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I. Einleitung

Erigeron annuis ist ein von Nordamerika nach Japan eingefiihrtes, zu
den Kompositen gehorendes Unkraut, welches jetzt hier fast iiberall im wild-
wachsendem und ungemein iippig gedeihendem Zustande gefunden wird. - Es ist
1,70—2,00 Meter hoch, mit einem wiederholt verzweigten monochasialen Bliiten-
stand, wobei man jedes Kopfchen einer einzelnen Bliite der Nichtkompositen
vergleicht. Ein Kopfchen besteht dabei aus einer Anzahl von inneren, gelben,
hermaphroditen, fertilen Scheibenbliiten und aus einer Reihe von zungenformigen,
weillen, weiblichen, sterilen Randbliiten (Fig. 1, vgl. auch Fig. 6a). In der bei-
gegebenen Fig. 2 sieht man in a eine normale Zungenbliite, und in e, f, und g
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drei Arten Scheibenbliiten. . In e sind beide, Staubblattrohr und Griffel mit
zwei Narben (von dem Staubblattrohr bedeckt und in der Figur nicht sichtbar)
hoch iiber die Bliitenkrone emporgehoben, in f sind nur die Narben sichtbar,
da das Staubblattrohr innerhalb der Blitenkrone bleibt, und schlieBlich in g
bleiben beide, Staubblattrohr und Narben, innerhalb derselben. Alle diese drei
Arten Scheibenbliiten sind fruchtbar und in ein und demselben Képfchen ge-
mischt vorhanden.

Diese Verhéiltnisse beziehen sich auf den normalen wildwachsenden Erigeron
annuus, welcher unten als forma fypica bezeichnet wird. Er ist in der Nihe
unsres botanischen Institutes weit verbreitet, und trotzdem seit einigen Jahr-
zehnten jahrlich viele Tausende davon unter unseren Augen gewachsen sind,

Fig. 1. Typica-Sippe. Etwas verkleinert

haben wir dabei gar keine abweichende Form auffinden kénnen. Im Juni 1928 aber
hat M. Andé, der Hauptgéirtner unsres botanischen Gartens, eines Tages unter
einer Unzahl von zusammenwachsenden Stécken dieses Unkrautes, welche eine
sehr umfangreiche Grundfliche einnehmen, zuféillig ein einziges Individuum
aufgefunden, welches dadurch ausgezeichnet ist, dall alle seine Bliitenkopfchen
der zungenférmigen Randbliiten entbehren (Fig. 3, vgl. auch Fig. 6h). Wenn man
jedes Kopfchen dieser abweichenden Form naher untersucht, so kann man sich
davon iiberzeugen, dafl die Zungenbliiten nicht véllig fehlen; wie aus der Fig 2d
ersichtlich, ist dabei die Zunge, welche den Hauptteil ihrer Bliitenkrone aus-
macht, stark verkiimmert, so dal jedes solche Képfchen das Aussehen bietet,
als ob die Zungenbliiten vollig verschwunden wiren. Diese neue Sippe, welche,
wie unten ausfiihrlich erortert, zweifellos dank einer Genmutation entstanden
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ist, mochte ich mut. apeiale nennen?). Hierbei ist zu bemerken, daB, nachdem im
Jahre 1928 dieser einzige Stock entdeckt war, man bis heute trotz eifrigen
Suchens wahrend der folgenden Jahre keinen weiteren auffinden konnte. Diese
Sippe befindet sich jetzt ausschlieBlich in dem Teile unseres botanischen Gartens,
wo die aus.dem soeben besprochenen Stock hervorgegangenen' apetala-Nach-
kommen kultiviert werden. Es scheint mir, daB unsere apetala-Sippe bisher
auch sonst von keinem anderen japanischen Botaniker aufgefunden worden ist.

Fig. 2. a) eine gewohnliche Zungenbliite; b) dieselbe mit kiirzerer Zunge; c) dieselbe
mit mehr oder minder verkitmmerter Zunge; d) verkiimmerte Zungenblite in apetala-
Kopfchen; e, f, g) Scheibenbliiten verschiedener Sorten. Alle 5mal vergroBert

Aus alledem ist es zumindest klar, daB die Entstehung von mut. apetala bei

Erigeron annuus als eine hochst seltene Erscheinung zu betrachten ist?).
Bisweilen findet man bei apetala-Kopfchen mit gewshnlichen apetala-

Bliitten gemischt einige wenige, deren Zungenteil etwas stirker ausgebildet ist

1) Wie oben gesagt, ist in unserem Falle der Zungenteil der Randbliiten bloB ver-
kiimmert, aber nicht spurlos verschwunden, und auBerdem haben wir es hier eigentlich nicht
mit einer Bliite, sondern mit einem Bliitenstand zu tun, weshalb das Wort apefala in seinem
strengen Sinne nicht zutrifft. Es wurde bloB der Einfachheit halber gewihlt, besonders als
man jedes Kopfchen der Kompositen biologisch wie eine Bliite der anderen Pflanzenfamilien
betrachten kann.

%) Es ware mir eine Mitteilung wertvoll, ob nicht die apetala-Sippe bisher einmal
durch einen amerikanischen Botaniker in der Heimat (Nordamerika) von Erigeron annuus
beobachtet oder gar an irgendeinem Orte beschrieben worden ist.

34*
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als in Fig. 2d (Fig. 2c). Auch beobachtet man in gewissen fypica-Kopichen
gemischt mit gewdhnlichen Zungenbliiten wenige, deren Zungenteil etwas kiirzer
ist als normal (Fig. 2b), und in extremen Fillen solche Képfchen, wo alle Zungen-
bliten ausnahmslos mit solchem kurzem Zungenteil versehen sind (kurzlippige
lypica-Bliiten, vgl. Fig. 6i). Hinzufiigen méchte ich, dall solche abnorme typica-
Képfehen niemals in wildwachsenden Pflanzen zu beobachten sind.

Fig. 3. Apetala-Sippe. Etwas verkleinert

IL Ist die apetala-Sippe parthenogenetisch?

Die Tatsache, daB Erigeron -annuus forma typica sich parthenogenetisch
fortpflanzt, wurde zuerst von Tahara nachgewiesen und ausfithrlich studiert
und von McDonald bestéitigtl).. Um sicherzustellen, ob mut. apefala in dieser
Hinsicht sich ebenso verhilt, wie ‘die typica-Sippe, sind eine Reihe von Unter-
suchungen ausgefithrt, sowohl auf experimentellem als zytologischem Wege,
‘wobei nicht nur die apefala-, sondern auch die typica-Sippe zwecks Vergleichs
verwendet wurde. Die Experimente beschrinkten sich auf Kastration, welche

1) Erigeron cfr. annuus, welcher von Holmgren als parthenogenetisch erkannt
wurde, ist nach Séderberg kein annuus.
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1931 und 1932 ausgefiihrt wurde, vor allem nach der bekannten Methode Raun-
kiaers, durch Abschneiden des oberen Teiles der Bliitenképfchen. Auch nach
der Methode der amerikanischen Forscher wurden durch wiederholte. Wasser-
strahlspiillung der Blittenkopfchen am Frithmorgen (gewohnhch vor je fiinf
aufeinander folgenden Tagen fiir jedes), die nach aullen hervortretenden Antheren
beseitigt. Diese letztere Methode diirfte aber bei uns von relativ geringem Wert
sein, nachdem, wie oben erortert, die Antheren bei einigen Bliiten wahrend ihres
ganzen Daseins innerhalb der Bliitenkrone verborgen. bleiben.

Das Resultat aller dieser Experimente ist, daBl sowohl. bei der typica- als
auch apetala-Sippe immer- viele keimfahige Samen entstehen, trotz der durch
obige Methoden durchgefiithrten Kastration. . : .

Die soeben genannten experimentellen Resultate wurden durch die
zytologischen Beobachtungen véllig bestatigt. Nach H. Oka néimlich, welcher
die Entwicklung der Pollen- und Embryosackmutterzellen an der typica- sowie
apetala-Sippe studiert hat, sind die Angaben Taharas-iiber die Parthenogenesis
von typica vollig zu bestdtigen. Auch ist bezliglich der- Parthenogenesis kein
wesentlicher Unterschied zwischen beiden Sippen zu erkennen'). Beideérlei
Sippen sind somit gleicherweise als parthenogenetisch nach-
gewiesen.

III. Entstehung der apetala-Sippe durch Mutation

Die allererste Krage iiber die apetala-Sippe soll sein: Wie ist sie zuerst
entstanden? Das eigentiimliche Merkmal der apetala-Pflanze wird auf die
Nachkommen vererbt. Ein Zuriickschlagen nach dem urspriinglichen Typ
erfolgt ungemein héufig und so ist es kaum zweifelhaft, daBl die Entstehung
é¢inem Mutationsvorgange zu verdanken ist, trotz der parthenogenetischen
Fortpflanzung von typica®). Unsre sog. parthenogenetische Mutation
steht nicht einzig da, wenn auch diese Erscheinung bisher héchst selten ange-
troffen worden ist: Wir haben davon einige Beispiele aus dem Pflanzen- sowie
Tierreiche vor uns, bei Hieracium (Ostenfeld) bzw. Cladoceren (Banta u.
Wood). Wichtig erscheint mir, daB die parthenogenetische Entwicklung unserer

1) Oka wird seine Untersuchungsresultate dariiber spiter veréffentlichen, so daB
ich hier nicht dagauf eingehen will. Nur sei dabei bemerkt, dal er bei der Entwicklung der
Embryosackmutterzelle der apetala-Sippe den sog. Restitutionskern im Sinne Rosenbergs
beobachten konnte, welcher bekanntlich oft eine Parthenogenesis charakterisiert.

2) Oben habe ich ,,und zwar trotz der parthenogenetischen Fortpflanzung von typica‘
gesagt, da bisher die Mutation bei parthenogenetischen Organismen hichst selten beobachtet
wurde. Frither war auf Grund der Weismannschen Amphimixistheorie die Ansicht ver-
breitet, daB die Befruchtung die einzige Quelle der Variation darstellt, wenn spiter eine Ver-
anderung eintritt, - Es muBlte dann notwendigerweise angenommen werden, daf bei partheno-
genetischen Organismen von einer Mutation keine Rede sein kann. Die Entdeckung einer
Mutation bei parthenogenetischen Formen sowohl im Tier- wie im Pflanzenreich
(vgl. unten) macht diese Annahme unhaltbar, und es ist wohl sehr wahrscheinlich, daB dieser
Vorgang in Zukunft auch an anderen parthenogenetischen Organismen entdeckt werden wird.



522 Ikeno

Pflanzensippen die Moglichkeit der Entstehung von apetala aus typica durch
irgendeinen Bastardierungsvorgang ganz ausschlieBt. Es fragt sich weiter:
Mit welch einer Mutation haben wir es in diesem Fall zu tun, mit einer Chro-
somen- oder einer Genmutation? Wie unten ausfiihrlich erortert, ist es kaum
zweifelhaft, dafl die in Rede stehende Mutation in erster Linie zur zweiten Art
gehort, d. h. auf eine Genumwandlung zuriickzufiihren ist, wenn auch die Mit-
beteiligung der Chromosomenverhiltnisse in gewisser Hinsicht keineswegs ganz
ausgeschlossen wire (vgl. unten). Es fragt sich weiter: Wo diese Genmutation
geschehen war? Bei den sich geschlechtlich fortpflanzenden Pflanzen kann die
Mutation, abgesehen vom somatischen Gewebe, in der Gametenmutterzelle
oder jungen Zygote erfolgen, und in vielen Fillen ist es kaum mdglich, sicher-
zustellen, ob wir die eine oder andere Art von Mutation vor uns haben. Da jedoch
in unserem Falle der Parthenogenesis iberhaupt keine Gametenbildung statt-
findet, kann man annehmen, daB die Mutation fiir die erste Entstebung der
apetala-Pflanze in einer weiblichen Keimzelle erfolgt war'), welche von vornherein
diploid ist und in diesem Fall der Zygote einer sexuellen Pflanze entspricht.

-IV. Chimiren

Bevor wir weiter gehen, mochten wir etwas iiber die Chiméren besprechen,
welche wir sehr héufig in der Nachkommenschaft von mut. apetala angetroffen
haben.

Unter Chimére versteht man hier z. B. ein Individuum, welches zugleich
beides, apetala- und typica-Kopichen trigt (Fig. 4). Es ist dabei zu bemerken,
daB, wie unten eingehend geschildert ist, bei der aus mut. apetale hervorgegan-
genen Nachkommenschaft die Mutationen und besonders die Riickmutationen
ungernein héufig und fast iiberall in jhrem Gewebe, generativem wie somatischem,
zu geschehen pflegen, von denen die letztere Art, welche in verschiedenen Ent-
wicklungsstadien des Somas stattfinden kann, die Ursache der Chimérenbildung
ist. Unten werde ich davon einige Beispiele angeben.

An Chiméirenbildungen gibt es verschiedene Typen, deren Unterschied
offenbar von dem Ort und Zeitpunkt des Eintretens des Mutationsvorganges
abhingig ist. Im Falle niamlich, wenn ein Individuum aus einer Anzahl von
Schossen zusammengesetzt ist, sieht man nicht selten, daB einige davon aus-
schlieSlich apetala- und die anderen ausschlieBlich typica-Kopfchen tragen.
Diese Art Chimire — Schossenchimire — wird dadurch entstehen, daB bei
einer jungen Pflanze, kurz vor dem Schossen, die Mutation in. den Zellen des
Stammes, ganz nahe der Wurzel, wo bald der Vorgang des Schossens erfolgen
wird, geschieht. Ob diese Mutation entweder von typica nach apetala oder um-
gekehrt gerichtet sein mag, auf jeden Fall wird man zu einem aus zwei Arten
Schossen, typica und apetala, zusammengesetzten Chimérenindividuum gelangen.

Wenn aber die Mutationen und Riickmutationen spiter erfolgen, z. B. in
den Anlagen der Seitenzweige, nachdem schon die Hauptachse eines Bliiten-

1) Oder wenigstens in einer Zelle der Schicht, aus der das generative Gewebe sich
entwickelt.
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standes vollendet ist, tragen einige der letzteren typica- und die anderen apetala-
Kopfchen, woraus die Bliittenstandschimire (oder ein Chimarenbliiten-
stand) entsteht, wie in Fig. 4 und 5 dargestellt ist. Die letztere, welche ein nach
der Natur gezeichnetes Schema eines Bliitenstandes ist, 148t eine Verteilungs-
weise von apetala- und typica-Kopfchen an demselben erkennen; dabei sieht man
auller der mit wenigen apefala-Kopfchen gekrénten Hauptachse sieben daraus
hervortretende Seitenzweige erster Ordnung, in denen die apetala- oder typica-
Kopfchen zu sehen sind. Jeder derselben tragt ausschlieflich einerlei Art
Kopfchen, ausgenommen zwei
{(dritter Zweig von unten, rechts
und links der Hauptachse), von
denen jeder wieder eine kleine
Chimére darstellt. Es ist klar,
dafl jede derselben dadurch ent-
standen ist, daBl der Mutations-
vorgang wieder in der Anlage
dieser Zweiglein zweiter Ordnung
geschehen war.

Wenn die Mutation oder
Riickmutation noch spiter ein-
treten wird, z. B. nachdem schon
die Bliitenkdpfchenanlagen voll-
endet waren, kann es vorkommen,
dal} einige Bliitenanlagen in einem
Bliitenkopfchen sich zu typica-
und die anderen zu apetala-Bliiten
entwickeln, worausdieK6pfchen-
chimiren (oder Chiméaren-
kopfchen) entstehen koénnen.
Fig. 6b—g stellen solche dar, wo-
bei einige Randbliiten eines Bliiten-
kopfchens teils zungenformig sind,  Fig. 4. Zweigehimire. In der Mitte typica-
teils nicht?l). Zweiglein und die {iibrigen apetala - Zweiglein.

Ahnliche Chimérentypen wur- Etwas verkleinert
den bisher von einigen andern For-
schern beobachtet, obschon es sich dabei um geschlechtliche, niemals um partheno-
genetische Pflanzen handelte. Um einige Beispiele davon zu nennen, gibt es unter
anderen die von Terao studierten Rispenchimiren der Reispflanze mit groBen
und kleinen Samenkérnern, die von Baur beobachteten Bliitenstandschimaren
von Antirrhinwm majus mit mut. phantastica- und Riickschlagzweiglein usw.

1) Die in Fig. 6b—g dargestellten Bliitenképfchen kénnten, oberflédchlich betrachtet,
den Anschein erwecken, daB die Zungenbliiten teilweise schon alt und abgewelkt sind. Dies
ist aber hier keineswegs der Fall: alle diese Kopfchen sind in ihrem jungen frischen Zustande
photographiert worden. ‘
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Fig. 5. Schema eines Zweigchimaren-
blitenstandes, von Taguti nach der
Natur gezeichnet. Darin zeigen schwarze
Kreise apetala-Kopichen, gestrahlte weile
Kreise typica-Kopfchen, je aus schwar-
zem und gestrahltem weilem Halbkreis
zusammengesetzte Kreise Kopfchen-
chiméren
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V. Vererbungsversuche
1. F;-Generation

Die oben besprochene als Mutante entstandene apetale-Pflanze war zur
Zeit ihrer Entdeckung im Jahre 1928 schon im Besitz einer kleinen Anzahl
von Blitenképfchen. Sie wurde ins Glashaus gebracht, wo sie fruchtete. Aus
daran geernteten Samen -sind- 1929 die. folgenden Nachkommen entstanden,
welche wir F,-Generation nennen.

Tabelle 1
(F,-Generation) (1929)
apelala “ typica
|
Zahl der Individuen. . . . . . 59 74
oder% . . . . . . ... .. 44,36 | 55,64

D. h. die apetala-Mutante war nicht konstant und wir sehen hier einen Vorgang,
welcher an eine Mendelsche Aufspaltung bei einer sich geschlechtlich fort-
pflanzenden Pflanze erinnert. Da wir es aber mit einer parthenogenetischen
Pflanze zu tun haben, ist die Aufspaltung nur scheinbar. Dieser Vorgang
besteht eigentlich darin, daB eine gewisse Anzahl von parthenogenetisch
erzeugten Mutant-Nachkommen zum urspringlichen Typ zuriick-
mutieren (Rickmutation), wahrend die iibrigen unverandert bleiben.
Die Rate des Zuriickschlagens betrigt- hier ungefihr 56-9,, wie.in -der obigen
Tabelle angezeigt, und ist ziemlich hoch, doch werden wir unten sehen, dal}
sie bisweilen noch héher sein kann.

2. F,-Generation

Das Verhalten der typica und apetale F,-Pflanzen wurde weiter unter-
sucht. Zunichst werde ich auf ihre F,-Generation eingehen.

a) Typica

Die aus ¥,-typica entstandenen Nachkommen (= F,) sind 1930 nur teil-
weise zum Bliithen gekommen; wihrend die iibrigen erst 1931 zu blithen begannen..
Sie'sind in Tabelle IT A aus beiden Jahren zusammengezogen. Danach haben
sich 10 als konstante typica erwiesen (Nr. 3, 4, 5, 10, 11, 12, 15, 20, 22, 27),
wihrend von den iibrigen 24 die typica- und Chimarenpflanzen und 1 ausschlie-
lich die letzteren produziert haben, d. h. kurz
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Nachkommen von F;-typica

Zahl der Fy-Eltern Nachkommen
10 (=2869%) ... .. .. . typica
24 . onf- - - - . . . typica + Chiméiren
11)} (= 714 A)){ .. . Chiméren
Summe 35

D. h. unter den F,-typica-Pflanzen haben nur ungefihr 29 9%, sich konstant
erwiesen, wihrend die iibrigen (ungefihr 71 9,) sich anders verhielten 2).

b) Apetala

Die entsprechenden Angaben fir apetala sind in Tabelle IIB ebenso wie
bei typica anf die 1930 und 1931 gewonnenen Resultate gegriindet. Daraus sieht
man, daB unter allen untersuchten F, apetala Pflanzen gar keine einzige konstante
vertreten ist: 17 unter 21 haben jedesmal ¢ypica + Chiméren produziert, wahrend
von den iibrigen 4 je 2 ausschlieBlich typica bzw. eine aus typica + apelala
+ Chiméren bestehende Nachkommenschaft geliefert haben, d. h. kurz

Nachkommen von F,-apetala

Zahl der F,-Eltern Nachkommen
171 o/l - -+« - . typica + Chimiren
2f (= 93,6 %) . typica 4+ Chimiren +- apetala
_ 2(=649%). ... ... typeca
Summe 21

Diese Tatsache steht im Gegensatz zum oben geschilderten Verhalten
von F,-typica, welche die konstanten Individuen ungefihr zu 29 9, geliefert
hat (vgl. Tab. ITA). Die ungemein hohe Mutabilitit von apetala ist sehr auffal-
lend, woriiber unten weiter die Rede sein wird3). >

1) Es wire nicht: unwahrscheinlich, daBl auch dies Individuum, wie die 24 anderen,
eigentlich beide typica und Chiméren produziert haben miite und daB die typica-Nach-
kommen dabei deshalb nicht entstanden sind, weil z. B. alle darin enthaltenen Samen dieses
letzteren Typs zufillig nicht gekeimt sind. Die kleine Zahl von Chimiren-Nachkommen
(bloB 5) zeigt die sehr schlechte Keimfihigkeit der Samen dieser Pflanze.

) 2) Bei dieser Nachkommenschaft bemerkt man den vélligen Mangel von apetala.
Dabei kann es sich vielleicht bloB um eine Zufilligkeit handeln, was fiir das unten ausfithrlich
zu besprechende relativ seltene Stattfinden der Mutation typica — apelala bei den sekundéiren
typica-Pflanzen sprechen wiirde. Sekundiren nennen wir alle {ypica- und apetala-Indi-
viduen, welche entweder direkt oder indirekt aus der urspriinglichen mut. apetala herrithren.

3) Im vorliegenden Fall sind alle Nachkommen aus apeiala ausnahmslos mutiert
nachgewiesen, doch es wire nicht ausgeschlossen, daB bisweilen wenige derselben im Gegen-
satz zu den iiberwiegenden anderen sich konstant erweisen werden. Jedenfalls aber wird das
ganze fiir die oben erwihnte hohe Mutabilitit von apetala sprechen.
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Tabelle ITA
(1930—31) (Nachkommen aus F,-typica)

iﬂltem- R B Eltern- :
Nr. Zahl der F,-Nachkommen Nr. Zahl der F,-Nachkommen -
(F,- ; (Fy- :
Gc?ne- typica Chimﬁ.reiapetala Summe Ge.ne- typica Chimiare | apetale |Summe
ration) | ration) |
| -
1 9 1 — 10 20 40 — — 40
2 27 4 — 31 21 60 1 — 61
3 9 — —_— 9 22 56 — — 56
4 60 — — 60 23 53 1 — 54
5 78 — — | 18 24 19 3 — 22
6 39 3 — 42 25 13 1 — 14
7 | 36 3 — | 39| 26 8 1 — 9
8 | 43 6 | — | 49 | 27 13 — — 13
9 6 2 — 1 8] 28 91 6 — 97
10 19 — — 19 29 34 4 — 38
11 17 -— — 17 30 18 1 — 19
12 12 — i — 12 31 6 1 — 7
13 9 1 ' — 10 32 22 1 — 23
14 4 3 — 7 33 — 5 — 5
15 1 — — 1 34 - 8 10 — 18
16 2 3 — 5. 35 6 2 — 9
i; 13 . ig Summe| 866 81 0o | o7
19 27 10 . 37 (= 91,45%)| (=855%) | (=0%)
Tabelle I1IIB
(1930—31) (Nachkommen aus F,-apetala)
Eltern-| Eltern-
Nr. Zahl der Fy-Nachkommen Nr. Zahl der F,-Nachkommen
F,- |- —— Fe |-
Ge'ne- {typica |Chimare | apetala |Summe Ge.ne- typica Chimire | apetula |Summe
ration) ration)
36 34 | — — | 34 48 27 22 — 49
37 16 7 — 23 49 18 4 — 22
38 26 1 — 27 50 15 30 — 45
39 45 8 — 53 51 9 3 — 12
40 17 3 — 20 52 62 13 — 75
41 93 5 — 98 53 16 13 3 32
42 23 8 — 31 54 12 2 1 15
43 11 8 — 19 55 5 4 — 9
44 23 . 5 — 28: 56 10 - — 10
4 [ 4 10— ] 14 e me| 489 193 4 | es6
46 5 13 — 18 o ol
47 18 34 _ 52 (= 71,28%) [(=28,13 %)j(=0,59%)
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3. F;-Generation
a) Typica

Ich habe nachgewiesen, daB 10 F, typica-Pflanzen der F,-Generation sich
konstant erwiesen haben (vgl. Tab. II A). Unter den 78 aus F; Nr. 5 hervor-
gegangenen F,-Nachkommen sind von vier Individuen die Samen geerntet
worden und daraus sind 1932 55, 33, 13 und 35 (im ganzen 136) Nachkommen
entstanden (= F;), welche ohne Ausnahme vom #ypica-Typ waren. Beziiglich
der anderen F, typica-Nachkommen habe ich bloB von 5 unter 40 typica-Pflanzen
aus F; Nr. 20 (vgl. Tab. I1A) Samen bekommen kénnen. Thre Keimung war sehr
schlecht und ich habe die folgenden Resultate bekommen:

Tabelle IIT (1932)

Eltern-Nr. Zahl der F,-Nachkommeri

(Fy-Generation) typica Chimiire apetala Summe
20—1 . . .. .. 9 —_ — 9
—2 6 1 — 7
-3 . .. . .. 6 _— 1 7
—+ ... ... 1 — — 1
—5 . .. ... b _ 7
Summe 27 , 3 : 1 31

Daraus ergiebt sich, da8 1. unter 5 untersuchten Individuen 3 auBer eigenen
Formen die anderen, meistens Chiméren, und in einem Falle 1 apetala geliefert
haben und 2. die Nachkommenschaft am meisten zu {ypica gehort.

Wie man aus Tabelle IIA und aus dem soeben angedeuteten Verhalten
von Fy-typica in F; (leider zu wenige Nachkemmen) sehen kann, sind die aus
-mut. apetala direkt oder indirekt herriihrenden (sekundiren) typica-Pflanzen
meistens mehr oder minder mutabel. Die groBle Stabilitdt der oben erwiahnten
typica-Pflanzen, welche durch zwei Generationen (F, und F;) sich ganz konstant
verhielten, ist deshalb sehr auffallend, und obschon die Ursache dieser Eigen-
tiimlichkeit noch keineswegs geklirt ist, scheint es mir nicht unwahrscheinlich
zu sein, daB auf diese Stabilitit die Chromosomenverhiltnissé von EinfluB sein
kénnen (vgl. spiter unter Abschnitt VIII. Chromosomenzahl).

Die bisherigen Beobachtungen beziehen sich auf die aus F,-typica herriih-
renden F,-typica in der F;-Generation. Der Vollstindigkeit halber habe ich auch
-das Verhalten einiger aus F,-apetala abgestammien. Fy-typica in F; untersucht.
Unter den aus den F;-Pflanzen Nr. 46 und 47 herrithrenden Nachkommen (vgl.
Tab. IIB) habe ich an je 5 Stécken Samen geerntet. Die Keimung derselben
war auch sehr schlecht und wir haben nur wenige Pflanzen bekommen. Tabelle IV
zeigt das Resultat davon:
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Tabelle IV (1932)

Eltern-Nr. : Zahl der F;-Nachkonimen

(Fy-Generation) typica J Chimaire apetala Summe
46--1 . . . . .. 3 1 — 4
—2 . ... .. 2 1 — 3
—3 ... ... 4 ‘, 1 — 5
471 . ... 2 { — ‘ — 2
-2 ... ... 3 ! 1 — 4
—3 . .. ... 1 w’ — _ 1
—4 . ... .. 5 2 — 7
—5 ... ... 6 3 ) — 9
Summe , 26 ; 6 ' 0 35

Wenn auch in beiden Fillen die Nachkommenzahl sehr gering ist, so wird
man die Ubereinstimmung der in Tab. 11T und IV angegebenen Resultate doch
sehen kénnen. Im ersten Falle (Tab. III) ist unter den Nachkommen 1 apetala
vorhanden, im zweiten (Tab. IV) fehlen diese ganz, was wohl blo} zufillig ist.

b) Chimaéaren

Von einer Anzahl Blutenstandschiméiren, welche in F, produziert wurden,
habe ich die Samen von apetala- und typica-Kopichen getrennt geerntet
und gesondert gesiat. a und b bei jeder Nr. in der Tabelle V A zeigt die Nach-
kommenschaft aus typica- bzw. apetala-Kopfchen derselben  gesondert (diese’
Tabelle enthilt die Resultate von 1932 und 1933 zusammengefaBt). Die Tabelle
zeigt, dafl unter den aus typica-Kopichen hervorgekommenen Nachkommen eine
Anzahl von apetala-Individuen vertreten sind. Tabelle VB ist ein Auszug aus
Tabelle V A fiir die Nachkommen aus 16 der oben behandelten ¢ypica-Kopichen.
Die Tabelle zeigt uns, dafl die in Rede stehenden Nachkommen aus 1214 typica,
245 Chiméren und 62 apefala zusammengesetzt sind, so da die Zahl von apefala
4 ungefihr 4 9, betrigt). Es ist ohne weiteres klar, dal die Entstehung der
oben angedeuteten apetala-Pflanzen aus typica-Kopfchen einer Mutation von
den in den betreffenden Chiméiren enthaltenen Genen zu verdanken ist (vgl.
unten, bes. Abschnitt VII). Aus Tabelle VB und dem dort Gesagten kann man
klar sehen, daBl die Mutationsrate erheblich kleiner ist in der Richtung typica
—> apetala als in der umgekehrten, wie es z. B. in Tab. II B hervorgehoben wurde.
Das gleiche kann man auch aus den in Tab. III—IV angegebenen sehen, so z. B.
in Tab. IIT bloB eine einzige apetala (= 3 %) und in Tab. IV gar keine.

1) Wenn man dem Zihler dieses Bruches die Zahl von zugleich produzierten Chiméren

addiert, so haben wir 621:—2?% = 1350211 ungefiht- 20 9 = die Zahl von Nachkommen,

welche nicht typica sind, iberhaupt.
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Tabelle VA (1932—33)

In vorliegender Tabelle bedeutet T typica, T Chimire mit vielen fypica- und nur
wenigen apetala-Kopfchen, A’ dieselbe mit vielen apetala- und wenigen typica, und T/A
dieselbe mit beiden Sorten ungefihr zu gleicher Zahl. In Spalte II der Tabelle wird die
Natur jeder Eltern-Nr. (d. h. welche Sorte der Chiméare) durch T, T/A und A’ angedeutet.
a und b bei jeder Nr. zeigt die Nachkommenzahl aus typica- bzw. apetala-Kopfchen an ein
und derselben Nr. getrennt errechnet. Die IIIL. (T) und VII. (A) Spalte zeigen die Zahl von
typica bzw. apetala-Nachkommen. Die IV., V. und VI. Spalte unter Rubrik ,,Chimire*
zeigen die Zahl von Chiméren-Nachkommen, welche zu T’-, T/A- bzw. A’-Unterklasse ge-
héren. Bei der Rubrik ,,Chimare* zeigt die in Parenthese eingeschlossene Ziffer die Zahl
von Nachkommen, welche unter anderen eine mehr oder minder grole Anzahl von kurz-
lippigen typica-Képfchen (vgl. Fig. 6 1) (hier vorlaufig als fypica eingerechnet) tragen. Die in
Parenthese eingeschlossenen Ziffern unter der Rubrik ,,Schossen‘* mit () zwischen denselben,
von denen die eine in der Spalte T und die andere in der Spalte A dieser Rubrik liegt, zeigt,
daB das Individuum aus einer gewissen Anzahl von typica- und apetala-Schossen zusammen-
gesetzt ist, wie z. B. (10 4+ 1) = 10 typica und 1 apetala.

Eltern-Nr. Natur F,-Generation
(F; :g::;- EIEEEH_ T Chimire A S_Qh?ssen Summe
: T | T/A | A | T | A

| 1
Y B S S o e I e e
i B ETR R et Bl e e O
28—1§ A 22 2+‘(11) _ 4+2(1) _ : _ 2‘;
=HESHHMHEEEE N
e E RPN
w2y | v ol | T2 ZIZ|C| =
s 2l oA | SN B I S 1
342 z T/A 42 _9 _2 ‘15 Tz 63
iR I R e
eI
T T T8 T e ey (e oy e I
o2 2| wa (R T2 Do o
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Tabelle VA (Fortsetzung)

Eltern-Nr. Ngtur » F;-Generation -
er
(Fir Gene- Chimare Schossen
ration) Ege T T A Summe
r, ™ I T/A } A T A
|
3 31 1 — — 1 T 33
— T/A .
-1 / 55 21§ 5 (1 “ 15 _ _ 97
a , 56 2 | — | — T3 == 59
-1 7 T A X = 61
a , 9 — 1 — —_ — — 10
Y 13| 2| — | — | 10041 16
\ ]
I N 2% 2 | — | — | — = = 20
43—2 b / 18 14 (2)) — — 2 — ‘ — 26
| @ + 1)
) ) a ’ 67 5 1 — 1 q7
By T 46 1 1 N 3{(4 + 1 48
2 , 25 27 6 2 7 J— - 67
a1 7 T °a s 2 s o
a 24 —_ — i — _ — 24
-1 ¢ ] 1A ol ] = 2
a , 101 12 2 1 2 _ — 118
61y A 10 1 | — S S N 1
63 A 34| 16 2 2 1 - — 55
Summe 1552 | 193 | 48 41 | 63 | 4 1907

VI. Weiteres iiber die Chimiren

Die im allgemeinen als Chiméren zusammengefaBiten Gebilde sind nicht
einheitlich, und schon oben habe ich drei Klassen davon unterschieden, namlich
Schossen-, Blitenstands- und Képfchenchimiren. Bei jeder von diesen
drei Klassen gibt es eine Unzahl von Abstufungen im Zahlenverhiltnis von typica
und apetala an jedem Individuum. Z. B. bei Schossenchimiren hat man in einem
Falle 2 apetala- und 5 typica-Schossen, in einem anderen 2 bzw. 4, noch in einem
anderen 2 bzw. 7 usw. Bei Kopfchenchimiren ist der Randteil jedes Képfchens,
welcher von beiderlei Blitenarten eingenommen wird, nach dem Zahlenverhilt-
nisse derselben verschieden (vgl. Fig. 6). Z. B. bei einem (b) gehort der Kspfchen-
randteil gréBtenteils zu Zungenbliten, wihrend bei derselben in Fig. e, f und g
es umgekehrt ist; wieder bei anderen, wie ¢ und d, ist ungefahr die Hilfte des
ganzen Randteiles von Zungenbliiten eingenommen usw. Bei den Bliitenstands-
chimiren ist es ganz dhnlich. Ich habe der leichten Ubersicht halber folgende
drei Unterklassen unterschieden: 1. Typica-Kopfchen sind zablreicher vertreten
als apetala (unten als T’ bezeichnet), 2. Typica- und apetala-Kopichen sind un-
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Tabelle VB

Nachkommen aus typica-Kopichen
Eltern-Nr. - Chimiire | .

T i (T + T/A + A) A Summe

23—1 . ... 101 14 2 117
U1 . .. 137 6 1 144
282 . ... ... 113 6 4 123
29-—1 . . ... .. .. 65 26 1 92
341 . . . ... ... 80 | 6 S | 7
34-3 . ... ... .. 23 11 LT 41
344 . L 54 14 .3 71
39— . ... 65 5 1 71
392 . . ... ... 43 11 L2 56
N 386 28 P15 129
2-1 . . ... 113 | 6 |1 120
43-2 . ... ... . 4 8 L2 54
43—3 . . . ... ... us 8 |1 122
T 30 ¢ 50 P13 93
46—1 . . . ... ... 1 16 2 129
46—3 . . . ... ... 36 30 6 72
Summe | 1214 245 62 1521

Fig. 6. a) fypie-Kipichen: b--g) Kopfehenchimiren verschiedenen Grades; b

Kapfehen, 1) Kopfehen mit stark verkimmerten Zungenblitten (kurzlippige fypica-Konfchen

Alle ungefdihr 13/, mal vergrofert
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gefihr gleich in Zahl (unten als T/A bezeichnet) und 3. Apetala-Kopfchen sind
zahlreicher vertreten als fypica (unten als A’ bezeichnet)l).

Tabelle VI (1933)

Nr. d
Pflia,nze;‘n Zahl der apetala-Kopfchen Zahl der typica-Kopfchen Summe
L. Unterklasse (A%, d. h. apetala ) typica)
1 471 (= 176,7%) © 138 + ( 5) (== 23,3%) 614
2 232 (= 173,0%) 72 + (14) (= 27,0%) 318
3 402 (= 68,4%) 160 + (26) (= 31,6%,) 588
4 320 (= 63,6%) 151 + (32) (= 36,4%) 503
5 118 (= 62,89%) ; 68 + ( 2) (= 37,2%) 188
II. Unterklasse (1", d. h. typica ) apetala)
1 36 (= 6,8%) ‘ 462 + (33) (= 93,2%,) 531
2 46 (= 10,09%) | 404 + (10) (= 90,0%) 460
3 50 (= 14,69%) | 268 + (24) (= 85,4 %) 342
4 116 (= 21,6%) | 392 4 (28) (= 78,4 %) 536
5 183 (= 23,1%) 579 + (31) (= 76,9%) 793
TII. Unterklasse (T/A, d. h. apetala = typica)
1 90 (= 51,7%) & | 79 + ( 5) (= 48,39%) 174
2 140 (= 47,99,) [ 122 4 (30) (= 52,19) 292
3 120 (= 47,8%) i 109 + (22) (= 52,2%) 251
4 230 (= 45,5%) | 237 + (39) (= 54,6%) 506
5 58 (= 40,69%) ( 72 + (13) (= 59,4 %) 143

Anmerkung. Die in Klammern stehende Ziffer in der 1II. Spalte (typica) gibt die
Zahl von kurzlippigen Kopfchen und Képfchenchiméren an, welche hier vorldufig unter
typica eingerechnet sind. .

Es fragt sich nun: Besteht zwischen den zu jeder von diesen Unterklassen
gehoérenden Individuen und der. Zahl von daraus hervorgehenden Nachkommen-
arten eine positive Korrelation? D. h. werden die aus 1., 2. und 3. Unterklasse
entstehenden Nachkommen gréBtenteils zur 1., 2. bzw. 3. gehoren? Um diese
Frage zu beantworten habe ich an einer Anzahl von Chimiren jeder Klasse,
welche zur F,-Generation gehoren, die Samen geerntet und die daraus hervor-
kommenden F;-Nachkommen auf ihre Zugehérigkeit zu einer Unterklasse be-
stimmt. In der II. Spalte der Tabelle V A habe ich fiir jede Eltern-Nr. die Unter-
klasse, zu welcher sie gehort, angegeben (z. B. 23-1 T/A, 24-1 A’ usw. usw.);
die Nachkommenzahl davon wird fiir jede Unterklasse gesondert zusammen-
addiert. In Tabelle VII, welche einen kurzen Auszug aus Tabelle VA darstellt,

) 1) Um die Meinung der Ausdriicke ,zahlreicher®, ,jungefihr gleich in Zahl* usw.
etwa zu prizisieren, werde ich unten je fiinf Zahlenbeispiele aus jeder Unterklasse angeben.
Induktive Abstammungs- und Vererbungslehre. LXVIII 35
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sind die gesamten Zahlen von Nachkommen, welche aus allen Eltern der drei
Unterklassen stammten, gesondert zusammengefafft, und zwar zu typica (T)
und nicht-typica (NT) (= Chiméren + apetala) eingeteilt.

Tabelle VII

F, Eltern F;-Nachkommen |
T NT Summe % T % NT
, T -
™ ... .. .. 377 203 580 T 65,00 35,00
T/A. . .. ... 583 161 744 78,36 - 21,64
- 1. 592 102 694 85,30 14,70

Aus der Tabelle kann man klar sehen, daB die angedeutete positive
Korrelation nicht besteht, indem bei allen untersuchten Chiméren, zu
welcher der drei Unterklassen sie auch gehéren mogen, deren Nachkommen
immer groBtenteils fypica sind. Dall die apefala- sowie sekundiren typica-
Pflanzen mit Chimiren darin iibereinstimmen, daB ihre Nachkommenschaft
ebenfalls meistenteils aus typica besteht, haben wir oben gesehen.

Alle soeben erwiahnten Tatsachen sind gut .verstindlich, wenn man den
betrichtlichen Mutabilitatsunterschied zwischen den Vorgingen apetala — typica
einerseits und fypica — apetala andererseits in Betracht zieht. Wie wir oben
geschildert haben, pflegen die Mutationen_ (¢typica — apetala) sowie die Riick-
mutationen (apetale — typica) bei sekundiren typica- bzw. apetala-Nachkommen
haufig einzutreten, wobei die Rate der Riickmutationen die der Mutationen
weit iibertrifft (vgl. S. 529), in anderen Worten sind hier die Mutationsvorginge
hauptsdchlich aus apetala nach typica gerichtet und nicht umgekehrt. Die not-
wendige Folge davon mufl die Entstehung der iiberwiegend grollen Anzahl von
typica-Nachkommen aus irgendeinem Individuum sein.

Wir haben oben auch gesehen, daBl unter der Nachkommenschaft von
sekundéren apetala und typica sowie Chimaren'selbst, die fast stets vorhandenen
Chiméren weit weniger vertreten sind als die typica-Pflanzen (vgl. Tab. IT und
VA—B). Dies rithrt offenbar davon her, daB die Zahl von Pflanzen, welche
in ijhrem Soma von der Mutation betroffen werden, bedeutend kleiner sind als
dieselben, welche in ihrem generativen Gewebe mutieren, denn der erstere Vorgang
wird die Chiméren und der letztere die normalen Pflanzen liefern.

Einige weitere Experimente mogen auch noch von einigem Interesse sein.
“Ich habe hamlich an einer Anzahl Bliitenstandschimaren die Samen aus typica-
und apetala-Kopfchen jedes Individuums gesondert gesit, um kennen zu lernen,
ob das Zahlenverhiltnis der daraus produzierten beiden Nachkommenarten
voneinander in merklichem Grade verschieden sein wird. In Tabelle VA ist
jede Nummer in a und b geteilt, wovon a die Nachkommenzahl aus typica- und b
dieselbe aus apetala-Képfchen an derselben Nummer angibt. Wenn man die .
Nachkommenzahl aus a und b aller Nummern addiert, so hat man:



Studien iiber die mutative Entstehung eines hochmutablen Genes usw. 535

Tabelle VIII

Nachkommen aus typica- Nachkommen aus apetala-
Kopfehen (= a) Kopfchen (= b)
Typiea . . . . . . 887 (= 82,13%) 665 (= 80,419)
Nicht-typica . . . 193 (= 17,87%) 162 (= 19,699%)
Summe 1080 ' 827

D. h.,, wihrend bei typica-Kopfchen die Mutabilitdt (¢ypica — nicht-typica,
8. II. Spalte der obigen Tab.) bloB ungefihr 18 9 betrigt, ist dieselbe bei apetala-
Kopichen (nicht-typica — typica, s. II1. Spalte der Tab.j viel héher, nimlich
ungefahr 80 9,. Wenn man die Standardfehler dieser beiden Prozentzahlen und
ihre Differenz errechnet, haben wir

17,87 % 4+ 3,83 (aus typica)

80,41 Y% 4 3,74 (aus apetala)

Differenz = 62,54 4- 5,35

So daB % = 11,7, was fiir das Vorhandensein eines bedeutenden Unterschiedes

zwischen beiden Mutabilititsgraden spricht. In Worten ausgedriickt, zeigt das
ganze, daB die Mutabilitit des ¢ypica-Kopfchens betridchtlich kleiner ist als
dieselbe des apeiala-Képichens an ein und demselben Individuum. Die merk-
wiirdige Tatsache, wobei verschiedene Bliitenkopfchen an ein und derselben
Chimérenpflanze die voneinander betrichtlich verschieden zusammengesetzten
Nachkommenschaften ergeben, konnte etwas fremdartig scheinen, doch wird
es vielleicht verstindlich, wenn man das Wesen der Chimiiren bedenkt, die als
aus genotypisch verschiedenen Pflanzenindividuen zusammengesetzten Gebilde
aufzufassen sind.

VII. Zur Frage nach der genotypischen Zusammensetzung und dem
Wesen der Mutation bei unseren Pflanzen

Bisher habe ich in diesem Aufsatz bloB die von mir tatsichlich beobachteten
Einzelheiten geschildert. Jetzt werde ich dagegen ‘auf Grund derselben die
genotypische Zusammensetzung von typica, apetale und Chiméiren sowie das
Wesen der Genumwandlung bei der Mutation und Riickmutation auseinander-
getzen. Indem alle unsere Pflanzen sich immer parthenogenetisch fortpflanzen,
gibt es keine Moglichkeit, Bastardierungsexperimente durchzufiihren, so daB
man die genotypische Natur nicht direkt experimentell nachweisen kann.. Man
ist also zu einem Beweis auf indirektem Wege gezwungen1).

1) Indem bei gewissen Cladoceren, wobei wie oben angedeutet, einige Mutationen
von Banta und Wood wihrend der parthenogenetischen Generation beobachtet wurden,
auBer denletzteren auch die geschlechtliche Genération vorhanden ist, konnten beide Forscher
die Dominanz oder Rezessivitit solcher Mutantmerkmale feststellen (s. Amer. Nat. 67, 1933,
8. 73), was jedoch bei unsren sich imomer parthenogenetisch fortpflanzenden Pflanzen un-
gusfithrbar ist. i

Rk
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Es fragt sich vor allem, welches von beiden Merkmalen, typica oder apetala,
dominant bzw. rezessiv ist und dementsprechend ob unsre zum ersten Male
aufgefundene Mutation von typica nach apetala eine dominante oder rezessive
war. Wenn nun, wie ich glaube, alle oben geschilderten Einzelheiten auf Grund
der einen oder anderen Annahme verstindlich gemacht werden konnten, so mufl
doch in der Natur unter beiden Merkmalen das eine dominant und das andere
rezessiv sein. Welches Merkmal diirfen wir hier fiir dominant oder rezessiv
halten ? Dabei gebe ich zunéichst von der ganz natiirlich scheinenden Annahme
aus, daB die urspriingliche wildwachsende typica-Pflanze hinsichtlich des in Rede
stehenden Blitenkopfchenmerkmales sich im homozygoten Zustande befindet,
so daB sie z. B. als AA oder aa zu bezeichnen ist, je nachdem sie gegen apetala
als dominant oder rezessiv aufgefalt wird. Im ersten Falle sei typica AA, apetala
aa, und dementsprechend ist die von uns beobachtete Entstehung von apetala
aus fypica einer Mutation von AA in aa zu verdanken (rezessive Mutation).
Im zweiten Falle dagegen sei typica aa, apetala AA oder Aa, weshalb die bei der
Entstehung von apefala erfolgte Mutation als die von aa in AA oder Aa betrachtet
werden mull (dominante Mutation), indem in diesem Falle, wenn A iiber a
vollstindig dominiert angenommen wird, Aa eine heterozygote, duBlerlich ganz
AA-ihnliche apetala-Pflanze darstellen wird. Unter der letzteren Annahme ist
die mit der ersteren verkniipfte Vorstellungsschwierigkeit der gleichzeitigen Um-
wandlung von zwei Genen AA — aa nicht vorhanden. Nichtsdestoweniger
méchte ich mich eher fiir die Ansicht der dominanten Natur von fypica als die der
anderen Alternative entschliefen, und zwar auf Grund der aus verschiedenen
anderweitigen Untersuchungen gefolgerten Analogien. Erstens dominiert da-
nach in den meisten Fillen das phylogenetisch dltere Merkmal iiber das jiingere,
wenn es auch dabei keineswegs an Ausnahmen fehlt; zweitens, wie man oben
gesehen hat, treten bei uns die Riickmutationen sehr hiufig auf, und in fast
allen bisher studierten Fillen, sowohl im Pflanzen- als Tierreich, ist ihr Gang
aus rezessiv nach dominant?!).

Soeben habe ich gesagt, daB die Mutation AA — aa stattgefunden haben
wird, d. h. die gleichzeitige Umwandlung von zwei Genen. Um die Vorstellungs-
schwierigkeit dieser Annahme zu vermeiden, kénnte man vielleicht an die Aus-
bildung von aa aus AA durch zwei nachfolgende Genumwandlungen denken, so
z. B. AA — Aa im ersten Jahre und dann Aa — aa im zweiten. Diese letztere
Annahme, welche die Vorstellung der in Rede stehenden Mutation etwas leichter
machen kénnte, ist aus dem folgenden Grunde ausgeschlossen. Wenn namlich
danach angenommen wird, daB eine einzige Aa-Mutante im ersten Jahre ent-
standen ist, werden daraus im nichsten eine Anzahl von Aa-Nachkommen
hervorkommen, welche von Jahr zu Jahr allmahlich zunehmen werden (Partheno-
genesis!), und deshalb wegen der sogleich zu besprechenden ungemein hohen
Mutabilitdt des a-Gens miiten zahlreiche apetala- oder Chimérenpflanzen er-

1) QGanz neuerdings wurde bei Cosmos bipinnatus (eine Komposite) die Dominanz
des typica-Merkmales iiber das apefala experimentell bewiesen, wobei es iibrigens zwischen
beiden sich um einen unifaktoriellen Unterschied handelte (Miyake u.a.).
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scheinen. Wir haben dementgegen schon erwihnt, dafl weder vor noch nach dem
Jahre 1928 (Jahr des ersten Erscheinens von mut. apetala) auch nur eine einzige
apetala oder Chimidre im wilden Zustande von uns beobachtet werden konnte,
was zu den Resultaten der obigen Annahme im starken Widerspruch steht.
Es sei auBerdem hier bemerkt, daB der unmittelbare Ubergang eines homo-
zygoten dominanten Zustandes in den ebenfalls homozygoten entsprechenden
rezessiven bei Pflanzen anderswo in der genetischen Literatur nicht ganz fehlt,
obgleich -es sich dabei um normale geschlechtliche Pflanzen handelte'). Alle
geschilderten Diskussionen sind somit auf die Annahme gegriindet, welche die
Entstehung von apetala aus typica auf eine rezessive Mutation AA — aa zuriick-
fithrt, wenn ich natiirlich auch kein allzu groBles Gewicht auf diese blofl auf
Analogien gegriindete Annahme legen mochte. Ubrigens ist. hinzuzufiigen, daB
es fiir unsere Diskussion fast gleichgiiltig sein diirfte, ob das Merkmal dominant
oder rezessiv ist, da die eine oder andere Annahme alles fast gleicherweise mit
kleinen Modifikationen erkliren kann.

Oben haben wir gesehen, daB die aus der im Jahre 1928 esschienenen
apetala-Mutante entstandenen sekundiren apetala-Nachkommen durch eine
sehr hohe Mutabilitdt ausgezeichnet sind. Indem mut. apetala jetzt genotypisch
als aa betrachtet wird, stellt ihre Riickmutation nach typica die Genumwandlung
von a zu A dar, weshalb daraus zuerst die heterozygoten typica-Nachkommen
Aa entstehen werden. Die in Rede stehende hohe Mutabilitit von apefala be-
deutet somit im Grunde eine ungemein hohe Mutabilitit des a-Genes. Die hohen
Mutationsraten 56 % und 71 %, im Mittel 63,5 %, welche wir bei der Riick-
mutation von apetala nach typica der F, bzw. F,-Generation nachgewiesen haben
(vgl. Tab. I und Tab.IIB), sind nichts anderes als die des a-Genes (d. h. a — A).
Die Mutationsrate von typica nach apetala dagegen, welche wir bei der Mutation
von sekundiren fypica nachgewiesen haben und der des A-Genes entspricht
(A — a), und welche blo8 4 9, betrigt (S. 529) ist erheblich niedriger als bei der
soeben zitierten umgekehrten Genumwandlung a — A.

‘Weiter haben wir oben' gesehen, daf die Nachkommen aus irgendeinem
Individuum, ob typica oder apetala, immer groBtenteils aus fypica bestehen,
was leicht zu verstehen ist, wenn man bei den ungemein héufig in unsren Pflanzen
eintretenden Genumwandlungen die soeben erwihnte groBe Uberlegenheit der
Rate der Riickmutation a — A iiber die der Mutation A — a in Betracht zieht.

1) Vgl.Ikeno (1923). Beziiglich der Mutation in den geschlechtlichen Pflanzen wird
im allgemeinen angenommen, daB die Genumwandlung in den Gametenzellen geschieht.
Danach muB der Verlauf des unmittelbaren Uberganges von dem homozygoten dominanten
in den ebenfalls homozygoten rezessiven Zustand bei geschlechtlichen Pflanzen so aufgefaBt
werden, daB vor allem die Genumwandlung beide an mannlicher und weiblicher Seite erfolgt
und dann gerade die Vereinigung von mutierten Gameten des anderen Geschlechts
stattfindet. Bei der in Rede stehenden Mutation der parthenogenetischen Pflanzen dagegen,
wobei keine Gametenbildung zu beobachten ist, braucht man anzunehmen, daf8 eine gleich-
zeitige Umwandlung eines in der Keimzelle (oder in der Zelle der Schicht, woraus das genera-
tive Gewebe entstehen wird) enthaltenen Genpaares zustande kommt, was viel einfacher und
dementsprechend viel leichter vorstellbar sein diirfte, als beim obengenannten Falle der
geschlechtlichen Pflanzen,
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Da die Chimérenbildungen zugleich die typica- und apetala-Merkmale duBern, ist es
ohne weiteres klar, daf sie beide A und a enthalten. Es fragt sich: Was sie von den hetero-
zygoten. typica-Pflanzen Aal) unterscheiden wird? Warum zeigen die Chimaren beiderlei
Merkmale, wihrend man bei den letzteren davon bloB einerlei (d. h. typica) beobachten kann,
trotzdem beide Individuenarten gleicherweise mit A und a ausgestattet sind ? Wie oben ge-
schildert, ist die Ausbildung von Chimaren dadurch verursacht, daB die Mutationen und
Riickmutationen im Soma erfolgen, und deshalb ist es nicht unwahrscheinlich, da8 dabei
gewisse Gene enthalten sind, welche solche eigentiimliche Mutationen ermdglichen?). Wenn
diese Annalime wirklich zutreffen wiirde, mag der Unterschied zwischen den Chiméiren einer-
seits und der heterozygoten ¢ypica andererseits hauptsichlich auf die An- bzw. Abwesenheit
solcher Nebengene beruhen. In der F,-Generation haben wir bei uns gar keine Chiméren
bekommen (vgl. Tab. I), wihrend wir in den nachfolgenden Generationen fast immer eine
mehr oder minder groBe Anzahl derselben gefunden haben. Woraus man es wahrscheinlich
betrachten kénnte, daB bei unseren Pflanzen, unter der Voraussetzung der dominanten
Natur solcher Nebengene sie erst zum Ende der F,- oder im Anfang der F,-Generation an
gewisgen Individuen neuentstanden und in die Nachkommen iibergegangen sind.

Die Experimente iiber die Bliitenstandschimiren haben uns gelehrt, daB8 die Nach-
kommen aus irgendwelchen Sorten derselben gréBtenteils zu typica gehéren. Weiter, bei dem
Versuch, wo man die Samen aus apetala- und typica-Képichen an ein und demselben Chi-
mirenindividuum getrennt sit, hat man gesehen, daB die Mutabilitdt weit groBer bei ersteren
als bei letzteren ist, so.daB in beiden Fallen die Nachkommenschaft auch groBtenteils aus
typica-Pflanzen zusammengesetzt ist. Alle diese Tatsachen deuten wieder unzweideutig
auf die hohe Mutabilitdt des a-Genes hin, insofern als sie einfach darin beruhen, da8 die
Riickmutation a — A die Mutation A—> a an Haufigkeit weit iibertrifft.

VIII. Chromosomenzahl

. Die Chromosomenzahl unsrer Pflanzensippen wurde von K. Suzuki und
I. Taguti in hiesigem Institute an Wurzelspitzen untersucht. Das Material
wurde durch starkes Flemming-Gemisch fixiert und die Schnitte nach der
bekannten Eisenhématoxylin-Methode behandelt. Die beiden obengenannten
Forscher haben an den Wurzelspitzenkernen der wildwachsenden Mutterart
typica 26 und an demselben von mut. apetala 27 Chromosomen beobachtet
(¥Fig. 7a und b). Der Nachweis von 26 Chromosomen bei typica bestitigt die alte
Angabe Taharas (a. a. 0.). Nebenbei sei hier bemerkt, daB diese Zahlenangabe
nicht nur fiir die somatischen, sondern auch fiir die generativen Zellen unsrer
parthenogenetischen Pflanzen zutrifft, da keine Reduktionsteilung stattfindet.

1) Da bei unsren Pflanzen keine Bastardierung ausfiihrbar ist, ist es kaum méglich,
zwischen AA- und Aa-typica sicher zu entscheiden, und wir werden uns dabei immer mit dem
Phianotyp befriedigen miissen. Doch gibt es gar keinen Grund am Vorkommen von hetero-
zygoten -typica-Pflanzen zu zweifeln, so z. B. werden die aus Riickmutation der allerersten
mut. apetala hervorgegangenen' typica-Pflanzen (vgl. Tab.I) wahrscheinlich groBtenteils
heterozygot sein. :

%) Demerec, welcher bei Drosophila virilis das Verhalten von sich auf die Fliigel-
gestalt beziehenden hochmutablen Gene eingehend studiert hat, hat ein besonderes Gen
aufgefunden, welches die somatische Riickmutation von ,,a-miniature* Fliigel nach dem wilden
auslést, um damit die Fliegen mit den mosaikartig aus wildem und ,,a-miniature Typ zu-
sammengesetzten Fliigel entstehen zu lassen.
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Die soeben festgestellte Tatsache, daB die Chromosomeuzahl von typica
und apetale um eine Einheit verschieden ist, fillt uns sehr auf, und man méchte
fragen: MuB man diese abweichende Chromosomenzahl der apefala-Sippe als die
unmittelbare Ursache, welche die Produktion ihres charakteristischen Képfchen-
merkmales veranlaBt, auffassen. Dies kénnte man vielleicht bejahen, wenn der-
typica-Charakter stets mit dem 26chromosomigen Kerne verkniipft sein wiirde,
was aber hier keineswegs der Fall ist. Suzuki und Taguti haben namlich ge-

o

Fig. 7. Chromosomenbild im Wurzelspitzenkerne bei: a) wildwachsender typica
b) apetala; c) einer sekundéren typica; d)einer Chimare. Alle ungefahr 1600mal vergroBert.
Von Suzuki gezeichnet

funden, daB auch bei den Chiméiren- sowie den sekundiren typica-Individuen die
Chromosomenzahl 27 betrigt, ebenso wie bei apefala (Fig. 7d und ¢). Da sich die
sekundéren typica-Pflanzen duBerlich nicht wesentlich von der Mutterart unter-
scheiden, ist es erwiesen, daB das typica-Merkmal nicht immer mit dem 26 chromo-
somigen Kerne korreliert ist. Der Chromosomenzahlunterschied zwischen beiden
Sippen wird deshalb in keiner unmittelbaren Beziehung zum Hervorrufen des
typica- bzw. apetala-Charakters stehen, welches eigentlich der Wirkung des A-
und a-Genes zu verdanken ist, wie oben ausfiihrlich erortert. Meiner Ansicht
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nach wére aber dabei doch die Beteiligung des obengenannten Chromosomen-
verhiltnisses in gewisser Hinsicht nicht vollig ausgeschlossen. Ich erinnere
némlich an die hohe Stabilitit der wildwachsenden Mutterart typica einerseits
und die hohe Mutabilitit von mut. apetala und ihrer Abkémmlinge andererseits.
Die auBerordentlich grofie Mutabilitit der letzteren steht im auffallenden Gegen-
satz zur hohen Stabilitit der ersteren, welche sicher lange Zeit ganz konstant
geblieben war, und soweit meine Kenntnisse reichen nur einmal im Jahre 1928
mutiert hatte. Indem wir bei der Mutterart 26 Chromosomen beobachten,
wihrend bei der apetala-Mutante und daraus entstandenen sekundiren typica-
und Chiméren-Pflanzen wir deren 27 sehen, liegt die Annahme nahe, daB die
Entwicklung diéeses ,,unbalanced‘‘ Chromosomensatzes 2n + 1 (2 X 13 + 1) zur
Storung des Gleichgewichtes des ganzen Genenbestandes und infolgedessen zur
Erschiitterung der Stabilitit der urspriinglichen typica-Pflanze gefiihrt hat,
welche dank dem Vorhandensein des ,,balanced* Chromosomensatzes 2n seit
langem erhalten worden war. Das Resultat dieser Storung war das Eintreten einer
Mutation, wodurch eine mit einem hochmutablen a-Gen ausgestattete apetala-
Pflanze neu entstanden war. Oben haben wir gesehen, daB8 die Mutabilitit der
aus dieser apetala-Mutante hervorgegangenen Nachkommen, ob apetala oder
typica oder Chimiren, eigentlich der Wirkung des darin enthaltenen a-Genes
zuzuschreiben ist, und es wire nicht unwahrscheinlich, daB dies nicht nur der
inhirenten Eigenschaft dieses Genes zu verdanken ist, sondern weiter durch
diesen ,,unbalanced Chromosomensatz mehr oder weniger unterstiitzt werden
wiirde. Wie solcher ,,unnbalanced‘‘ Chromosomensatz urspriinglich entstanden ist,
ist nicht sicherzustellen. Doch da kénnte eine kleine UnregelmifBigkeit bei einer °
Kernteilung schuldig sein, welche bei parthenogenetischen Pflanzen natiirlich
immer als Aquationsteilung verliuft. Sie konnte darin bestehen, daB unter den
2n (n = 13) wahrend der Metaphase in der Aquatorialgegend der Kernspindel
liegenden Chromosomenpaare irgend eines zufillig nach einem bestimmten Pol
_ zusammenwandert, statt normalerweise an die beiden entgegengesetzten gleich-
méBig verteilt zu werden. Die Folge davon muf die Entstehung eines (2n -+ 1)-
chromosomigen Zellkernes an diesem Pol sein, und die Zygote, welche denselben
bekommt, mag wohl der apetala-Mutante entsprechen. Was das Schicksal der
nach dem anderen Pol zugewanderten (2n — 1) Chromosomen betrifft, ob daraus
ein (2n -— 1)-Zellkern zur Ausbildung kommen wird, und weiter, ob es irgend
eine Zygote gibt, welche ihn bekommt und trotz des Chromosomdefizits dieses
Zellkernes zur normalen Entwicklung gelangen kann, wie es tatsdchlich bei
Drosophila melanogaster oder Datura Stramonium bekannt 1st — alle solche
Fragen miissen zurzeit offen bleiben.

Kurz, das Eintreten des charakteristischen apetala- Merkmales ist nicht
direkt der Wu-kung der abweichenden Chromosomenzahl zuzuschreiben, sondern
es ist als der indirekte Effekt des dadurch ermdglichten Mutationsvorganges
aufzufassen. In anderen Worten, bei der allerersten Entstehung von apetala
aus wildwachsenden ¢ypica waren zwei getrennte Vorginge im Spiele, ndmlich
1. die Genmutation A — a und 2. die in Rede stehende Produktion eines tiber-
zidhligen Chromosoms. Es ist ohne weiteres klar, daB unter diesen Vorgiangen der
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letztere als der primére aufgefafit werden muB, indem, wenn unsre oben angedeu-
tete Annahme zutreffen wird, die Genmutation erst erméglicht werden wird,
nachdem die Chromosomenzahlvermehrung erfolgt war.

Oben (8. 528) haben wir gesehen, daB eine gewisse Anzahl von F, typica-
Pflanzen auch in F; ausnahmsweise sich ganz konstant verhielten, trotzdem die
sekundéren typica-Pflanzen, soweit untersucht, meistens auler eigenen Formen
die anderen produzieren. Wie solche Stabilitit hier bedingt wird, haben wir nicht
feststellen kénnen. Wenn aber die Chromosomenzahl 26 die Stabilitét der Pflanzen
veranlassen kann, wie oben erwiahnt, wire es hochst wahrscheinlich, daB ‘wir bei
jeder dieser typica-Pflanzen diese Zahl beobachten koénnen. Leider sind alle
diese Individuen schon entfernt worden, als die in Rede stehende Stabilitit der
sekundéiren typica-Pflanzen beobachtet worden war, und wir kénnen dariiber
keine Untersuchungen durchfiihren.

IX. Zusammenfassung

Fassen wir schlieBlich das oben iiber die Mutationen und Riickmutationen
Gesagte kurz zusammen. Die wildwachsende typica-Sippe von Erigeron annuus,
welche urspriinglich hier aus Nordamerika eingefiithrt worden ist, ist hinsichtlich
ihres Bliitenképfchenmerkmales genotypisch als AA. zu deuten und wird mit
dem 26chromosomigen Kerne ausgestattet. Im Laufe ihrer langen Phylogenie
trat einmal bei einem Individuum derselben plotzlich die Produktion eines iiber-
zihligen Chromosomes in seinem Chromosomensatz ein, wodurch das Mutieren
beider im weiblichen Keimzellkerne (oder im Kerne irgend einer Zelle, welche mit
anderen die zum generativen Gewebe sich entwickelnde Schicht zusammensetzt)
enthaltenen Gene AA zu aa ermoglicht wurde. Das Resultat davon war die Ent-
wicklung eines einzigen Stockes abweichender Form im Jahre 1928 unter vielen
Tausenden wildwachsenden typica-Pflanzen, ndmlich mut. apetala, welche durch
sehr kurze Ausbildung der zungenférmigen Randbliiten charakterisiert ist. Was
das neuentstandene a-Gen besonders auszeichnet, ist seine ungemein hohe Mu-
tabilitit, wodurch es vorkommt, daBl alle mit diesem Gen ausgestatteten Indi-
viduen, d. h. die soeben genannte mut. apetala sowie alle daraus produzierten
apétala-Nachkommen sich niemals ganz konstant erweisen (Riickmutation!),
wobei die Rate des Mutierens sehr hoch ist. Die Mutationen von sekundiren
typica nach apetala, welche durch die Genumwandlung A — a bedingt werden,
wurden auch wahrgenommen, wobei aber die Mutationsrate betrichtlich nie-
driger als bei dem Vorgang a — A ist. Da die Mutationen und Riickmutationen
nicht nur im generativen, sondern auch im somatischen Gewebe erfolgen kénnen,
entstehen Chiméren verschiedener Sorten in denkbar verschiedenen Abstufungen.
Nachdem die Riickmutationen a — A weit die Mutationen A — a an Héaufigkeit
iibertreffen, sind die im Laufe der Lebensgeschichte unsrer Pflanzen ungemein
haufig stattfindenden Genumwandlungen vorwiegend nach der Richtung a — A
gerichtet und nicht umgekehrt. ! Die notwendige Folge davon ist die von uns beob-
achtete merkwiirdige Tatsache, da8 die Nachkommenschaften aus apetala,
typica und verschiedenen Chimérenarten darin iibereinstimmen, daf} sie immer
vorwiegefld aus typica-Individuen bestehen.
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Kurz, die bei unsren Pflanzen beobachtete Genumwandlung ist eine so-
genannte mutable Mutation. Die Nachkommenschaften erwiesen sich fast
niemals ganz konstant. Dieses eigentiimliche Verhalten kommt eben wegen der
Mutabilitit des a- und A-Genes, besonders des ersteren, zustande. Dieser hohen
Mutabilitat liegt hochst wahrscheinlich die Wirkung des ,,unbalanced‘* Chromo-
somensatzes (2n -+ 1) zugrunde, welche vor allem zur Gleichgewichtsstérung
des Genenbestandes beigetragen hat.

Die in der vorliegenden Abhandlung geschilderten Untersuchungen wurden
durch die ©nterstiitzung seitens der Teikoku Gakusiin (Kaiserliche Akademie
Japans) ermdglicht, wofiir ich hier derselben meinen besten Dank abstatten
mochte. Ebenso méchte ich meinem Assistenten, Herrn Taguti, bestens danken
fiir seine Miihe bei der Herstellung der Photographien und Zeichnungen. Ebenso
danke ich auch bestens den Herren Oka und Suzuki fiir ihre Mitwirkung bei
zytologischen Arbeiten.
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