
III. Vortflige 

T an den Bas t a rden  de r  A r t e n  N i c o t i a n a  S a n d e r a e ,  
2(. L a n g s d o r f i i  und N. l o n g i f l o r a  

Vou Friedrich Brieger~ Berlin-Dahlem 

Das Evolutionsproblem, die Frage nach der Entstehung der Arten, kann 
b e i  dem gegenw~rtigen Stande der experimentellen Genetik auf zwei ver- 

schiedenen Wegen einer LSsung n~her gebracht werden. Entweder versueht 
man kiinstlieh durch iiuflere Eingriffe, dureh Behandlung mit Chemi- 
kalien oder Bestrahlung mit R~ntgenstrahlen o. ~i., Mutationen auszul~sen, 
um dann Rfickschliisse auf das Auftreten neuer Erbeigenschaften in der Nat.ur 
ziehen zu kSnnen. Oder aber man versueht dutch den "genetischen Vergleich 
nahe verwandter Spezies Aufsehliisse fiber die Art der sie eharakterisierenden 
erblichen Eigenschaften zu bekommen. Ein solcher Vergleich der haupt- 
s~ehlichen Charaktere der Arten N. 3anderae und N. Langsdorfii einerseits und 
N, longiflora andererseits ist die Aufgabe der Untersuchungen, fiber die bier 
berichtet werden soil. 

Es ist bereits seit langem bekannt, daft die beiden natiirliehen Arten 
N. alata und N. Forgetiana leicht miteinander gekreuzt werden k~nnen und 
vollkommen fertile Bastarde geben, die in normaler Weise aufspalten. Diese 
vollkommene KreuzungsfertilitAL ist wohl in Verbindung mit der Selbst- 
sterilititt der beiden A r t e n d e r  Grund dafiir, daft sich in Kultur kaum mehr 
die reinen Arten, sondern nut noeh die aus Kreuzungen hervorgegangenen 
Mischtypen finden. Diese werden alle unter dem Namen IV. Sanderae zu- 
sammengefaflt. Unter ihnen finden sich wieder entstandene homozygote 
Formen, die den reinen Arten vollkommen entsprechen. ~ Langsdorfli ist 
eine Art,  die von den Sanderae-Typen morphologisch seharf getrennt ist. 
Infolge ihrer vollkommenen Selbstfertflit~t scheinen sieh noeh urspriingliche 
reine Formen, die mit der Originaldiagnose vollkommen fibereinstimmen, 
in Kultur zu finden. Auch yon h r. longiflora befindet sieh anscheinend ganz 
reines Material in Kultur. Diese Art ist ebenfalls vollkommen selbstfertil 
und kann daher ]eicht rein weiter geziiektet werden. 

Obwobl die 8anderae-Formen und IV. Langsdorfii zu verschiedenen Gattungs- 
sektionen gereehnet werden, zur sectio ~dunioides und rusti~a, lassen sie 
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sich doch leicht kreuzen und geben volikommen ferttie Bastarde mit- 
einander. 

Die Analyse der 8anderae-Formen und ihrer Bastarde mit Langsdorfii ist 
yon mehreren Untersuchern mit dem Erfolge durchgeftihrt worden, dat~ die 
genetische Grundlage einer Reihe der wichtigeren Charaktere effafit werden 
konn te  ( L o c k  1909, E a s t  1915, S a c h s - S k a l i n s k a  1921, B r i e g e r  und 
M a n g e l s d o r f  1927, B r i e g e r  1928, 1929). Die Form und Gr~fle der Bliiten 
ist ausgesprochen polymer bedingt ( L o c k ,  Eas t ) .  Die meisten Farb- 
charaktere~ mit denen wir uns vor allem hier befassen werden, sind dagegen 

e infach  faktoriell determiniert. Die folgenden Charaktere, die in den Kreu- 
zungen mit h r. Zongiflora verwandt wurden, soUen genauer besprochen werden: 

Die kr~iftige Farbe der Bliiten vieler 8anderae-Formen und der typischen 
hr. JForgetiana sowie die schwach violette TSnung der Bltiten yon ~. alata wird 
dutch einen dominanten Faktor Csa bedingt. Homozygot rezessive csacsa- 
Pflanzen besitzen dagegen rein weif~e Blfiten. Die ,Elfenbein"-Farbe der 
alata-Blfiten wird durch einen anderen rezessiven Erbfaktor isaisa bedingt. 
Pflanzen, die den dominanten I~a-Faktor enthalten, sind bei Anwesenheit 
des Grundfaktors Csa-farbig und nicht elfenbein. Die rote Farbe der Bliiten 
yon hr. ~orgetiana wird dutch einen oder mehrere dominante Faktoren Rsa 
verursacht. Die mit ihnen allelen Violett-Faktoren rsa sind meist, aber nicht 
immer, vollkommen rezessiv. Zu diesen Grundfaktoren der Anthokyanbildung 
in den Bltiten yon hr. 8anderae kommen dann noeh eine Reihe yon Genen, 
die die Farbintensitiit beeinflussen, und andere, die die Verteilung des An- 
thokyans in den verschiedenen Teilen der Petalen kontrollieren. 

Die grfine Farbe der Langsdorfii:BlfiCe wird vor allem dutch einen 
dominanten Erbfaktor Gla verursacht, der die Ausbildung von Chlorophyll be- 
sonders in den Zellen der Oberseite der Bltitenbl~itter mit sich bringt. Die 
Sanderae-Formen sind ausnahmslos gsagsa und enghalten Chlorophyll fast nur 
in den Zellen der Bliitenrlihre. Die blaue Farbe des Zangsdorfii-Pollens wird 
nach E a s t  durch ein AUelenpaar, nach B r i e g e r  durch zwei komplement~re 
dominante Allele Bla bedingt. Die reinen 8anderae-Formen mit ihrem gelblich- 
weii~en Pollen haben die Konstitution bl~b~b~b~a. Das Fehlen yon Anthokyan 
in den BltitenblKttern yon Langsdorfii wird vor allem dutch das Vorhandensein 
eines rezessiven, dem Elfenbeinfaktor yon alata (isa) allelen Gens (ila) bedingt, 
welches diesem Faktor in seiner Wirkung sehr ahnlich, aber nicht gleich ist. 
Nach dem Dominanzgrade k(innen wir die folgende Reihe aufstellen: Isa > isa > ila. 
Durch Kreuzungen yon Zangsdorfii mit Isa-Formen yon 8anderae kann man 
weiterhin feststellen, daft auch Langsdorfii einen Grundfaktor Cla fiir Anthokyan- 
bildung und den oder die rezessiven Faftoren ~a fiir eine violette F~trbung 
der Petalen besitzt. Infolge der Anwesenheit des ila-Faktors kiinnen sie sich 
aber ph~inotypisch nicht bemerkbar machen. 

Die Ergebnisse dieser Faktorenanalyse sind in den ersten Spalten der 
Tabelle 1 noch einmal zusammengestellt. 
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In Anwesenheit 
yon 

I-  

C- 

C- I- 

Sanderae- F ormen 

C fla Csa 
farbige Blfiten 

Isa Isa 
farbige Blfiten 

R6 a Rs a 
rote Bliiten 

Csa Csa 1) 

wei6e Bliiten 

JsaJsa 
elfenbeinfarbene 

Bliiten 

rsarsa 
viol~tte Bliiten 

gsa gsa 
Bliiten fast ohne Chlorophyll 

bsa bsa 
wei6er Pollen 

Langsdorfii 

Cla CIa 
farbige Bliiten 

ila ila 
elfenbeinfarbene 

Bliiten 

rlarla 
violette Bliiten 

(~la Gla 
griine Bliiten 

Bla Bla 
blauer Pollen 

longiflora 

(qoqo) 
farbige Bliiten 

(ilollo) 
longiflora- Bliiten 

(rlorlo) 
violette Bliiten 

(glo glo) 
Bliiten fast ohne 

Chlorophyll 

(blo blo) 
wei6er Pollen 

In der Mehrzahl der Kreuzungen der Sanderae-Langsdorfii-Pflanzen mit 
longiflora waren alle F1-Pflanzen normal entwickelt und zeigten eine aus- 
gesprochene Heterosis. In einigen Familien dagegen waren alle oder ein 
Teil der Individuen nur  sehr kfimmerlich entwickelt. Bei den Zwergpflanzen 
unterbleibt die Ausbitdung der Blattrosetten; die Blatter sind viel kleiner; 
die Stengel nur schw~chlich und wenig verzweigt;  die Blfiten sind zwar 
weniger zahlreich, aber normal ausgebildet. Die faktorielle Erkl~rung fiir 
das Auftreten dieser semiletalen Formen ist nur in einigen Familien mSglich. 
Es handelt sich offenbar sowohlum longiflora-als auch um 8anderae-Faktoren, 
die in den arteigenen Genomen ausbalanziert sind, dagegen in Kombination 
mit den artfremden Genotypen die EntwicklungsstSrungen ergeben. So 
spaltete in verschiedenen Kreuzungen eines longiflora-Individuums mit ver- 
schiedenen 8anderae~Formen normale und semiletale Formen in gleichem Ver- 
haltnis beraus, was eine einfache monofaktorielle Spaltung andeutet. In 
anderen Familien waren die Kriippel in der Minderzahl (nur etwa 10°/o). 
Und in wieder anderen Kreuzungen waren alle Individuen schwach entwickelt. 

Die Fx-Pflanzen sind, wie'auch schon yon anderer Seite angegeben, voll- 
kommen steril. Der Vergleich der Erbfaktoren kann sich daher nur auf die 
Untersuchung der FfPflanzen erstrecken, weshalb eine sichere Faktorenanalyse 
nicht m~glich ist. Es ist aber anzunehmen, daft longiflora zu jedem Gen der 

a) CsaCsa ist epistatisch iiher ii .  
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Sanderae-Langsdor~i-Pflanzen ein Allel bes i tz t .  Die letzteren Arten haben 
haploid 9 Chrom0somen (nach anderen Autoren nut  8), die ersteren 10 Chro- 
mosomen, und die Paarung ist in den Bastarden vollkommen normal, 
abgesehen davon, daft die iiberzithligen /ong/f/ora-Chromosomen ungepaart 
bleiben. 

Die Bliiten yon N. Zongi~ora sind unmittelba r nach dem Aufbliihen auf 
der Innensei'te der Kronenblattzipele rein wei~ gef~rbt, verf~rben sich abet 
sp~ter leicht violett. Ihre Auflenseite ist dagegen immer violett tiberlaufen. 

Kreuzt man eine weiflbliihende 8anderae yon der Konstitution CsaCsa mit 
lo~iflora, so" sind die Bliiten der Fi-Pflanzen ausgesprochen farbig. Man kann 
also annehmen, daft auch longiflora den Grundfaktor fiir Anthokyanbildung 
besitzt. Ob dieses Allel dem Css~Faktor yon 8anderae, oder dem C~a-Faktor 
yon Langsdor/ii vollkommen gleich ist, kann nicht entschieden werden. Die 
Wirkung der drei Gene ist jedenfalls voUkommen gleich. 

Wenn man dagegen eine 8a~derae-Pflanze mit elfenbeinfarbenen Bliiten 
mi t  longi[lora kreuzt, so zeigen die F~-Pflanzen ausnahmslos die gleiche leicht 
violette T~nung wie die /ong/flora-Eltern. Wir nehmen daher an, daft diese 
Art ein sowohl yon dem Farbfaktor I~a als auch yon den Elfenbeinfaktoren 
isa und ila verschiedenes Allel i~o enth~tlt. 

Die violette T~nung der longiflora-Bliiten l~flt bereits darauf schlieflen, 
daft diese Art einen Violettfaktor ~o enthitlt. In Kreuzungen erweist sich 
der Rotfaktor R~a yon Forgdiana als dominant. 

N./ong//~ra besizt immer weifilich-gelben Pollen wie auch die 8anderae- 
Formen. In den Kreuzungen erweist sich die blaue Pollenfarbe yon N. La~gs- 
dorl~i als dominant, und zwar ist sie in meinem Material wieder bifaktorie]l 
bedingt. 

Auf. Grund dieser Befunde an den Ft-Pflanzen, die in Tabelle 1 wieder- 
gegeben sind, kommen wir zu d~n folgenden ]~onstitutionsformeln der vier 
A u s g a n g s a r t e n :  

N. Forgdiana CsaCsa Isa~Isa RBaRaa gBagsa baabsa • , .  
N.  a/ata . . . . .  CsaC~a iss is~  rBar~a gsag~a bsabma • , . 

~¥. f-Ja~sdo~f~i. ClaCla ilaila" r]arla G]aGla B l a B l a .  • • 

N./ong//k~a . . . .  (CloClo iloilo rlorlo g~oglo  bloblo . . . )  

In diesen Formeln wie auch in Tabelle 1 ist der Yereinfachung halber nicht 
beriicksichtigt, daft es mehrere polymere ILFaktoren und sicherlich mindestens 
zwei B-Faktoren gibt. Die Forme|n yon lV./o~//~ra sind hier wie auch in der 
Tabeile in Klammern gegeben, weft sie nur mit einer gewissen Wahrschein- 
lichkeit ersehlossen werden konnten, w~hrend die Kons~itutionsformeln der 
~nder~en drei Arten im Kreuzungsexperiment zahlenm~fiig sichergestellt wurden. 

~ei dem Vergleich der Formeln filllt vor allem auf, daft alle Arten 
durch d~n Grundfaktor C fiir Antokyanbfldung charakterisiert sind, der nur 
weiflen 8anderae~Sippen fehlt. A u c h  d ie  A r t e n ,  d i e  in  i h r e n  B l i i t en  
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i n f o l g e  der  A n w e s e n h e i t  yon E l f e n b e i n f a k t o r e n ,  ke in  oder  kaum 
A n t h o k y a n  ausb i lden ,  be s i t z en  den g rund leg .enden  F a r b f a k t o r .  

Es ist weiterhin wichtig, daft die Ar t en  mi t  Ausnahme  yon 
9. Forgetiana den oder  die V i o l e t t f a k t o r e n  e n t h a l t e n ,  g le ich-  
gf i l t ig  ob sie kaum (alata, iongiflora) oder  kein  (Langsdorf i i )An-  
t h o k y a n  in den Bl i i ten  ausbi lden .  

Darauf, daft die d re i  z u l e t z t  g e n a n n t e n  A r t e n  die die Antho-  
k y a n b i l d u n g  ganz oder  f a s t  ganz  u n t e r d r i i c k e n d e n  E l f e n b e i n -  
f a k t o r e n  bes i t zen ,  wiesen wir bereits hin. 

Wir k(lnnen also feststellen, daft die Ar t en  e ine  ganze  Reihe  yon  
w e s e n t l i c h e n  F a k t o r e n  geme in  haben ,  i n s o f e r n  als sie e i n a n d e r  
a l le le  und in der  W i r k u n g  ~hnl iche  Gene  e n t h a l t e n .  Die auf-  
f a l l enden  U n t e r s c h i e d e  in de'r F a r b e  der  Bl i i ten  und des Po l l en s ,  
durch die die Spez ies  c h a r a k t e r i s i e r t  we rden ,  haben  aber  e ine 
sehr  e in fache  g e n e t i s c h e  Basis. Nur ein Gen bedingt die kritftige 
Anthokyanbildung der Bliiten yon N. 8anderae, ein anderes das ausgesprochene 
Griin von Langsdorfii. Ein oder zwei komplement~re Faktoren rufen die auf- 
fallende Blauf~irbung des Langsdorfii-Pollens hervor. Daraus l~tflt sich ableiten, 
daft nu t  durch  ve rh~ l tn i sm~i f ig  wen ige  F a k t o r m u t a t i o n e ~  die 
w i c h t i g e n  A r t c h a r a k t e r e  a u s e i n a n d e r  oder  aus den C h a r a k t e r e n  
e ine r  S t a m m f o r m  h e r v o r g e g a n g e n  sind. 

Uber  die ]l iuiationsrichtungen der  M a r c b a n t i a  p o l y m o ~ p h a  L. 
und die Entwicklungsreihen der Marchantiaceen 

Von H. Burgeff~ Wiirzburg 

Ref. hat sieh seit 1920 mit dem Mutationsproblem und der Vererbung 
bei Marchantia befaflt; zuerst bei M. polymorpha, sp~iter hat er andere euro- 
paische Arten, zuletzt ein Dutzend tropischer Arten hinzugenommen, die der 
mSglichen Tetradenanalyse wegen ein gtinstigeres Material darstellen. 

Mutationen sind haufiger, als man gemeinhin denkt. Von zwei typi§chen 
polymorpha-Stammen aus Berlin und Halle leiten sich bis heute 15 Mutationen 
ab, yon denen etwa die H~tlfte geniigend fertil ist, um Kreuzungen zu er- 
lauben. 

Marchantia polymorpha ist, wie der Name sagt, recht vielgestaltig. Abet 
fast diese ganze den Systematikern aufgefallene Variabilititt beruht auf Mo- 
difikation durcb wechselnde auflere Faktoren. Auch in der Altersentwiekelung 
findet man einen sehr ausgesprochenen Weehsel der Form. Jugendform, 
Foigeform und fertile Form des Thallus lassen sich unterscheiden. Es 
bedurfte deshalb jahrelanger Beobachtungen der induzierten Formen his sieh 
manehe Mutationen von diesen trennen lieflen. 


