthla.ttngen Weibchen, noch gewdhn-

he brmtbld.ttinga Minnchen auf. Nehmen wir an, ein Gen B bedinge die
Breitblattrigkeit, sei dominant (epistatisch) und in dem X-Chromosom lokalisiert,
also mit dem weibchenbestimmenden Realisator gekoppelt. Fehlt es, so werden
schmale Blitter gebildet. Dann ist das breitblattrige Weibchen BX BX, das
normale Minnchen BX BY und das schmalblittrige Minnchen bX bY, indem

1) Terminologie nach R. GoLoscaymiot (z. B. 1923). Geschlechtsgekoppelt = sex-linked.
geschlechtskontrolliert = sex-limited.
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das mit X verbundene B ausgefallen und das b fiir Schmalblittrigkeit heraus-
gekommen ist. Dann besteht nach Befruchtung von BX BX durch bX bY F,
aus Weibchen BX bX und aus Minnchen BX bY, die alle breitblittrig sein miissen,
und gibt als F,:

1. BX BX breitblittrig und weiblich, homozygot,

2. BX bX breitblittrig und weiblich, heterozygot,

3. BX bY breithlittrig und minnlich, heterozygot,

4. bX bY schmalblittrig und minnlich, homozygot.

Mit diesen vier Typen
lassen sich vier Kom-
binationen ausfuhren,
die SHULL ebenfalls her-
gestellt hat:

a) 244, BX bX x
bX bY. Rollte gleich-
viel breitblattrige und
schmalblittrige Pflan-
zen geben, zur Hailfte
Weibchen, zur Hilfte
Minnchen (BX bX, BX
bY, bX bX, bX bY).
SHULL erhielt 666 breit-
bliattrige und 529schmal-
blittrige;: in  beiden
Klassen kamen fast nur
Minnchen vor. Von
den breitbliattrigen bliih-
ten niamlich 630 méinn-
lich und zwei weiblich,
von den schmalblitt-
rigen alle 463 minnlich.
Die Kombination bX
bX, schmalblattrige ' -
Weibchen, fehlte ganz. Abb. 42.  Melandrium.

b) 144, BX BX x Nachkommen einer Kreuzung zwischen einem heterozygoten

bX bY. Sollte glei je] breitblattrigen Weibchen und einem schmalblattrigen (angusti-
Mﬁ-nnchfr? (BXglf;E)h ::::1 folium-)Mannchen. Die iltesten Pflinzchen sind 29 Tage alt

1 9
Weibchen (BX bX), alle Etwa 14. (Nach SmvuLy, 1914)
breitblittrig heterozygot, geben und gab in Wirklichkeit 1644 minnliche und
12 weibliche Pflanzen, alle breitblattrig.

¢) 2+3, BXbX xBXbY. BSollte der F,-Generation entsprechen und auf
drei breitblattrige weibliche und minnliche eine schmalblittrige miinnliche
Pflanze (bX bY) geben; von den breitblittrigen sollten je zwei weiblich, BX BX
und BX bX, sein, und eine miinnlich (BX bY). Es waren 1312 breit- und 369
(=289,) schmalblittrig, von den breitblittrigen blithten 819 weiblich und 395
ménnlich ; die 340 schmalblittrigen, die zur Bliite kamen, waren alle méiinnlich,
bis auf eine weibliche Pflanze.

d) 143, BX BX x BX bY. Sollte lauter breitblittrige Pflanzen geben, von
denen die Hilfte homozygotisch und weiblich, BX BX, die Hilfte heterozygotisch
und ménnlich, BX bY, wiiren. SHULL erhielt lauter breitblittrige Individuen,
und zwar 399 Weibchen und 401 Miannchen.




- Ein Wa“bchan d.ea M elmdnum rubnm dem Wmmn

¢ wurde mit dem Pollen eines Minnchens des Melan-

b‘Y estiubt. Die 462 Nachkommen waren, wie die Eltern,

‘ annlich (245), teils weiblich (217). Ein Minnchen, AbX abY,

_ chen AbX abX wurden zur Fortsetzung des Versuches ausgewiihlt

ben 896 Nachkommen, von denen 61, also etwa 114> chlorina und zugleich,
soweit sie blithten, 46, minnlich (also abX abY) waren. Von den 835 typisch
griinen kamen 363 Minnchen. 260 Weibchen und 59 Zwitter zur Bliite. Nach
der Theorie sollten "'}'“ Weibchen und 8/,; Minnchen gefunden werden. Das alles
wiitrde auch noch zu einer Koppelung des chlorina-Genes mit dem X-Chromosom
stimmen. Entscheidend ist die Riickkreuzung der herausgespaltenen chlorina-
Miinnchen mit ihrer griinen, heterozygotischen Mutter. Bei Koppelung mit
dem X-Chromosom miiBten dabei ehlorina-Weibchen und chlorina-Mannchen,
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bei Koppelung mit dem Y-Chromosom nur chlorina-Mannchen entstehen. Die
Zahlen sind freilich einstweilen noch klein: von 47 Pflanzen waren 6 chlorina
(was der Erwartung 7 griin : 1 chlorina gut entsprach), es blithten aber nur 3,
diese waren Minnchen. Das stimmt also ganz dazu, dal} eine Koppelung mit
dem Y-Chromosom vorliegt.

Die beiden eben beschriebenen Fille geschlechtsgekoppelter Vererbung
werden gewil nicht die einzigen bleiben. Uber die mégliche Erklirung des Ver-
haltens der thelygenen und arrhenogenen Miannchen bei Melandrium durch
Gene, die man sich im X- und im Y-Chromosom lokalisiert denken kann, ver-
gleiche man S.101. Andere Fiille, bei denen auch Beziehungen zwischen Ge-
schlecht und Ausbildung von Eigenschaften
bestehen, sind noch nicht genauer unter-
sucht. So gibt es bei Melandrium eine Sippe.
bei der die Kronblitter der Weibchen an
Zahl und GrolBe zuriickgebildet sind (Abb.43),
selbst so stark, dal} die Bliiten apetal er-
scheinen, withrend die Minnchen gleicher
Herkunft (fast) stets ganz normale, fiinf-
blittrige Kronen aufweisen. Da die Nach-
kommenschaft solcher Weibchen mit nor-
malen Minnchen anderer Herkunft ganz
normale Weibchen gibt, kann keine Uber-
tragung durch das Eiplasma im Spiele sein.

Zu der von ScHURHOFF (1924) ange-
- nommenen geschlechtshegrenzten Vererbung
der Kleistogamie bei Plantago Sect. Noverbis
sei folgendes bemerkt: Bei den Spezies dieser : {

Sektion kommen zweierlei Individuen vor, Abb:43. Melandrium album -+ rubrum
{. oligopelalum. A ganze Bliite, mit

kleistogame und chasmogame, die als minn- 00" " ormalen  Blumenblittern,
lich angesehen werden: die Fruchtknoten schwach vergroBert. B dieselbe Bliite,

sollen degeneriert sein und niemals Samen nach Entfernung d. Kelches; zwischen

erzeugen.!) Die kleistogamen Pflanzen ﬂﬁﬁpﬁg‘ﬁﬁ:ﬂﬁﬂmﬂmmmf&rﬂ

bringen nur ihrerlei hervor; das genetische ~ororsgert. (Dr. 0. Ropser gez.)

Verhalten der chasmogamen ist vollig un-

bekannt. Zunichst wird man wohl vermuten, es lage Androdioecie vor, mit
der Komplikation, daB die (primir) gemischtgeschlechtigen Pflanzen (S.79)
nachtriglich zur Kleistogamie iibergegangen wiren. Es wiire aber auch noch
moglich, daB die als minnlich angesprochenen chasmogamen Individuen nur
villig selbststeril wiiren, wie Plantago lanceolata es ist, bei der sich auch Kleisto-
gamie beobachten liBt, die dann natiirlich Sterilitit bedingt. Ihr Auftreten
wiirde sich dann leichter erkliren, als wenn sie durch Befruchtung der kleisto-
gamen Bliten mit ihren wenigstens gewdéhnlich ganz eingeschlossenen Narben
entstiinden., Dabei widersprache freilich das gleichzeitige Vorhandensein von
volliger Selbststerilitit und volliger Selbstfertilitit bei derselben Sippe der Er-
fahrung und hiitte nur in Oryza clandestina eine Parallele. SCHURHOFF spricht
aber die kleistogamen, also gemischt geschlechtigen Stockealssekundiire Zwitter
an, hervorgegangen aus Weibchen, und leitet daraus die Berechtigung ab, von
geschlechtbegrenzter Vererbung zu sprechen.

1) Herbarmaterial von solchen Pflanzen des Plantago tomentosa subsp. hypolasia und
subsp. affinis (das ich Herrn Professor PiLGER verdanke) zeigt Fruchtknoten. die, duler-
lich wenigstens, gar nichts anomales aufweisen. Auch an ihren Samenanlagen habe ich
nichts anomales sehen kdénnen.
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3. Konkurrenzversuche

Die dritte Gruppe von Tatsachen gaben die Konkurrenz- oder, um
HERIBERT NILSSONS (1920) Ausdruck zu gebrauchen, die Zertationsversuche
(CorrENs 1917 u. f.).

Man kann fir die Bestiubung der Bliiten einer weiblichen Pflanze, wie
fiir jede Bestiubung, sehr viel oder sehr wenig Pollen verwenden, gerechnet
auf die Zahl der vorhandenen und befruchtbaren Samenanlagen und Eizellen.
Im einen Falle, dem der . Uberbestiubung®, kommen auf jede Samenanlage
mehrere bis viele Pollenkdrner (und Pollenschliuche), im anderen, dem der
»,Unterbestaubung”, wenige Kirner, oder ein einziges, oder gar auf mehrere
Samenanlagen nur ein Korn. Im einen Extrem muB eine sehr starke Konkurrenz
der Pollenschliuche um die Eizellen stattfinden, im andern ist jeder Wetthewerb
aufgehoben.

Sind die verwendeten tauglichen Pollenkérner alle in ihrer erblichen Ver.
anlagung unter sich gleich und auch gleich tiichtig zur Befruchtung, so kann
die Pollenmenge keinen EinfluB anf die Beschaffenheit der Nachkommen-
- schaft haben, sondern — unter einer gewissen (Grenze — nur auf ihre Zahl.
Gibt es zweierlei Pollenkérner und sind beide Sorten gleich befruchtungstiichtig,
so kann von der Pollenmenge ebenfalls nur die Gesamtzahl der Nachkommen
abhingen. Gibt es aber zweierlei Sorten Pollenkérner, und die eine Sorte ist
imstande, ihre Spermakerne rascher zu den Rizellen zu schaffen, als die andere,
8o wird nur die Unterbestiubung das richtige Zahlenverhiltnis der beiden
Pollensorten verraten. Die Uberbestiubung muf die konkurrenzfihigere Sorte
in Vorteil setzen, und die ihr entsprechenden Nachkommen werden in griferer
Zahl erscheinen, als bei der Unterbestaubung, wihrend die Nachkommen, die
der weniger tauglichen Sorte entsprechen, in geringerer Zahl auftreten miissen.

Wenn sich nun das Zahlenverhiiltnis der zweierlei Nachkommen durch die
Veranderung der Pollenmenge abiindern lifit, wiihrend alle anderen Bedingungen
gleich bleiben, so darf man umgekehrt auf das Vorhandensein von zweierlei
Pollenkérnern schlieffen.

Gibt, wie bei Melandrium und Rumex Acetosa, viel Pollen mehr Weibchen
als wenig Pollen, so folgt daraus also, daB es hier zweierlei Pollenkérner geben
mull, mannchenbestimmende und weibchenbestimmende. Die eine Sorte, die
der Weibchenbestimmer, ist im Vorteil, und die andere Sorte, die dann nur
aus den Mannchenbestimmern bestehen kann, ist im Nachteil.

Diese Methode ist so sicher wie jede andere und 1iBt sich vor allem noch
da versuchen, wo die anderen drei versagen. Selbstverstindlich muB bei
beiderlei Bestiubungsweisen der Pollen vom selben Minnchen stammen.

Als Zahlenbeispiele seien zwei Versuchsserien, die eine mit Melandrium,
die andere mit Rumex Acetosa, angefiihrt.

Tabelle 6

EinfluB der Pollenmenge auf das Zahlenverhiltnis der (Geschlechter
A. Melandrium (Correxs, 1918)

I. Sehr viel Pollen I II. Wenig Pollen | Diff.

[
2 |
Vers.- | l _ | TI—T
s .| e | a8+ Proz.d| n | ¢ g Proz.3 || in9%
15d (1144 | 75¢ | 390 | 3409 | 1169 | @60 509 | 4354 | 945
21a ITT 525 373 152 .l 28,95 708 | 378 330 | 46,61 | 17,66
22bIII|| 167 111 | 56 | 33,53 210 | 131 79 | 37,62 | 4,09
25b1 | 420 304 | 116 | 2762 | 200 | 165 125 | 43,10 | 1548
|
|

zus. | 2256 | 1542 | 714 | 31,65 | 2377 | 1334 | 1043 | 43,78 | 12,13
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B. Rumez Acefosa (Correxs, 1922)

—_—— et
I. Sehr viel Pollen ; I1. Wenig Pollen ? DiIIerrefz

! l 3 . s

e b | 2 ¥e | %e oo 2 |ge]ieh s
A9+Dg| 1175 | 1027 | 148 12,60 00,97 1152 | 818 | 334 28,99 4-1,34 | 416,39 +1,65
BO+EZ| 1145 | 1057 | 88 | 7,68:0,79| 1118 | 753 | 365 (32,65+1,42+24,97+1,61
Co+EZ| 1109 | 1030 | 70 | 631.:0,65 1140 | 786 | 354 |31,0511,39 24,74 51,52

Erreichen die weib-
chenbestimmenden  Sper-
makerne wirklich die Ei-
zellen rascher als die mann-
chenbestimmenden, so hat
das einige weitere Erschei-
nungen zur Folge, die bei
Melandrium mit  seinen
zahlreichen Samenanlagen
im Fruchtknoten (Abb.44)
auch wirklich leicht nach-
zuweisen sind und so die
Richtigkeit der Annahme
erhirten.

Unterbricht man nach
der Bestaubung rechtzeitig
— wenn die ersten Pollen-
schliuche im Fruchtknoten
angelangt sind — die Lei-
tungsbahnen, indem man
die Griffel uber ihrer Ein-
figungsstelle auf dem
Fruchtknoten durchschnei-
det, so mull die relative
Zahl der Weibchen eben-
falls groBer ausfallen, als
wenn man die Leitungs-
bahnen nicht unterbricht,
weil die Pollenschliauche,
die zuerst im Fruchtknoten
ankommen, zu weibchen-
bestimmenden Kérnern ge-
hiéren. Das lafit sich ex-
perimentell zeigen (Tab. 7).

Es miissen ferner die
Samen des oberen Ab-
schnittes relativ.  mehr
Weibchen geben, als die
Samen des unteren, wenn
man die Fruchtkapsel kurz vor dem Aufspringen quer durchteilt und die Samen
der beiden Teile getrennt erntet und aussit. Denn je niher die Samenanlage
der Spitze des Fruchtknotens (wo die Pollenschliuche eindringen) steht, desto
eher wird sie gemeiniglich von einem der Pollenschliuche, die zuerst ankommen,
befruchtet werden. Tabelle 8 zeigt deuntlich, daB das wirklich der Fall ist.

Abb. 4. Melandrium. A Stempel aus
der Bliite eines Weibchens, etwas ver-
groBert. B Fruchtknoten, die Wand
zur Hilfte weggenommen, um die freie
(mittelstindige) Plazenta mit den
vielen Samenanlagen und den Ge-
webestrang zu zeigen, der sie mit dem
Dach des Fruchtknotens verbindet,
und durch den die Pollenschliuche
ihren Weg nehmen. Stirker wver-
gréBert. (Dr. O. RoMER gez.)




ter einerlei Keimzellen vor sich geht, oder :
anden sind, diese sich aber nicht merklich in der Taug-
htung unterscheiden. _

rhalb derselben Spezies (Melandrium) gibt es Sippen mit stark
t sehr schwach ausgepriigtem Unterschied der beiden Pollenkornsorten.

iy

4. Heterochromosomen
Die vierte und jiingste Gruppe von Tatsachen liefert die Chromosomen-
garnitur der minnlichen und weiblichen Keimzellen und der minnlichen und
‘weiblichen Individuen. Die ,,Heterochromosomen® geben noch heute auf
zoologischem Gebiete die Hauptstiitze der Theorie ab.




1 . -
(§ Der Beweis durch Heterochromosomen a9

Die Versuche. auch bei getrenntgeschlechtigen Pflanzen einen sichtbaren
Unterschied im Chromosomenbestand nachzuweisen, blieben ja lange ergebnis-
los. Seit STrasBURGERS Untersuchungen (1909, 1910) schien die Frage im nega-
tiven Sinne. entschieden. Man konnte zwar die Anwesenheit von Geschlechts-
chromosomen fiir so gut wie sicher halten, aber das X- und das Y-Chromosom
schien morphologisch ununterscheidbar zu sein.') Das findet sich ja auch im Tier-
reich, z. B. bei dem Fische Lebistes nach Wincge (1922).

Da kam 1917 die iiberraschende Mitteilung ALrexs, dall bei einem getrennt-
geschlechtigen Lebermoose (aus unserer zweiten Stufe), bei Sp
Deonnellii, ein Heterochromosomenpaar vorhanden sei (8. 11), das bald darauf
von Mil ScHAKE auch bei Sph. texanus gefunden wurde. Es dauerte aber weitere
sechs Jahre, bis neue Fille von morphologisch verschiedenen Geschlechtschromo-
somen entdeckt wurden, diesmal bei Bliitenpflanzen, von SaxTos bei Helodea
(1923) sowie von Mil BLacksur~ (1923) und O. Wixce (1923) bei Melandrium.
Hier hat das Mannchen ein grofles X-Chromosom und ein kleineres Y-Chromosom,
und seine Pollenkdrner und generativen Kerne zur Hilfte ein X- und zur Hilfte
ein Y-Chromosom. Das Weibchen hat zwei grofie X-Chromosomen und seine
Embryosicke und Eizellen je ein X-Chromosom. Bei der Befruchtung entstehen
dann weibliche XX- und miinnliche XY-Zygoten.

Mil} BLackBurN hatte zunichst die zwei gleichen Chromosomen des Weib-
chens dem Y-Chromosom des Minnchens gleichgesetzt: die spiteren Unter-
sucher identifizierten sie aber alle bestimmt mit dem X-Chromosom des Minn-
chens, wenn sie auch etwas kleiner sind.

Nun folgte aber Schlag auf Schlag Entdeckung auf Entdeckung, und
wir stehen noch mitten in der Jagd nach Heterochromosomen im Pflanzenreich.
In der letzten Zusammenstellung, die Oravi MevrMan 1925 gegeben hat, sind
mit seinen eigenen Funden bereits 21 Fille aufgezihlt, von denen 19 als ganz
sicher angesehen wurden. Sie verteilten sich auf elf Gattungen aus acht ganz
verschiedenen Familien. Seitdem muBiten zwei wieder gestrichen werden, dafir
sind wohl eine Reihe neuer Arten, aber keine neuen Gattungen dazugekommen.
Tabelle 9 (S. 62) bringt alle mir bekannten Fille: der Vollstindigkeit halber
sind auch die Lebermoose, die, wie wir sahen, von LorBEER mit grollem Erfolg
auf Heterochromosomen durchsucht worden sind. aufgenommen worden.

In den Abbildungen 45 bis 53 sind aus den Originalarbeiten besonders
instruktive Bilder fiir die Heterochromosomen der meisten Gattungen von Bliiten-
pflanzen, die in der Tabelle aufgezihlt sind, wiedergegeben. AuBlerdem sind in
Abb. 54 eine Anzahl Mikrophotographien reproduziert. die sich auf Melandrium
heziehen.

In allen genau untersuchtén Fillen bei Blitenpflanzen — iber die Leber-
moose vergleiche man 8. 14 — liegt der Lygaeus-Typus mit einem grioBeren
X-Chromosom und einem kleineren YChromosom vor. (Uber das angenommene
Vorkommen des Protenor-Typus mit einem X- aber keinem Y-Chromosom
vgl. den Zusatz zu Tabelle 9, S. 62.)

Ohne Parallele im Tierreich ist das Verhalten von Rumex Acetosa (nach
Kinara und Oxo 1923, spiter auch Y. Sivoto 1924) und dem niichstverwandten
R. thyrsiflorus (MEURMAN). wo einem X-Chromosom zwei Y-Chromosomen gegen-
iiberstehen (Abb. 45 und 46). Man kann sich das ja durch den Zerfall eines
griBeren Y-Chromosoms erkliiren oder durch die Verklebung von zwei X-Chromo-
somen. Es sieht aber nach den Zeichnungen der Autoren und vor allem nach

1) Im Folgenden wird deshalb zwischen Geschlechtschromosomen als dem
weiteren und Heterochromosomen als dem engeren Begriff unterschieden.
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Abh. 45 bis 53. Heterochromosomen bei Bliitenpflanzen
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Abb. 45. Elodea gigantea, a Diakinese, b Aquatorialplatte der ersten Reifeteilung

(SaxrTos, 1923). Abb.46. Rwmex Acetosa, a Heterochromosomengruppe aus der Aquatorial-
latte der ersten Reifungsteilung, Seitenansicht, b zwei Aquatorialplatten der zweiten
Eeﬁun gsteilung; die linke liefert Minnchen-, die rechte Weibchenbestimmer (Kigara und
Oxo, 1923). Abb.47.  Rumex thyrsiflorus. Wie Abb.45a. 3100 X. (MEURMANN, 1925.)
Abb, 48. Humulus Lupulus, einige Chromosomenpaare aus der ersten Reif in
Seitenansicht, rechts die XY-Gruppe. 1700 . (WixGE, 1923.) Abb. 49. Humulua japonicus.
Wie Abb. 46. 1700 <. (WinGE, 1923.) Abb. 50. Melandrium album. a Chromosomen-
paare aus der Aquatorialplatte der ersten Reifeteilung: links die XY-Gruppe. 1700 x.
(Wixge, 1923): b einige Chromosomenpaare aus der ersten Rmfungsbe]lung der Po]lm
mutterzelle, ¢ ebenso aus dem Embryosack. (Brackpury, 1923.) Vgl. auch die Abb.

S. 61 und 63, 8. 89. Abb. 51. Populus trichocarpa. Erste Reifeteilung der Pollenmut;
Smten:mamht. links die beiden Heterochromosomen. 3100 . (Meursmax, 1925) Abb. 52,
['rtica divica. Erste Reifeteilung der Pollenmutterzelle, Seitenansicht, links die Hetero-
chromosomen. 3100 ». (MeuryMax, 1925.) Abb. 53. Valeriana dioica. Reifeteilung
der Pollenmutterzelle, Anaphase in Seitenansicht, rechts die Heterochromosomen. 3100x.
(MEURMAN, 1925) (Abb. 45, 46, 48 bis 50 aus BELAR, 1923) b

Abb. 54, Melandrium. Heterochromosomen. 1 bis 4 vom Minnchen, erste Reifeteilung in
Seitenansicht, 3 zeigt die Insertion des XY-Paares (rechts) an der Spindel, 4 frithe Anaphase.
5 bis 6 vom Weibe hen. erste Reifeteilung, 5 Ringform des XX-Paares, 6 und 7 frithe Ana-
phasen, XX-Paar, rechts. DasY-Chromosom liegt stets oben. 1000 x. (Nach BELaR, 1925)



1 dmmcht ganz mcharm Fﬂln Bm Urtica divica und Discorea sinuala hat

_ mmh etwelche Zweifel, die, fiir Dioscorea wenigstens, sehr estiegen sind.

di Jﬁnenwtm (1927) und WixaGe selbst (1927) gezeigh haben. dall auch bei Vallisneria

spiralis nicht nur nicht der Protenor-Typus vorliegt, sondern iiberhaupt keine morphologisch

unterscheidbaren Geschlechtschromosomen vorhanden sind. Bei Cannabis fand Mc Puek,

der gleichzeitig mit Higara arbeitete (1924). keine Heterochromosomen. Doch erscheint die

Untersuchung Hiratas zuverlissiger. Er gibt iibrigens nur fiir die Sippe ..Togichi* einen

U?bntgm'? der Geschlechtschromosomen an, bei der Sippe ..Karafuto” vermifite er ihn
selbst (8. 71).
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den Messungen Oxos (1926) ganz so aus, als ob der Y-Komplex grofier gewesen
sein miiBte als das X-Chromosom. wiithrend die Y-Chromosomen doch sonst
kleiner sind, als die X-Chromosomen.

Sehr merkwiirdig liegen die Verhiltnisse bei Rumex Acetosella. MEURMAN
(1925) hatte fiir das Minnchen zweierlei Gameten angegeben, die einen mit der
Formel 19+X 4 X, die andern mit der Formel 19+ X (also einen modifizierten
Protenor-Typus. Fiir die Gameten des Weibchens schloB er auf 194+-X4-X.
Seitdem hat Krnara diese Art sehr eingehend untersucht (zuletzt 1927) und auch
MevrMANS Originalpriparate verglichen. Die normalen Minnchen weisen
nach ihm diploid 42 Chromosomen auf. darunter sechs grolie, unter sich gleiche,
die in verschiedener Weise Komplexe (Ringe) bilden und bei der Reduktions-
teilung regelmiiBig verteilt werden. Eines von diesen sechs fehlte bei einem der
von MeEvrmMaN studierten Minnchen (das also diploid 41 Chromosomen besal3).
Es laBt sich nun nicht feststellen, ob der von MEURMAN gefundene tripartite
Komplex einen Komplex Geschlechtschromosomen darstellt. Er kénnte durch
Verklebung von zwei der grollen Chromosomen entstanden sein. — KrHara
fand auch ein Minnchen mit 43 Chromosomen.

Endlich bleiben noch genug Fille, wo auch die neuesten, sorgfaltigsten
Untersuchungen keine Heterochromosomen, besser gesagt, keinen oder doch
keinen sicheren Unterschied zwischen einem X- und einem Y-Chromosom, auf-
zudecken vermochten. So ging es bei Spinacia schon WINGE (1923), und nach
MevrMAN gehoren Bryonia dioica, Ribes alpinum, Carica Papaya und auch eine
Dioscorea (caucasica) nebst dem verwandten Tamus communis hierher, wihrend
D. sinuata nach ihm sehr wahrscheinlich ein X- aber kein Y-Chromosom hat.
Nach C.YaMPoLSKY ist auch Mercurialis annua hierher zu rechnen, ferner nach
Sverura (1927) Aucuba japonica und Myrica rubra.

In all diesen Fiillen negativer Ergebnisse. Bryonia dioica ausgenommen,
wurde freilich nur die viel leichter zu priifende minnliche Pflanze untersucht.
Es ist noch maglich, daB bei der einen oder anderen Spezies das Weibchen
heterogametisch ist und ein X- und ein Y-Chromosom fiihrt. Besonders, Mer-
curialis annua sollte darauf gepriift werden. wenn Brrrers Angabe (1909), daBl
in der Nachkommenschaft isolierter Weibchen auch einige Mannchen auftreten
kénnen, nicht auf einem Versehen (bei der Isolierung ?) beruht, das hier ja be-
sonders leicht moglich ist. Er fand bei acht Versuchen auf 723 Weibchen 21 g,
also etwa 2,89%,. Nur zwei Versuche gaben ausschlieilich Weibchen.

Finden sich, wie bei Saliz nach J. W. Harrisox (1926a, b), in derselben
Gattung diploide und polyploide (tetra- und hexaploide) Spezies, so ist das
Gieschlechtschromosomenpaar doch nur einmal vorhanden. Da man nicht
wohl annehmen kann, dali die Heteroploidie schon vor der Differenzierung der
Geschlechtschromosomen bestand, glaubt Gares (1926), daBl nachtrigliche Ver-
inderungen bei oder nach der Vermehrung der Chromosomen eingetreten sind,
und man also nicht mit Harrisox das einmalige Vorhandensein des Geschlechts-
chromosomenpaares gegen die laufenden Ansichten iiber das Zustandekommen
der Polyploidie ins Feld fiihren diirfe. Nicht zu umgehen ist dabei aber die sehr
merkwiirdige Umwandlung von Geschlechtschromosomen in gewéhnliche (Auto-)
(‘hromosomen.

Es ist ganz sicher, daB es bei Melandrium die Pollenkorner mit dem grofieren
X-Chromosom sind. die rascher auskeimen oder ihre Schliuche rascher wachsen
lassen, und es hat — seit WiNGE (1923) auch nicht an Stimmen gefehlt, die
dafiir das Plus an Chromosomensubstanz verantwortlich machten, das diese
weibchenbestimmenden Pollenkirner in dem X-Chromosom mit bekommen (das
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aber gegeniiber der ganzen Chromosomengarnitur natiirlich nur sehr klein ist).
Umgekehrt soll ja, nach der Hypothese von ScHLEP und LExz, das weibchen-
bestimmende Spermatozoon im Tierreich durch das X-Chromosom mehr be-
lastet und deshalb triger sein, und so hier das Uberwiegen der Miinnchen in der
Nachkommenschaft zustande kommen.

Nach der oben erwihnten Annahme miiBte eigentlich ein konstanter
Unterschied aller minnchenbestimmenden Pollenkérner von allen weibchen-
bestimmenden hinsichtlich ihrer Befihigung zum Transport der Spermakerne
vorhanden sein, weil ein konstanter Unterschied in der GriBe der Heterochromo-
somen vorhanden ist. Halten wir dem die Tatsache entgegen, daB sich ein
Unterschied in der Geschwindigkeit nur im Durchschnitt findet, und genug
minnchenbestimmende generative Kerne immer noch schneller ans Ziel gelangen,
als, unter gleichen Umstinden, viele weibchenbestimmende, so steigen Zweifel
an der Berechtigung auf, das Mehr an Chromosomensubstanz so ohne weiteres
zur Erklirung zu verwenden.

Nun kann man ja gewil die Annahme so verteidigen, daB man sagt, der
Unterschied in der Menge an Chromosomensubstanz sei nur eine der Ursachen,
von denen die groBere Schnelligkeit der Weibchenbestimmer abhinge. Aber
auch diese schon bescheidenere Position scheint mir schwer zu halten gegeniiber
der Tatsache, daB es bei Melandrium einerseits Minnchen gibt, deren Pollen den
Vorteil der Weibchenbestimmer bei dem Wettbewerb um die Eizellen ganz
ausgesprochen zeigt, andererseits auch solche, bei denen der Nachweis kaum
gelingt (CorrENs 1921). Es ist nicht anzunehmen, da bei diesen letzteren
kein Unterschied in der GriBe des X- und des Y-Chromosomes vorhanden sei.
Alle untersuchten Miannchen zeigten — nach Backsurs, Wince, BiLak (1924),
MevrMAN und HEerrz (1925), nach diesem auch die Priparate STRASBURGERS —
etwa dasselbe GroBenverhiltnis von X- und Y-Chromosom.

Bedenklich stimmt auch das Verhalten von Rumex Acetosa und thyrsifiorus.
Nach den Abbildungen von Krgara und ONo einerseits, von MEURMANN anderer-
seits ist, wie wir schon sahen, das Volum der beiden Y-Chromosomen, die hier
dem X-Chromosom gegeniiberstehen, eher grifier als das Volum dieses X-Chromo-
soms. Die eingehende Untersuchung ONos (1926) hat das nur bestitigt. Wenn
man die Flache, die das X-Chromosom bedeckt, gleich 100 setzt, so ist die
von den beiden Y-Chromosomen bedeckte gleich 139. Die Massen miissen,
da es sich um annihernd zylindrische Gebilde handelt, ungefihr im gleichen
Verhiltnis stehen. Und doch sind gerade hier bei Rumex die Pollenkorner,
die das X-Chromosom fithren, im Wettbewerb um die Eizellen sehr stark im
Vorteil, wie wir sahen (8. 57), mehr noch als die entsprechenden bei Melandrium.
Auf diesen Widerspruch hat schon MEURMAN hingewiesen.

Zweifellos kommt dem Nachweis, daB auch bei den Pflanzen Geschlechts-
chromosomen vorkommen, eine sehr grofle Bedeutung zu. Man kann dieser Gruppe
von Tatsachen aber, den andern drei gegeniiber, nur den Vorzug groflerer Sinn-
fialligkeit zugestehen. Je nach dem Objekt ist bald der eine. bald der andere
Weg, den Vorgang der Geschlechtsbestimmung aufzukliren, aussichtsreicher
oder allein gangbar.

Die Versuche, die mannchenbestimmenden und die weibchenbestimmenden
Pollenkérner an ihrer Grofle zu unterscheiden, sind bis jetzt ohne Ergebnis
geblieben (wiihrend ja die Messungen an den Spermatozoen mancher Siugetiere
eine deutlich zweigipflige Kurve ergeben haben, die mit den zweierlei Spermato-
zoiden in Zusammenhang zu bringen nahe liegt).
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Bei Elodea hat zwar SANTOS (1923) nachgewiesen, dall von den vier Koérnern
der ganz jungen Pollentetrade jene zwei, die ein Y-Chromosom enthalten, merk-
lich kleiner sind, als jene zwei, die ein X-Chromosom mithekommen; der Unter-
schied verschwindet aber z. T. wieder.

TiscHLER (1925) machte fir Melandrium sehr wahrscheinlich, dall von den
Pollenkérnern, die in ihrer Grofie sehr schwanken, die kleineren vorwiegend die
Minnchenbestimmer sind. Er lieB nimlich die Kérner — teils unbeeinflullt,
teils nach Behandlung mit Alkoholdimpfen — auf Zuckergelatine auskeimen

Proz.
*'rﬂ = 5(1 ’_J““--._‘_‘ ‘/,{\‘
! f\ \
30 T3 ilﬂ f‘, J,/l "'\“ \\ A—
20 -30 T N 7
P A B
10 ;- c’ / 4 “.\ \
20 s N N
. \\_
D _10 8! \‘-.___' \

Teilstrithe 2 2-27% 2%-3 3 -3% 3%-4 &4-4%

Abb. 55. Beziehungen zwischen GriBe der Pollenkérner und Keimung auf kimstlichem
Substrat bei Melandrinm rubrum. a simtliche Kérner, b gekeimte Korner, ¢ gekeimte Korner
nach Alkoholbehandlung. (Nach TiscHLER. 1925)

und fand, daBl die groBten, am schénsten aussehenden iiberhaupt nicht keimten,
und daB die kleineren Korner der Alkoholwirkung am besten widerstehen
(Abb. 55). Zusammen mit der Tatsache (S.333), daB nach der Wirkung der
Alkoholdimpfe die relative Zahl der Minnchen in der Nachkommenschaft deut-
lich gesteigert ist, spricht dieser Befund wirklich dafiir, daB unter den kleineren
Kérnern mehr Minnchenbestimmer vorhanden sind, wenn auch wohl noch
nicht jede Fehlerquelle ausgeschlossen wurde.

Andere experimentelle Versuche, den Modus der Geschlechtshestimmung im
Rahmen der Theorie aufzukliren

1. STRasBURGERS Versuch mit Tetradenpollen

s ist nun noch einer Versuchsanstellung zu gedenken, die STRASBURGER
(1910) sich fiir Helodea canadensis ausgedacht hat. Sie sollte zeigen, ob das
minnliche Geschlecht heterogametisch ist, und ob die Minnchenbestimmer und
Weibchenbestimmer bei der Reduktionsteilung entstehen. Uber der Durch-
fithrung ist STRASBURGER hinweggestorben. und das bisherige Ergebnis ist!)
nicht eindeutig. Der Versuch hat auch jetzt durch den Nachweis der (Geschlechts-
chromosomen bei Helodea viel an Interesse verloren, sei aber der Methode wegen
nicht ubergangen.

Bei Helodea canadensis bleiben die vier Pollenkorner, die aus einer Mutter-
zelle entstehen, zu einer ,, Tetrade” vereinigt, gerade wie die vier Sporen von
Sphaerocarpus, denen sie homolog sind. Treffen unsere Annahmen zu, so miissen

von abnormen Fillen abgesehen — immer zwei Korner der Tetrade Mannchen-

1) Nach freundlicher Mitteilung von Herrn Professor E. KUSTER.

Handb, d, Vererbungswizsenschalft Bd, 11C: C, Correns 7]
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esen, wie sie fir die erste Vemuhsanateﬂnng angegeben

eine groferen Nachkommenschaften gaben. Die Ergebnisse

' amh ebensogut durch die alte Vorstellung einer Zuia.]]aemtschmdung

_haml Kampf der weiblichen Tendenz im Ei und der miinnlichen im Spermakern,

von der NoLL im Grunde nicht loskam, wenn er allen minnlichen Keimzellen

dieselbe minnliche Tendenz zuschrieb und sie nur nach ihrer Valenz, der Tendenz
der Eizellen gegeniiber, in zwei Klassen zerfallen lief3.

‘Welehes Geschleeht ist heterogametiseh?

Es ist sicher eines der merkwiirdigsten Ergebnisse der modernen Genetik,
dall im selben Verwandtschaftskreis, dem der Insekten, bald das miinnliche
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Geschlecht die zweierlei Keimzellen hervorbringt, also heterogametisch ist, bald
(bei den Schmetterlingen) das weibliche. Das kann doch nur so zu erkliren sein,
daB der Mechanismus der Geschlechtsbestimmung erst eingerichtet wurde, nach-
dem sich die Gruppe der Insekten schon als solche abgesondert hatte.

Bei den Bliitenpflanzen wiirde eine derartige Mannigfaltigkeit nicht iiber-
raschen, denn hier ist die Geschlechtertrennung sicher vielfach, ja gewidhnlich,
nach der Familien- und selbst nach der Gattungsbildung eingetreten. In allen
bis jetzt genauer untersuchten Fillen hat sich aber hier dasselbe Geschlecht,
das mannliche, als das heterogametische herausgestellt. Die einzige, wohl sichere
Ausnahme ist einstweilen Fragaria. Schon MorGAN, STURTEVANT, MULLER und
Brinpces (1915, S.79) haben nach Ricearpsons Versuchen mit Fragaria vir-
giniana und chiloensis (1914) auf die Mdglichkeit hingewiesen, dal hier das weib-
liche Geschlecht die beiderlei Keimzellen bilde. Auch VavrpLeauv (1923) ist,
wie ich nachtriiglich ersehen habe, bei seinen Versuchen mit den verschiedenen
Geschlechtsformen der Fragaria virginiana zu dem gleichen Ergebnis gekommen.

Ich selbst untersuchte unsere einheimische Fragaria elatior. Sie ist getrennt-
geschlechtig, aber anscheinend nicht so streng wie Melandrium. Ich konnte
rein und fast rein minnliche Pflanzen und rein weibliche unterscheiden; die
NiiBBchen. die die nicht rein minnlichen Pflanzen hervorbrachten, haben nicht
gekeimt, wihrend die der weiblichen sehr gut aufgingen. Die physiologi-
sche Trennung der Geschlechter war also im Grund ganz scharf.

Die Bestiiubung mit sehr viel und sehr wenig Pollen hat mir nun in umfang-
reichen Versuchen ungefihr die gleiche Verhiiltniszahl der beiden Geschlechter
gegeben. Von 1034 Pflanzen, die mit viel Pollen erzeugt worden waren, waren 509,
gleich 49,229 weiblich und 525, gleich 50,77-4-1,55 %,, rein méinnlich oder nahezu
so. Von 1394 Pflanzen, die durch Bestiubung mit wenig Pollen erzielt worden
waren, waren 708, gleich 50,789, weiblich und 685, gleich 49,291,379, rein
miinnlich oder nahezu so. Beide Versuche zusammen geben 50,12 %, Weibchen
mit einem wahrscheinlichen Fehler von 1,019, wihrend die Abweichungen
davon bei Verwendung von viel und wenig Pollen nur 0,30 9%, ausmachen.

Es ist demnach hier gar keine Wirkung einer Konkurrenz zu spiiren. Ent-
weder sind also nur einerlei Pollenkérner vorhanden, oder es fehlt an jeglichem
Unterschied in der Tauglichkeit der minnchen- und weibchenbestimmenden
Korner, was weniger wahrscheinlich ist.

Von allen Bastardierungen, die ich mit Fragaria elatior versucht habe, gab
nur eine ein positives Resultat: die Ananaserdbeere (F. grandiflora), die zwittrig
und etwas andromondécisch ist, bestaubt mit Pollen des F. elatior-Mannchens.
Die umgekehrte Verbindung gab keine keimfihigen Niiichen. Die zahlreichen
Bastardindividuen waren, besonders in der Wiichsigkeit, ungleich, aber alle
minnlich. Das Gynaeceum war reduziert und der Ansatz null; das Androeceum
sah dagegen gut aus. Die Antheren sprangen auf und entlieBen auch oft viel
gelben Pollen. Ich erhielt aber keinen Ansatz, als ich Weibchen der F. elatior
und die Ananaserdbeere, die zur Herstellung des Bastardes gedient hatte, damit
bestiubte. Die Versuche sollen aber in groBerem Mafistab wiederholt werden?).

Mit diesen experimentellen Ergebnissen stehen die einer zytologischen Unter-
suchung meines Materiales in Einklang, die Herr Professor Kinara (1926) aus-
gefiihrt hat, und die mit groBer Wahrscheinlichkeit Heterochromosomen beim
weiblichen Geschlecht ergaben. Die diploide Chromosomenzahl ist bei beiden

1) Bei neuen Versuchen gaben sowohl Weibchen der F. elatior als kastrierte Bliiten
der Ananaserdbeere mit dem Pollen des Bastardes einige keimfihige NiiBchen. Die Sim-
linge haben noch nicht geblitht. (Zus. b. d. Korr.)

¥
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Geschlechtern 42. Bei der Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen treten
21 bivalente Chromosomen auf, die regelmiiig auf die Tochterzellen verteilt
werden. Bei der Reduktionsteilung in den Embryosackmutterzellen fand Kinara
dagegen 20 bivalente und zwei univalente, ungleich groBe Chromosomen, « und B,
die sich erst nach der Teilung der bivalenten der Linge nach spalten. In der
homéotypischen Kernplatte sind nur 21 Chromosomen vorhanden: vermutlich
konjugieren ¢ und f miteinander. Das Verhalten entspricht dem der Wanze
Oncopeltus (wo jedoch das minnliche Geschlecht heterogametisch ist). TcHiima,
der neuerdings (1926) auch F. elatior untersucht hat, fand bei der Reduktions-
teilung in den Pollenmutterzellen nichts besonders Bemerkenswertes ; die Embryo-
sackmutterzellen hat er nicht studiert.

Ich hatte von vornherein Fragaria fiir das aussichtsvollste Versuchsobjekt
gehalten, wenn man weibliche Heterozygotie bei Bliitenpflanzen suchen wollte,
weil bei den Rosaceen, insbesondere den Potentilleen, zu denen Fragaria gehort,
Androdideie vorkommt.

Dal bei Bryonia dioica das Minnchen heterogametisch ist, kann keinem
Zweifel unterliegen. Bareson (1909), der meine Versuche wiederholt und die
Tatsachen nur bestiitigt hat, versuchte sie — unter dem Eindruck der all-
bekannten Ergebnisse DoONCASTERS mit Abrazas grossulariata. — umzudeuten,
damit auch hier das Weibchen heterogametisch wiire, freilich unter Voraus-
setzungen und mit Konsequenzen, die von vornherein unmaoglich waren. Bryonia
alba sollte demnach zweierlei Eizellen, solche mit und solche ohne weiblichen
Faktor, hervorbringen, ihre miinnlichen Keimzellen aber sollten alle den weib-
lichen Faktor besitzen. Bryonia dioica sollte auch zweierlei Eizellen bilden,
solche mit und soleche ohne den weiblichen Faktor; in allen ihren miinnlichen
Keimzellen sei der miinnliche Faktor anzunehmen. Damit kann man in der
Tat (auf dem Papier) die Versuchsergebnisse erkliren. Es miiite dann aber
unter anderm Bryonia alba nach Selbstbestaubung statt lauter gemischtgeschlech-
tiger Nachkommen entweder lauter weibliche geben ( Homozygoten und Hetero-
zygoten) — wenn der weibliche Faktor den minnlichen unterdriicken sollte ——
oder zur Hilfte gemischtgeschlechtige, zur Hilfte weibliche — wenn der ménn-
liche und der weibliche Faktor zusammen gemischtgeschlechtige geben wiirden, —
Ich hiitte diesen Umdeutungsversuch gar nicht erwiihnt, wenn er nicht noch
immer in der Literatur mitgeschleppt wiirde und z. B. noch von O. MEURMAN
neben der richtigen Dentung angefithrt worden wiire.

2. Subdiicisten

Bei anderen zweihiusigen Pflanzen ist die Trennung nicht so scharf, wie
z. B. bei Melandrium: es treten neben Bliiten des einen Geschlechtes an dem-
selben Individuum auch zwittrige oder solche des andern Geschlechtes auf. In
der iiberwiegenden Mehrzahl der Fiille sind es dann die Miinnch en, die mehr
oder weniger gemischtgeschlechtig oder weiblich sind (Cirsium arvense, Silene
Roemeri und 8. Otites, Spinacia, Humulus, Valeriana dioica, Fragaria elatior,
Aruncus silvester), seltener sind es mehr die Weibchen (Mercurialis annua,
Urtica dioica); bei Cannabis scheinen sich die Rassen verschieden zu verhalten.

Unterschiede in der Vollstindigkeit der Geschlechtert rennung sind leicht
verstandlich, wenn man an die ja oft wiederholte, untereinander unabhingige
phylogenetische Entstehung aus der Gemischtgeschlechtigkeit denkt. Die
weniger scharfe Trennung beruht auf einer weniger starken Wir-
kung (schwicheren Valenz) der spiter erworbenen Realisatoren
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gegeniiber dem urspriinglich vorhandenen, erhalten bleibenden
Anlagenkomplex, der die Gemischtgeschlechtigkeit der Stamm-
form bedingte, aus der sich die getrenntgeschlechtige Form ab-
leitete. Die gemischtgeschlechtige Tendenz wird, je nach der Spezies und, wie
wir gleich sagen kénnen, nach den duBeren Bedingungen, bald vollstindig, bald
nur mehr oder weniger weitgehend, unterdriickt. (Es handelt sich nicht um eine
nur teilweise Egtfernung der Faktoren fiir die Organe eines Geschlechtes.)

Man kann, wie wir sahen, das Verhalten, wenn es die Regel und nicht eine
Ausnahme ist, mit DarwIN | Subdiéecie™ nennen und statt der andrécischen,
miinnlichen und gynocischen, weiblichen subandrécische und subgyno-
cische Individuen unterscheiden. ?

Ein bekanntes Beispiel unscharfer Trennung ist Mercurialis mmua,ﬁie
zuletzt und am eingehendsten von C.Yamporsky (1916 bis 1920) untersucht
wurde. Hier hat man das Weibchen oft minnliche und zwittrige Bliiten bilden
sehen. Seltener, und dann in geringerer Zahl, aber auch oft genug beobachtet
sind weibliche Bliten an den minnlichen Pflanzen. AuBere Eingriffe, z. B.
starkes Zuriickschneiden, lassen die Anomalie hiufiger werden. Auch das Alter
ist von Einflull, je ilter das Individuum wird, desto mehr abweichende Bliiten
treten im allgemeinen auf. Brrrer (1909) bezweifelt, ob es iiberhaupt Weibchen
gebe, die nicht schlieBlich doch miinnliche Bliiten hervorbriichten. Sicher spielen
auch besondere, erbliche Dispositionen bei der Hiiufigkeit eine Rollel).

Bei Mercurialis konnen wir freilich nur aus Analogie annehmen, daB die
Geschlechtsbestimmung in der oben geschilderten Weise erfolgt. Beweise fehlen;
von den oben angegebenen vier Wegen sind die einen noch nicht gegangen worden,
die anderen haben versagt. So hat YaAMPOLSKY in einer jiingst erschienenen
Arbeit (1925) das Fehlen von Geschlechtschromosomen wenigstens fiir das
Minnchen angegeben.

Beim Hanf kennen wir sie aber dank den Untersuchungen Hiraras (1925)
wenigstens fiir die strenger getreantgeschlechtige Sippe Togichi: das Minnchen
ist heterogametisch. Wir wissen auch lingst, daB beim Hanf gemischtgeschlech-
tige Individuen auftreten kionnen (AuTeENRIETH 1821, NEES VON EsSENBECK).
Schon HorLusy (1878) zeigte, daB derartige Pflanzen in gewissen Gegenden
sogar hiufig vorkommen, und wies damit die Rolle nach, die eine genotypische
Sippenveranlagung dabei spielt.

DaBl man durch Zuriickschneiden auch hier das Eintreten der Anderung
beférdern kann, ist lange bekannt?®). Prrrcuarp (1916) brachte auf diese Weise
14 bis 209, der Minnchen und alle verwendeten Weibchen dazu, Bliiten des
anderen Geschlechtes zu bilden?®). Schon Mavz und Avresriern (1821) haben
einschligige Beobachtungen mitgeteilt. MowrrLiarDp (1898) hatte auch schon ge-
funden, daBl im Gewichshaus gezogene Minnchen ihre Bliiten in weibliche ver-
wandelten. Aus 160 Friichtchen erhielt er z. B. 147 Pflanzen, von denen 119 Weib-
chen und 28 Minnchen waren; von diesen zeigten 21 in zahlreichen Bliiten
I:Thergifinge zum weiblichen Geschlecht. In einem anderen Versuch keimten von
200 Friichtchen 172, davon waren 148 Weibchen und 24 Minnchen, und diese

1) Die siideuropiische und nordafrikanische Sippe M. ambigua ist stets + zwittrig
und vererbt die Eigenschaft nach Giiror (1924b) streng.

2) Mehrfach zitiert wird eine Angabe Borpaces (1898), nach der die Verletzung der
SproBspitze minnliche Individuen der Carica Papajya zur Bildung weiblicher Bliten ver-
anlafite. Der Versuch gelang bei kriftigen Pflanzen wiederholt.. Doch ist die Species nicht
einfach diéeisch, sondern bietet nach Sorys (1893) und Usteri (1907) recht verwickelte
Geschlechterverteilung: speziell sind wirkliche Minnchen nach Usteri sehr selten.

3) Sollte sich das bestitigen, so wiirde es lehrreich fiir die sein. die aus leichterer Beein-
fluBbarkeit auf Heterogametie schlieBen michten.



Minnchen handelt?).

. Sippe, die von mir im Winter in dem der Vermehrung dienenden Gewiichshaus
aufgezogen wurde, war stark subdideisch. Es bestand aber eine scharfe Grenze zwischen den

eiblichen, unverindert bleibenden Individuen und den minnlichen, die sehr oft, aber in
sehr wechselnder Zahl, auch gemischtgeschlechtige, gewdhnlich deutlich monstrose Bliten
trugen, die fast immer steril blichen. Diese Pflanzen waren auch in den extremsten Fillen
von Umwandlung am Habitus noch immer als Minnchen zu erkenmen. Die Sippe — oder
die Bedingungen — stimmte also mit der MoLLiarD iiberein. Die geringere Lebensdauer
der Minnchen, die ein Ausreifen der Friichtchen verhindern soll, kann an dem Sterilbleiben
nicht schuld sein; es erfolgt offenbar gewdhnlich schon keine (oder keine normale) Embryo-
bildung in den mehr oder weniger anomalen Gyniceen.
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Der Hanf wird sich darin gewohnlich wie der Hopfen verhalten, wo WixcE
(1914) zeigen konnte, daB bei den abnormen monécischen Pflanzen zwar die
Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen durchgefiihrt wird, diese dann aber
verhungern. Bei abnormen gynomorphen Minnchen waren die Pollensicke mit
sterilem Gewebe gefiillt.

Hrrata (1924) suchte das Auftreten der Bliiten des anderen Geschlechtes
durch die Annahme zu erkliren, die Geschlechtschromosomen wiren in diesen
Fiillen nicht ,,rein", sondern dem X-Chromosom hiinge etwas vom Y-Chromosom,
dem Y-Chromosom etwas vom X-Chromosom an. Es ist das eine cytologische
Formulierung fiir die physiologische Tatsache einer verschieden starken Wirkung
der Realisatoren. Sie scheint mir den Nachteil zu haben, daB sie eine scharfe
Trennung der Geschlechter mit vollwertigem X- und Y-Chromosom als phylo-
genetische Vorstufe voraussetzt (vgl. auch Hirata 1927).

Was wir schon bei Mercurialis, aber auch z. B. beim Hanf, sehen, die ver-
schieden scharfe Ausprigung der beiden Geschlechter, ist bei anderen Pflanzen
noch deutlicher. So bei Cirsium arvense (CorrExs 1916), Hier sind die Weibchen
wirklich rein weiblich. Die Miannchen verhalten sich aber verschieden. Neben
solchen, die sich auch bei einem recht umfangreichen Material als rein miannlich
erweisen, gibt es haufiger solche, die, ganz selten oder 6fters, in den Képfchen
neben den minnlichen richtige Zwitterbliten tragen. Einige Zihlungen sind
in Tab. 10 zusammengestellt.

Tabelle 10

Cirsium arvense, Fruchtbarkeit der subandrécischen Stécke von ver-
schiedenen Standorten. (Correxs, 1916, Tab. 1 bis 6, G. A. 826 bis 829)

lemt-! Zahl der Kipfchen mit aulerdem mm
Tab. (zablderl 0 |1 [2[3|4(5]6]7|8|9]|10 Képfchen mit |Frichrl Kopf-
iK"pfd'“ Friichtchen Friichtchen | chen chen
Il |
1 450[' 290 (89 49 | 3 | 4 ' Ry 272 | 0,60
A 163| 7046 |6 |9 |7 |2|—|3|2(—[3]|11,14,1515| 531 | 326
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o T B - T B e e 1|16,17,20,22,| 501 | 4,55
i F * 32, 40, 43, 53,
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oDl 218 212 | 4|1 |—|=|=|—|=|—|2]|= 15 || 0,07
3w | 1006 {2000 | 2 [2 |1 |—|=|=|=]|=I=]—=/13 22 | 0,02
4AL| 339 296 (7|6 |4|5|8|2|2|3|1]|—]1415 17 18,| 240 | 071
! 26
5 20 1|8 |—=|1|—|1|—=|2]|—|—]|—|10,11,17,34| 557 | 28
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. 115 | |
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Standort 2A und 2B lagen sehr nahe beieinander, die andern sehr weit
auseinander. Sehr wahrscheinlich stammten alle Képfchen eines Standortes von
einem genotypischen Individuum. Ferner sei noch bemerkt, dall von den Friicht-
chen eine schwankende, oft sehr groBie Zahl trotz der normalen Grille, villig
taub ist, und dal} die subandricischen Stiocke selbstfertil sind.

Wie Cirsium arvense verhilt sich auch Valeriana dioica (1913).

Bei Silene Roemeri (CORRENS 1925) ist, bei vélliger Gleichartigkeit der rein
weiblichen Pflanzen, die Verschiedenheit unter den pollentragenden noch gréBer
als bei Cirsium arvense. Sie reicht von (seltenen) rein minnlichen bis zu Indi-
viduen, die noch stark zwittrig sind (8. 73).
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In allen bekannten Fillen von Subdiécie liegt, wie stets. wenn dasselbe
Individuum Bliten verschiedenen Geschlechtes hervorbringt, blof eine phino-
typische Bestinimung der einzelnen Bliite vor. Der Genotypus bleibt unver-
indert. Er ist also z. B. bei den einzelnen miinnlichen Bliiten, die ein Weibchen
der Mercurialis annua trigt, genan der gleiche, wie in den weiblichen Bliiten
und in der iibrigen Pflanze. Es liegt kein genotypisches Mosaik vor. wenn
der Phinotypus auch danach aussieht.

Mit solchen Pflanzen kann man einen Versuch machen, der bei scharfer
Trennung der Geschlechter nicht maglich ist, und der theoretische Bedeutung
hat. Man kann durch Selbstbestiubung Nachkommen des unvollstindig ge-
- trennten Geschlechtes erzielen (Selbststerilitit scheint hier nicht vorzukommen).
Schon STRASBURGER (1909), BrrTeR (1909) und andere haben das bei Mercurialis
annua getan und dabei von isolierten subgynécischen Weibchen (fast) nur
Weibchen, von isolierten subandricischen Minnchen nur Minnchen, diese frei-
lich in geringerer Zahl, erhalten. YamporLsky (1919, 1920) hat diese Ergebnisse
dann in sehr umfangreichen Versuchen bestitigt. Auch die noch etwas zwittrigen
Minnchen von Valeriana dioica gaben nur wieder Minnchen (Correns 1913,
S.25). Ebenso sah Ficpor (1912) aus den einzelnen weiblichen Bliiten, die er
an minnlichen Pflanzen des Humulus japonicus beobachtete, nur miinnliche
Nachkommen entstehen.

STRASBURGER (1910) erhielt von isolierten Weibchen der Urtica dioica, die
einzelne minnliche Bliiten gebildet hatten, nur Weibchen. Beim Hanf beob-
achtete MacPHEE (1925) als Nachkommen subgynicischer Pflanzen nur Weib-
chen (46 an der Zahl); von den vier Simlingen, die er von subandrécischen
Individuen erhielt, waren drei minnlich, einer aber weiblich. Von den zwei
Samlingen, die ich bei dem in der Anmerkung auf S. 70 erwithnten Versuch von
einer sicher minnlichen Pflanze erhielt, war der eine ein typisches Minnchen,
der andere trug nach wenig minnlichen sehr viel weibliche Bliiten, die normal
aussahen, aber nicht ansetzten. Der Habitus der Pflanze war minnlich.

Tabelle 11

Silene Roemeri. Nachkommen zweier Weibchen mit fiinf Pollentriagern,
die verschieden stark zwittrig waren. (Correxs, 1925)
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Die - minnlichen Individuen waren nach ihrem Ansatz, d. h. der Zahl der Kapseln,
die bei freiem Abbliihen gebildet wurden, in sechs Klassen gebracht worden, von sehr gut (sg)
itber gut (g), mabig (m), schlecht (s) und sehr schlecht (ss) bis null (0). Der Kennwert (KW)
ist ein Mittelwert fiir die ganze Nachkommenschaft, der aus der Frequenz der einzelnen
Klassen berechnet wurde, wobei sg=5; g=4 usw. gesetzt wurde. Das Maximum war also 5,
das Minimum 0. KW F,S (Spalte 4) ist der Kennwert der Nachkommenschaft der verwendeten
fimf -+ minnlichen Versuchspflanzen nach Selbstbefruchtung. Die subandréeische Pflanze
10D ist thelygen.
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Silene Roemeri ist einstweilen besonders eingehend untersucht (CorRrRENS
1925). Wir sehen von der Thelygenie ab, die auch hier vorkommt (8. 100).
Die gewohnlichen subandricischen Stiocke geben mit den gynicischen, den
Weibchen, etwa gleichviel subandrécische und rein weibliche Nachkommen.
Die Menge, in der noch Zwitterbliten bei der den Pollen liefernden Pflanze
auftreten, hat gar keinen Einflul auf das Zahlenverhiltnis der Nachkommen :
rein miannliche und stark zwittrige geben die gleiche Prozentzahl an Weibchen.
Man sieht das in Tab. 11. Befruchten sich die subandrécischen Sticke selbst,
so ist die Nachkommenschaft wieder
mehr oder weniger minnlich. Unter
Tausenden von solchen Simlingen
trat micht ein Weibchen auf. Der
Grad der Zwittrigkeit ist aber erblich.
Relativ gut ansetzende , Minnchen
geben also eine Nachkommenschaft,
die relativ, im Durchschnitt, gut an-
setzt, schlecht ansetzende eine im
Mittel schlecht ansetzende. Auch
dafiir gibt Tab. 11 Belege. Wieweit
die Abweichungen in derselben Nach-
kommenschaft auf Heterozygotie der
Stammpflanze und auf Modifikatio-
nen zuriickzufithren ist, bleibt noch
genauer festzustellen. Bliiten relativ
gutansetzender Stocke, kastriert und
mit dem Pollen schlecht ansetzender:
bestiubt, geben Simlinge, die hin-
sichtlich ihres Ansatzes im Durch-
schnitt in der Mitte zwischen den
Eltern stehen; die Variabilitit ist
aber grofler. Als Beispiel mag ein
Versuch dienen, dessen Ergebnis
Abb. 57 in Kurvenform bringt.

Abb. 57. Silene Roemeri. Ansatz der Nach-
kommen -+ minnlicher Pflanzen. a Nachkom-
men einer noch ziemlich stark zwittrigen,
b einer stark minnlichen, ¢ der Bastarde zwi-
schen den beiden. Auf der Abszissenachse die

Wieeine, ,subandrécische’ Pflanze
entstanden ist, ob durch Selbsthe-
fruchtung, durch Befruchtung mit
dem Pollen einer anderen subandré-

Ansatzklassen: sehr gut=sg, gut—g, maBig—
m, schlecht=s, sehr schlecht=ss, null —0 auf-
getragen ; die Ordinaten geben die prozentische
Beteiligung der einzelnen Klassen an der ge-
samten Nachkommenschaft an

cischen, oder durch Befruchtung eines
Weibchens, hat sonst keinen merklichen EinfluB auf ihr Verhalten.

Es liegt nahe, anzunehmen, daB auch bei Silene Roemeri die pollen-
bildenden Pflanzen heterogametisch und die weiblichen homogametisch sind,
und dafl daneben noch besondere, vielleicht viele Anlagen vorhanden sind, die,
wenn sie beim Minnchen auftreten, die Bildung von mehr oder weniger zahl-
reichen Zwitterbliiten veranlassenl).

An Silene Roemeri schlieBt sich wohl Silene Otites an, obwohl hier die sub-
andrécischen Individuen sehr viel seltener sind als die rein méannlichen, so dal
auch deutliche Beziehungen zu den ,,Intersexen* (S.80) bestehen. Im iibrigen
ménnliche Pflanzen tragen mehr oder weniger zahlreiche Bliiten, in denen das
Gyniceum tauglich ist. Es ist auch sonst hier in den Bliiten der reinen Minn-

1) Herr Dx. Scuatz hat fiir mich die Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen
verfolgt, aber keine Heterochromosomen finden kénnen; die haploide Chromosomenzahl
ist 12.
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chen viel weiter entwickelt, als bei den Melandrium-Mannchen, und hat einen
deutlichen Fruchtknoten (freilich fast ohne Samenanlagen) mit drei Griffeln
(der fiir die Gattung charakteristischen Zahl); alles freilich verkleinert, und die
Griffel ohne richtige Narbenpapillen. In den Bliiten der weiblichen Pflanzen
sind dagegen die Staubgefile zu kleinen Rudimenten zuriickgebildet, etwa
wie in denen eines gewihnlichen Melandrium-Weibchens.

Ich habe die Nachkommenschaft einer ganzen Anzahl von Zwittern der
Silene Otites aufgezogen und stets ungefiahr das gleiche Ergebnis erhalten. Es
traten nur rein miannliche Pflanzen und ménnliche mit mehr oder weniger zahl-
reichen zwittrigen Bliiten auf, kein einziges Weibchen. Das Verhalten ent-
sprach also dem der subandrécischen Individuen der Silene Roemeri (S.73)
und nicht dem der Melandrium-Intersexe, wo ja nach Selbstbefruchtung Weib-
chen und Zwitter auftreten (8. 333). Weibchen der Silene Otites, mit dem Pollen
der Intersexe bestiiubt, gab Weibchen und Minnchen, von denen die iiberwiegende
Mehrzahl rein minnlich waren, und nur wenige auch Zwitterbliiten trugen.

Bei Cirsium arvense erhielt ich (1916) bei meinen ersten Versuchen von
einem sich selbst iiberlassenen , Mannchen® neben ., Mannchen'* auch Weibchen,
und zwar fast gleichviel von beiden (neun Minnchen und acht Weibchen).
Seitdem habe ich die Nachkommenschaft einiger anderer ,subandrécischer
Individuen derselben Art, aber sehr verschiedener Herkunft, geprift, aber fast
ausschlieBlich subandrécische, z. T. freilich pollenarme Simlinge erhalten.

DalB das zuerst beobachtete Verhalten nicht ganz isoliert dasteht, lehren
der schon erwihnte Versuch MacPugEs, der unter vier Siamlingen subandri-
cischer Hanfpflanzen neben drei Mannchen auch ein Weibchen erhielt, und die
Beobachtung ScHA¥FNERS, daBl ein weiblicher Ast an einem sonst minnlichen
Maulbeerbaum auBer minnlichen auch weibliche Nachkommen hervorbrachte.
Die iibrigen subandroécischen Species aus den verschiedenen Verwandtschafts-
kreisen gaben aber, wie wir sahen, nur Minnchen, keine Weibchen. Hierin steckt
ein noch ungelostes Problem.

Wenn das homogametische — in den bisherigen Versuchen wohl immer
weibliche — Geschlecht auBer seinen Eizellen auch noch Pollenkirner, besser
Spermakerne, hervorbringt, so braucht es uns nicht wunderzunehmen, dal die
durch Selbstbefruchtung entstandene Nachkommenschaft durchgingig wieder
dem gleichen, homogametischen Geschlecht angehort. Es haben ja alle Keim-
zellen, die normalen, ,,subepistatischen’” und die anormalen, , subhypostatischen®,
den gleichen Genotypus, ob sie nun ménnliche oder weibliche Funktion bei der
Befruchtung iibernehmen werden.

Anders beim heterogametischen — in den untersuchten Fillen wohl stets
miinnlichen — Geschlecht.

Die Pollenkérner sind teils Mannchenbestimmer, teils Weibchenbestimmer ;
bei iuBerlicher Verschiedenheit der Geschlechtschromosomen haben die einen
das Y-Chromosom, die andern das X-Chromosom.

Wenn wir nun annehmen diirfen — und wir haben alles Recht dazu —,
dal3 wiahrend der Reduktionsteilung bei der Embryosackbildung in den anormalen,
..subhypostatischen* weiblichen Bliiten sich dieselben Vorginge abspielen, wie
in den Pollenmutterzellen der normalen, ,subepistatischen’ minnlichen, also
zweierlei Eizellen, solche mit dem X- und solche mit dem Y-Chromosom ent-
stehen, und wenn ferner — was aber im Gegensatz dazu durchaus noch nicht
sichergestellt ist — die zweierlei Eizellen wirklich funktionsfihig werden, so
miilite es bei der Befruchtung viererlei Kombinationen geben, also, wenn wir
uns an die Geschlechtschromosomen halten, X+X, X+Y, Y-+X und Y+Y.
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X +X miilite Weibchen geben, X+4Y und Y4 X Minnchen; was Y-+Y giibe,
wissen wir nicht, vielleicht auch Minnchen.

Diese letzteren Miannchen miiliten sich dann aber von den gewdhnlichen
Minnchen dadurch unterscheiden, dall sie mit einem normalen Weibchen
nur Minnchen (XY) giben. Sie miiliten sich also experimentell nachweisen

- lassen.

Die einfachste Erklirung fiir das gewdhnliche Verhalten, das Auftreten von
ausschlieBlich mannlichen Pflanzen, wire, dall bloff die Kombinationen X 4+Y
und Y-+ X einer Weiterentwicklung fihig wiren, X+ X gewohnlich nicht, und
Y Y nie. Die Fruchtbarkeit ist schlecht genug, um diese Annahme zuzulassen.
Bei Cirsium arvense aber gibe es verschiedene subandroecische Individuen,
solche, bei denen nur X-+Y am Leben bliebe, und solche, wo das auch X+ X
tite. Die so entstehenden Weibchen wiren dann genetisch richtige Weibchen,
wie wenn sie von einem befruchteten Weibchen abstammten, und die Miannchen
typische Mannchen. Auf eine etwas abweichende Maoglichkeit weist Ta. H. Mogr-
GAN (1926, S. 280) hin, dafl nimlich schon die Eizellen mit dem X-Chromosom
zugrunde gehen kdnnten.

Noch in einer anderen Hinsicht sind die Versuche iiber die Nachkommen-
schaft der Subdiicisten von Bedeutung. Durch die phiinotypischen Uber-
ginge hat man sich verleiten lassen, den genotypischen Unterschied zwischen
Getrenntgeschlechtigkeit und Gemischtgeschlechtigkeit zu unterschiitzen oder
ganz aubler acht zu lassen. Die Nachkommenschaft der subdidcischen Pflanzen
verwischt ihn nicht, sondern verschirft ihn.

3. Die Natur der Realisatoren

Wir wollen nun ganz kurz die Frage berithren, wie die weibchenbestimmenden
und die mannchenbestimmenden Keimzellen des heterogametischen Geschlechtes
ihre Funktion gegeniiber den Keimzellen des homogametischen Geschlechtes
ausitben. mit anderen Worten, was wir von den Realisatoren und ihrer Wirkungs-
weise wissen.

Die erste und wohl die am niichsten liegende Vorstellung war die, daBl bei
Heterogametie der Minnchen die Weibchenbestimmer weibliche Tendenz hitten,
wie die Keimzellen der Weibchen, die Mannchenbestimmer dagegen miinnliche
Tendenz. Dann kimen einerseits bei der Befruchtung zwei Keimzellen mit
weiblicher Tendenz zusammen, und es entstinde das homozygotische Weibchen.
Andererseits trifen eine Keimzelle mit mannlicher Tendenz mit einer Keimzelle
mit weiblicher zusammen, wobei diese letztere Tendenz die schwichere, recessiv,
wire und unterdriickt wiirde, so dall ein Mannchen entstinde, das heterozygotisch
wiire und spaltete (CorreExs 1907). Dazu stimmt das, was die bei den Bliiten-
pflanzen erst viel spiiter gefundenen Geschlechtschromosomen lehren. Eine Sorte
Keimzellen des heterogametischen Geschlechtes mull mit den Keimzellen des
homogametischen Geschlechtes iibereinstimmen ; das X aus XY mufl mit beiden
X aus XX identisch sein, sonst waltet der Spaltungsmechanismus bei der Reduk-
tionsteilung nicht richtig.

Dieser Annahme stand von vornherein die Tatsache gegeniiber, dall dann,
bei Anwesenheit eines X- und eines Y-Chromosoms, die Valenz der Keimzellen
mit dem kleineren Y-Chromosom stirker sein miilite, als die der Keimzellen
mit dem grolleren X-Chromosom. Ja, beim Protenor-Typus milite die Valenz
der Keimzellen ohne Geschlechtschromosom grolier sein als die der Keimzellen
mit dem Geschlechtschromosom. Ich sah (und sehe noch) darin keine uniiber-
steighare Schwierigkeit, stehe aber dabei wohl ganz allein.
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Demgegeniiber haben Nory (1907) und nach ihm STRASBUGER (1910) an-
genommen, alle Keimzellen hitten beim heterogametischen Geschlecht (dem
Minnchen) die gleiche, mannliche Tendenz, aber bei der einen Hilfte wire
die Valenz dieser Tendenz stirker, bei der anderen schwiicher als die stets
gleich stark bleibende Valenz der Keimzellen des homogametischen Geschlechtes
(des Weibchens) mit ihrer weiblichen Tendenz. Dann wiirde in der Hilfte der
Fille bei der Befruchtung die Tendenz des homogametischen Geschlechtes iiber
die des heterogametischen siegen, und es entstiinde das homogametische Ge-
schlecht, ein Weibchen. In der anderen Hilfte der Fille wire die Tendenz
des heterogametischen Geschlechtes iiberlegen, und es resultierte das hetero-
gametische Geschlecht, ein Minnchen.

Zweifellos hat diese Ansicht den Vorteil, daB sie ohne weitere Annahmen
klarmacht, warum, wie wir sahen, die heterogametischen subandrécischen
Pflanzen bei Selbstbefruchtung meist nur ihresgleichen hervorbringen. Sie
verzichtet aber darauf, die Homogametie des einen und die Heterogametie des
anderen Geschlechtes und die gleiche Zahl von Minnchen- und Weibchen-
bestimmern zu erkliren, iiberhaupt die Geschlechtsbestimmung als Vererbungs-
vorgang aufzufassen. Wollte man das doch tun, so miiite das Weibchen zweierlei
Keimzellen, solche mit weiblicher Tendenz und solche mit schwacher minn-
licher, geben, die frither oder spiiter, vor der Befruchtung, in die weibliche um-
gewandelt werden miiite. Das Minnchen briichte ebenfalls zweierlei Keimzellen
hervor, solche mit starker minnlicher Tendenz und solche mit weiblicher, die
sich ebenfalls vor der Befruchtung in die schwache miinnliche verwandeln miilte.

Nach der Entdeckung der Geschlechtschromosomen bei den hiheren Pflanzen
hat auch diese Ansicht kaum mehr viel Anhinger.

Auf zoologischem Gebiet wird jetzt wohl ganz iiberwiegend GoLpscEMIDTS
(1912) quantitative Erklirung angenommen. Ist das Minnchen heterogametisch,
so ist die Erbformel des Weibchens FFMM, die des Mannchens FfMM, wobei die
Valenz von MM stiirker als die von Ff, aber schwiicher als die von FF anzunehmen
ist (FF > MM > Ff). Urspriinglich bedeuteten ¥ und M wohl die Anlagen-
komplexe fiir die Sexualorgane selbst; in neuerer Zeit sieht auch GorLpscuMIDT
in ihnen nur Differenziatoren (Realisatoren) der wirklichen Anlagenkomplexe.
Die Entwicklung der miinnlichen und weiblichen Komplexe geht nach ihm neben-
einander her; die Differenziatoren beschleunigen nur den Gang der Ent-
wicklung beim einen oder anderen Komplex, der sich dadurch allein oder vor-
wiegend manifestiert.

Um Wiederholungen zu vermeiden verweise ich auf die Darstellung der
Theorie GoLpscamipts, die WitscHI in diesem Handbuch gibt (Bd. IT, D).

Die Erbformeln FFMM fiir das Weibchen und FfMM fiir das Minnchen
lassen sich natiirlich formal ohne weiteres auf die getrenntgeschlechtigen
Blitenpflanzen iibertragen, wenn sie Realisatoren bedeuten diirfen. Sie haben
auch bei den Untersuchungen von Pavra und GintHER HERTWIG iiber Melan-
drium-Zwitter ihren” heuristischen Wert bewiesen. Auf der anderen Seite lassen
sie sich freilich im Pflanzenreich phylogenetisch schwer verstindlich machen.

Sehen wir von den Schwierigkeiten ab, die uns die Wirkungsweise der
Mannchen- und Weibchenbestimmer noch immer bietet, so beruht das, was man
gegen die Theorie (in ihrer allremeinsten Form) eingewendet hat, auf MiBver-
stindnissen.

Dall die Abweichungen vom mechanischen Zahlenverhiltnis der Ge-
schlechter 1:1 in den Hinden des Experimentators zu einem Beweis fiir die
Theorie geworden sind, haben wir schon gesehen (S. 56).
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Ebensowenig wird sie durch die Fille unscharfer Geschlechtertrennung
widerlegt, und durch die Mdglichkeit, in manchen dieser Fille durch Eingriffe
von aullen die Zahl der abweichenden Bliiten an einem Individuum zu vergréBern.
Die Bestimmung des Geschlechtes dieser abweichenden Bliiten ist rein phino-
typisch und liBt den Genotypus des Individuums unverindert. Erblich fest-
gelegt ist bloB die Reaktionsfahigkeit auf die Eingriffe, die von Sippe zu
Sippe. z. B. beim Hanf, auffillig verschieden sein kann.

Die Theorie besagt ja nur, dall Gene, Realisatoren, bestimmen sollen, ob der
weibliche oder der miinnliche Anlagenkomplex zur Entfaltung kommt. Jedes Gen
hat aber an und fiir sich eine bestimmte Wirkungsstiarke (das, was ich seine
Valenz genannt habe) gegeniiber den phylogenetisch schon frither vorhandenen
(zugrunde liegenden) Anlagenkomplexen fiir Staubgefile und Fruchtblatter
(nicht gegeniiber einem, nicht vorhandenen ,,Gen fiir Gemischtgeschlechtigkeit™).
Andere aulierdem vorhandene Gene oder allerlei AuBeneinfliisse konnen schwiicher,
aber auch stirker sein in ihrer Wirkung auf die Anlagenkomplexe als die Reali-
satoren-Gene. Die Auleneinfliisse sind ganz verschiedenartig: vom Plasma
der Eizelle ab, in das die Chromosomengarnitur mit dem betreffenden Realisator-
Gen zu liegen kommt, bis zu den Einflissen der Umwelt,

Sind die Aulleneinfliisse stark genug, so heben sie die Wirkung
des Realisators auf oder schriinken sie ein. Die Kenntnis der Wirkung der
Ustilago violacea beim Melandrium-Weibchen (S. 44) mullte von vornherein
davor bewahren, in den Realisatoren-Genen etwas zu sehen, fiir das es keine
iibergeordneten Faktoren geben kinne (CorreEns 1907). Umgekehrt ist es ganz
verkehrt, die Hauptrolle der Realisatoren bei der Geschlechtsbestimmung zu
leugnen, weil hier und da dullere Einflisse stirker werden kénnen als sie. Eine
miinnliche Hanfpflanze, die durch Zuriickschneiden oder Winteraussaat im Warm-
haus gemischtgeschlechtig gemacht wurde, bleibt genetisch getrenntgeschlechtig.

Man braucht sich blofl an das Blau der Campanula-Bliute (KrLess 1905)
oder das Rot der Primula sinensis-Bliite (Bavr 1911) zu erinnern. Die Gene
fiir die Farbstoffbildung wirken nur, oder nur voll, wenn die Temperatur, bei der
die Pflanzen gehalten werden, nicht zu hoch ist. Oder man denke an ein normal
veranlagtes Individuum, das durch schlechte Ernihrung zu einem zwergigen
heranwiichst, das kleiner sein kann, als ein gut ernihrtes einer erblichen Zwerg-
rasse derselben Species.

Unter den Gegnern hat in der letzten Zeit Joux ScHA¥FNER') viel von sich
reden gemacht, und am meisten Aufsehen haben wieder seine Angaben iiber normal
eintretende und experimentell hervorgerufene ﬂnderungen des Geschlechtes bei
Arisaema triphyllum erregt, das er dideisch nennt (1922).

Der Simling ist hier zuniichst steril, dann bildet er ein paar Jahre lang
je einen miinnlichen Bliitenstand und in spiateren Jahren weibliche. Gute Er-
nithrung beschleunigt den Eintritt des weiblichen Stadiums, schlechte kann
die weiblich gewordene Pflanze wieder minnlich machen. Ganz entsprechende
Resultate erhielt Tokvisiro MaEkawa (1924) bei einer sehr sorgfiltigen Unter-
suchung des Arisaema japonicum.

Die Tatsachen sind schon vor dreilig Jahren von Major voN TRESKOW (1895)
zwar nur kurz, aber ganz treffend beschrieben worden, auf Grund von mehr
als zwanzigjihiger Beobachtung. Vor allem hat er auch den Einfluf} guter und
schlechter l*]r*n.-'ihrung bereits fl'-:-:tge.-';tvllt, (Man vergleiche auch ATKINSON 1898,
Gow 1913 und PrckerT 1918).

1) Eine Aufzihlung seiner simtlichen einschligigen, zum Teil schwer zuginglichen
Abhandlungen hat Scuarryer jiimgst (1927) selbst gegeben,
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Sind aber Arisaema triphyllum und seine Verwandten iiberhaupt dieisch ?
DaBl man sie im Freien oder im Herbar dafiir hilt, will doch nichts besagen.
In Wirklichkeit sind sie gemischtgeschlechtig, und zwar ausgeprigt mon 6 -
cisch.

Wir sehen z. B. bei Bryonia alba, wie an jedem der langen SchéBlinge nach
einigen sterilen Blittern zuniichst in jeder Blattachsel ein rein ménnlicher Bliiten-
stand entsteht, dann, also dariiber, fast immer ohne jegliche Uberginge, ein
weiblicher Bliitenstand nach dem andern. Gewdhnlich schligt hier also in
einem Internodium, zwischen zwei Blittern, das Geschlecht um. Denkt man
sich, dal der SproB der Bryonia alba die einzelnen Internodien nicht rasch
hintereinander ausbildet, sondern jedes Jahr nur eines, zuerst die miinnlichen,
dann die weiblichen, so hat man, abgesehen von dem sympodialen Aufbau der
Aroideen, genau das Verhalten der genannten Arisaema-Arten.

Das Geschlecht des jiahrlich gebildeten Bliitenstandes ist phinotypisch
bestimmt, nicht genotypisch. DaB duBere Einfliisse beschleunigend oder hem-
mend, selbst umkehrend wirken, braucht uns dann nicht besonders wunder-
zunchmen. Bei Bryonia alba ist diese phinotypische Bestimmung offenbar
eher fester als bei Arisaema. — Charakteristisch fiir die Dideie ist das Vorhanden-
sein von zweierlei genotypisch verschiedenen Individuen, aber nicht die ganz
scharfe nur zeitliche Trennung der Geschlechter.

Zusammenfassung fiir die Diécisten und Subdiécisten

SchlieBen wir an das Verhalten der gemischtgeschlechtigen Pflanzen an
(S.41), so haben wir auch fir die getrenntgeschlechtigen zunichst einmal die
Genkomplexe jener anzunehmen: A, den Komplex, der fiir die Ausbildung
der Staubgefille da ist, und G, jenen, der fir die Fruchtblitter vorhanden ist,
endlich Z, das Gen (oder die Gene), die Ort und Zeit der Entfaltung von A und
G bestimmen. Dazu kommen nun als neu die Realisatoren, « fiir den Komplex A
und y fiir den Komplex G, die aber mit jenen, die wir fiir die zweite Stufe, die
getrenntgeschlechtigen Moose, angenommen haben, nicht identisch oder homo-
log, sondern nur analog sind. Dann ist das Weibchen AGZy AGZy, und seine
Keimzellen sind alle AGZy. Das Mannchen aber ist AGZy AGZa und seine
Keimzellen sind teils AGZy und AGZe. Aus @ AGZy und 3 AGZy entsteht
wieder ein Weibchen, aus § AGZy+ 3 AGZe ein Minnchen.

« und p hat man sich als Hemmungsfaktoren vorzustellen; « wirkt dann
auf die Anlagen G und y auf die Anlagen A. Denn vergleicht man Andriéceum
und Gyniceum einer getrenntgeschlechtigen Pflanze mit denen ihrer nichsten
Verwandten, die primir oder sekundir zwittrig sind — z. B. Melandrium mit
Nilene viscosa oder Melandrium - Euhermaphroditen (S.79) —, so sieht man
keinen oder keinen merklichen Unterschied. Es findet also auch keine Kompen-
sation fur die Unterdriickung der einen Sorte von Sporophyllen statt.

Man kann aber auch mit GoLpscaMIDT annehmen, die Realisatoren wirkten
als Beschleuniger bei der Entfaltung der Genkomplexe A und G, und zwar
so stark, dall jedesmal einer iberhaupt nicht oder doch nur unvollkommen in
Erscheinung tritt. Im Erfolg kommt das natiirlich auch auf eine Hemmung
hinaus. Die Beschleunigung sollte sich aber durch eine vergleichende Ent-
wicklungsgeschichte der Sporophylle getrenntgeschlechtiger und zwittriger
nichstverwandter Spezies nachweisen lassen, bei der es auf die Zeitdauer
ankime,

Im wesentlichen ist die Mechanik der Geschlechtsbestimmung fiir Did-
cisten und Subdideisten gleich (und die der gleich zu besprechenden sekundiren
Zwitter leitet sich auch von ihr ab). Der Unterschied liegt in der Wirkungs-
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stirke (Valenz) der Realisatoren. Bei Subdiicie sind beide Realisatoren
schwiicher (gegeniiber dem zugrunde liegenden, gemischtgeschlechtigen Zustand)
als bei Didcie, oder, hiufiger, ist es nur der eine, wihrend der andere, gewéhn-
lich der die Weiblichkeit bedingende, voll wirksam ist, wie bei einer typisch
dideischen Spezies.

4. Sekundir gemischtgesehlechtige Pflanzen

Bei vielen Spezies kommen, auch wenn wir von der Subdiéeie absehen,
neben getrenntgeschlechtigen auch gemischtgeschlechtige Individuen vor. Man
hat dann zwei Fille scharf auseinanderzuhalten. Die gemischtgeschlechtigen
Pflanzen kionnen niamlich von doppelter Art sein.

Die einen stellen Riickschlige vom schon erreichten getrenntgeschlech-
tigen Zustand zu dem urspriinglichen, gemischtgeschlechtigen dar. Wir nennen
sie sekundir gemischtgeschlechtig.

Bei den andern ist der urspriingliche gemischtgeschlechtige Zustand erhalten,
sie sind Relikten, oder sie stellen, und das ist wohl der hiaufigere Fall, Ruhe-
punkte auf dem Wege von der Gemischtgeschlechtigkeit zur vdilligen Ge-
schlechtertrennung dar — wenn sie gynomondécisch oder andromondicisch sind.
Sie magen primir gemischtgeschlechtig heiflen.

Morphologisch liBit sich die Zugehorigkeit einer gegebenen gemischt-
geschlechtigen Pflanze nicht immer bestimmen. Nur dann, wenn ausgesprochene
Gynandromorphie vorliegt, kann man wohl stets mit Sicherheit auf den sekun-
diaren Zustand schliefen. Im Genotypus ist aber wohl immer ein scharfer
Unterschied vorhanden. Ein sekundirer Melandrium-Zwitter vererbt seinen
Zustand anders als ein primirer Zwitter einer gynodibeischen Art aus der
niachstverwandten Gattung Silene. Das Verhalten des Melandrium-Zwitters
leitet sich von dem Verhalten der getrenntgeschlechtigen Melandrien ab, und er
gehort in die Stufe IV, der Silene-Zwitter dagegen in die Stufe ITI. Dem ent-
spricht auch, dall, wie wir bald sehen werden. das eytologische Verhalten des
Melandrium-Zwitters ganz das eines Melandrium-Minnchens ist (er also ein X-
und ein Y-Chromosom fithrt), wihrend bei primiren Zwittern, speziell auch bei
der von ScHURHOFF (1925) untersuchten Silene noctiflora L {Me!tmdnum nocti-
florum Fr.) keine Heterochromosomen zu finden (und zu erwarten} waren.

Wir besprechen deshalb nur die sekundiire Gemischtgeschlechtigkeit
hier in Stufe IV und werden die Fille von ,,Polvécie”, wo primire Gemischt-
geschlechtigkeit und Getrenntgeschlechtigkeit bei derselben Spezies vorkommt,
in einem besonderen Abschnitt, 11141V (8. 113), besprechen.

Die sekundiar gemischtgeschlechtigen Individuen lassen sich ihrerseits
wieder in zwei grolle Gruppen bringen.

In die erste Gruppe stellen wir jene Individuen aus Arten. die fiir gewohn-
lich getrenntgeschlechtig sind, die ein feineres oder grioberes, oft ein sehr grobes,
offenbar gesetzloses {zufallqbodmgtm) Mosaik der beiden, an sich scharf ge-
trennten (eschlechter zeigen. Man kann sie mit dem der Zoologie entlehnten
Ausdruck ,,Gynandromorphen* bezeichnen.

In die zweite Gruppe gehéren die Individuen, bei denen die Staub- und
Fruchtblitter in der bestimmten Anordnung auftreten, die wir bei den gemischt-
geschlechtigen phylogenetischen Vorfahren der betreffenden, sonst getrennt-
geschlechtigen Pflanzen anzunehmen haben, und die wir bei ihren noch gemischt-
geschlechtigen Verwandten finden. Diese Anordnung ist genotypisch fixiert,
wihrend die Anordnung bei den Gynandromorphen, wie gesagt, von den Ur-
sachen abhiingt, die wir als ,,Zufall” zusammenfassen. Ich habe frither (1925)



80 Getrenntgeschlechtige Bliiten pflanzen C

auf sie den Ausdruck ,.Intersexe der Zoologen angewendet, freilich nur mit
Vorsicht. Es ist wohl nicht wahrscheinlich, daB z. B. die Lymantria dispar-
Intersexe Gorpscumipts die phylogenetischen Vorstufen der Spezies wieder-
holen, wie es die Melandrium-Zwitter morphologisch sicher tun. Ich werde
deshalb im folgenden die — treffende, aber leider sehr schleppende — Bezeichnung
Deuterohermaphroditen fiir sie gebrauchen, und den Ausdruck Intersexe
fiir Gynandromorphe reservieren, bei denen dasselbe Sporophyll, Staubblatt
oder Fruchtblatt, eine Zwischenstellung einnimmt, wie es z. B. bei den sekundir
zwittrigen Weiden, bei Sempervivum tectorum (S. 24) usw. der Fall ist.

A. Gynandromorphe

HeriserT NILSSON hat erst vor kurzem (1919) bei seinen Saliz-Bastarden
zwei Typen untersucht. Der eine fand sich bei Saliz viminalis % daphnoides
und stellt ein grobes Mosaik dar: selbst groBe Teile des Strauches kiénnen ein-
geschlechtig sein. Er wird als Fall von Monéciel) und als Sektorial-Chimire
aufgefaBt. Der andere, bei S. (repens x viminalis) x aurita beobachtet, wird
als Periklinalchimiire aufgefaBt, auBen minnlich, innen weiblich, also mit
einer Haut vom einen und einem Kern vom anderen Geschlecht, aber einem
Kern, der oft aus dieser seiner Haut fiihrt. Es treten Mittelbildungen zwischen
Staubgefillen und Fruchtblittern auf: | f. melamorphosans, oder gemischte
Kitzchen. in denen Staubblitter und Fruchtblitter zonenweise wechseln:
. androgyna®.

Dal solche Weidenstriucher auf geschlechtlichem Wege wieder ihresgleichen
hervorbringen konnen, wuBite schon Caspary (1879, ,Saliz cinerea mas, die
einzelne weibliche Bliiten trug, . . . von der ich die zweite und dritte Generation
zog, die meist der ersten treu blieben'). HERIBERT NILSSON erhielt bei der
Bastardierung von S. viminalis und daphnoides zwiolf weibliche, elf minnliche
und neun , mondcische” Pflanzen und erklirt das durch die Annahme, daB
auller dem Geschlechtsfaktor W bei beiden Eltern noch ein Faktor D in hetero-
zygotem Zustand vorhanden ist, der DiGeie bedingt: fehlt er, so tritt die Monécie
hervor. Dann erhialt man auf drei weibliche und drei miinnliche Individuen
zwel mondcische. wie die kleine Tabelle 12 zeigt.

Tabelle 12

WD : wd . wD | wd

g 3 |
v B o KSR normal normal normal | normal
e S normal mondeisch normal | mondcisch

Dazu stimmen die beobachteten Zahlen ganz gut.

Die zweite Bastardierung (8. repeus x viminalis % aurita) gab finf weibliche,
eine minnliche und vier metamorphosans-Pflanzen. Hier nimmt HERIBERT
Niussox an, dall auBler dem . Geschlechtsfaktor” W noch ein Umwandlungs-
faktor M (fiir metamorphosans und androgyna der gleiche) vorhanden sei, den
der Vater (8. aurita) in homozygotischem Zustand besessen habe, und der nur
bei den Minnchen wirkt. Dann erhilt man gleichviel Weibchen und meta-
morphosans - Mannchen, zu denen genotypisch das eine #uBerlich normale
Ménnchen zu zihlen ist, vgl. Tab. 13.

1) Monécie in unserem Sinne (S.29) lag natiirlich nicht vor; dazu gehort phino-
typisch eine bestimmte Anordnung der beiderlei Bliiten und genotypisch Gemischtgeschlech-
tigkeit, die nicht nachrewiesen ist.
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Tabelle 13

|] WM | wM S
WAL St e " e 3

| normal metamorph.

Eine F,-Generation, erhalten durch Bestiubung eines F,-Weibchens mit
einem stark androgynen F,-Miannchen, sollte dann vier Weibchen, drei meta-
morphosans und ein typisches Mannchen geben, wie Tab. 14 zeigt.

Andro-Intersexualitat

Abh. 58. Saliz. Ubergangsreihen von normalen Bliiten des einen Geschlechtes zu normalen

Bliiten des anderen Geschlechtes. Das normale Endstadinm ist nicht dargestellt, die Zwischen-

stufen sind mit romischen Zahlen bezeichnet. Oben die andro-intersexuelle, unten die gyno-
intersexuelle Reihe. Schwach vergrofert. (Nach Raixio, 1927)

Tabelle 14
WA ST 2o 1 wm
SR I SR | 9
normal ' normal metamorph. metamorph.
T R o e Q | e .
normal normal metamorph. | metamorph.

Erhalten wurden zehn Weibchen, siehen metamorphosans und ein ge-
wohnliches Minnchen.

Wenn man auch Bedenken gegen einige Formulierungen HERIBERT NILSSONS
haben mul}, so scheint aus den Beobachtungen schon so viel hervorzugehen,
dall bei der Gynandromorphie der Weiden mendelnde Faktoren eine Rolle
spielen.

In einer Arbeit, die kurz vor dem Abschlufl des Manuskriptes in die Hinde
des Verfassers gelangte, bringt Rainio (1927) die Ergebnisse einer sehr eingehen-

Handb. d. Vererbungswissenschaft Bd. I1C: C. Correns 0O
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den morphologischen und anatomischen Untersuchung zahlreicher sekundir
gemischtgeschlechtiger Weidenstriiucher, die im Freien gefunden worden waren.
Er unterscheidet Andro-Intersexuelle, bei denen alle Uberginge von den
zwei Staubblittern der normalen minnlichen Bliite zum einen Fruchtknoten
der normalen weiblichen vorkommen, und Gyno-Intersexuelle, bei welchen
die Umwandlung bei dem nor-
malen Fruchtknoten der weib-
lichen Bliite beginnt und zu
den zwei getrennten Staub-
bliattern der méannlichen fiihrt.
In beiden Reihen werden fiinf
Zwischenklassen, z. T. mit
Unterabteilungen, aufgestellt.
Abb. 58 bringt fiir die einzel-
nen Klassen Vertreter, die
aus den von RaiNio gegebenen
herausgesucht sind, oben die
andro-intersexuelle Reihe, un-
ten die gyno-intersexuelle, und
Abb. 59 zeigt schematisch den
Ubergang in beiden Reihen mit
. mit den fiinf Zwischenklassen
%2 b bis f. Unser Autor stellt
> sich vor, daB} jedes Sporophyll
urspriinglich zwei gleich kraf-
tige Teile, einen minnlichen
und einen weiblichen, besessen
habe. Das eingeschlechtige
ist durch Unterdriickung des
einen oder anderen Teiles ent-
standen: auf dem wieder Ak-
tivwerden dieses Teiles und der
Unterdriickung des anderen
beruht nach Ramwio die
Abb. 59. Saliz. Schematische Darstellung der inneren (ieschlechtsumwandlung des
Elzwant{:lilti;lgf A eing;lim;innl_ichep BliiEe 11]1_ ;ine weilh- Sporophylles. Die Abb.58 zeigt
che un e1mner welblichen in eimne mannbche, o - 4
normale Ausgangszustand, g der nonnalelEmfzuéltai:;lr, ohne weiteres, dafl sich cte

b—f Zwischenstufen. Der mannliche ., Teil* ist weil} ge- t%tﬂ*‘iChliCh beut_}achtetc_n Sta-
lassen, der ,,weibliche* punktiert. (Nach Raixio, 1927) dien der Umbildung in der

Andro-Reihe und Gyno-Reihe
nicht so entsprechen, dall die eine einfach eine Umkehr der anderen ist; vor
allem fehlen in der Gyno-Reihe die letzten Formen, die mit den normalen Minn-
chen verbinden.

AuBerdem wird zwischen iso-intersexuellen und hetero-inter-
sexuellen Strauchern unterschieden.

Im ersten Fall verhalten sich die Bliiten eines Kiitzchens und die Kitzchen
eines Strauches annihernd gleich. Sie gehiren entweder der Andro- oder der
Gyno-Reihe an und fallen in zwei (oder drei) Zwischenklassen, die Hauptmenge
meist nur in eine. Die zahlreichen Aufnahmen Raixios zeigen das sehr deutlich;
es ist auffallend, wie bei verschiedenen Striiuchern alle n-]t')g]ichen Ubergangs-
stadien vertreten sind, aber beim einzelnen Individuum immer nur ein kurzes
Stiick der ganzen Reihe. Abb. 60 A bis F bringt einige beliebig herausgegriffene




‘treten; der Em:form:gkeit die im ersten Fall harrscht steht eine gr
Verschiedenheit gegeniiber, wie sie Abb. 60G fiir sieben Kiitzche
~ Individuums zeigt. e
y Auch iiber die Tauglichkeit der Pollenkérner und Samenanlagen hat _
Untersuchungen angestellt; einige der Angaben bringt die kleine Tabelle 16.

Die Anordnung nach Art der Sektorialchimiren, wie sie HERIBERT NiLss:
angibt, sollen (seltene) Zufallserscheinungen sein: die Sektoren gehirten meist
nur scheinbar einem Geschlecht allein an.

6#




. pqrphal hatte den mann]mhen Chromosomensatz {S 85} gehabt und minn-
eimzellen gegeben; der obere weibliche Abschnitt ka.nn also nicht dadurch
zustande gekommen sein, dafl die Oberhaut gesprengt worden ist.

Leider wurde die Pflanze zu spit gefunden und bei der ersten Untersuchung
gerade die Spitze zerstort, so dafi ich nur noch wenige weibliche Bliiten zu Ver-
suchen verwenden konnte. Sie gaben, mit dem Pollen der minnlichen Bliten
desselben Stockes bestiubt, nur Weibchen, die zum gréfieren Teil ganz normal
waren (46), zum kleineren Teil aber (18=289,) ein reduziertes Gyniceum
besafien (Abb. 61), ohne dafi dafiir etwa die StaubgefiBrudimente irgend starker
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als sonst ausgebildet gewesen wiren. Es wurden also fertile und sterile Weib-
chen gebildet.

Mit dem Pollen eines nicht verwandten Minnchens entstanden ebenfalls
fast nur Weibchen, und zwar lauter normale (21), dazu einige (4) Méannchen.
Das war aber nur der Erfolg des zufiillig zur Bestiubung ausgelesenen, thelygenen
Minnchens. Eine Kapsel, die von einer Bliite stammte, die noch frei auf dem
Versuchsfeld abgeblitht war, gab nimlich auch ziemlich viel Minnchen
(29,56 %, n="179).

Der Pollen der miannlichen
Bliitten des gynandromorphen
Stockes wurde zur Bestiubung
verschiedener Weibchen be-
nutzt. Kines gab auf 132 nor-
male Weibchen 39 sterile, drei
nur normale Weibchen (345, 297
und 367), und ebenso verhielten
sich sieben weitere nicht ver-
wandte Weibchen.

Dr. Birai (1925) konnte
nur den minnlichen Teil des
Stockes eytologisch untersu-
chen: er fand die ganz typische
Chromosomengarnitur  eines
Melandrium-Minnchens. Die
bei Selbstbefruchtung entstan- Abb. 61. Melandrium. Drei Fruchtknoten der sterilen
denen Weibchen sind noch weiblichen Pflanzen, die in der Nachkommenschaft des
nicht auf ihren Chromosomen- gr‘é'&::‘tdfﬂg‘;;g’ﬂﬂ x“]‘l{ﬁ‘*g:itm; ':.’; dff%?:ggai?ﬁ:

hestand‘ gepriift. s  rudimente von A, stirker vergrdBert. (Dr. ROMER gez.)
Meine Hoffnung, im zwei-

ten Jahr an der Stammpflanze wieder gynandromorphe Triebe zu erhalten, und
die Erwartung, in der Nachkommenschaft sie auftauchen zu sehen, waren eitel.
Die Stammpflanze brachte nur mehr miinnliche Bliten hervor. Am wahrschein-
lichsten scheint mir nach der Nachkommenschaft — sie ist hier nur zum Teil an-
gefiihrt — einstweilen, daB es sich um die phinotypische Umstimmung eines
thelygenen Minnchens gehandelt hat. Unter seinen sieben untersuchten
Briidern war freilich keiner thelygen.

B. Deuterohermaphroditen

Diese Bezeichnung haben wir fiir jene Individuen gewiihlt, die neben ge-
trennt- (ein-) geschlechtigen vorkommen und dadurch gemischtgeschlechtig
geworden sind, daBl die gewohnlich untauglichen oder ganz, bis zu volligem
Schwunde. reduzierten Fortpflanzungsorgane der Blite wieder (nochmals) taug-
lich wurden. Die Bliite ist dann morphologisch zu dem urspriinglichen,
gemischtgeschlechtigen Zustand zuriickgekehrt. Entsprechend kann die ganze,
eigentlich eingeschlechtige Pflanze wieder mondcisch werden. wenn sie solche
Vorfahren hatte.

Man kann sich vorstellen, daB das auf zwei verschiedenen Wegen erreicht
werden kann. dadurch, daB bei einer mannlichen Pflanze die unterdriickten
Fruchtbliitter wieder ausgebildet werden, oder dadurch, daf} bei einer weiblichen
die rudimentiiren Staubblitter tauglich werden. Was geschehen ist, wird man an
beigemischten unverinderten Bliiten, an sekundiren Geschlechtsmerkmalen,



e gynohe

gvnohe: oditisch genannt werden

2, D, ein vollausgebildetes Gyniiceum. Die Staubblatter
ein und untauglich, wenn auch Filament und Anthere noch gut
differenziert sind. Einzeln kommen zwischen den reduzierten ganz normale, :
- taugliche Staubgefile vor. Der Samenertrag kann ganz gut sein?).

1) Eigentlich sollte sie androdeuterohermaphroditisch heiBen. Damit die Bezeichnung
nicht zu schleppend wird, ist das deutero weggelassen. Primiir androhermaphroditische
Bliiten gibt es wohl nicht,

2) Inzwischen hat Axeriuxp (1927) fiir eine Form des Melandrium rubrum, d,f:e
wohl mit unseren Gynohermaphroditen identisch ist — wenigstens sich morphologisch wie

diese verhiilt —, eine weibliche Chromosomengarnitur (also zwei X-Chromosomen) nach-
gewiesen.  (Zus. b, d. Korr.) i
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Am besten sind die Androhermaphroditen durch G. H. Ssvrn (1910,
1911) und Pavra und GixtaEr HErTWIG (1922) auf ihre Genetik untersucht.
Zwischen den Ergebnissen besteht zwar ein merklicher Unterschied, der sich
auf das Zahlenverhiltnis von Zwittern und
Minnchen bezieht, doch ist er wohl ziemlich
weitgehend nur scheinbar, indem Androher-
maphroditen, die zufallig gerade keine deut-
lichen Zwitterbliiten zeigten, fiir ménnlich
gehalten wurden: z. T. werden auch eigent-
lich  nebensichliche  Sippenunterschiede
schuld sein.

Fiir ihre Zwitter haben Pavra und
GiNTHER HERTWIG mit grofler Sorgfalt eine
faktorielle Erklirung ausgearbeitet, die sie
auch den Ergebnissen SHULLS angepalit
haben, und mit der wir uns hier etwas niher
beschiftigen wollen.

Sie gehen aus von den Annahmen und
den Erbformeln Gorpscamiprs fiir die ge-
trenntgeschlechtigen Tiere bei Heterogametie
des minnlichen Geschlechtes. Die Formel
ist fur das weibliche FFMM und fiir das
minnliche FIMM (8. 76).  Sie nehmen nun
eine Steigerung der Valenz von F und f an,
die zu F' und f* werden. Wihrend sonst FF
stiirker als MM, Ff aber schwiicher als MM
ist, geniigt eine Valenzzunahme (um gleich-
viel Prozent), die F' und {' stirker als MM
macht, aber schwiicher als FF lallt, um
,Intersexe’, F'f'MM, zu erhalten. Die Er-
gebnisse fiir die fiinf Grundversuche sind
dann:

1. Selbstbestaubung. Der Intersex
ist I"f' MM, seine mannlichen und weiblichen
Keimzellen sind F'M und fM. Es sind also
dreierlei Nachkommen zu erwarten, namlich:

Ein F'F'MM, ., Uberweibchen'" mit ver-
stirkter Valenz von F.

Zwei  F'f'MM. Androhermaphroditen
wie P,. : Abb. 62. Melandrivm. Andriéenm und

Ein ff'MM, ,.Ubermiinnchen, die mit Gyniceum: A, B der androhermaphro-

normalen Weibchen nur Mannchen geben diten Form, C der Ellhﬂ'rmﬂPﬁﬂﬂft{'“
diirften und nicht nachgewiesen wurden. Form, D, E der gynohermaphroditen

Form. Etwas vergrillert, E starker

Beobachtet wurden von Smauvrn 290 5% als A—D. (Dr.O. RoMeR gez.)
22188 +3 33, von P. und G. HErTWIG
187 99 4+158 82410 33; die 33 sind eigentlich auch S8, die aber aus dulleren

Griinden (wegen zu schwacher Entwicklung) keine zwittrigen Bliiten gebildet
hatten.

2, Zwitter F'fMM. kastriert x normales Minnchen FfMM. E
sollen entstehen:

Ein F'FMM, , Halbiiberweibchen mit etwas verstiirkter Valenz von F.

Zwei F'fMM und FfMM, , Unterzwitter” mit herabgesetzter Valenz von I,
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Ein ffMM, Minnchen mit Neigung zur Zwittrigkeit.

Erhalten wurden von Smurr 29 094288112 33, von P. und G. HerTwic
1259414 88 (Gyniaceum sehr schwach entwickelt)-14 34

3. Normales Weibchen FFMM x Zwitter F'fMM. Es sollen sich
ergeben: :

Ein FF'MM, . Halbiiberweibchen®*.

Ein F{'MM, ,,Unterzwitter".

Diese beiden Typen sind schon bei dem Grundversuch 2 aufgetreten. Be-
obachtet wurden von SHULL sowohl 2612 9 + 1749 88 - § 33 (,.genetische
Zwitter) als 184 9940 884183 33 (.,somatische** Zwitter), von P. und G. HErt-
WIG 264 9943 384236 33. Ihre drei Zwitter hatten unter sehr vielen minn-
lichen Bliiten sehr wenige zwittrige mit einem fadenformigen Gyniceum.

4. . Uberweibchen” aus der Zwitternachkommenschaft (mit ge-
steigerter Valenz von F) F'F'MM x normales Minnchen FIMM. FErwartet
wurden :

Ein F'FMM, . Halbiiberweibchen® .

Ein I"fMM, . Halbunterzwitter" (mit herabgesetzter Valenz von F).

Gefunden wurden von SHULL 471 9944 8584305 33, von P. und G. Hegrr-
wIG 450 99493 584330 33.

5. ..,Uberweibchen* aus Zwitternachkommenschaft FFMM »
Zwitter F'f'MM. Es sollen entstehen: ;

Ein F'F'MM, also wieder ein ,,Uberweibchen*:.

Ein F'f'MM, wieder ein Zwitter.

Beobachtet wurden von SHuLL 429 994155 88, von P.und (. HERTWIG
103 994-73 8845 34, diese wohl verkannte Zwitter.

Es iibertragen also die Eizellen des Zwitters die Zwittrigkeit. ebenso ist
der Pollen des Zwitters bei der Vererbung der Zwittrigkeit beteiligt, endlich
besitzen die Schwestern der Zwitter, die duBerlich ganz wie gewéhnliche Weib-
chen aussehen, die Eigenschaft, die Zwittrigkeit auf ihre Nachkommen zu iiber-
tragen.

I]'glﬁl’aau..::h P.und G. HErRTWIG miissen dreierlei genotypisch verschiedene Weib-
chen vorkommen: normale (FFMM), | Halbiiberweibchen (F'FMM) und
,,Uberweibchen™* (F'F’MM), dann zweierlei der Veranlagung nach verschiedene
Zwitter: normale (F'f'MM) und . Unterzwitter (F'fMM), diese letzteren mehr
den Minnchen ihnlich), endlich dreierlei Miinnchen: normale (FfMM), , Uber-
méinnchen” (Ff'MM), mit fadenférmigem Gynicenm, stets steril, und , Unter-
mannchen” und , Halbuntermiinnchen” (ffMM und ffMM). Diese letzteren
miiliten, wenn sie existenzfihig wiren, mit normalen Weibchen eine rein minn-
liche Nachkommenschaft geben.

Die Existenz der dreierlei Weibchen und zweierlei Zwitter sehen P.und
G. HERTWIG durch die angefiihrten Versuche (und einige weitere) als bewiesen
oder doch als sehr wahrscheinlich an.

Es soll nun noch auf Melandrium-Zwitter hingewiesen werden, die sich
nicht nur durch die Ausbildung der Staubblitter und Fruchtblitter von den
Androhermaphroditen SHULLS und der HERTWIGS unterscheiden. sondern auch
im Genotypus. Es gibt, nach eigenen Erfahrungen, solche, die mit gewohn-
lichen Weibchen nur Weibchen hervorbringen und solche, die dann nur
Zwitter als Nachkommen geben (CorreExs 1926). Wenn die Andro- und Eu-
hermaphroditen umgewandelte Miinnchen sind, wie das schon SHULL angenomimen
hat, und wofiir auch P. und G. HErTWIG eintreten, so kann man sich vorstellen,
daB die Zwitter, die nur ihresgleichen hervorbringen, durch eine Umwandlung
entstanden sind, die der entspricht, durch die die arrhenogenen Minnchen
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Ahb. 63. Melandrivm album, erste Reifungsteilung. a Mannchen, XY-Paar links. b Weibchen.

X X-Paar rechts. ¢ Pollenmutterzelle des Zwitters, X Y-Paar links. d Embryvosackmutterzelle,

XY-Paar links, auBerdem sechs Gemini und zwei Einzelchromosomen. d, die im nachsten

Schnitt liegenden Chromosomen derselben Mitose (drei Gemini und zwei Chromoesomen

die zu den einzelnen von d gehoren). Nur in d sind alle Chromosomen dargestellt; in den

iibrigen Abbildungen sind die, die zu tief oder im niichsten Schnitt liegen, nicht eingezeichnet.
3600 x. (Nach BELAR, 1925)
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(S. 100) entstehen, und die Zwitter, die nur Weibchen hervorbringen, durch
eine Umwandlung, wie sie am Auftreten der thelygenen Minnchen schuld ist.
Zwitter, die wieder nur Zwitter geben, und arrhenogene Minnchen einerseits,

Zwitter, die nur Weibchen geben, und thelygene Minnchen andererseits, sind
dann eben Parallelbildungen?).

Nach der Entdeckung der Geschlechtschromosomen hat man auch gleich
Vermutungen iiber das cytologische Verhalten der Melandrium-Zwitter gedullert.
Schon WiNGe (1923) hat ihre Entstehung durch ,non disjunction® fiirr wahr-
scheinlich gehalten, und Herz (1925) sie auch mit Abweichungen von der nor-
malen Reduktionsteilung in Verbindung zu bringen gesucht, die er tatsichlich
beobachten konnte, ja, man hat sogar aus dem Verhalten verwandter, primiirer
Zwitter Schliisse ziehen zu kénnen gehofft. K. BiLak (1925) hat aber einige
meiner Zwitter untersucht und die Chromosomengarnitur (mit X- und Y-Chromo-
som) und die Reduktionsteilung ganz wie bei einem typischen Minnchen
gefunden, nicht nur in den Antheren, sondern auch in den Samen-
anlagen. Es handelt sich dabei um Zwitter, die Androeceum und Gyniceum
gleich gut ausgebildet hatten, , Euhermaphroditen”. Gepriift wurden neun
verschiedene Pflanzen; bei jeder wurde bei 20 Pollenmutterzellen und bei drei
bis zehn (im ganzen 50) Embryosackmutterzellen bei der ersten Reifeteilung-
das XY-Paar einwandfrei festgestellt (Abb. 63). Das X-Chromosom war auf-
fallenderweise, im Gegensatz zu den getrenntgeschlechtigen Pflanzen, stets
gleich grof3 (nicht bei der Embryosackmutterzelle etwas kleiner als in der Pollen-
mutterzelle, 8. 999). Es kam etwa ebensooft in die Makrospore, die zum Embryo-
sack wurde und die Eizelle lieferte, als das Y-Chromosom. Ob diese Eizellen
mit dem Y-Chromosom auch befruchtet werden, insbesondere, ob mit ihnen
die Spermakerne mit dem Y-Chromosome kopulierten, und was etwa mit solchen
Zygoten weiter geschah, konnte noch nicht festgestellt werden. Jedenfalls
kann die eytologische Untersuchung gerade auf diesem Gebiet die experimentelle
Arbeit noch besonders wirkungsvoll unterstiitzen.

Deuterohermaphroditen bei Vitis

s ist noch fraglich, ob die sekundiiren Zwitter von Melandrium das Para-
digma der Deuterohermaphroditen iiberhaupt abgeben. Doch sind andere Fiille
noch nicht so gut untersucht. Kurz erwihnt soll hier noch das Verhalten der
Vitis vinifera werden.

Die wilden Weinsticke sind, wie die amerikanischen Reben, (fast) aus-
schlieBlich dideisch. (In der Rheinebene sollen die Minnchen hiiufiger sein als
die Weibchen, wenn auf die sehr kleinen Zahlen VerlaB ist: ZiecLeEr und Morio
(zitiert bei MELLER und KoseL) geben 37 Minnchen auf 9 Weibchen an.)

Das Verhalten der wilden Stiocke spricht von vornherein dafiir, dafl es sich
bei den kultivierten, die in den meisten Gegenden ausschlieBlich, in anderen
aber neben getrenntgeschlechtigen gezogen werden. um sekundire Gemischt-
geschlechtigkeit handelt. Die Minnchen haben Bliiten, deren Staubgefif3e
meist ganz normal und aufrecht sind und deren Gyniceum stark riickgebildet
ist: selten wird es in manchen Bliiten tauglich (,, Intersexe* Stours).

1) Die Gynohermaphroditen gaben bei der Bestiubung mit dem Pollen normaler
Miannchen wenigstens zum Teil Resultate, die zu dem cytologischen Befund Axernuxps
(5. 86, Anm. 2) insofern stimmten, als einerseits Minnchen., andererseits Weibchen und
cine Anzahl Zwitter, zuweilen nur ('-}'Hnlu':l'r'n.'i|h]|:|"fu|ih'rl. zuweilen auBerdem auch
Euhermaphroditen, entstanden.
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Bei den Weibchen sind die Fruchtknoten normal, die Staubgefilie kiirzer,
bogig zuriickgekrimmmt oder sonst anomal: die Antheren enthalten nur einzeln
taugliche Pollenkérner. Die Zwitter endlich zeigen normale Fruchtknoten und
aufrechte Staubgefilie (deren Pollen aber ausnahmsweise untauglich sein kann).

Uber die Genetik sind wir durch HEDRICK und AxTHONY (1915),
deren Ergebnisse durch VarLeav (1916) und Rasmusox (1917) ausgedeutet
wurden, und durch Mt'LLer und Koser (1924) unterrichtet, wenn auch die
Zahlen naturgemill sehr klein sind. Die Zwitter sind von zweierlei Art, sie
geben bei Kreuz- und Selbstbefruchtung entweder nur Zwitter oder Zwitter
und Weibchen : MULLER und KoBEL fanden auf 85 Zwitter 21 (=20 Y9%,) Weibchen.
Bestiubt mit dem Pollen der Minnchen bringen sie ihresgleichen und méinnliche
Sticke hervor; MLLER und KogEL fanden auf 24 Zwitter 31 (=56 %,) Minnchen.
Entsprechend besteht die Nachkommenschaft aus Zwittern und Weibchen, wenn
die Weibchen mit dem Pollen der Zwitter bestaubt werden.

VALLEAU hat folgenden Deutungsversuch gemacht: Die Weibchen sind FF,
die Mannchen FM, die Zwitter zunichst FFM, wobei FM als Einheit behandelt
und der Kiirze halber mit H bezeichnet wird. Diese Zwitter miissen bei der
Selbstbefruchtung 1 FF:2 FH:1 HH geben, 1 Weibchen:2 Zwitter:1 ab-
geleiteter Zwitter, also 1: 3. Solche abgeleiteten Zwitter geben bei Selbstbefruch-
tung nur ihresgleichen. Bestiubt man einen Zwitter mit dem Pollen eines Mann-
chens, so erhilt man, je nach der Natur des Zwitters entweder 1 FF: 1 FH :
1 FM: 1 HM oder 2 FH : 2 HM, auf jeden Fall also einen neuen Typus, HM,
ein abgeleitetes Minnchen. Auch die anderen Ergebnisse HEpricks und AN-
THONYS kann VALLEAU so erkliren, nur nicht das (vielleicht irrtiimliche) Ergebnis
nach Selbstbefruchtung der Weibchen (die ja, wie wir sahen, einzelne taugliche
Pollenkérner bilden kénnen). Statt lauter Weibchen erhielten die Autoren etwa
gleichviel Weibchen und Minnchen.

MirLLER und KoBEL geben auch einen zweiten Erklirungsversuch, bei dem
sie an Andeutungen A. Erxsrs (1924) ankniipfen und von einem Dihybriden-
schema ausgehen. Ein Faktor K hemmt die Ausbildung der Narbe (ruft also
das miinnliche Geschlecht hervor), fehlt er, k. so wird sie ausgebildet. S bedingt
aufrechte. taugliche StaubgefiBle, s untaugliche, zuriickgekriimmte, ruft also
das weibliche Geschlecht hervor. Gewdhnlich soll K mit S und k mit s gekoppelt
sein. Die Weibchen sind dann kkss, die Minnchen KkSs. Durch crossing over
kann aber auch KKSs, eine zwittrige Pflanze anderer Art, entstehen und KkSs,
eine miinnliche Pflanze mit zuriickgebogenen, aber tauglichen Staubgefilien,
die nicht bekannt ist. Durch Kreuzungen endlich gelangt man zu Zwittern von
der Formel kkSS und abgeleiteten miannlichen Reben KkSS, KKSs und KKSS.
Auch mit dieser ganz anders gearteten Theorie lassen sich die bisher beobachteten
Krgebnisse erkliren (wieder mit Ausnahme des einen schon oben erwihnten
Versuches von HEDpRIcK und ANTHONY).

Uber die Ursachen, die bei getrenntgeschlechtigen Spezies das Auftreten der
sekundir ,rzvmi:-:chtgmchlochtigﬂ] Individuen hervorrufen, wissen wir im Pflan-
zenreich kaum etwas Sicheres. Vielfach wird angenommen, sie seien die Folge
einer Bastardierung; und die Ergebnisse, die R. GOLDSCHMIDT bei seinen Sippen-
kreuzungen innerhalb der Spezies Lymantria dispar erzielt hat, zeigen, dali das
Zusammenkommen von Keimzellen, deren Valenz nicht aufeinander abgestimmt
ist, tatsichlich diese Wirkung hat. Von den 46 im Freien gefundenen Weiden-
[so-Intersexen, die Ramxio (1927) untersucht hat, waren nach den Bestimmungen
eines Spezialisten nur sieben reine Arten, der Rest Bastarde, und von den 70
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Hetero-Intersexen aus dem Freien sogar nur zwei reine Arten, alles andere
Bastarde. ;

Von HermBErT NirssoN wurden dagegen bei seinen experimentell herge-
stellten Bastarden Zwitter nur als Ausnahme beobachtet: das Verhalten der
Eltern war nicht niher bekannt. Erinnert man sich endlich an Myrica Gale,
die nicht selten gemischtgeschlechtig gefunden wird, und die auBerordentlich
einférmig zu sein scheint — ich finde keine Abéinderung angegeben —, so wird
einem die Annahme weiterer Ursachen nahegelegt, wenn auch iiber sie nichts
Niheres bekannt ist.

Eine Zusammenfassung iiber das genetische Verhalten der sekundir ge-
mischtgeschlechtigen Pflanzen ist zur Zeit nicht méglich; die Ergebnisse sind
noch zu wenig homogen. Wichtig erscheint mir, hier nochmals die Unterscheidung
zwischen primiren und sekundiren Zwittern hervorzuheben, und bei diesen
letzteren wieder die zwischen den Gynandromorphen im weitesten Sinne, mit
einem z.T.sehr feinen Mosaik der beiden Geschlechter., selbst im nimlichen
Sporophyll, und den Deuterohermaphroditen, bei denen die normalen Sporo-
phylle in den Bliiten in der Anordnung stehen, in der sie sich bei den primiir-
zwittrigen Verwandten finden, und die sie auch auf der gemischtgeschlechtigen
phylogenetischen Vorstufe der getrenntgeschlechtigen Species gehabt haben
mogen. Die Gynandromorphen teilen wir wieder ein in echte Gynandromorphe
mit einem groben, oft sehr groben Mosaik der Geschlechter und in Intersexe
mit einem feinen, oft sehr feinen Mosaik im selben Sexualorgan, das den Eindruck
einer Mittelbildung machen kann und dann an die Intersexe im Tierreich er-
innert, von denen der Name stammt.

5. Das Zahlenverhiiltnis der Geschlechter

Wichtig war der Nachweis der Geschlechtschromosomen bei den héheren
Pflanzen unter anderm auch deshalb, weil er uns etwas direkt vor Augen fiihrt,
was wir sonst nur mit sehr grofler Wahrscheinlichkeit erschlieen koénnten,
dafl nimlich die Bestimmung iiber die Geschlechtstendenz der Keimzellen des
heterogametischen Geschlechtes bei der Reduktionsteilung erfolgt. Damit
ist aber schon gesagt, dall Minnchenbestimmer und Weibchenbestimmer im
Zahlenverhiltnis 1 : 1 zu erwarten sind, und daraus folgt dann weiter, dafl eigent-
lich auch Minnchen und Weibchen infolge des Mechanismus der Geschlechts-
bestimmung in diesem ,.mechanischen’® Verhiiltnis 1:1 (Correxs 1917) auf-
treten sollten.

DaBl dies nun nicht — oder doch nur ausnahmsweise — genau der Fall
ist, hat kurzsichtige Kritiker die Theorie verwerfen lassen.

Das Zahlenverhiltnis 1:1 kann aber nur dann rein herauskommen, wenn
eine ganze Reihe von Bedingungen erfiillt sind. Es miissen

1. schon bei der Reduktionsteilung die Aussichten fiir die Mannchenbestimmer
und die Weibchenbestimmer gleich groB sein. wenn von den Teilungsprodukten
ein Teil zugrunde geht (wie es z. B. regelmiflig bei der Entstehung des Embryo-
sacks und damit der Eizelle aus der Macrosporenmutterzelle der Fall ist),

2. die Aussichten bis zur Reife und

3. jene bei der Befruchtung dieselben bleiben, und es miissen

4. auch die beiderlei Embryonen die gleiche Lebenswahrscheinlichkeit
haben, wenigstens bis zu dem Zeitpunkt, auf dem sich das Geschlecht feststellen
laBt.

All das ist aber kaum je gleichzeitig verwirklicht.
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Der Erfolg der friither (S.56) geschilderten Konkurrenzversuche beruht
z. B. auf der ungleichen Befruchtungstiichtigkeit der Weibchen- und Miannchen-
bestimmer. Wenn, wie es oft der Fall ist, auch nach der Aufhebung aller Kon-
kurrenz das Zahlenverhiltnis noch von dem mechanischen abweicht, so kénnen
daran nur ungleiche Entwicklungschancen der Pollenkérner vor der Befruchtung
oder der Embryonen nach ihr schuld sein.

Es liegt nahe, zu versuchen, durch dubere Eingriffe das Zahlenverhiltnis
der Geschlechter zu dindern, indem man die Chancen der einen oder der anderen
Sorte Keimzellen oder Embryonen vergrofert. Haben wir dabei Erfolg, so kiinnen
wir, um eine kurze Bezeichnung zu haben, dasjenige Verhiltnis, das dem mecha-
nischen, 1:1, am niachsten kommt, das ,,proximale”, das am weitesten ab-
weichende das ,,distale” nennen. Bei den Konkurrenzversuchen gibt also
arme’ Bestiubung das proximale, ,reiche” das distale Verhiltnis.

AuBer durch die Zahl der Pollenkirner liel sich bei Melandrium auch durch
Behandlung des lufttrockenen Pollens mit Alkoholdampfen eine Verschiebung
erreichen (Correns 1922a; ein Versuch STRASBURGERS vom Jahr 1900 war
ohne Erfolg geblieben). Die Zahl der Mannchen nahm deutlich zu, gewill weil
die — sonst befruchtungstauglicheren — Weibchenbestimmer wenig resistent
gegen diese Schiadigung waren. Tab. 16 bringt die Hauptergebnisse des Ver-
suches,

Tabelle 16

Melandrium, Anderung des Zahlenverhialtnisses der Geschlechter durch Ein-
wtrknng von Alkoholdﬁ.mpfen auf den trockenen Pollen

f : b2 ~ B. Alkoholdimpfe

f' A. Kontrolle | — Einwirkungsdaner — {]I)'ﬁ-
Vers. I 11 Diff. 2 5 P (B v |

Pfl.| 1 Anthere |POHenspur Hl I! 30 Min. l 40 Min. | 60 Min. | i Vil,._o}l

l | | i s
—ln 1% | %8 (M%) nil%d nl%dinl%dinl%dl
1132| 685 7.6 lalﬁ' 25,4 ]-H?.s 552 | 25,9 '131 382 337 43.0 368 413 |+159
1214 541 85 688 236 151 540 183 'ET| 204 32,5 1201 33,7 [+10,1
1246 638 | 8.6 | 545 163 |+7,7 | 666 21,6 |101 336 164, 36,6 265/ 37.4 |+21.1
sus. 1864 | 8,21 [1748 | 21.85+13.64/1758 | 21,96 319 37,93 605 37, 69}924[ 37,77 +15,92

| 0,64 |_au.99ii1,13 +099 |+272] 14197 |+1,50) +1,72

Zunichst miissen die Alkoholdimpfe schon dadurch, daf3 sie die Pollen-
korner nach und nach abtéten oder doch untauglich machen, die Prozentzahl
der Minnchen steigern, so lange die Zahl der Samenanlagen wesentlich kleiner
ist als die Zahl der verwendeten Pollenkérner. Denn die Konkurrenz nimmt
dadurch ab — wie wenn mit immer weniger Pollen bestaubt wiirde —, bis sie
ganz aufgehoben ist. (Man vgl. Spalte ITI mit Spalte IT der Tabelle 16.)

Das kann aber nur so weit gehen, bis das proximale Verhiltnis bei Aus-
schluB der Konkurrenz erreicht ist: entstehen noch mehr Mannchen, so mul}
der Alkohol auBerdem irgendeinen ungiinstigeren EinfluB auf die weibchen-
bestimmenden Pollenkérner haben, als auf die minnchenbestimmenden.

Das gleiche Ergebnis — Zunahme der Miannchen — lieB sich, wieder bei
Melandrium, durch Alternlassen des Pollens erreichen (CorrExs 1921a, 1924).
Bei Verwendung von ganz altem, etwa 80- bis 100-tigigem Pollen. waren die
relativ wenigen Nachkommen, die noch zu bekommen waren, fast ausschlieBlich
Miinnchen.

Das Alter der Eizellen, das freilich nach dem Offnen der Bliiten nur etwa
fiinf Tage, hochstens sieben Tage erreichen kann, hatte keinen nachweisbaren



94 Getrenntgeschlechtige Bliitenpflanzen C

Einfluff auf die Zusammensetzung der Nachkommenschaft. Das ist als Folge
ihrer genotypischen Gleichartigkeit ja auch nur verstindlich. (An und fiir sich
ist iibrigens doch auch hier ein EinfluB des Alters denkbar, wenn nimlich
das Absterben der Eizellen im Fruchtknoten nicht gleichzeitig eintritt, sondern
so, dal} die erst ankommenden Pollenschliuche gerade noch die Befruchtung
ausfuhren konnten, die spiteren nicht mehr, was auf verschiedene Weise bedingt
sein konnte. Unter den erstankommenden sind ja mehr Weibchenbestimmer,
unter den spiteren mehr Minnchenbestimmer.) Als Beleg fiir die EinflulB3-
losigkeit des Alters der Eizellen mag Tab. 20 auf S. 100 dienen. Man sieht die
Differenz bleibt innerhalb ihres einfachen wahrscheinlichen Fehlers. (Dal die
alten Eizellen etwas mehr Weibchen gegeben haben, als die jungen, kinnte in
der oben angegebenen Weise gedeutet werden.)

Das Alter der Spermakerne deckt sich bei Melandrium mit dem der
Pollenkérner, da das reife Korn, wie schon STRASBURGER (1910) wuBte, bereits
neben dem vegetativen die generativen (Sperma-)Kerne enthilt. Mit dem
. steigenden Alter der Korner (bei Aufbewahren iiber Natronkalk) nimmt die
Zahl der befruchtungstauglichen immer mehr ab, und es sterben, was auffallender
ist, aullerdem immer mehr von den Embryonen, die solchem alternden Pollen
ihr Dasein verdanken, vor der Reife ab. Die Zahl dieser ,,groitauben* Samen
nimmt deshalb immer mehr zu: sie steigt von 5 bis hiochstens 79, auf 90, 95,
schlieBlich bis auf 1009, (Abb. 64). (Die reifwerdenden Samen haben dann
aber keine merklich schlechtere Keimfihigkeit gezeigt.) Mit 80- bis 110-tigigem
Pollen lassen sich nur dann noch einzelne keimfiahige Samen erhalten, wenn man
sehr viel Pollen (aus mehreren Antheren) anf die Narben bringt. Mit 120 tigigem
Pollen endlich sind nur noch einige grolltaube Samen zu erzielen.

Wie mit dem Alter des Pollens die Zahl der Minnchen steigt und die der
Weibchen abnimmt, zeigt Abb. 65 fir drei verschiedene Weibchen. Das Weib-
chen D war mit seinem Bruder H, T und W mit ihrem Bruder M bestiaubt worden.

Nach Fr. LiLiexreLp (1921) und nach Riepe (1925) wirkt auch bei Cannabis
das Alternlassen des Pollen auf das Zahlenverhiltnis. Im einzelnen wider-
sprechen sich aber die Angaben. FL. LILIENFELD erhielt mit frischem Pollen
62,23 9%, Weibchen (n=1218), mit Pollen, der mehr als 12 (bis 36) Stunden alt
war, 57,439, (n=780), also weniger Weibchen (Differenz 4,8042,25). RiepE
gibt dagegen (einstweilen ohne alle Zahlen) an, je linger der Pollen liege, desto
grilBer sei die Zahl der Weibchen: schliefillich wiirden nur mehr weibliche
Individuen erzielt.

Neben den oben angefiithrten Einflissen, Pollenmenge, Alkohol und Alter,
werden gewill auch noch andere die Aussichten der beiderlei geschlecht-
bestimmenden Keimzellen indern konnen.

Es gibt bis in die neueste Zeit hinein eine ganze Literatur uiber Versuche,
die Geschlechtsbestimmung als abhiangig von duBleren Faktoren nachzu-
weisen, indem man fir verschiedene AuBenbedingungen verschiedene Zahlen-
verhiiltnisse der Geschlechter festzustellen versuchte. Hierfiir hat vor allem
Cannabis sativa als Versuchsobjekt gedient. Dichtsaat und lockere Saat, gute
Belichtung und Beschattung, die verschiedensten Diingungsweisen, Grofie der
Friichtchen, ihre Stellung an der Pflanze, Farbe der Fruchtschale (die iibrigens
offenbar ein Sippenmerkmal ist), all das ist wiederholt geprift worden. Die
kritischen Versuche von STRASBURGER (1900) und vor allem von A. SPRECHER
haben aber, wie die neuesten von HiraTa (1927) und GrEcUss (1926), ein nega-
tives Resultat gehabt, so dafl darauf hier nicht eingegangen zu werden braucht.
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Abb. 65. Melandrium. (Zunahme der Minnchen und) Abnahme der Weibchen mit zu-
nehmendem Alter des zur Bestiubung benutzten Pollens. Auf der Abszissenachse das Alter
des Pollens, als Ordinaten die Prozentzahl der Weibchen. Drei Versuchsweibchen D, T, W;
fiir D wurde der Pollen eines anderen Miannchens zur Bestiubung verwendet, als fiir T und W
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sie bei Inzucht etwa 329, Mannchen gab, und die Sippe Chington selbst bei
Inzucht 48,8 9, Mannchen. HErRIBERT N1Lssox fand zwar meist ganz iiberwiegend
bis fast aunsschlieBlich Weibchen bei seinen Saliz-Bastardierungen, es gab aber
auch die Verbindung S. cinerea+-cinera nur (24) Weibchen.

Wieder ein anderer Weg auf dem ein Uherwiegen der Weibchen zustande
kommen kann, ist das Auftreten minnlicher Bliiten an weiblichen Individuen
(Cannabis, STRASBURGER 1909), oder das gleichzeitige Vorkommen normaler
(befruchtungsfihiger) und apogamer Eizellen (Humulus Lupulus, R. voN WETT-
sTEIN 1925). Zu den Nachkommen, die durch Minnchenpollen entstehen und
zum Teil weiblich sind, kommen dann ja noch die aus Selbstbefruchtung oder
durch Apogamie hervorgehenden, die alle weiblich ausfallen.

Das Zahlenverhilltnis kann nach dem Gesagten in zwei Versuchen nur
dann gleich ausfallen, wenn genau gleich veranlagte Eltern — selbst Geschwister
konnen sich sehr verschieden verhalten (S. 108) — ihre Keimzellen und ihre
Nachkommenschaft unter genau gleichen Bedingungen hervorbringen.

Ein Geschlechtsverhiltnis, das fiir die Spezies, oder auch nur eine Sippe
der Spezies charakteristisch sein miilite, gibt es eigentlich nicht. Wenn Stras-
BURGER bei Bonn unter mehr als 10000 Melandrien 43,89%, Méannchen fand,
und SuurL bei New York unter 11000 43,19, so sind das nur Mittelwerte
aus Verhiiltniszahlen, die unter sich verschieden sind und je einer Nachkommen-
schaft entsprechen. Diese Mittelwerte aber sind nur deshalb so ihnlich aus-

Tabelle 18
Zahlenverhiltnis der Geschlechter bei getrenntgeschlechtigen Arten und
Rassen von Blitenpflanzen

| ? =
' =
Art, Rasse, Herkunft . Beobachter EEE ixf% E 8
doies b il Fae o et [
Juniperus communis VI . . . . i Forsserc 1888 984 | 42,2 —_ | =
o 7 1 e e K 464 | 58,9 — | =
Cannabis sativa: |
Fraonkredeh . - oo i GIROU DE BUZAREINGUES

1830 2276 | 46,22 | 1,04 | —
Osterreich . . « - « & & « . F. HABERLADT 1877 6282 | 4554 | 0,62 | —
gewdhnlicher . . . . . . . . HeYER 1884 3067 | 45,90 | 0,89 | —
Piemont I (Riesenhauf) . . . ., 1884 1472 | 45,17 | 1,68 | —
e 11 =y o 1884 1124 | 4599 | 1,48 | —
Thigingen L .« - o s - - . 18B& 4982 | 47,71 | 0,58 | —
\f i Sl - | S 3132 | 47,66 | 0,77 | —
% TTE iy i N ; . 1886 1496 | 4893 | 1,20 | —
kleiner russischer . . . . . . : . 1884 5495 | 48,66 | 0,67 I -—
Tk e TR I ; o ISR 3258 | 47,17 | 0,87 | —
Lawrence (Kansas) . . . . . | . 1886 14 834 | 47.66 | 0,41 | —
M. Morris (New York) . . . . e 1886 2558 | 48,47 | 0,98 | —
Chidle: .« o ol L ! . 1886 463 | 44,49 | — | —
Oberlander . 5w o ol nas | o 1884 | 2448 | 42,89 | 1,00 i

.,Cannabis indiea* . . . . . | 1884 |~ rae | Sy g
Ialiemid . & sl orain et | Brios: u. ToeNiNT 1894 [ 2445 | 47,03 | 1,01 | —
g § AR 3 T : A 2375 | 47,36 | 1,02 | —
Thiiringen, zusammen . . . . Fiscu 1887 | 66327 | 39,33 | 0,19 | —
Yoallain .7 oo et »» 1885 | 47671 | 89,58 | 0,22 | —
; Thallain: -~ o oo » 1886 | 18746 | 39,04 | 0,36 | —

Ehapaent TS et L Lo SprecHER 1913 | 23769 | 47,11 | 0,32 |
R S TR | 1931 | 50,80 | 1,18 | —

Handbuch d. Vererbungswissenschaft Bd. IIC: €. Correns 7



en duleren Umstinde an beiden Orten ung

n haben. |
3 tzdem stelle ich in Tab. 18 die mir bekannten Zihlungen zusammen,
~ soweit sie nicht einen allzukleinen Umfang haben.!) (Einzelergebnisse von Ver-

1) Damit scheiden manche, zum Teil recht auffallende Angaben, die einer Nachpriifung
wert wiiren, aus. So sind nach Graf SorLus (1907) von Nepenthes weibliche Pflanzen selten
im Handel. was mit einem kriftizen Wachstum der Minnchen zusammenhingen soll, die
deshalb vorziiglich vermehrt wiirden. Aber auch im Freien sollen die Minnchen stark iiber-
wiegen (Spexser St. Jons fir N. Rajah). Nach Boxxet (1890) soll in manchen Gegenden
Siidfrankreichs bei Ephedra major erst auf etwa hundert Minnchen ein Weibchen kommen.
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suchen, durch die das Zahlenverhiiltnis verschoben werden sollte, sind im all-
gemeinen nicht beriicksichtigt worden.) An den Unterschieden, die bei einem sehr
umfangreichen Material zwischen verschiedenen Sippen (Arten oder Sorten)
noch iibrig bleiben, miissen spezifische, genotypische Ursachen beteiligt sein.
So ist das Uberwiegen der Weibchen fiic Cannabis und Melandrium, das der
Minnchen fir Mercurialis annua und Silene Otites sicher charakteristisch.

Die Angaben der Autoren sind, soweit nétig, alle auf Prozente umgerechnet
worden; fiir Zahlen iiber 1000 ist auch der mittlere Fehler ausgerechnet. Die
frither so beliebte Methode, die Zahl fiir das eine Geschlecht gleich 100 zu setzen
und die andere darauf zu beziehen, ist, wie JonaANNSEN mit Recht hervorgehoben
hat, an sich schon wenig empfehlenswert. Zudem nimmt der eine Autor das weib-
liche Geschlecht, der andere das minnliche gleich 100. '

Am zuverlissigsten sind die Angaben fiir einjihrige Gewiichse (Cannabis,
Mercurialis, Spinacia), die beim Zahlen ausgezogen werden kénnen, dann die fiir
Rosetten bildende Pflanzen (Melandrium, Silene Otites). Bei Arten, die eine
starke vegetative Vermehrung haben, wie Cirsium arvense oder Rumex Aceto-
sella, sind Bestimmungen im Freien unmdéglich und nur im Versuch (Aussaaten
und Kultur in Einzeltopfen) ausfithrbar. Als Extrem steht unter den einheimi-
schen Gewichsen wohl Stratiotes aloides da, die, ganz streng getrenntgeschlechtig,
wegen ihrer aullerordentlich reichen vegetativen Vermehrung auf weite Strecken
hin nur in einem Geschlecht vorkommt. In Dinemark. Schleswig, den Nieder-
landen und im Donaugebiet finden sich fast ausschlieflich oder ausschlieBlich
Weibchen, die also weiter nach Norden gehen, im iibrigen Mitteleuropa ebenso
ausschlieflich oder fast ausschlieBlich Minnchen (GriBNER 1908).

Bei Zihlungen im Freien spielt die Bliitezeit, die bei Minnchen und Weib-
chen deutlich verschieden sein kann, und die ungleiche Augenfilligkeit der beiden
Geschlechter eine Rolle. Lehrreich sind in dieser Hinsicht Erfahrungen mit
Silene Otites. Fiir sie war ein groBer Uberschul an Minnchen behauptet worden;
auf 100 Weibchen sollten 506,1 Minnchen kommen, also 83,5 9, bei einer Gesamt-
zahl von 1000 Individuen. Meine ersten Zihlungen (auf den Inseln Juist und
Norderney) gaben ein ahnliches Verhiiltnis. Dazu wollten aber die Ergebnisse
von Aussaatversuchen nicht stimmen. Als ich auf die frithere Bliitezeit und die
groBere Augenfilligkeit der Minnchen zu achten gelernt hatte, kamen bei den
Zahlungen an den gleichen Standorten nur noch 61,99%, Minnchen heraus.
Auch jetzt war der subjektive Faktor noch nicht ganz ausgeschaltet. Mein
Kollege I'rrrz vox WETTSTEIN, der mir beim Zihlen zu helfen so freundlich war,
fand mit seinen schirferen Augen auf direkt anstofendem Terrain stets etwas
mehr Weibchen als ich. Die folgende kleine Tabelle zeigt das deutlich.

Tabelle 19

Silene Otites, Zahlenverhiltnis der Geschlechter nach Aufnabhmen im Freien

Stand- I . : v. W.

T n | el | o me| 8 n | 9 | a2} e
a | 3432 | 1148 | 2270 | 661 | 080 | 14 | 1880 | 743 | 1136 | e0;a | 111 | 1
b | 1685 | 672 | 1011 | 60,0 | L1l | 2 | 1530 | 671 | 858 | 561 | 112 | 1

a-+b || 5117 1820 @ 3281 lﬂ,l 0.7 16 || 3410 1414 1994 | 58,5 | 0,8 2

Jede Spezies und jede Rasse mull natiirlich mit der ihr eigenen genotypischen
Veranlagung fiir das Zahlenverhiltnis der beiden Geschlechter und ihrer Beein-
fluBbarkeit auskommen. Man wird in ihr aber gewifl keine Anpassung an

-
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bei Thelygenie noch entstehen, sind wieder, thelygen®;

_ n unterscheiden sich dagegen in nichts von gewdéhnlichen Weib-
chen, soweit ich bis jetzt sehen konnte.

1) Da es sich um Eigenschaften handelt, dic vom Mannchen abhiingen. oder doch ab-
hingen kénnen, und tdxo: die Geburt heiBt, sind die alten Ausdriicke ..thelytok* und
warrhenotok* nicht recht passend. ., Thelygen* und ,,arrhenogen® kann aber vom Minnchen
und Weibchen gebraucht werden (1924).

2) Kennt man die Thelygenie nicht und bestdubt in der einen Generation mit einem
normalen, in der andern mit einem thelygenen Minnchen, so kommt man zu merk-
wiirdigen Schliissen.
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Worauf die ,, Thelygenie” der Mannchen beruht, ist noch nicht sicher er-
mittelt. Soviel liBt sich aber schon sagen, dall ihre Chromosomengarnitur
nach Untersuchungen, die Herr Dr. BELAR (1925) auszufiihren so freundlich war,
ganz die der gewdhnlichen Minnchen ist. Alle Annahmen, die mit Abweichungen
hierin rechnen wollten, etwa mit einer Anomalie bei der Reduktionsteilung,
sind also schon von vornherein ausgeschlossen. Wahrscheinlich sind die minn-
chenbestimmenden Pollenkirner zum grioBten Teil oder alle funktionslos ge-
worden. Damit hiitte dann ein ProzeB sein Ende erreicht, dessen Anfinge wir
schon bei den gewohnlichen Melandrium-Mannchen annehmen diirfen, um das
Uberwiegen der weiblichen Nachkommen auch bei Ausschlufl jeder Konkurrenz
zu erkliren. Dazu wiirde stimmen, daB die thelygenen Minnchen offenbar
keine Gruppe bilden, die in sich abgeschlossen wire, sondern durch viele Uber-
giinge mit den gewéhnlichen Minnchen verbunden sind, wenn sie auch geno-
typisch irgendwie von diesen verschieden sein miissen. Die neuen Gene wiirden
das Absterben von immer mehr Minnchenbestimmern veranlassen, bis schlie3-
lich nur mehr die Weibchenbestimmer tauglich wiiren.

Um eine faktorielle Erklirung zu geben, kinnte man Letalfaktoren in den
Y.Chromosomen annehmen, von verschieden starker, hier und da von absolut
todlicher Wirksamkeit. Das Schema bringt die dann méglichen Fille; man
sieht, daB sie mit dem tatsichlich beobachteten Verhalten vollig iiberein-
stimmen.

Schema

fiir die Erkliarung der Thelygenie durch einen Letalfaktor (f)
im Y-Chromosom

r K g I. Fall. Gewohnliches Weibchen x thelygenes
: ' l S ' Miinnchen:
: P,
X X Xy F,
Q g
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X X i C
I. und TI. Fall Fy

P ?| |d I11. Fall. Schwester eines thelygenen Mann-
: >
X
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s
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S A

F,

-

X
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Sehr eigenartig ist, dafl die mit altem Pollen erzeugten ,,gerontogenen’’
Minnchen (S. 94) sich zu fast einem Viertel als thelygen herausstellten, withrend
ihre mit frischem Pollen erzeugten .neogenen’ Briider fast alle (oder alle ?)
das gewdhnliche Verhalten zeigten. Vielleicht liegt hier eine Umstimmung
der Tendenz unter dem EinfluB des Alterns vor. Es wiire das dann aber der erste
bekannte Fall im Pflanzenreich.

Die Erscheinung einer Thelygenie ist gewil weiter verbreitet. Ich fand sie
wenigstens auch bei Silene Roemeri (1925, Pflanze 10D bei Tab. 11, S.72)
und besonders auffillig bei Cirsinm arvense und Serratula tinctoria immer
neben Nachkommenschaften. die das normale Verhiltnis gaben. Bei der Silene

_
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eden auseinanderhalten :

1. Geschlechtsgekoppelte Merkmale

Es sind in der einen Sorte Geschlechtszellen, z. B. den Miannchenbestimmern,
Gene vorhanden, die der anderen Sorte, den Weibchenbestimmern, fehlen,
und die an eines der beiden — morphologisch unterscheidbaren oder nicht
unterscheidbaren — Geschlechtschromosomen, an X oderY, gebunden sind. Es
handelt sich hierbei (bisher ?) nur um Eigenschaften, die mit der geschlecht-
lichen Fortpflanzung nichts zu tun haben (Form und Chlorophyllgehalt der
Laubblitter). Thr Verhalten wurde bereits besprochen (8. 52).
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2. Geschlechtskontrollierte Merkmale

Beide Sorten Geschlechtszellen haben (abgesehen von den Realisatoren)
die gleichen Gene. Die Realisatoren bestimmen, welche ausgebildet werden,
genauer (da es sich im Grunde wohl stets um ein Mehr oder Weniger handelt),
wie sie ausgebildet werden. Ein Beispiel wird klar machen, wie das gemeint ist.
Bei Melandrium schwankt der Anthocyangehalt der Stengel und Kelche sehr
stark, unabhingig von der Bliutenfarbe. Es gibt rein griine und sehr stark rote
Sippen. Unter den Geschwistern bilden aber, wenn iiberhaupt der Farbstoff
auftritt, die Minnchen im Durchschnitt deutlich mehr als die Weibchen, wenn
die Unterschiede auch schwer genau zu fassen gind. Wir kénnen annehmen,
dal} in beiden Geschlechtern dasselbe Gen vorhanden ist, dall aber beim Méinn-
chen die Bedingungen fiir die Ausbildung des Farbstoffes giinstiger sind, etwa
weil der Zuckergehalt gréer ist. Fehlt ein Faktor fiir rot, so bleiben die Minnchen
so rein griin wie die Weibchen.

Hier lassen sich wieder zwei Gruppen von Merkmalen auseinanderhalten:

A. Primire Geschlechtsmerkmale, die sich auf die Organe beziehen,
die zur geschlechtlichen Fortpflanzung nétig sind. Es handelt sich dann um
zwei Anlagenkomplexe; mit der vollen Entfaltung des einen, z. B. jenes fiir die
Staubblatter, ist die mehr oder weniger weitgehende Unterdriickung des andern,
in dem Beispiel die des Komplexes fiir die Fruchtblitter, verbunden.

B. Sekundire Geschlechtsmerkmale, die mit der geschlechtlichen
Fortpflanzung nichts zu tun haben, wenigstens nicht direkt, aber fiir das eine
oder andere Geschlecht charakteristisch sind. Eigentlich sollten sie erlauben,
die beiden Geschlechter zu unterscheiden, auch wenn sie nicht blithen, oder
ohne Zuhilfenahme der Bliiten. In den meisten Fiillen (oder in allen ?) ist jedoch,
zur Zeit wenigstens, die sichere Bestimmung jedes einzelnen Individuums im
bliitenlosen Zustand nicht méglich, und es unterscheidet sich das eine Geschlecht
vom dndern nur in den Durchschnittswerten. Am ehesten entspricht dem
Ideal noch die Ma~Nomorrsche und BeEr~Narziische Reaktion (S. 111).

Wir werden annehmen diirfen, dal es sich um die verschiedene Ausbildung
ein und desselben Genes oder Genkomplexes handelt. Wie hoch z. B. der Stengel
beim Hanf wird, kann fiir jede Sippe durch ein Gen festgelegt sein, denn die
Sippen unterscheiden sich darin im Durchschnitt; die Realisatoren, die die
Ausbildung der miinnlichen Bliiten hervorrufen, bedingen dann auch, daB} in
jeder Sippe wieder die Minnchen linger werden, als die Weibchen, und die
Schwankungen der iuBleren Einfliisse sind die Ursache, dall sich das nur im
Durchschnittswert zeigt.

Die Grenze zwischen primiren und sekundiren Geschlechtsmerkmalen ist
wohl keine scharfe. Man wird dariiber streiten kénnen, ob z. B. die Ausbildung
der Bliitenhiille oder die der Bliitenstinde — sie kann ja sehr verschieden sein —
noch zu den primiren oder schon zu den sekundiren zn rechnen sei. Diese
Schwierigkeit umgeht der Ausdruck ,sexueller Dimorphismus®, den GOEBEL
in einer wichtigen Studie (1910) beniitzt hat, auf die hier ausdriicklich verwiesen
werden muB. Da er sich aber auf die Unterschiede im physiologischen Verhalten
(Bliitezeit, Keimungsgeschwindigkeit usw.) nicht anwenden lillt, so mag es
bei der oben verwendeten Terminologie bleiben.

Die Unterschiede in der Bliitenhiille, den Bliitenstinden usf. zwischen méinn-
lichen und weiblichen Individuen sind dieselben, die wir schon bei den gemischt-
geschlechtigen Pflanzen zwischen zweierlei oder dreierlei Bliiten am selben
Individuum angetroffen haben; es sei auf frither Gesagtes und auf GOEBEL
(1910, 1999) verwiesen. Am auffilligsten sind wohl die Unterschiede in der
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Bliitenhiille der beiden Geschlechter bei den Orchideengattungen Catasetum
und C'ycnoches. Neu ist hier nur, daB ihre Ausbildung, wie das Geschlecht iiber-
haupt, durch die Realisatoren ausgelost wird. Wir wollen uns statt dessen
auf unzweifelhaft sekundire Merkmale beschriinken und einige Beispiele be-
sprechen, wobei wir eine Anordnung nach den Eigenschaften, nicht nach den
Spezies, versuchen wollen. Wir miissen natiirlich unterscheiden zwischen Merk-
malen, die das Geschlecht jedes nichtblithenden Individuums zu erkennen ge-
statten wiirden, und solchen, die nur fiir den Durchschnitt der Individuen eines
Geschlechtes charakteristisch sind. Fast alles, was wir wissen, bezieht sich
auf diese letzteren.

Gewisse Unterschiede im physiologischen Verhalten der haploiden Phase,
der minnchenbestimmenden und weibchenbestimmenden Keimzellen, die man
auch zu den sekundiren Geschlechtsmerkmalen rechnen kann; haben wir bereits
kennen gelernt: Die grifere Schnelligkeit, mit der bei Melandrium und bei
Rumex Acetosa die Spermakerne der Weibchenbestimmer zu den Eizellen be-

fordert werden (S.56). die groBere Resistenz der Minnchenbestimmer gegen
Alkoholdampfe (S.93) und gegen die Alterseinfliisse bei Melandrium (S. 93).
Sehr verbreitet diirfte iiberhaupt eine ungleiche Sterblichkeit der beiderlei Be-
stimmer — zwischen der Reduktionsteilung, der sie ihre Existenz verdanken,
und der vélligen Reife — sein. Sie wird eine der Hauptursachen sein, weshalb
auch nach dem Ausschalten jeglicher Konkurrenz das Zahlenverhiiltnis der
Geschlechter so oft vom mechanischen Verhiiltnis 1:1 abweicht.

Gehen wir nun zur diploiden Phase iiber.

Sehr bekannt sind die Angaben Darwixs, daB bei den Restiaceen die Unter-
schiede zwischen den miinnlichen und weiblichen Pflanzen so weit gingen, daB
die Systematiker (BENTHAM und OLIVER) es unmdoglich gefunden hiitten, die
beiderlei Individuen einer Species richtig zusammenzubringen. Wie schon
GorseL vermutet und UBERFELD neuerdings nachgewiesen hat, beziehen sich
die stets vorhandenen, oft sehr auffilligen Unterschiede nur auf die Bliiten-
stande (und die Bliiten selbst), die bei der starken Reduktion der Blitter aus-
schlieBlich den Habitus der Pflanzen bedingen. Nirgends greifen die sexuellen
Unterschiede auf die rein vegetativen Teile (Stengel, Rhizome) iiber. Es handelt
sich also um primire Unterschiede in unserem Sinne. Manche anderen An-
gaben, vor allem solche iiber habituelle Differenzen der beiden Geschlechter,
diirften nur dadurch entstanden sein, daB man Eigenschaften, die fiir das
Individuum (besser: fiir eine Sippe) charakteristisch waren, fiir das ganze Ge-
schlecht charakteristisch gehalten hat.

So soll nach Beobachtungen Vorxems und M. LEICHTLINS (zitiert bei
HEYER 1884) bei Ginkgo biloba der minnliche Baum griBer werden, viel gerader
wachsen und mehr abstehende, kriiftigere Aste bilden. PoRTERFIELD aber, der
in China jedenfalls viele Béiume sah, stellt neuerdings (1924) die Moglichkeit
in Abrede, die Geschlechter an ihrem Habitus zu erkennen. Nach MoLISCHS
Beobachtungen in Japan (1926) treiben die minnlichen Biume frither aus.
Bei der Eibe (Taxus baccata) sollen im allgemeinen die miannlichen Biume hheren
Wuchs, lingere Internodien und kiirzere Blitter besitzen und in friiherem Alter
zur Bliite kommen (ScEROTER und KirRcHNER 1908). Auch fiir Juniperus commu-
nts wird angegeben, dall sich das Geschlecht der sterilen Pflanze am Habitus
erkennen lasse (FORSBERG 1888).

Bei Asparagus sind nach BERNATSKY (1914) die méannlichen Pflanzen
desselben Standortes dichter verzweigt, die Aste und Phyllokladien (die der
Laie fiir nadelformige Blitter hilt) kiirzer. hiirter (starrer) und zahlreicher im
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Biischel. Bei A. officinalis sollen z. B. bei dem Minnchen meist 7, bei dem
Weibchen blofi 3 bis 5 Phyllokladien zusammen stehen, bei A. acutifolius beim
Miinnchen 8 bis 12 Phyllokladien von 3 mm Linge, beim Weibchen meist weniger
als 12, oft nur 5 bis 8, aber von 4 bis 5 und mehr mm Liinge. Zur eigenen Orien-
tierung habe ich vor Jahren an zwei Miannchen und zwei Weibchen des Asparagus
officinalis (Sorte ,,Conovers Colossal™), die, aus Samen gezogen, nebeneinander
auf demselben Beet standen, Zihlungen und Messungen, je des lingsten Phyllo-
kladiums in jedem Biischel. angestellt, die Tabelle 21 zeigt.

Tahelle 21

Zahl und gréfite Lange der Phyllokladien in den Biischeln bei zwei mann-
lichen und zwei weiblichen Samenpflanzen des Asparagus officinalis

Minnchen Weibchen

_ | —— B C ety
¥ — — R R i E IS o T e II | :
Zahl der untersuchten Biischel . . . | 30 33| f‘ 21 35
Zahl der Phyllokladien im Biischel . | 1—7 |- A8 4—11 3—9
Mittalwertil s = s i G | 5.3 a4 6.4 6,2
Linge des lingsten Phyllokladium

ha a1 AN SN O 4 e 5—25 4 -24.5 10—19 8—21
= R R [ T 164 | | 149 14,9

Das Ergebnis widerspricht vollkommen den Angaben BErNATSKYS; die
untersuchten Minnchen hatten im Mittel weniger Phyllokladien im Biischel,
und diese waren im Durchschnitt etwas linger?).

Schon MarTHIOLT hat, nach Sirks (1915), angegeben, dafl die Minnchen der
Mercurialis annua (von ihm ,feminae'* genannt) heller griin seien, als die Weib-
chen. HevEer (1884) fand das gleiche; die Weibchen sind, unter sonst gleichen
Verhiiltnissen, schon im Beginn der Bliitezeit intensiver griin, wenn auch nicht
sehr auffillig. Hilt man aber ganze Biischel miinnlicher und weiblicher Pflanzen
nebeneinander, so ist der Unterschied deutlich. Ferner wiegen die weiblichen
Individuen schon zu dieser Zeit im Durchschnitt mehr, wie Tab. 22 zeigt.

Tabelle 22

Gewichtsverhiltnis der beiden Geschlechter von Mercurialis annua zu
Beginn der Bliitezeit (Hever 1884, 28)

5 g | Gewichi ! 3 | Gewicht }ggté Sleich
= | ing f Wt |

Fausend I | i | in 9 ‘ | wiegen 100 ¢
——— — e —— = — e — o —— — .li—_- ———— -1

6 s12 | 1120 | 488 48,8 970 | 110,0

T (e i 721 | 549 54,9 815 107,7

G AR 955 i 520 | 520 905 || 1143

9 | 482 | 07 ' 518 | 51.8 890 I 117.6

10 || 492 1212 | 508 50,8 1130 | 110,7

11 491 083 ' 509 50,9 - 937 | 1087

12 i 505 416 495 | 49.5 368 f 110.9

13 | 482 500 518 51,8 476 | 112,8

TR R e e B o9 | 149 | 2o

4386 8447 4614 ! 51,27 | 7940 | 111,9

Endlich sind, worauf bereits DELPINO hingewiesen hatte, die Internodien
der Weibchen etwas kiirzer und der Habitus plumper als bei den Minnchen.

1) Eine Arbeit von Rosnixs und Joxgs (1925) iiber sekundire Geschlechtscharakter
bei Asparqus officinalis war mir nicht zuginglich.



3 L lie Grofle (Linge) der minnlichen und weiblichen Individuen beim
~ Hanf haben wir die sorgfiltigen Untersuchungen SPrECHERs (1913). Zur Bliite-
zeit sind die Minnchen im Durchschnitt betrichtlich linger als die Weibchen,
im Verhiltnis 120 : 100. Spiterhin nimmt der Unterschied ab, bleibt aber immer
noch deutlich, 113:100. Die Ogivekurven der Abb. 66B, die nach den Zahlen
gezeichnet sind, die SPRECHER mitgeteilt hat, zeigen den Lingenunterschied

der beiden Geschlechter sehr deutlich. Auch Abb. 67 lif3t ihn gut hervortreten!).

1) Man findet noch in ganz
Behanptung.

modernen Abhandlungen und Biichern die entgegengesetzte
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Man wiirde sich aber tiuschen, wollte man die Ergebnisse beim Hanf ver-
allgemeinern und den Minnchen der Diéeisten iiberhaupt einen im Durch-
schnitt hoheren Wuchs zuschreiben. Bei Rumex Acetosa ist, ebenfalls nach
SPRECHER, das Verhiltnis der
Geschlechter gerade umge- ‘:; 10 2“} 3_3 ‘H_] 5? 5!] m Eu QE.I. 100
kehrt. Die Weibchen sind hier
im Mittel entschieden héher. 4651
Setzt man ihre Linge wieder
gleich 100, so treffen auf die 145}
Minnchen nur 82 Einheiten.
Abb. 66A bringt auch hierfiir 1
die Ogivekurven, nach den 195
Zahlenangaben SPRECHERS ge-
zeichnet. Eigene Messungen {5}
gaben ein ihnliches Resultat.

Auch bei Silene Roemeri 105}
und Anfennaria dioica sind
nach eigenen Messungen an 95t
(Geschwistern schon zur Bliite-
zeit die Stengel der Weibchen
wesentlich héher als die der 75
Méannchen. Sehr viel auf-
falliger und allbekannt ist die 65
ungleiche Hohe der Geschlech- 5
ter nach der Bliitezeit bei
den Petasites- Arten (GOEBEL
1910). Die sehr starke Ver-
lingerung der Stengel der
Weibchen kann hier fir die
Verbreitung der Friichtchen,
die mit Haarkronen versehen
sind, nur vorteilhaft sein.

Uber die Keimungs-
geschwindigkeit der Minn-
chen- und Weibchensamen —
wenn ich so der Kiirze halber e
die Samen mit minnlichem 10 20 30 40 50 o0 70 30 90 107
oder weiblichem Keim nennen i;:b Bﬁd Aufzal;]llz.u:]quur-.?in (Oglx?—lfmmfngﬁl;njugale
d.a, rf S s Har'ﬂ' A ::fﬁ R::Jw: Ace?os:l Bu?un g:ﬁahisf;ﬁm Auf der
emge iltere Angabcn vor. So Abszissenachse sind die Prozente aufgetragen, als Or-
sollen nach Fiscu (1887) die  gdipaten die Lingen in Zentimeter. (Nach den Zahlen-
Minnchensamen rascher kei- angaben A. SereEcHERS (1913) gezeichnet.)
men. Die letzten und besten
Versuche von SPRECHER (1913) wiesen aber keinen merklichen Unterschied auf.
Er fand unter 10115 Simlingen, die nach ein bis zwei Tagen gekeimt waren,
52,06--0,499%, Weibchen und unter 5972 nach tlern vierten Tag gekeimten
53.03--0,649,. Die Differenz macht 0.97-4-0,806% aus und hat also keinen
Wort Zugrunde gegangen w d.l"(‘n von den rasch gekeimten Niiichen 47,3, von
den langsam gekeimten 68,99

l).lf_.v,-_fvn ;-:'ng es bei Me Jmm‘ruun sicher zu zeigen, dali die Minnchensamen
auffillig rascher keimen als die Weibe ‘hensamen (CorrENs 1927). Als Belege
mogen die Kurven der Abb. 68 dienen. Die Samen stammten von sieben W e|h~
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chen, die Schwestern waren, und mit dem Pollen von zwei ihrer Briider, der
Miinnchen A und B, bestiubt worden waren. Von den Nachkommen von A
keimten 5823 (=90,79%,). von denen von B 7316 (=95,59%,). Sie wurden nach
der Schnelligkeit, mit der die Keimwurzel erschien, in vier maglichst gleich-
grofle Klassen gebracht, in Klasse 1 die schnellsten, in Klasse 4 die langsamsten.
Man sieht bei Abb. 68 die Kurven fiir die Weibchen bei A und bei B ganz
ahnlich  ansteigen, von einem Minimum im ersten Viertel zu einem Maximum
im vierten.

oy =

e —

Abb. 67. Cannabis sativa. Minnliche und weibliche. im Saattopf herangewachsene, bliithende
Individuen: zu einigen ist das Geschlechtszeichen gesetzt. Zeigen den Unterschied im Habitus
nnd in der durchschnittlichen Héhe., Etwa 1/,

Man sieht aber auch, wie das Zahlenverhiiltnis der Geschlechter verschieden
sein kann, je nach dem Vater, auch wenn die Viter Briider sind. Alle
Werte der Versuchsgruppe B lagen unter denen der Versuchsgruppe A. Das zeigen
schon die Mittelwerte fiir die einzelnen sieben Nachkommenschaften. bei B
schwanken sie zwischen 50,9 und 60,3 9,, bei A zwischen 63,7 und 71,7 9, Weib-
chen. Der Mittelwert fiir die Hauptgruppe B ist 53,910,639, der fiir die
Hauptgruppe A 67,16--0,68 9, : die Differenz macht 13,154+0.83 %, aus, ist also
etwa 16mal grofler als ihr mittlerer Fehler.

Ahnlich wie Melandrium diirfte sich hinsichtlich der ungleichen Keimungs-
schnelligkeit Mercurialis annua nach den von GrLrot (1924) mitgeteilten Zahlen
verhalten, deren Samen aber langsam und ungleichmiBic keimen. Die zuerst
aufgegangenen Simlinge gaben (20.1IV. 1920, n=780) 56,49, Minnchen, die
folgenden Aufnahmen der Siimlinge 52.0 (20. VIIT. n—500). 50.0 (1. I1X., n=272),



, flanzen, dm ubarh&upt Zum Blﬁhan
Aufnahmetagan bliihten. Die einzelnen Untersuchunge
Woche auseinander. Man sieht, daBl hier, im Gegensatz
Arten, die Minnchen mit dem Aufblithen im Durchschnitt vo
Carex Davalliana verhilt sich so.
Sehr auffallend ist die Verzogerung im Beginn zu blithen bel. den We
der Silene Otites — wo sie zu ganz unrichtigen Angaben iiber das Zahl

hiiltnis der Geschlechter gefithrt hat — und bei Silene Roemeri, was durch .dia'-;

kleine Tab. 24 belegt werden mag (CORRENS 1925).
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sind also in beiden voneinander unabhingigen Versuchen relativ mehr
von den Minnchen als von den Weibchen abgestorben; im einzelnen erreicht
die Differenz aber ihren dreifachen mittleren Fehler noch nicht ganz. Ahnlich
liegt die Sache bei Rumex Acetosa, wo ebenfalls die Minnchen wohl sicher eine
groBere Sterblichkeit zeigen (Correxs 1922).
Bei einer der wenigen getrenntgeschlechtigen Umbelliferen, T'rinia glauea,
trat dagegen kurz vor und wihrend des Blithens eine ganz auffallende Sterb-
lichkeit der Minnchen auf, bei der offenbar eine Infektion im Spiele war, von
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der die Weibchen (zuniichst) fast ganz verschont blieben. Auf ein Weibchen,
das zugrunde ging, kamen etwa 19 Minnchen, die eingingen: dies Verhiltnis
blieb wihrend der ganzen Bliitezeit etwa gleich, so daBl zum SchluB, wie die
Kurven der Abb. 70 zeigen, noch etwa 969, der Weibchen und nur noch 7%
der Minnchen am Leben waren. Es lieB sich auch zeigen, daB vor der Bliitezeit
kein merklicher Unterschied in der Sterbenswahrscheinlichkeit der Geschlechter
bestand.  Trinia glauca blitht nur ein-

mal, die Minnchen sterben iiberhaupt W-T_ 1.8
vor den Weibchen ab, die zuletzt auch ?
eine gesteigerte Empfinglichkeit fir die
Infektion zeigen; es mag sein, daB das mit
stofflichen, dem Absterben vorangehenden
Verianderungen zusammenhiingt.

Dal bei den einmal blithenden Pflan-
zen, vor allem den einjihrigen, z. B. beim
Hanf, die Minnchen vor den Weibchen
absterben, ist teleologisch leichtverstind-
lich; sie haben ihre Funktion mit dem
Bliihen erfiillt, withrend die Weibchen noch
die Friichte zur Reife bringen miissen.
Bei Trinia starben die Mannchen aber zu
Beginn der Bliite ab.

e wrd wr ¢ wm on 4
Abb. 70. Trinia glawca. Kurven der
SPRECHER (1913) hat auch den PreB- ﬁberlihmdsn hh;nﬁnm ung. geib;hep
N AR G z em 3. ‘ :
saft méinnlicher und weiblicher Individuen a,“']l-:cn:’ﬁ aaf der Abazisenadhie And
von Cannabis sativa und Rume:c.Acelmaa Tage, an denen diezuBeete AR bersEhE
untersucht und gefunden, daB bei beiden warden.,
der osmotische Druck zur Blitezeit
bei den Minnchen ungefihr um eine halbe Atmosphiire héher war, als bei den
Weibchen. (Cannabis 3: 10,578, 9 : 10,104 Atmosphiiren, Rumex 3 : 7,67, 9:7,21
Atmosphiren.) Ein Liter PreBsaft der minnlichen Hanfpflanzen enthielt im
Durchschnitt 78,988 g Trockensubstanz, ein Liter der weiblichen 67,367 g, nach
Abzug der Aschenbestandteile (3 14,228 und 915,132 g) 64,76 und 52,236 g.
Da der Aschengehalt bei den Minnchen eher geringer war als bei den Weib-
chen, wurde das verschiedene Verhalten durch organische Substanzen bedingt;
die Minnchen hatten etwa 249, mehr davon als die Weibchen. Doch ist nach
SPRECHER der ganze Unterschied zwischen den Geschlechtern nur zeitlich; das
Maximum liegt bei den Weibchen bloB spiter als bei den Minnchen.

Im Anschluf3 hieran sollen noch die Versuche erwiihnt werden, durch chemi-
sche Reaktionen das Geschlecht eines Individuums zu diagnostizieren (Maxo1-
LOFF 1923, BErNaTZKI 1924), die uibrigens in wenig beachteten Untersuchungen
des Zoologen Dewrrz Vorliufer gehabt haben. Ich will nicht auf die ganze
Literatur, die inzwischen stattlich angewachsen ist, und auf die Reagentien
und ihre Wirkung im einzelnen eingehen. (Zusammenstellung bis Ende 1927
bei ScaraTz 1927.) Das Wesentliche ist ein Oxydationsmittel (Kalinmperman-
ganat) und ein Indikator (Dahliaviolett, Methylengriin). Bei der minnlichen
Reaktion wird das Reagens entfirbt, bei der weiblichen bleibt die Farbe des
Indikators erhalten.

Die Reaktion sollte urspriinglich durch spezifische Stoffe der Geschlechter
verursacht sein. Thre bedingte Verwendbarkeit auch fiir getrenntgeschlechtige
Pflanzen haben schon die ersten Publikationen bewiesen, und sie wurde seitdem
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wiederholt festgestellt, so (GRUNBERG 1924, SatiNa und DEMEREC 1925, SATINA
und Brakesvee 1926) bei Acer Negundo, Melandrium, Vallisneria, Urtica dioica,
Cannabis sativa, Populus, Saliz usw. Den vielen positiven Ergebnissen standen
immer wieder manche negative gegeniiber. Wichtig fiir die theoretische Be-
urteilung der Reaktionen ist, daBl, wie schon GriNBERG festgestellt hatte, die
mannlichen Bliten einer gemischtgeschlechtigen (monécischen) Begonia die
Realtion cines ménnlichen Individuums, die weiblichen die eines weiblichen geben.
Ebenso verhielten sich, wie vor allem ScHraTz feststellte, bei verschiedenen
zwittrigen Pflanzen die Staubblitter und die Fruchtknoten aus derselben Bliite.

Damit war schon bewiesen, daB es sich nicht um Stoffe (Enzyme, Hormone)
handeln kénne, die nur fiir genotypisch bestimmte Geschlechter spezifisch wiiren,
und etwa den Realisatoren entsprichen. Eine ganze Reihe ungefihr gleich-
zeitig verdffentlichter Untersuchungen (von GavLwiaro, Wrapmirow, WixNo-
arApow und OprPEL, ScEMIDT und PEREW0SSKAJA, ALSTERBERG und HAKANSSON
und ScHRATZ) stellten dann sicher, dall ein quantitativer, kein qualitativer
Unterschied nachgewiesen wird, nimlich eine verschiedene Menge organischer
Substanz, die durch das Kaliumpermanganat relativ leicht (leichter als der
Indikatorfarbstoff) oxydiert werden kann, und die beim weiblichen Organismus
oder Organ griBer ist, als beim minnlichen. (Es braucht das nicht im Gegensatz
mit der Feststellung SPRECHERS zu stehen, dall die minnliche Pflanze im PreB-
saft iberhaupt mehr organische Substanz enthilt.) Ist wenig davon vorhanden,
so wird auch der Indikator oxydiert, und die Losung verblaBt ; ist mehr vorhanden,
so bleibt der Indikator unangegriffen und die Losung bleibt gefiirbt. Derselbe
Extrakt kann, je nach der Menge Reagens, die richtige oder eine falsche Reaktion
geben.

Nach dem Ausgefithrten ist es verstiandlich, dal es keine Zusammensetzung
des Reagens geben kann, die bei jeder Spezies und in allen Fillen ein brauchbares
Resultat gibt, es mull vielmehr fiir jedes Objekt erst an Proben von bekanntem
Geschlecht die passende Menge Substanz bestimmter Herkunft und die passende
Menge Reagens ausprobiert werden. Dann gelingt es weitgehend, auch Material
unbekannten Geschlechtes, aber gleicher Herkunft zu diagnostizieren. Auch
auf das Alter des Materials mull geachtet werden.

Die Bildung von mehr oxydierbarer Substanz beim Weibchen ist natiirlich
eine Folge der vollzogenen Geschlechtsbestimmung und nicht etwa umgekehrt
ihre Ursache. Es handelt sich einfach um ein sekundiires (geschlechtskontrol-
liertes) Geschlechtsmerkmall).

Uber die Angaben Jover LAVERGNES vgl. S. 22,

1) Auf die Arbeit von BurcErr und SEysoLp (1927) kann hier nicht mehr eingehender
Bezug genommen werden. Es ist ja sicher, dall den Reaktionen Maxo1Lorrs und BERNATZEIS
die theoretische Bedeutung, die man ihnen zunichst zuschreiben wollte, nicht zukommt.
Auch waren ja, wie wir sahen, im Pflanzenreich stoffliche Unterschiede zwischen den Ge-
schlechtern nicht ganz unbekannt. Der praktische Wert der Reaktionen lige aber darin,
dafB sie die Unterscheidung der einzelnen Individuen gestatten sollen. Er wiirde nicht
darunter leiden. wenn man fiur jede Spezies erst an bekanntem Material die richtige Zu-
sammensetzung und Menge des Reagens ausprobieren miilite, auch nicht, wenn oberirdische
und unterirdische Teile sich entgegengesetzt verhielten, oder wenn sich in bestimmten Fillen
kein faBbarer Unterschied herausstellen sollte.
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Stufe III 4 Stufe IV
Polyicische Arten

L. Formen und Vorkommen der Polyicie

Hier kommen bei derselben Spezies nebeneinander primir gemischt-
geschlechtige und getrenntgeschlechtige Individuen vor. Urspriinglich nannten
ERRERA und GEvAERT (1878) alle Arten .,polydcisch, die aus mehrerlei Indi-
viduen verschiedenen Geschlechts bestehen, und bezogen so auch die rein ge-
trenntgeschlechtigen (zweihidusigen) Arten ein. Um nicht einen neuen Ausdruck
einfithren zu miissen, beschrinken wir den alten in der oben gegebenen Weise,
also auf die Kombination der III. mit der IV. Stufe.

Wir haben schon gesehen (8. 29), wie sich die einzelnen Individuen einer
Art hinsichtlich ihrer Bliiten verhalten kénnen, wie sie nur gemischtgeschlechtige
oder nur getrenntgeschlechtige oder gemischt- und getrenntgeschlechtige zu-
sammen hervorbringen koénnen. Das dort gegebene Schema mit seinen sieben
Haupttypen sei hier wiederholt.

Schema
Urform: Zwittrigkeit
Ubergangsformen : Andromondcie, .. Trimonécie. . . Gynomonocie
Endformen : Andrécie ....... Mondcie. . .... Gynocie

Es kann nun bei einer Spezies mehr als ein Typus vertreten sein: ja es finden
sich die verschiedensten Kombinationen. Eine sehr fleiffige Zusammenstellung
des Bekannten haben in letzter Zeit C.und H. Yamporsky (1922) gegeben,
wobei sie aber mehr auf die Gattungen als die Arten Riicksicht nahmen und
deshalb mehr Gruppen unterscheiden mufBiten. als innert der Arten oder Sippen,
die doch das real Gegebene sind, sich finden. Verhalten sich doch die Spezies
einer Gattung zuweilen sehr verschieden.

Einige Kombinationen haben wir schon erwiihnt: zwittrig und andromon-
Geisch und zwittrig und gynomonécisch (S. 29).  Es sind dann beide Individuen-
Typen gemischtgeschlechtig, und zwar primir. Der Unterschied ist durch
mendelnde Gene bedingt (oder kann es doch sein). Eine andere bereits besprochene
Kombination — gynocisch + andrécisch — ist unser Typus IV. KEs bleiben
noch die Kombinationen iibrig, wo gemischtgeschlechtige und echt getrennt-
geschlechtige Individuen, also Typus IIT und IV, bei derselben Species vor-
kommen. Auf das ,,echt* ist dabei alles Gewicht zu legen, da, wie wir sahen,
eine gynomondéceische oder andromongcische Pflanze im Lauf ihrer Entwicklung
und unter bestimmten iuBeren Bedingungen phinotypisch eingeschlechtig,
also weiblich oder minnlich, sein und mit echt, genoty pisch, eingeschlechtigen
Individuen verwechselt werden kann, ohne daB ihr genotypisch gemischt-
geschlechtiger Charakter geindert wiire. Z. B. ist gerade bei Satureia hortensis,
von der noch mehr die Rede sein wird, die Prozentzahl der weiblichen Bliiten,
die ein gynomondcisches Individuum bildet, experimentell leicht und weit-
gehend abzuindern (S. 34). Alle Bemithungen aber, die weiblichen Stocke
dieser Spezies zur Bildung zwittriger Bliiten zu veranlassen, waren ganz ver-

geblich.

Die nachweisbaren Kombinationen gemischtgeschlechtiger und getrennt.
geschlechtiger Individuen sind nicht alle gleich hiufig.

Handb. d. Vererbungswissenschaft Bd. 1TC: C. Correns o
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Am verbreitetsten ist die Gynodiocie (DarwiN 1877), bei der einerseits
zwittrige Individuen aus der Stufe I1I, andererseits weibliche aus der Stufe TV
vorhanden sind. Sehr oft — bei dem, was wir als echte Gynodideie bezeichnen
werden (8. 117), immer? — sind auBerdem auch gynomonécische Indi-
viduen vorhanden, und ganz zwittrige kénnen anscheinend fehlen. Man spricht
dann mit E. Loew (1889) von weiblicher Pleogamie.

Als Beispiele fiir echte Gynodidcie seien genannt: viele Labiaten (z. B.
Mentha, Lycopus, Salvia pratensis, S. silvestris, Origanum, Thymus, Satureia,
Calamintha, Glechoma, Brumella, aber z.B.nicht Ajuga, Galeopsis, Stachys,
Lamium) und Caryophyllaceen (Dianthus, Silene und viele, auch kleinbliitige
Alsineen), ferner Dipsaceen (Knautia arvensis, Seabiosa, Succisa), Borragineen
(M yosotis palustris, Echium vulgare), Geraniaceen (Geranium silvaticum, pratense,
Pelargonium), Plantaginaceen (Plantago lanceolata), Compositen (Cirsium olera-
ceum, acaule, palustre usw.), von Monocotylen nur die Cyperacee Eriophorum
polystachium.

Die Gynodiéeie stimmt mit der Form der Subdiscie, die wir bei Cirsium
arvense und Silene Roemeri kennen gelernt haben, darin iiberein, da8 wir einer-
seits rein weibliche, andererseits gemischtgeschlechtige Individuen vorfinden.
Sie unterscheidet sich aber ganz wesentlich dadurch von ihr, daB die gemischt-
geschlechtigen Individuen, soweit sie nicht rein zwittrig sind, noch weibliche
Bliiten tragen (also gynomonéeisch sind), wihrend bei den genannten Fillen
von Subdiécie neben den zwittrigen dann noch minnliche vorhanden sind,
(also Andromondcie vorliegt).

Die genaue Parallele zur GynodiGeie stellt nach der minnlichen Seite
hin die Androdiécie (DarwiN 1877) dar, bei der einerseits zwittrige Indi-
viduen aus Stufe II1, andererseits minnliche aus Stufe IV vorhanden sind,
aullerdem wohl stets andromonécische, bis zum AusschluB reiner Zwitter.
Dies ist die miannliche Pleogamie E.Loews.

Beispiele fiir Androdiécie sind: einige Ranunculaceen (Pulsatilla alpina,
withrend die iibrigen Pulsatilla-Arten nach A. ScHULZ tribeisch (s. unt.) mit
Zwischenstufen sind, Caltha palustris nur nach Lecoq) und Rosaceen (Geum
urbanum, rivale) und ihr Bastard intermedium, montanum, reptans, Dryas octo-
petala (meist, von Harms 1918 wurden aber neuerdings auch weibliche Sticke
beschrieben). Angegeben werden als androdiseisch noch Chenopodium-Arten
(glaucum, Vulvaria) usw.; manches ist wohl sicher irrtiimlich hierhergezogen
worden (Asperula taurina, Veratrum) und kommt nur phinotypisch rein minn-
lich vor. Fraglich bleiben Lilium croceum und L. bulbiferum, wo HEINRICHER
(1908 bis 1914) die rein minnlichen Pflanzen nur als Zustinde andromonécischer
auffallt, und Fritillaria imperialis, bei der ich sehr kriftige, rein minnliche
Individuen (mit auffillig kleinerer Bliitenhiille) sah, ohne ihre Genetik verfolgen
zu kinnen.

Die rein weiblichen Individuen bei der Gynodideie, die rein miinnlichen
bei der Androdiéeie sind die Endstadien zweier getrennter Entwicklungsreihen,
die mit dem rein zwittrigen Ausgangspunkt durch gynomonécische und andro-
mondcische Zwischenglieder morphologisch verbunden sind, aber geno-
typisch scharf getrennt sind.

Es kommt auch vor, daB die Entwicklung bei derselben Spezies in beiden
Richtungen gegangen ist. Fehlen die Zwischenstufen, hat man also nur zwitt rige,
weibliche und miannliche Individuen, so spricht man mit Darwix (1877)
von Tridcie. Meist sind aber auch andromonécische und gynomondgcische
Individuen vorhanden, so daB man eine gleitende morphologische Reihe von
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rein weiblichen iiber gynomonéeische, zwittrige und andromongcische bis zu
rein minnlichen aufstellen kann. -

So hat fiir Darwixs Beispiel fiir Triéeie, Frazinus excelsior, A. SCHULZ
(1892) die Zwischenstufen nachgewiesen, und ihnlich steht es wohl um alle
anderen Beispiele, so um Rhus Cotinus, die aber fast rein diGeisch ist. Die wunder-
bare Orchideen-Gattung Catasetum, die nach DARWIN triGeisch, jedes Geschlecht,
mit einer besonderen Bliitenform — Menachanthus (9), Myanthus (J) und Cata-
setwm (3) im engeren Sinne — sein sollte, ist nach RoL¥E (1891) einfach dideisch.
M yanthus barbatus ist das Minnchen und Monachanthus viridis das Weibchen
von Catasetum barbatum, Catasetum tridentatum aber das Miinnchen dieser Spezies
(tridentatum, die nach der Prioritit C.macrocarpum Ricu. heillen mub).

Alle Ubergiinge von zwittrig zu weiblich und zu ménnlich werden fiir Silene
inflata angegeben, doch fehlt die rein minnliche Endstufe zum mindesten in
manchen Gegenden und ist jedenfalls sehr viel seltener als die weibliche.

AuBer den genannten werden in der Literatur noch einige andere Kombi-
nationen angefiithrt, oft nur fiir eine Spezies, so ménnlich (andrécisch) und
gynomonécisch: Rumex (crispus, obtusifolius, maritimus) nach Scuurz (1890),
und monécisch, minnlich und (selten) weiblich: Acer platanoides (WITTROCK,
1886).

2, Genetik der Polydeisten

Fast alle diese eben genannten Kombinationen sind genetisch kaum oder
gar nicht untersucht. Nur iiber die Gynodidcie liegen mehr Angaben vor,
und auf sie werden wir uns im wesentlichen beschrinken miissen.

I. Gynodidcisten

Die Untersuchung ist iiberhaupt durch zwei Um--
stinde erschwert. Einmal gehéren die mehr oder we-
niger zwittrigen Stiocke oft, wie bei den Subdideisten,
mehreren, vielleicht vielen Typen an, die sich in der
Prozentzahl der eingeschlechtigen Bliiten, die sie noch
im Durchschnitt hervorbringen, unterscheiden, und
die genotypisch verschieden sind. Und dann ist die
Modifizierbarkeit so grof3, daBl die Grenzen der Typen
gegeneinander ganz verwischt sein konnen, wozu auch
noch die heterozygotische Natur vieler Stécke bei-
trigt. Sehr deutlich sind solche genotypischen Stufen
aber z. B. bei Plantago lanceolata (CORRENS 1908), wir
kommen darauf zuriick.

A. Paragynodidcisten

Nicht in allen Fillen, wo neben zwittrigen erb-
lich weibliche Pflanzen beob achtet worden sind, liegt
echte (’%}*nm'_iifjcie VOr. Zt_m'cilcr_l han.delt- es sich bloB  Apb. 71. Antirrhinum majus.
um eine erbliche Monstrositit. So bei der schon lange  Teil eines globosa-Bliten-
bekannten forma gynanthera von Cheiranthus Cheiri, standes, der in der_Achsde!
bei der die Staubblitter in Fruchtblitter verwandelt ‘i.““ Hochblattes L sitzende

. J i 3 4 ~_~__ SproB entspricht einer em-
sind, und die erst neuerdings von (,-‘H.ITTLI\DEZ\ zelnen Bliite der typischen
(1914) und besonders Sirks (1925) genetisch unter-  Sippe. (Nach Baun 1924)
sucht wurde. Oder bei einer Sippe von Antirrhinum
majus, die BAvr (1924) untersucht und als f. globosa beschrieben hat. Hier
wird (Abb. 71) an Stelle einer Einzelbliite ein verzweigter Sprofl gebildet, der

H+



sel ( ,bsb bel vu]ler Bluta aus dem Kelch nur die Griffel — bis 18 — hervorragan-. 3
Ahnliche Sippen fand ich auch bei anderen Sileneen (Silene Otites, S. dichotoma,

S. mellifera. schlecht ausgebildet auch bei Melandrium).
Knautia arvensis,

Staubbliitter in Blumenblitter verwandelt sind (Abb. 73). Sonst sind die ge-
mischtgeschlechtigen Pflanzen, die zu solchen weiblichen gehéren, reine Zwittor

Oder eine Sippe von
die man nicht zu selten im Freien findet, und bei der die

und auch nicht etwas gynomondcisch. Die weiblichen Sippen sind bei Chei-




C Genetik des echten Gynodideisten 117

ranthus, Anthirrhinum und Silene Armeria der zwittrigen gegeniiber rezessiv und
spalten wieder einfach heraus. Bei Silene Armeria war es so ein leichtes, die
Polycarpellie, die bei einer der drei Farbensippen aufgetreten war, mit den
beiden andern Bliitenfarben zu kombinieren. Bei Knautia aber sind sie
dominant.

Mit nicht ganz der gleichen Sicherheit sollen auch die Fille ausgeschieden
werden, wo die Antheren anscheinend durch eine erbliche Krankheit steril
werden, und die Pflanzen dadurch weiblich sind. So wohl bei dem von BATESON
(1905) beschriebenen Fall von Lathyrus odoratus (von mir auch bei Lathyrus
latifolius beobachtet), bei Solanum tuberosum (E. SALAMAN 1922) und bei Oryza
sativa, speziell bei der von Nacar (1926) erst kiirzlich beschriebenen Sippe
.awned sterile”, bei der der Pollen in den Antheren untauglich wird, withrend
der Fruchtknoten funktionsfahig bleibt. Die Griinde, diese Fiille ebenfalls von
der echten Gynodiocie abzutrennen, sind das gleiche Verhalten, wie bei der oben
genannten Gruppe: Das ganz isolierte Auftreten, das Fehlen von richtigen
Bindegliedern zwischen den weiblichen und den gemischtgeschlechtigen Indivi-
duen und das einfache Mendeln. Man kénnte solche Weibchen paragynécisch
und die ganze Erscheinung Paragynodidécie nennen.

Wenn bei einem Bastard die StaubgefiBle untauglich sind, das Gyni
aber funktionsfihig ist, kommt eine dullere Ahnlichkeit mit den weiblichen
Individuen eines Gynodideisten zustand, und man hat deshalb in der Bastar-
dierung die Ursache der Gynodidcie, oder doch eine Ursache derselben, finden
wollen. Solche Bastarde sind aber schon dadurch verschieden, daB die zu-
gehdrigen zwittrigen oder gynomonéeischen Individuen fehlen, von ihrer, wenig-
stens meist, herabgesetzten Fruchtbarkeit und anderem abgesehen. — Selbst-
verstindlich konnen die Bastarde zwischen gynodiécischen Arten (Mentha)
echt gvnodidceisch sein.

B. Echte Gynodibeisten

Von den eigentlichen Gynodiocisten, deren Genetik einigermaflen bekannt
ist, zeigt Satureia hortensis das einfachste, ganz gesetzmiliige, aber immer noch
nicht restlos aufgeklirte Verhalten (Correns 1904 u.f., zuletzt 1908). Rein
zwittrige Individuen kamen bei der kultivierten, allein untersuchten Sippe nicht
vor. Die gemischtgeschlechtigen, gynomondécischen Individuen bringen selbst-
bestaubt ausschliefilich ihresgleichen hervor, und die weiblichen, die ja nur
mit dem Pollen der gynomondecischen ansetzen kénnen, Generation auf Gene-
ration ebenfalls nur ihresgleichen. So war in einer Versuchsreihe unter mehr als
2000 Nachkommen weiblicher Pflanzen nicht eine gemischtgeschlechtige vor-
handen; alle waren wieder weiblich. (Die ganz einzelnen Ausnahmen bei anderen
Versuchen sind gewill durch Fehler zustande gekommen, dadurch, dall anfangs
Individuen, die gerade weiblich, sonst gynomondécisch waren, trotz aller Vorsicht
fiirr echte Weibchen angesehen und geerntet wurden.)

Ganz entsprechende Resultate gab Cirsium oleraceum (und C. acaule),
wihrend bei C. palustre abweichende erhalten wurden (Correxs 1926, S. 121).

Das Verhalten der gynomondcischen Individuen ist ohne weiteres ver-
stiandlich. Um so auffilliger ist das der weiblichen. Trotzdem immer wieder
durch den Spermakern das Erbgut der gemischtgeschlechtigen Individuen in
das Erbgut der getrenntgeschlechtigen, weiblichen eintritt, duflert sich dieses
letztere immer wieder allein und in der gleichen Weise, und es entstehen stets
weibliche Nachkommen.

An Erklarungsversuchen fiir dies auffallende Verhalten hat es nicht gefehlt.
So nimmt E. JaxcHEN (1923) an, dall in den Samenanlagen, bei der Tetraden-
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teilung der Embryosackmutterzelle, das viterliche Chromosom mit der zwittrigen
Anlage an der Kernspindel stets so wandert, dafl es nach oben, aufien und damit
in die abortierende Tochterzelle gelangt. Die zum Embryosack werdende
{Iml]frospore erhielte also immer das miitterliche Chromosom mit der weiblichen
ge
Die Méglichkeit, daB@ bei der Reduktionsteilung die Kernspindel morpho-
logisch (zur Umgebung) bestimmt orientiert wird, ist seit SErLEgrs Untersuchungen
¢ beim  Schmetterling  Talaeporia
P (1920) gewill zuzugeben, wenn hier
*  die Orientierung auch bei den hes-
I‘ T P F' ten Versuchsbedingungen immer
4 noch zum Teil vom Zufall abhiingt.
T%T -T‘ép T§p Pép F Sehr wahrscheinlich scheint mir
: 2 diese, vielleicht eytologisch priifbare

Erklarung bei Satureia und Cirsium

aber nicht.
P ? P X T§T‘ E “Viel niiher liegt dlB Vermutung

Frirz voN WETTSTEINS (1924), dall
in solchen Fillen eine Wirkung des

miitterlichen Plasmas (aus der Ei-

T%TT%P Tép pép E zelle) vorliegt, indem es entweder
die Wirkung der miitterlichen An-

] : lage verstirkt oder allein das Ge-
T@T X P%P E schlecht bestimmt. Die Chromo-

=
R
—

somengarnitur wire bei gemischt-

T%P E und getrenntgeschlechtigen Indivi-

. duen identisch. Dann wiire es selbst-
4 verstindlich, daf3 alle Nachkommen
i X TéT R der Weibchen wieder Weibchen sind.

I; ? So ansprechend diese Theorie
T?T F'; ist, ein experimenteller Beweis wird

\ sich schwer fithren lassen. Auch gibt
’ die Existenz der Thelygenie zu den-

% Typica-Plasma ken, die bei Melandrium sicher aunf
andere Weise zustande kommt, wenn

@ Procumbens-Plasma wir sie zur Zeit mit Sicherheit auch

nur als Eigenschaft der Minnchen

. kennen. Der Einflu} des Eiplasmas

»Male sterile” miiBte sich streng auf das Geschlecht
beschrinken und in den anderen

Abb.74. Schemata iiber dasVerhaltenderfypica- Merkmalen nicht zur Geltung kom-

und procumbens-Sippen des Linum usifatissimum, : : g 1
T das typica-Gen, P das procumbens-Gen. (Nach proe Z\Id}ll kanm ndml,l{ .h toa e
CrirrExDEN und PELLEW, 1927) stard zwischen dem Weibchen des

Cirsium oleracewm und dem zwitte-
rigen C. canum, der stets, wie die Mutter, rein weiblich ist, wieder mit dem
canum-Zwitter zuriickkrenzen und diese Bastarde wieder mit demselben Vater:
die F,-Pflanzen sind noch immer alle gleich weiblich, miiten also noch das
ah“mr't um-Eiplasma haben, obwohl sie ‘:IC‘}'I in ihrem :\.llHHL‘lll.'I] nur noch wenig
von canum unterscheiden,

Eine Mitwirkung des Plasmas der Eizelle bei der Lht[th[u'unlr des rein
weiblichen Zustandes | (tll: amale sterility*) haben ganz neuerdings auc h CHITTEX-
pDEN und PeLrew (1927) angenommen, ohne El“ll‘ﬁ von dem Erkli irungsversuch
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F.vox WETTSTEINS zu wissen. BaTesoN und GAmRDNER hatten (1921) das
Verhalten einer weiblichen Sippe des Linum usitatissimum mit (fast) vollkommen
sterilen Antheren beschrieben, die in der F,-Generation einer Kreuzung von
gewohnlichem, weiliblithendem Flachs und einer niederliegenden, blaubliihenden
Sippe ,.procumbens’® aufgetreten war. Die weiteren Ergebnisse sind, gleich
mit der Deutung, die ihnen CEITTENDEN und PELLOW geben, in einem Schema
(Abb. 74) zusammengestellt, das sich ganz an das von den Autoren gegebene
anlehnt. Das Plasma der normalen Pflanzen, | typica”, ist durch Punktierung,
das der procumbens-Individuen durch Schraffierung unterschieden, und die weib-
lichen sind durch einen schwarzen Ring hervorgehoben. CHITTENDEN und PELLEW
nehmen demnach an, daBl die Faktoren fiir den hohen Wuchs, T, nur dann
zwittrige Pflanzen bedingen, wenn sie, einzeln oder zu zweit, in das eigene Ei-
plasma zu liegen kommen, oder wenn sich von ihnen nur eines (heterozygot)
im procumbens-Eiplasma findet. Sobald sie aber zu zweit in dieses procumbens-
Eiplasma zu liegen kommen, bewirken sie die rudimentire Ausbildung der
Antheren, also den weiblichen Zustand. Auf das Gen P (von procumbens) hat
das Plasma keinen EinfluB, mag es von der normalen oder der niederliegenden
Sippe herriihren. ‘

Diese Annahmen erkliren das tatsichliche Verhalten gut. Sie lassen sich
anch auf das der Satureia hortensis iibertragen, das an sich dem Fall IV im
Schema entspricht. Nur kénnte der Unterschied im Eiplasma zwischen zwittrigen
und weiblichen Pflanzen nicht, wie bei Linum, durch Bastardierung entstanden
sein, sondern miifBte eine mutative Abiinderung sein. Dann deckt sich aber die
Erklirung vollkommen mit der friiher von Frirz voN WETTSTEIN gegebenen.

Bei anderen Gynodiocisten sind die Ergebnisse nicht so einfach formulier-
bar ausgefallen ; hier spielen die schon erwihnten Schwierigkeiten eine gréBere
Rolle. In Angriff genommen wurden solche Versuche, nach DarwiIN (1877), von
J. C. WiLLis (1893) mit Origanum vulgare; auBerdem liegen verdffentlichte Be-
obachtungen iiber Plantago lanceolata (CORRENS 1906, 1908), Silene inflata
(CorrENs 1904 bis 1906), Silene dichetoma (CORRENS 1906), Knautia arvensis
(RaUNKIAR 1906), Thymus Serpyllum (RAUNKIAR 1906), Cirsium palustre
(Correns 1916), Campanula carpatica (PELLEW 1917), Polemonium coerulewm
(OsTENFELD 1923), endlich Silene nutans (CoLLINs 1924) vor.

Zunichst mag ein Teil der Ergebnisse mit Plantago lanceolata in Form von
zwei Tabellen, 27 und 28, wiedergegeben werden. Sie sollen zeigen, daBl beide
Eltern, sowohl die Pflanze, die den Pollen liefert, als auch diejenige, die die
Eizellen stellt, von EinfluB anf die Nachkommenschaft sind, dafl sich die Eltern
sehr verschieden verhalten kinnen, und daB dadurch die Verhiltnisse sehr kom-
pliziert werden. (Als weitere Erschwerung kommt bei Plantago lanceolata noch
die vollige Selbststerilitit hinzu, die andererseits aber das sehr schwierige
Kastrieren unnétig macht.) Die Elternpflanzen waren zwel oder (meist) drei
Jahre hintereinander auf ihr Verhalten genau gepriift worden; die Nachkommen
wurden mehrmals revidiert. Die zahlreichen unterschiedenen Kategorien sind
fiir die Tabellen in fiinf Stufen zusammengefafit; auBer den beiden Endstufen,
zwittrig und weiblich, werden drei Zwischenstufen, itherwiegend zwittrig, iiber-
wiegend weiblich und zwittrig und weiblich, aufgestellt. Die Zahl der Nach-
kommen ist zwar zuweilen ziemlich klein, aber die einzelnen Gruppen innert
des Clesamtversuches, die durch das Zusammenpflanzen von je 12 Samlingen
in einen Topf gebildet worden waren, wiederholten im wesentlichen das Gesamt-

ergebnis. — Die _._r_,(.ff',m”h'li]}wnchm Weibchen (134, 138, 129, 186) waren kaum

paragyndécisch.



» gewisse Sterilitit. Die Bl
1, 1913) beschrieben und abgebildet worden.

Ich habe als vorliufiges Ergebnis, gewissermafien als erste Niherung, den
Satz aufgestellt, dall jede Geschlechtsform Keimzellen mit der ihr eigenen
Tendenz hervorbringt, und daB die Tendenz der phylogenetisch jiingeren (ge-
trenntgeschlechtigen) Form iiber die Tendenz der phylogenetisch ilteren (ge-
mischtgeschlechtig gebliebenen) dominiert.
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Hier sollen nur noch drei Beispiele gegeben werden.

Bei Cirsium palustre (Correxs 1916) bringen die Weibchen neben ihres-
gleichen stets noch eine griBere Anzahl (etwa 50 %) mehr oder weniger zwittrige
Nachkommen hervor, oft relativ viele rein zwittrige (nicht lauter weibliche,
wie jene des Cirsium oleraceum). Die Nachkommenschaft der gynomondécischen
Pflanzen besteht vorwiegend aus ihresgleichen, obschon daneben auch eini
Zwitter und Weibchen auftreten (nicht vorwiegend aus Weibchen, wie bei
Cirsium oleraceum). Die Zwitter endlich geben neben gynomonécischen Stécken
wohl immer auch Weibchen (was bei €. oleraceum mindestens seltener ist).

Bei Campanula carpatica kam MiB PrLLew (1917) zu der Vorstellung,
daB Samenanlagen und Pollen genotypisch verschieden veranlagt seien. Die
Untersuchung ist hier durch die villige Selbststerilitit noch besonders erschwert.
Eine zwittrige Pflanze der Sippe pelviformis, ,,7°, gab mit dem Pollen anderer
Zwitter nur Zwitter. Wurden dagegen mit ihrem Pollen die anderen Zwitter
bestiubt, so entstanden Weibchen, Zwitter und Zwischenformen. Weibliche
Pflanzen (anderer Herkunft) gaben endlich mit dem Pollen von 7 nur Weibchen.
Bei der Kreuzung mit ihren eigenen Nachkommen zeigte sich ein komplizierteres
- Verhalten. — Von mir untersuchte weibliche Pflanzen der selbstfertilen Cam-
panula Medium erwiesen sich als zu einer einfach mendelnden, recessiven
Sippe gehorig. :

Die weiblichen Pflanzen der normalen Sippen des Polemonium coeruleum,
mit rudimentiiren, zuweilen intermediiiren (kontabescenten ?) StaubgefiBen, ga-
ben OsTENFELD mit dem Pollen von Zwittern ganz iiberwiegend wieder Weibchen;
nur 9,5 9%, waren zwittrig (n=267). Die intermediiren Weibchen brachten an-
scheinend mehr Zwitter hervor. Richtige Zwitter endlich gaben nur Zwitter
oder neben solchen einzelne Weibchen. AuBerdem fand OsTENFELD auch bei der
f. micropetala weibliche Pflanzen, in
deren Bliiten die Staubgefifie ganz
fehlten. Sie traten in der Nach-
kommenschaft der zwittrigen mikro-
petalen Individuen auf; gefunden
wurden auf 44 Zwitter 17=289,
solcher Weibchen. Sehr wahrschein-
lich liegt hier (bei den Weibchen der
f. micropetala) Paragynodideie vor,
und handelt es sich um eine ein-
fache, mendelnde Sippe. Bezeich-
nend ist die von OsTENFELD hervor-
gehobene abnormale Ausbildung des
Gyniceums, das sehr oft mehrere
unregelmiBig gestaltete Griffeltrigt
und vollig steril ist.

1. Androdideisten Abb. 75. Uryza sativa. Sippe, deren Fruchtblatter

Bei den Androdiocisten finden in StaubgefiBe v['rwnndolt-'sind, ,.staminoidal
wir zunichst Parallelfformen zu den sterile®. (Nach J. Nagar, 1926.)
.. Paragynodiocisten’”, also méinn- )
liche Sippen, die den Stempel des Anomalen oder _I\rankhn{ten.tragen und
mit normalen Pflanzen einfach mendelnde Bastarde bilden. Fiir diese ,,Paran-
drodideie’” seien ein paar Beispiele angefiihrt.



Die zwittrigen Pflanzen brachten also, neben ihresgleichen, auch stark
‘andromondécische, einzeln auch miinnliche Nachkommen hervor. Die Nach-
‘kommenschaft der andromonécischen war demgegeniiber stark nach der miinn-
lichen Richtung verschoben. Die Herkunft des Pollens, ob von einem andro-

1) Auch Bramixcues (1924) hat das Geum infermedium andropleogam gefunden. Ob
das eine Folge der Bastardierung ist (einer Kumulation von Faktoren ?), bleibe dahin-
gestellt, vor allem weil fiir keine der beiden Elternpflanzen die durch Selbstbefruchtung
erzielte Nachkommenschaft bekannt ist.
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mondeischen oder einem minnlichen Individuum, hatte kaum wesentlichen
EinfluB. Die Versuchspflanzen waren, so weit méglich, zwei Jahre hintereinander
untersucht worden; dabei wurden einige zuerst als miinnlich bestimmte Stécke
spiiter als andromondéeisch erkannt, die Mehrzahl blieb sich aber gleich. Trotzdem
mégen noch manche der ,,Minnchen® Andromonéeisten gewesen sein. Unter
den Pflanzen, die im ersten Jahr noch nicht zum Blithen kamen, und jenen,
die im zweiten schon abgestorben waren, waren die Minnchen unverhiltnis-
maflig stark vertreten.

3. Das Zahlenverhiiltnis der verschiedenen Individuen hei polyicischen Spezies

Auch hier lassen sich natiirlich Verhiltniszahlen der verschiedenartigen
Individuen angeben, und es finden sich auch in der Literatur derartige Zihlungen.
Schon Darwix hat einige, freilich sehr kleine Zahlen fiir Thymus Serpyllum
und Eechium vulgare mitgeteilt. Einige an umfangreicherem Material gewonnene
sind in den Tab. 30 bis 32 zusammengestellt. Soweit nétig, wurden die direkten
Angaben in Prozente umgerechnet. Die Zwitterklasse ist gewill oft auf Kosten
der gynomonécischen (und andromondcischen) Klasse zu groB ausgefallen,
ebenso die eingeschlechtige auf Kosten der gemischtgeschlechtigen. -

Tabelle 30 ;
Verhialtniszahlen der Individuenklassen gynodideischer Spezies
I Individuen in Prozent
Species und Standort Beobachter N zwitt- | gyno- | weib-
Py ' trig | monde. | lich

Tunica prolifera " A. Scuurz 1890 l‘ 395 ‘ 446 18 36
Dianthus Carthusianorum I A | 365 | T8 3 17
o # 11 , - | 572 | 88 1.6 11

Silene nutans , CORRENS!) | 926 67.9 65,8 25,3
Cerastium arvense?) | A.ScauLz 1890 i 1832 | 35 5,7 59
Mentha aquatica T I ¥ 208 ‘ 68 | 10 22
Q 11 ! 2 526 | 74 | 15 9

Thymus Serpyllum?) || RAUNKIAER 1905 200 | 59 = 4]

vs Chamaedrys | A.Scmurz 1890 756 | 55,6| — 44.4

i Ch. ssp. pannonicus B 428 | 53,6 0,2 46,2
Plantago lanceolata 1T i 255 88 3.7 s
Knautia arvensis i 5 219 || 74 B 21
- li i' RAunkiaer 1905 1282 | 85 3.7 11
= a8 II ; an | 200 i‘ 64 = 34

Suceisa pralensist) I e | 167 | 85,6 24 0,6

1} Unverdffentlichte Zihlungen um Silvaplana im Engadin, 1913.
2) Zahl der einzelnen Stammchen.
3) Fir Thymus Serpyllum werden auch andromondecische und sogar androcische
Individuen angegeben (S. 126): er wiirde dann in Tabelle 32 gehoren.
4) 2,49, gefiillt
Tabelle 31

Verhiltniszahlen der Individuenklassen androdidcischer Spezies

| | Individuen in Prozent

Species und Standort | Beobachter | m zwitt- | andro- | mann-
i. || rig monde. | lich
N L R s : o | da TR e
Pulsatilla (alpina) sulfurea I—1IV | A. Scnvurz 1830 1043 | 89 | 15 | 899
171 | 71 16 | 13

Dryas oclopetala) I—IV
eum monfanum I—11I

249 || 23 10 | 66

1} Von Hanus wurden auch weibliche Individuen gefunden (vgl. S. 114).
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Zusammen: u

Welche Fehler dabei gemacht werden kinnen, mag eine eigene Erfahrung
lehren (CorrENs 1907). Bei Satureia hortensis wurden von verschiedenen Aussaaten
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zusammen 315 Pflanzen pikiert; der Rest blieb in den Saattopfen. Die pikierten
Individuen, die wiederholt genau geprift wurden, erwiesen sich alle als gyno-
mondécisch. Die (schlechter ernihrten) in den Saattépfen wurden nach und nach,
<obald sie zu blithen begannen, ausgezogen und untersucht. 920 wurden gyno-
monécisch und 45 rein weiblich gefunden. Nach dem Ausfall der Untersuchung
der pikierten Geschwister waren sie aber sicher alle auch eigentlich gynomon-
éeisch gewesen und hatten nur gerade blof weibliche Bliiten getragen.

Zu diesen Fehlerquellen kommt dann noch die Schwierigkeit aller solcher
statistischer Erhebungen im Freien, daf} sich das, was als ein genetisches Indi-
vidunm zu gelten hat, oft schwer oder gar nicht feststellen lilit.

Eine gewisse Ubereinstimmung der Ergebnisse fiir dieselbe Spezies an ver-
schiedenen Orten zeigt aber, daB solche statistischen Aufnahmen doch einen
gewissen Wert haben konnen. So die unter sich recht édhnlichen Zahlen, die
Wirtrock (1886) fiir die verschiedenartigen Individuen des Acer platanoides
bei Stockholm und bei Budapest gefunden hat (Tab. 33).

Stellt sich fiir eine Spezies bei geniigend umfangreichen Aufnahmen an ver-
<chiedenen Orten ein bestimmtes Zahlenverhiltnis als charakteristisch heraus,
so muB es die Resultante biologischer Vorteile sein, die die eine und die andere
Individuenklasse besitzt. ihnlich wie es bei den Subdidcisten der Fall ist (S. 99).

Ak

Abb. 76. Acer platanoides. Je ein Blitenstand als Reprasentant der verschiedenen Typen,
wie die minnlichen (weill) und weiblichen (schwarz) Bliiten auf die Individuen verteilt sind;

I androcisch. Es sind immer nur drei Etagen gezeichnet: wenn vier vorhanden
sind. verhiilt sich die vierte ganz wie die dritte (Wirrrock 1886)

A ovndciseh,

In Abb. 76 sind die Infloreszenztypen mit WITTROCK schematisch wieder-
gegeben. Leider gibt unser Autor nicht an, wieviel Infloreszenzen bei jedem
Individuum durchschnittlich geprift worden waren.

{. Sekundiire Geschlechtsmerkmale bei polyieischen Spezies
Auch hieriiber liegen allerlei Angaben vor, von denen aber wohl wenige
ciner kritischen Priffung standhalten diirften. Sicher ist nur — und eigentlich
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selbstverstandlich —, daB sich die Unterschiede, die bei gemischtgeschlechtigen
Individuen je nach dem Geschlecht der Bliite in der GroBe der Bliitenhiille
vorkommen, bei den verschiedenartigen Individuen der Spezies wiederfinden,
wie wir seit voN MonL (1863) wissen. Die Bliiten der weiblichen Pflanze eines
Gynodieisten sind also auch kleinhiillig, wenn die weiblichen Bliiten der
gynomondcischen Sticke es sind (z. B. bei Satureia (Abb. 20, S. 30) und
anderen Labiaten, Caryophyllaceen usw.).

Was die GroBe der Individuen anbetrifft, so sollten nach der Literatur
die weiblichen Pflanzen bald kleiner (Digitalis nach F.Lupwic), bald grolier
(Lycopus und Echium nach Scuurz) sein. Bei Satureia hortensis stellte sich kein
merklicher Unterschied im Gewicht heraus, als gleich alte, villig sicher bestimmte
Individuen verglichen wurden, die unter méglichst gleichen Bedingungen ge-
wachsen waren (CorreNs 1907). Es wurden immer alle aus einem Topf, gewishn-
lich 12, zusammen gewogen; Tab. 34 gibt die Zahlen.

Tabelle 34

Satureia hortensis, Durchschnittliches Gewicht der gynomonécischen und
der weiblichen Pflanzen

—_ — —— Ep——
T

mittleres |.,. . :
. 7 Minimum | Maximum
Gewicht | Gewicht Fiandn il Eaa

-

occhlacht Zahl der | Zahl der | Pflanzen

Topfe | Pflanzen | pro Ton ing einer : Vsl | Mossaoh
tawittrig . . 45 450 10,0 l 3817 | 848 | 68 10,2
weiblich . . . 30 333 1,1 | 2733 | 834 | 43 15,1

Die geringe Differenz zugunsten der gynomondécischen Pflanzen (1.7 9)
kann gut auf der etwas geringen Zahl, die durchschnittlich auf einen Topf kam,
und der dadurch etwas giinstiger gestalteten Ernihrung beruhen. Da ja beide
Individuenklassen fruchten, ist das Fehlen eines Unterschiedes wohl nicht auf-
fallig. Dagegen kénnen bei androdiccischen Spezies die miinnlichen schwiicher
sein als die starker zwittrigen. Sie waren das wenigstens bei Geum intermedinm.

Die Zahl der Bliiten fand WiLLis (1892, b) fiir die Weibchen der Glechoma
hederacea groBer als fiir die zwittrigen Stiécke (2,40 :2,16 bis 3,15:2,16 pro
Stock). Zihlungen bei Satureia hortensis gaben ebenfalls einen, wenn auch ge-
ringeren UberschuB fiir die Weibchen. Bei zehn Revisionen wurden an 390 gyno-
mondcischen Pflanzen 20406 Bliten, also 52,3 pro Pflanze, festgestellt, an
104 weiblichen 7327, also 70.4 fiir die Pflanze. Das hiangt wohl, wenigstens zum
Teil, von dem schlechteren Fruchtansatz der Weibchen ab, der dhnlich wie das
Wegschneiden der offenen Bliiten wirken muB. DaB dieses die Zahl der sich
entwickelnden Bliiten steigert, liBit sich leicht nachweisen (S.39). — In der

Bliitezeit zeigten bei Satureia die beiden Individuenklassen keinen merklichen
Unterschied.

Nach DarwiN (1877) sind bei Thymus Serpyllum, Th. vulgaris und Satureia
hortensis die weiblichen Pflanzen viel fruchtbarer als die zwittrigen. Er wog die
hervorgebrachten Friichtchen, und Errera und GEVAERT (1879) zeigten dann,
fir Thymus, daB die beiderlei Friichtchen gleich schwer sind. Bei Thymus
Serpyllum fand auch A.Scmurz bei den Weibchen mehr gute Friichtchen,
40 bis 829, gegeniiber 16 bis 749, bei den mehr oder weniger zwittrigen.

Bei Thymus mag daran das Vorkommen andromonéeischer Stécke schuld
sein, die natiirlich weniger fertil sind; Derpryo und OGLE geben sogar rein
miinnliche an. Bei Satureia dagegen erwiesen sich spiter (CorrENs 1904) die
zwittrigen Pflanzen fruchtbarer. Diese gaben fiir das Individunm 4,01 Kérner
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und auf 1g Frischgewicht 1,87, die Weibchen dagegen fiir das Individuum
2 36 Korner und auf 1 g Frischgewicht 0,88.

Die Fruchtbarkeit der Weibchen ist natiirlich vom Insektenbesuch und
von der riumlichen und zahlenmiBigen Verteilung der beiderlei Pflanzen ab-
hiingig. Bei ganz gleichen Bedingungen werden sie gleichviel Friichtchen her-
vorbringen. Sind die gynomondécischen oder zwittrigen weniger fruchtbar, so kann
es sich nur um eine Herabsetzung ihrer Fruchtbarkeit handeln (Neigung zur
Andromonécie) und nicht um eine gesteigerte Fruchtbarkeit der Weibchen,
wie fast allgemein angenommen wurde.

Sehlud

Unter Hinweis auf die Zusammenfassungen, die den meisten Abschnitten
beigegeben sind, und auf das eingehende Inhaltsverzeichnis soll auf eine ins
einzelne gehende Rekapitulation des Inhaltes verzichtet werden. Etwas zu

n, was fiir alle die unterschiedenen vier Stufen gilt, ist von vornherein nichf
miglich, da I, III und IV als phylogenetische Entwickelungsstadien aufeinander
folgen, und Stufe IT einen blind endigenden Seitenast des Stammbaumes darstellt.

Zweimal, auf Stufe I und Stufe ITI, ist die Geschlechtsbestimmung rein
phinotypisch; doch erfolgt sie bei I in der haploiden Entwicklungsphase,
bei ITI in der diploiden und wirkt sich im letzteren Fall dann auch noch bei der
folgenden haploiden Phase aus.

Zweimal, auf Stufe IT und Stufe IV, ist die Bestimmung genotypisch,
und in beiden Fillen spielt die Reduktionsteilung beim Ubergang von der diploiden
zur haploiden Entwickelungsphase dabei die Hauptrolle. Sie verteilt die ,,Reali-
satoren® fiir die Entwickelung der zweierlei Sporen (Stufe IT) oder der zweierlei
Sporophylle (Sexualorgane) (Stufe IV), aber nicht die Faktoren fiir diese selbst.

Bei dem Produkt der Vereinigung der beiderlei Keimzellen mit ihren ver-
schiedenen Realisatoren treten bei der Stufe IT diese Realisatoren im natiirlichen
Laufe der Entwickelung nicht in Titigkeit. Bei der erzwungenen Entfaltung
(bei der Regeneration aus dem Sporophyten) stehen sie im Gleichgewicht. Nur
bei dem Lebermoos Sphaerocarpus iiberwiegt der Weihchenbestimmer iiber den
Minnchenbestimmer.

Ein dem Verhalten von Sphaerocarpus homologer Geschlechtsbestimmungs-
modus wiirde bei einer Bliitenpflanze, also auf der Stufe IV, infolge der volligen
Unselbstindigkeit der haploiden Phase, unmdglich sein: es entstiinden nur weib-
liche Individuen, die unbefruchtet bleiben wiirden. In Wirklichkeit hat hier das
eine diploide Geschlechtsindividuum — fast immer das miinnliche — die beiderlei
Realisatoren, das andere nur eine Sorte. Je nach dem Zusammentreffen von
Keimzellen mit gleichen oder ungleichen Realisatoren entsteht wieder das eine
(homogametische) oder das andere (heterogametische) Geschlecht. Bei der
Keimzellbildung trennen sich im einen Fall die beiden verschiedenen Realisatoren
wieder (wiithrend die Faktoren fiir die Sexualorgane selbst allen Keimzellen
verbleiben); im anderen Fall hat das diploide Individuum nur eine Sorte Reali-
satoren und kann nur diese allen Keimzellen mitgeben. i

Die Wirkung der Realisatoren ist — gegeniiber dem zugrunde liegenden
Verhalten der (phylogenetisch vorangehenden) gemischtgeschlechtigen Stufe 111
(nicht einem Gen fiir Gemischtgeschlechtigkeit) — nicht immer eine absolute;
iuBere Einfliisse — von ganz spezifischen, wie sie Ustilago violacea bei Melan-
drium ausiibt, bis zu allgemeinsten, wie Beleuchtungsunterschiede beim Hanf —
kénnen in den einen Fiillen stiirker, in den anderen véllig wirkungslos sein.




Auf der StafeIl kommen die Realisatoren hinzu, einer fiir A, der ¢, und
einer fiir G, der p heilen mége. Wir haben dann (S. 21):
Haploide Phase: AGZ« (Miinnchen) und AGZy (Weibchen).
Diploide Phase: AAGGZZey (fast immer gemischtgeschlechtig).

Bei der Stufe III haben wir dieselben genetischen Elemente wie bei der
Stufe I, nimlich (S. 41):
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