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Uber Parthenogenesis und Apogamie.

ArrrED ERNsT (Ziirich).

Ausnahmen von Naturgesetzen, oder wie der Biologe auf seinem
Gebiete vorsichtiger sagen sollte, von Naturregeln, haben stets das
lebhafteste Interesse erregt. Das ist leicht begreiflich, geben sie
doch eines der wichtigsten Mittel an die Hand, die Zuverlissig-
keit unserer Vorstellungen zu kontrollieren, unsere Begriffe zu
schirfen und neue Fragen zu stellen. Zu diesen Naturregeln, die
nicht ohne Ausnahmen geblieben sind, gehort auch diejenige von
der Notwendigkeit der Befruchtung fiir die Erzeugung neuer Lebe-
wesen und fir die Erhaltung der Organismen.

Fiir den sexuellen Fortpflanzungsprozess erzeugen Pflanzen und
Tiere in besonderen Organen spezifische Zellen; Gameten nennen
wir sie in der Vererbungslehre ohne Riicksicht auf ihre morpho-
logische Differenzierung. Aus der Vereinigung von zwei solchen
Gameten durch Konjugation oder Befruchtung geht eine Zygote,
das einzellige Ausgangsstadium eines neuen Individuums, hervor.
Diese Vereinigung von Gameten im allgemeinsten Sinne, die Be-
fruchtung von Eizellen speziell bei hoher organisierten Pflanzen
und Tieren, hat sich nun nich¢ in allen Fdllen fiir unbedingt not-
wendig erwiesen. Schon im Jahre 1745 hat der Genfer Philosoph-
und Naturforscher Charles Bonnet durch seine mit vorbildlicher
Sorgfalt und Ausdauer angestellten ,observations sur les pucerons®
den Nachweis erbracht, dass bei den Blattliusen ganze Generationen
von Individuen ohne jeden Befruchtungsvorgang erzeugt werden.
Seine ersten Angaben fanden, so wohl fundamentiert sie waren,
zunichst keinen Glauben und als Bonnet einen Bericht iiber seine
Entdeckung durch den ihm befreundeten Physiker und Biologen
Réaumur der Pariser Akademie der Wissenschaften vorlegen liess,
dusserte auch diese in ihrem Antwortschreiben Bedenken gegen
 eine Entdeckung ,contraire & une loi dont la généralité avait semblé
établie par le concours unanime de tous les faits vus jusqu’alors‘.
Auch nachdem Bonnets Beobachtungen als richtig anerkannt waren
und #hnliche Ergebnisse anderer Forscher sich anschlossen, ist die
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Deutung dieser Befunde fiir das Sexualitits- und Befruchtungs-
problem noch lange ganz unrichtig versucht worden.

Erst um die Mitte des letzten Jahrhunderts hat der Sexuali-
titsstreit der Biologen auch nach dieser Richtung eine vorldufige
Erledigung erfahren. Siebold wies 1856 nach, dass bei der Honig-
biene die Koniginnen und Arbeiterinnen aus befruchteten, die
Méinnchen oder Drohnen aus unbefruchteten Eiern hervorgehen und
dass beim Seidenspinner wenigstens gelegentlich unbefruchtete Eier
zur Entwicklung gelangen. Diese Erscheinungen, die eine erneute
Bestitigung der 100 Jahre frither gemachten Beobachtungen von
Bonnet und seinen Zeitgenossen lieferten, nannte Siebold nun Parihe-
nogenesis und definierte diese als ,Fortpflanzung durch wirkliche
Weibchen, d. h. mit vollkommen entwickelten jungfriulichen weib-
lichen Geschlechtsorganen ausgestattete Individuen, welche ohne
vorausgegangene Begattung unbefruchtete entwicklungsfahige Kier
hervorbringen.

Im gleichen Jahre mit Siébold hat der Botaniker Alexander
Braun bei Pflanzen #hnliche von der Norm abweichende Fort-
pflanzungsvorginge beschrieben. Caelebogyne ilicifolia, eine in den
Glashiusern der botanischen Gérten damals hdufig gehaltene Euphor-
biacee, war seit 1829 im Sexualitéitsstreit der Botaniker ihrer eigen-
tiimlichen Fortpflanzungsverhéltnisse wegen hiufig genannt worden.
Braun konnte nun durch sorgféltige Kulturversuche nachweisen,
dass an rein weiblichen Stocken dieser Pflanze, ohne jede Be-
fruchtung, reichlich reife und keimfihige Samen gebildet werden.
Diese Samenbildung ohne vorausgegangene Befruchtung nannte er
“ebenfalls Parthenogenesis und verstand darunter, im Vergleich zur
Definition Siebolds in recht weiter Fassung, ,jede Krzeugung von
Keimen ohne Mitwirkung ménnlicher Elemente bei zweifellos ge-
schlechtlich differenzierten Gewiichsen“. Zwei Jahrzehnte spiter
wurde von Strasburger gezeigt, dass bei Caelebogyne nicht eigent-
liche Parthenogenesis mit Weiterentwicklung der Eizelle, sondern
eine andere Form asexueller Keimbildung, aus Nucelluszellen der
Samenanlage, vorliegt. Wirklich spontane Weiterentwicklung von
unbefruchteten Eizellen existiert dagegen bei dem zweiten von
Braun beschriebenen Beispiel der Parthenogenese im Pflanzenreich:
bei Chara crinita, einer Armleuchterpflanze, die, wie er nachwies,
an der grossen Mehrzahl der Standorte ihres weiten Verbreitungs-
gebietes ausschliesslich in weiblichen Exemplaren vorkommt und
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dennoch reichlich keimfahige Sporen zur Reife bringt. Chara crinita
ist als Beispiel pflanzlicher Parthenogenese, in gewissem Sinne sogar
als einziges Beispiel wahrer Parthenogenesis im Pflanzenreich, bis
in die allerletzte Zeit in allen Lehrbiichern der Botanik und der
allgemeinen Biologie anerkannt und beschrieben worden.

Seit den Entdeckungen Siebolds und Brauns hat die Parthe-
nogenesisforschung in Tier- und Pflanzenreich getrennte Wege ein-
geschlagen und auch zu sehr verschiedenen Resultaten gefiithrt. In
der Zoologie haben sich zwei Serien im einzelnen verschieden-
artiger, in den Grundziigen aber weitgehende Ubereinstimmung
-zeigender parthenogenetischer Vorgéinge feststellen lassen: die Er-
~ scheinungen der natirlichen und der kinstlichen Parthenogenese.

In mehreren Klassen des Tierreiches, bei Ridertierchen, nie-
deren Krebsen, bei zahlreichen Insektengruppen ist natiirliche
Parthenogenese verbreitet. Ihre Bedeutung fiir die gesamte Fort-
pflanzung der einzelnen Formen ist dabei eine verschiedene. Bei
den Bienen wird, wie schon Siebold nachgewiesen hat, das eine
Geschlecht aus befruchteten, das andere aus unbefruchteten Kiern
erzeugt. Eine vom Hochzeitsflug zuriickgekehrte Bienenkonigin ist
befahigt, wihrend ihres mehrjihrigen Wirkens befruchtete und un-.
befruchtete Eier in einem durch das Bediirfnis des Stockes mehr
oder weniger regulierten Zahlenverhidltnis zur Ablage zu bringen.
Bei Rédertierchen, niederen Krebsen, Blattliusen, Gallwespen usw.
wechseln dagegen im Entwicklungszyklus Generationen von aus-
schliesslich parthenogenetisch erzeugten Individuen mit sexuell ent-
stehenden Generationen miteinander ab. Vom Frithjahr bis zum
Spatsommer erzeugen die Weibchen parthenogenetisch entwick-
Jungsfdhige Eier, aus denen wieder parthenogenetisch sich fort-
pflanzende Weibchen entstehen. Krst spiter im Jahr kommt es zu
Eigelegen, aus denen sowohl Mannchen wie Weibchen hervorgehen,
deren Kier sodann befruchtungsbediirftig sind und im Gegensatz
zu den rasch sich entwickelnden parthenogenetischen Sommereiern:
in der Regel als widerstandsfahige Wintereier erst eine lingere
Ruheperiode durchmachen. Wéihrend also bei den Bienen: parthe--
~nogenetisch und sexuell erzeugte Individuen neben einander auf- -
treten, ist hier die Parthenogenesis eine Saisonerscheinung. Ihre
Bedeutung besteht in der raschen Erzeugung einer griosseren An-
zahl vonindividuenreichen Generationen zur Ausniitzung der giinstigen
Aussenbedingungen. Die Ménnchen treten bei dieser Art der Fort-
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pflanzung, die in der zoologischen Literatur als Heferogonie oder
zyklische Parthenogenese bezeichnet wird, nur in einer oder wenigen
Generationen und im Vergleich zur Gesamtzahl der Weibchen in
stark reduzierter Zahl auf. In einzelnen Fillen zeichnen sie sich
tiberdies durch geringe Grosse aus und sind daher zum Teil erst
spit entdeckt und in ihrer wahren Natur als ménnliche Individuen
(Zwergménnchen) erkannt worden. Vielleicht ist an solche Fille
der zyklischen Parthenogenese auch der eine oder andere Fall der
sogenannten Aonstanten Parthenogenese oder Thelylokie anzu-
schliessen; einige Wiirmer werden als Beispiele dafiir angefiihrt,
bei denen bis jetzt nur Weibchen beobachtet worden sind und die
Reproduktion also vollig ohne Befruchtung erfolgen soll.

Die zyklische Fortpflanzung fehlt, wie iibrigens jede andere
natiirliche Form der asexuellen Vermehrung, bei den Wirbeltieren -
vollstindig. Eine frithere Vermutung, dass Parthenogenese auch
bei Wirbeltieren, besonders bei Vogeln, fakultativ vorkomme, hat
sich nicht aufrecht halten lassen. Dagegen sind erste Anhaltspunkte
dafiir vorhanden, dass die Eizellen von Vertretern einzelner Wirbel-
tier-Klassen, wie diejenigen der niederen Tiere, kinstlich zu parthe-
nogenetischer Entwicklung veranlasst werden konnen.

Durch die beriihmten Untersuchungen von Loeb, Delage, Bo-
veri und anderen Zoologen ist gezeigt wordén, dass sorgfiltig iso-
lierte HEier von Seeigeln und anderen Echinodermen, von Wiirmern,
Mollusken und einzelnen Wirbeltieren durch verschiedenartige Reize,
chemische, thermische und mechanische Einwirkungen, zur Ent-
wicklung angeregt werden konnen. Das Resultat einer solchen Be-
einflussung stimmt aber auch im giinstigsten Falle mit demjenigen
der Befruchtung nicht véllig iiberein. Wéahrend nach der Vereini-
gung der beiderlei Gameten — bei Echinodermen, Wiirmern, Amphi-
bien und Fischen lasst sich die Befruchtung sehr schon in vitro
vornehmen — sozusagen alle verwendeten Eier in Entwicklung
treten und diese ungestort vor sich geht, beschrinkt sich nach
kiinstlicher Erregung die Entwicklung auf eine von Fall zu Fall
verschiedene, grissere oder kleinere Zahl der verwendeten Eier.
Die Entwicklung selbst verlduft vielfach unregelméssig oder kommt
frither oder spiter zum Abschluss. Von Hunderttausenden bei solchen
Versuchen kiinstlich zur Entwicklung angeregten Seeigel-, Seestern-
und Froscheiern sind erst wenige Individuen iiber die ersten Larven-
stadien hinaus gediehen und zu ausgewachsenen geschlechtsreifen
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Tieren herangezogen worden. Immerhin muss aus diesen Versuchen
geschlossen werden, dass Entwicklungsfihigkeit ohnevorausgehende
Befruchtung den Eiern dieser Tiere ganz allgemein zukommt und
dass es wohl ausschliesslich die Midngel der Versuchs- und Kultur-
methoden sind, welche bis jetzt das Endergebnis noch allzu un-
giinstig beeinflussen. Man darf also wohl sagen, dass ein Effekt
der normalen Befruchtung, die Entwicklungserregung des Eies,
bei all diesen tierischen Organismen, die ihre Eier frei ablegen,
im Experiment durch &ussere Einwirkungen hervorgerufen wer-
~den kann. :

Bei solchen Tieren, deren Eiablage erst nach der Befruchtung
erfolgt, oder die Junge gebdren, sind die Methoden der kiinstlichen
Parthenogenese wohl noch nicht hiufig angewendet worden, oder
haben bis jetzt offenbar noch nicht zu positiven Resultaten gefiihrt.
Das gereicht uns Botanikern zum Trost, wenn wir die wenigen
Ergebnisse der Versuche iiber kiinstliche Parthenogenese auf bota-
nischem Gebiete mit den gldnzenden Erfolgen der Zoologen ver-
gleichen. Bei der grossen Mehrzahl der fiir solche Versuche iiber-
haupt in Frage kommenden Pflanzen, bei vielen Algen und Pilzen,
bei allen Moosen, Pteridophyten und Angiospermen findet nédmlich
die Befruchtung der Eizellen ebenfalls nicht frei im Aussenmedium,
sondern wie bei den gebdrenden Tieren im Innern von besonderen
Behiltern statt. Sie liegen speziell bei den Bliitenpflanzen tief in
andere Gewebe und Organe eingesenkt, so dass eine Beeinflussung
durch die in der zoologischen Technik iiblichen und #hnliche Methoden
ausserordentlich erschwert oder vielfach ganz ausgeschlossen ist.
Immerhin darf gesagt werden, dass die ersten positiven Ergebnisse
iiber kiinstliche Entwicklungserregung von Gameten im Pflanzen-
reich zeitlich denjenigen der Zoologen um einige Jahre voraus-
gegangen sind. Freilich handelt es sich dabei nicht um ei-
bildende (oogame) Pflanzen, sondern um Formen mit morphologisch
wenig differenzierten Gameten, sogenannten Isogamelen. Im Jahre
1896 hat Klebs in einer eingehenden Studie iiber ,die Bedingungen
der Fortpflanzung bei einigen Algen und Pilzen“ dargelegt, dass
die aus ihren Behiltern entleerten und frei beweglichen Gameten
von Protosiphon, Ulothrix und Draparnaldia auf chemische und
photische Reize hin ohne Kopulation sjch weiter entwickeln. Es
ist.ihm ferner gelungen, eine dhnliche spontane Weiterentwicklung
von Gameten bei Spirogyra auch im Innern ihrer Behilter zu veran-
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lassen und anstelle von Zygoten Parthenosporen zu erzeugen. Ab-
gesehen von diesen und dhnlichen Resultaten an iésogamen Pflanzen
sind Untersuchungen iiber kiinstliche Parthenogenese bei Pflanzen
~ selten und lange ohne bedeutende Ergebnisse geblieben. Erst 1913
hat der Amerikaner Overton durch Variation zoologischer Methoden
auf isolierte Eier von Fucus deren parthenogenetische Entwicklung
veranlassen konnen und neuestens ist es gelungen, die grossen Ei-
zellen einer Chara innerhalb ihrer Behilter unter strengem Aus-
schluss jeder Befruchtungsmoglichkeit zur Sporenbildung zu
bringen. Wir gehen mit der Annahme wohl nicht fehl, dass bei
allen diesen Algen gleich wie bei denjenigen Tieren, fiir welche
die Moglichkeit kiinstlicher Parthenogenese nachgewiesen worden
ist, auch gelegentlich spontane Entwicklung unbefruchteter Eier
unter den wechselnden Einflisssen ihrer natiirlichen Umgebung (ge-
legentliche Parthenogenesis) vorkommen wird.

Beispiele von zyklischer Parthenogenese haben sich im Pflanzen-
reich gar nicht, solche von ,konstanter* Parthenogenese bei niederen
Pflanzen nur in kleiner Anzahl nachweisen lassen. Dagegen haben
die Untersuchungen ergeben, dass unter den Pteridophyten Keim-
bildung ohne Befruchtung hiufig und ferner, dass bei den Angio-
spermen Samenbildung ohne vorausgehende Bestiubung und Be-
fruchtung eine recht verbreitete Erscheinung ist. Embryobildung
aus unbefruchteten Eizellen bei einer Angiosperme, Antennaria al-
pina, wurde 1900 von dem schwedischen Botaniker Juel entdeckt.
Seither sind entsprechende und &hnliche Fortpflanzungsvorginge
bei einer immer grosser werdenden Anzahl von Vertretern aus
verschiedenen Familien der Dikotyledonen und Monokotyledonen
nachgewiesen worden. Besonders verbreitet ist diese Fortpflanzungs-
art bei Compositen, ausser bei Antennaria auch bei zahlreichen
Arten der Gattungen Eupatorium, Erigeron, Taraxacum, Chondrilla
und Hieracium. Die Verhiltnisse seien an einem Beispiele klarge-
legt. Jedermann kennt von diesen Pflanzen zum mindesten Taraxacum
officinale, den Lowenzahn.

Mit zahllosen, grossen Bliitenkopfen wandelt er jedes Friih-
jahr unsere Wiesen in leuchtend orangenfarbige Bliitenteppiche
um. Wer iiber die Schutz- und Anpassungsvorrichtungen der Bliiten
zur Ermoglichung der Bestdubung, iiber die Beziehungen zwischen
Insekten und Blumen orientiert ist, wird gerade im LOwenzahn ein
frappantes Beispiel solcher Anpassungen sehen: Tagsiiber, i. b.
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bei direkter Besonnung, sind die Bliitenstinde gedffnet; sie werden
von einer Unzahl von Bienen und anderen Insekten besucht, die
in ihnen eine iippige Ernte an Bliitenstaub und Honigsaft halten
und, wie der Biologe annehmen mochte, durch Ubertragung von
Pollen auf die Narben der einzelnen Bliiten deren Befruchtung und
Weiterentwicklung sichern. Bei den letzten Sonnenstrahlen beginnen
sich die Kopfchen abends rasch zu schliessen, bleiben tiber Nacht
und bei Regenwetter auch tagsiiber geschlossen, um sich erst an
den n#chsten schonen Tagen wieder zu Offnen. Im geschlossenen
Kopfchen findet sodann wihrend einiger Wochen die Frucht- und
Samenreife statt, worauf sich die Kopfchen zur Ausstreuung der
Friichtchen von neuem ausbreiten. Alle diese ,Anpassungs-
erscheinungen, der ganze Offnungs- und Schliessmechanismus der
Bliitenstdnde unter dem Einfluss der Beleuchtung, die Honigsaft-
- ausscheidung, die reichliche Pollenbildung sowie der Insektenbesuch,
sind nun fiir die Frucht- und Samenbildung von-Taraxacum offici-
nale wenigstens in der Gegenwart, in der Vergangenheit wird es
anders gewesen sein, vollkommen bedeutungslos. Schneidet man
an jungen Bliitenstinden, bevor der Pollen in den Antheren reif
ist, den ganzen oberen Teil der Kopfchen mit den Kronen der
einzelnen Bliiten, ihren Staubbeuteln und Narben, mit scharfem
Messer glatt weg, bindet die verbleibenden Scheiben zur Ver-
meidung jeder Polleniibertragung in Diiten, so findet dennoch Ent-
wicklung der Fruchtknoten zu Friichten mit Ausbildung von keim-
haltigen Samen statt.. Samen- und Embryobildung erfolgen also-
vollig spontan ohne den geringsten Bestdubungs- und Befruchtungs-
‘reiz und die entwicklungsgeschichtliche Untersuchung hat gezeigt,
dass der Embryo der Samen, wie bei den befruchtungsbediirftigen
Pflanzen, aus der Eizelle eines achtkernigen Embryosackes seinen
Ursprung nimmt. Das ist nicht nur fir den Ldwenzahn, sondern
zum mindesten fiir weitere ca. 60 Pflanzenarten aus den Familien
der Compositen, Rosaceen, Ranunculaceen usw. in allen Elnzelhelten
genau nachgewiesen. '

Die Untersuchungen haben aber gleichzeitig ergeben, dass die
spontan entwicklungsfihigen Eizellen all dieser Pflanzen sich von
denjenigen der befruchtungsbediirftigen verwandten Arten in einem
wesentlichen Punkte unterscheiden: in der Chrromosomenzahl ihrer
Kerne. Diesem Umstand kommt nun fiir das Verstindnis der ganzen
Frage eine grosse Bedeutung zu.
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Im Entwicklungsgang eines jeden Organismus findet ein Kern-
phasenwechsel statt. Ein Teil des Entwicklungsganges wird mit
einfacher, haploider Chromosomenzahl der Zellkerne, ein anderer
mit der verdoppelten, diploiden Zahl zuriickgelegt.

Bei den hoher organisierten Tieren besteht die haploide Phase
ausschliesslich aus den Geschlechtszellen, bei deren Bildung die
Chromosomenzahl der Kerne auf die Hilfte reduziert wird. Im Pro-
zesse der Befruchtung vereinigen sich zwei Gameten mit einfacher
haploider Zahl zu der diploidkernigen Zygote, wihrend deren Ent-
wicklung die diploide Zahl fiir das ganze Soma des Tieres beibe-
halten wird. Im Pflanzenreich liegen die Verh&ltnisse weniger ein-
heitlich und daher scheinbar komplizierter. Der Kernphasenwechsel
i1st in der Regel mit einem Generationsiwwechsel, dem Wechsel ver-
schieden geformter Entwicklungsstadien oder Generationen, kombi-
niert. Die eine derselben zeigt die einfache haploide Chromosomen-
zahl und erzeugt als Geschlechispflanze, Gametophyt, ebenfalls
haploidkernige Kizellen und Spermatozoen oder doch wenigstens
Spermakerne. Aus deren Verschmelzung geht die diploidkernige
Zygote hervor. Sie wichst zur verschieden differenzierten Sporen-
pflanze, dem Sporophyt heran, vermehrt sich durch Sporen, bei
deren Bildung aus den Sporenmutterzellen die Reduktion der Chro-
mosomenzahl in Verbindung mit einer Tetradenteilung stattfindet.
Bei den Moosen ist die Haupterscheinungsform der haploidkernige
Gametophyt, bei den Bliitenpflanzen ist dieser auf wenige Zellen
reduziertund die Haupterscheinungsform der diploidkernige Sporophyt.

Bei den eben besprochenen Bliitenpflanzen nun, bei Antennaria,
Taraxacum usw., unterbleibt der Kernphasenwechsel. Die Reduktion
der Chromosomenzahl bei der Bildung der Sporen fillt aus. Die
Zellen des Gametophyten und mit diesen auch die Eizellen behalten
die unreduzierte diploide Chromosomenzahl bei. Sie weisen also
schon von vornherein diejenige Chromosomenzahl auf, die bei den
befruchtungsbediirftigen Pflanzen durch den Verschmelzungsvorgang
von Ei- und Spermakern im Zygotenkern zustande kommt, ein Um-
‘stand, von dem ohne weiteres anzunehmen war, dass er fir die
spontane Weiterentwicklung von Eizellen nicht ohne Bedeutung
sein werde. Die Frage dringte sich daher auf, ob dieser diploid-
kernige Zustand der Eizelle typisch sei fiir die Erscheinung der
Parthenogenese iiberhaupt. Sie veranlasste Untersuchungen iiber
den Reduktionsverlauf bei der Bildung der Geschlechtsprodukte,



speziell der Eizellen, in den Féllen natiirlicher und Kkiinstlicher
Parthenogenese bei' Tieren und iiber die entsprechenden Verhilt-
nisse bei der Sporenbildung der Pflanzen.

Das Gesamtresultat dieser ausserordentlich schwierigen und
daher auch kontroversenreichen Untersuchungen ist kurz zusammen-
gefasst wohl das, dass im Tierreich sowohl bei natiirlicher wie bei
kiinstlicher Parthenogenesis in den einen Fillen haploid-, in’den
anderen diploidkernige Eizellen entwicklungsféhig sind. Die Drohnen
der Bienen gehen z. B. aus unbefruchteten haploidkernigen Eiern
hervor. Die zyklische Parthenogenese bei Insekten dagegen beruht
nur ausnahmsweise auf der spontanen Entwicklung haploidkerniger,
in der Mehrzahl der Fille auf derjenigen. diploider Eier. Auch bei
~ der kiinstlichen Parthenogenesis ist die Chromosomenzahl der Ei-
kerne verschieden, haploid oder diploid, je nach dem Stadium der
Eireifung, auf welchem der Einfluss dusserer Faktoren einsetzt und
jene mehr oder weniger weitgehend modifiziert. Im Pflanzenreich
ist gelegentliche natiirliche Parthenogenesis am besten denkbar als
spontane Weiterentwicklung haploidkerniger Gameten. Haploide
Parthenogenesis ist sicher die Folge kiinstlicher Entwicklungser-
regung der Gameten von Spirogyra und auch in den angefiithrten
Fillen von Fucus und Chara, fiir welche die cytologische Unter-
- suchung noch aussteht, zu erwarten.

"~ Bei Angiospermen -entstehen die spontan entwicklungsfihigen
Eizellen, soweit ihre Cytologie bis jetzt erforscht worden ist, immer
ohne Reduktion. Man hat daher diese Fortpflanzungsmodifikation,
in Analogie zur Parthenogenesis bei Tieren und niederen Pflanzen,
ebenfalls als Parthenogenesis und in Anbetracht der unreduzierten
Chromosomenzahl der Eikerne als somatische oder diploide Par-
thenogenesis bezeichnet. Dabei ist aber ein wichtiger Unterschied
zwischen den Erscheinungen der natiirlichen und Kkiinstlichen Par-
thenogenesis in Tier- und PHanzenreich und den besprochenen
Fortpflanzungserscheinungen bei den Angiospermen teils vollstindig
iibersehen, teils viel zu wenig eingeschitzt worden. Im Tierreich ist,
von den wenigen und noch ganz ungeniigend erforschten Fillen der
Thelytokie abgesehen, natiirliche Parthenogenesis in ihrer haploiden
wie in der diploiden Modifikation ein Fortpflanzungsmodus ge-
schlechtlich differenzierter und auch geschlechtlich leistungsfahiger
Arten und Individuen. Bei' den Bienen ist dasselbe Individuum zur
Ablage von parthenogenetisch entwicklungsfihigen wie von befruch-

3
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tungsbediirftigen Eiern befihigt. In Fillen der zyklischen Parthe-
nogenese liefern die Weibchen zeitweise allerdings ausschliesslich
~auf parthenogenetischem Wege weibliche Nachkommenschaft, so-
~ dann aber spiter direkt oder zum mindesten in der Nachkommen-
schaft wiederum zur Befruchtung geeignete und nur nach Befruch-
tung entwicklungsfihige Eier. Auch von den aus Kkiinstlicher Ent-
wicklungserregung pflanzlicher und tierischer Eier hervorgegangenen
Individuen ist durchaus zu erwarten, dass sie wieder normale, zur
Befruchtung geeignete Geschlechtsprodukte liefern weérden. Bei
Taraxacum, Antennaria und den- anderen vermeintlich partheno-
genetischen Formen aus den Familien der Compositen, Rosaceen
usw. sind aber die simtlichen Eizellen aller Individuen (bei einigen
Vertretern wenigstens die simtlichen zur autonomen Entwicklung
befihigten Eizellen) iiberhaupt nicht mehr befruchtungsfihig. Es
haben diese Pflanzen einen vollkommenen Verlust der geschlecht-
lichen Fortpflanzung erlitten. Das gleiche ist bei einer Anzahl von
Pteridophyten, ferner bei Chara crinita der Fall und vermutlich auch
bei einigen weiteren Algen, wie z. B. der Spirogyra mirabilis, fiir
welche bis jetzt konstante, haploide Parthenogenesis angenommen
worden ist.

Bei einzelnen dieser Formen ist die Unfdhigkeit der Eizellen
sur Befruchtung oder die Unmoglichkeit des Befruchlungsvor-
ganges schon rein #dusserlich zu erkennen. Bei Spirogyra mirabilis
z. B. unterbleibt die bei den sexuellen Arten der Gattung bekannte
leiterformige Anordnung von Konjugationsfortsitzen zwischen den
konjugierenden Zellen parallel gelagerter Faden. Bei Chara crinita
unterbleibt vor der spontanen Sporenbildung das Offnen der Oogo-
nien, bel den vermeintlich parthenogenetischen Marsilia- und Sela-
ginella-Arten das Auseinanderweichen der Zellreihen des Archego-
niumhalses. Auch bei einer Anzahl der genannten Angiospermen
sind Eigentiimlichkeiten festgestellf worden, welche von vornherein
befruchtungserschwerend oder -ausschliessend wirken miissen, wie
z. B. das Fehlen eines Griffelkanales, die Abschliessung der Frucht-
knotenhohlung durch widerstandsfihige Gewebeplatten und insbe-
sondere das vollige Fehlen eines Befruchtungsganges an den Samen-
anlagen. Es liegt also trotz der so verschiedenartigen morpholo-
gischen Verhiltnisse bei diesen Algen, Pteridophyten und Angio-
- spermen eine durchaus gleichsinnige Reduktion des Fortpflanzungs-
apparates vor, welche eine normale Befruchtung direkt ausschliesst.
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Wiirden solche Fortpflanzungsanomalien nur bei didzischen Arten
vorkommen, so konnten diese in gewissem Sinne als Analoga zur
Thelytokie der Zoologen aufgefasst werden. Der Umstand aber,
dass sie bei monozischen Pflanzen fast ebenso hiufig vorkommen
‘wie bei Diozisten, aber trotz des Vorhandenseins der ménnlichen
Elemente Befruchtung weder notwendig ist noch erfolgt, zeigt,
dass hier eine besondere, von der Parthenogenesis verschiedene
Form der Fortpflanzung vorliegt. Parthenogenesis bedeutet einen
fakultativen, nur fiir die Erzeugung einzelner Individuen oder Ge-
nerationen geltenden Verzicht auf geschlechtliche Vermischung,
fakultative Apomixis. Bei den genannten Pflanzen dagegen liegt
volliger Verlust der zweigeschlechtlichen Fortpflanzung, obligate
Apomixis, vor. Man hat die spezielle Form dieses Geschlechtsver-
lustes in Anlehnung an eine andere asexuelle Fortpflanzung, die
1878 von de Bary bei einzelnen Farnen festgestellt worden ist,
als Apogamie bezeichnet und durch den Zusatz Ovo-Apogamie oder
ovogene Apogamie angedeutet, dass in diesen Fallen die apogame
Embryoblldung von Eizellen ausgeht.

Gewiss ist nicht zu verkennen, dass -die ovogene Apogamie in
ihrem Verlauf und speziell in den Vorgéngen der Kibildung mehr-
~ fache Beriihrungspunkte speziell mit der diploiden Parthenogenesis
aufweist. Diese ist aber, soweit bekannt, in keinem einzigen Falle
mit einer Funktionsstorung der ménnlichen Organe, der Sterilitit
~méannlicher Individuen oder mit dem erblichen Verlust der Erzeu-
gung minnlicher Nachkommen verkniipft. Das Merkmal des »ol-
ligen Zeugungsverlustes ist dagegen typisch fiir jede Erscheinung
der Apogamie und unterscheidend von wahrer Parthenogenesis.
Demgemiss ist diese zu definieren als ,die spontane oder durch
dussere Linflisse induzierle Entwicklung von Gamelen (insbe-
sondere wvon Eizellen) sexuell differenzierter und sexwell funk- -
tionsfahiger Pflanzen- und Tierarten®. Ovo-Apogamie dagegen
ist eine mit Verlust der zweigeschlechilichen Fortpflanzung und
dem Ausfall des Kermphasenwechsels verbundene obligat apo-
miRtische Vermehrunq aus Eizellen.

Die Erscheinung der ovogenen Apogamle 1st durch zahlrelche
‘Ubergéinge mit anderen Formen obligat vegetativer Vermehrung
im Pflanzenreich verbunden, die im Tierreich fehlen. Es ist daher
gu erwarten, dass sie auch hinsichtlich ihrer Enfstehung eher mit
diesen Formen der obligaten Apomixis als mit den Erscheinungen
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der kiinstlichen und natiirlichen haploiden wie diploiden Partheno-
genesis zu vergleichen sein wird. Fir diese liegen, wie schon aus
den bisherigen Ausfithrungen hervorgegangen sein diirfte, Voraus-
setzungen und Bedingungen fiir den Eintritt, wie auch die Bedeu-
tung der Erscheinung selbst, verhdltnisméssig klar. Uber die Ur-
sache und die Bedingungen der Entstehung von Apogamie und
dhnlichen Formen obligater Apomixis als Ersatz fiir zweigeschlecht-
liche Fortpflanzung sind dagegen seit ihrer Entdeckung im Jahre
1900 eine ganze Anzahl von Vermutungen und Hypothesen gedussert
worden, von denen sich bis jetzt keine allgemeinere Anerkennung
zu erwerben vermochte. Solange die ovogene Apogamie als eine
Form der Parthenogenesis gehalten wurde, war die Annahme be-
sonders naheliegend, dass sie als obligate Parthenogenesis allméih-
lich aus der fakulfativen Parthenogenesis hervorgegangen und wie
diese durch Geschlech!strennung begiinstigt worden sei. Beweise
fir die Richtigkeit dieser Annahme, ebenso fiir die andere, dass
ihrem Eintritt Storungen in der Entwicklung der méinnlichen Se-
xualorgane und Sexualzellen vorausgegangen seien, aus denen sich
dann die Notwendigkeit einer autonomen Eientwicklung ergeben
hétte, haben sich nicht erbringen lassen. Im Gegenteil sprechen
Naturbeobachtung und neuerdings auch Experimente gegen diese
Auffassung. Von zahlreichen ditzischen Pflanzen, auch von aus-
dauernden mit vieljihriger Lebenszeit, wie z. B. Cycas, sind weib-
liche Exemplare vollkommen isoliert gefunden worden, ohne dass
die Jahr fiir Jahr ausbleibende Moglichkeit zur Bestdubung und Be-
fruchtung von irgend welchem KEinfluss auf das Schicksal der
Bliiten und zum Anlass fiir irgend welche Form der befruchtungs-
freien Frucht-, Samen- oder Keimbildung geworden wére. Das
Verhalten der diozischen Elodea canadensis in Europa zeigt, dass
selbst eine zirka 75jihrige Isolierung weiblicher Individuen absolut
keine Neigung zu Parthenogenesis hervorzurufen braucht. Elodea
canadensis ist nimlich im Jahre 1836 ausschliesslich in weiblichen
Exemplaren aus Amerika in Europa eingeschleppt worden, hat seit-
her dank ihrer ungewdhnlich starken vegetativen Vermehrung fast
die siamtlichen europiischen Gewisser besiedelt, ohne je zur Samen-
bildung zu kommen. Die Fihigkeit dazu ist ihr aber trotz dieser
aufgezwungenen Sterilitit keineswegs verloren gegangen. Die
Bliiten der alten europiischen Weibchen werden, wie Strasburger
1910 feststellte, durch den Pollen der aus Amerika importierten
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Minnchen normal bestdubt und ergeben, wenn auch gegeniiber den
amerikanischen Weibchen zunichst noch eine spirliche, in jeder
anderen Beziehung aber durchaus normale Frucht- und Samen-
bildung. . .

Als Ursache fiir das Verschwinden der minnlichen Individuen
bei urspriinglich diozischen Apogamen, sowie fiir die Stérungen in
der Entwicklung der minnlichen Organe und Zellen mondzischer
Pflanzen mit Ovo-Apogamie, und damit indirekt als Ursache der
letzteren selbst, hat man vielfach Kinfliisse der Aussenwelt und
namentlich Anderungen der dusseren Faktoren in Anspruch nehmen
wollen. Auch hierfiir haben sich bis jetzt Beweise nicht erbringen
lassen. :

Ungiinstige Lebensverhéltnisse an den Grenzen der natiirlichen
Verbreitungsgebiete einer Pflanzenart, in arktischen Gebieten, im
Hochgebirge usw. kdnnen voriibergehende Sterilitit zur Folge haben.
Ebenso ist diese hiufig bei eingebiirgerten exotischen Arten, ferner
bei zahlreichen Kulturpflanzen. Sichergestellt ist aber in all diesen
Fillen nur der Eintritt individueller Sterilitit unter dem Wechsel
der Ausseren Bedingungen. Noch fiir keine einzige dieser Pflanzen
ist dagegen der Beweis erbracht, dass durch die Kultur, durch die
ungiinstigen Lebensbedingungen ihrer Umgebung, vorher normal
“sexuelle Individuen pldtzlich oder allméhlich durch Steigerung einer
“anfinglich partiellen Sterilitit zu volliger und obligater Sterilitit,
zu Apogamie oder irgend einer anderen Form apomiktischer Ver-
mehrupg iibergegangen seien. Einen dhnlichen, nur voriibergehenden
- Effekt haben, soweit sich bis jetzt iibersehen lisst, in Pflanzen-
und Tierreich auch parasitire Einwirkungen. Die Sterilitit unter
dem Einfluss von Parasiten, die sogenannte parasitdre Kastration,
bleibt ebenfalls temporar. Sind die Sterilitit hervorrufenden Para-
siten abgestorben oder werden sie operativ entfernt, so konnen sich
sowohl die fehlenden sexuellen Charaktere, wie auch die Geschlechts-
titigkeit wieder ungestort entfalten. Auch sonst zeigt die Durch-
sicht der biologischen Literatur, dass durch Anderungen der dusseren
Faktoren allein in keinem einzigen Falle eine dauernde Abénde-
rung einer Fortpflanzungsform, noch viel weniger eine so eigen-
timliche Erscheinung wie die ovogene Apogamie, sich neu ent-
wickelt hitte. ; ,

In gleich negativem Sinne sind auch die in dieser Richtung
angestellten experimentellen Untersuchungen ausgefallen. Sie zeigen,
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dass z. B. der Wechsel zwischen geschlechtlicher und ungeschlecht-
licher Fortpflanzung, wie er bei Algen und Pilzen héufig ist, nicht
vollig unterdriickt werden kann und ebenso, dass die mit Befruchtung
abwechselnde parthenogenetische Erzeugung von Generationen bei
Heterogonie im Tierreich durch Modifikation der Lebensverhélt-
nisse nicht dauernd umgestimmt, nicht in obligate und ausschliess-
liche Parthenogenesis umgewandelt wird.

- Zunichst fiir verschiedene Algen und Pilze, spéter auch fiir
einzelne Blitenpflanzen und Farne sind die besonderen Bedingungen
der zweigeschlechtlichen Fortpflanzung und der ungeschlechtlichen
Vermehrung eingehend erforscht worden. Dies hat die Mdglichkeit
gegeben, jene Algen und Pilze iiber eine grossere Anzahl von Ge-
nerationen hin sich rein ungeschlechtlich vermehren zu lassen und
die betreffenden Bliitenpflanzen weit iiber eine gewohnliche Vege-
tationsdauer hinaus in rein vegetativem Zustande zu erhalten. In
keinem Falle aber ist eine definitive Anderung der Fortpflanzungs-
verhiltnisse erreicht worden. Mit der Abdnderung der fiir die un-
geschlechtliche Vermehrung optimalen Bedingungen trat auch wieder
eine Riickkehr zur zweigeschlechtlichen Fortpflanzung ein.

Noch viel weniger als bei Pflanzen ist bis jetzt bei Tieren
auf Kkiinstlichem Wege eine dauernde Ausschaltung der sexuellen
Fortpflanzung moglich geworden, auch nicht bei solchen mit zy-
klischer Parthenogenese. Gerade aus jiingster Zeit liegen Unter-
suchungen vor, welche erneut die Mdglichkeit einer Beeinflussung
des Fortpflanzungswechsels beim Wasserfloh, Daphnia pulex, priiften.
Entsprechend den Ergebnissen friitherer Untersuchungen haben diese
von M. A. van Herwerden iiber die Dauer von zehn Jahren durch-
gefithrten Untersuchungen wiederum ergeben, dass fiir die Clado-
ceren ein bestimmter Entwicklungszyklus existiert und mit grosser
Zahigkeit festgehalten wird: parthenogenetische Fortpflanzung vom
Friithjahr bis zum Herbst, Dauereierbildung nach Befruchtung im
Spatherbst. Eine vollige Ausschaltung der am natiirlichen Stand-
orte die sexuelle Fortpflanzung veranlassenden ungiinstigen Fak-
toren hat auch nach einer Dauer von acht Jahren nicht vermocht,
die periodische Wiederkehr der Sexualitit zu unterdriicken. Von
irgend welchen rasch erfolgenden Veréinderungen der Fortpflanzungs-
verhiltnisse kann also auch hier nicht die Rede sein.

Wir sehen also, dass weder in der Natur, noch im HEixperi-
- ment bis jetzt Entstehung dauernder Sterilitit oder eine dauernde
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Abéinderung des Fortpflanzungsmodus irgend einer Pflanzen- oder
Tierrasse unter dem Einfluss verdnderter Aussenbedingungen fest-
gestellt werden konnte. Die Annahme, dass Apogamie mit asexueller
ovogener Embryobildung in den verschiedensten Abteilungen des
Pflanzenreiches unter dem Einfluss abgeénderter Lebensbedingungen
allmahlich entstanden sei, ist ohne jede Beobachtungsgrundlage.

Die Resultate der neueren experimentellen Vererbungs- und
Abstammungslehre machen eine andere Annahme viel wahrschein-
licher, némlich . die, dass Anderungen in den Fortpflanzungsvor-
géngen, wie alle anderen Qualititsinderungen, nicht allméhlich,
sondern plotzlich auftreten. Uber solche plotzliche Anderungen an
pflanzlichen und tierischen Organismen — als sports, heterogene-
tische Abweichungen, Mutationen, Allogonien sind sie sukzessive
bezeichnet worden — ist bekanntlich in den letzten anderthalb
Jahrzehnten eine umfangreiche Literatur entstanden. Dass ovogene
Apogamie und #hnliche Fortpflanzungsanomalien plotzlich an die
Stelle normaler Amphimixis treten konnen, haben speziell Unter-
suchungen an der schon erw#ihnten Chara crinita sehr wahrschein-
lich gemacht. An einer grossen Zahl von Standorten vom nord-
lichen Schweden bis nach Tunis, von Portugal bis zur Kaspisee
sind von dieser Alge im letzten Jahrhundert ausschliesslich weib-
liche, sich durch unbefruchtete Sporen fortpflanzende Individuen
gesammelt worden. Nur an sechs Standorten wurden im Laufe
dieser Zeit neben weiblichen auch ménnliche Exemplare gefunden.
So schien gerade fiir diese Pflanze die Annahme sehr viel Berech-
‘tigung zu haben, dass der Ubergang von Amphimixis zur Sporen-
bildung aus unbefruchteten Eizellen mit dem Verlust der minn-
lichen Individuen, vielleicht als einer Folge der Ungunst dusserer
Verhiltnisse, in engstem Zusammenhang stehe. Diese Folgerung
~ hat sich als génzlich unrichtig erwiesen. Mehrjihrige Kulturver-
suche mit Pflanzen von einem solchen Standorte mit weiblichen
und ménnlichen Pflanzen — einem Pusstateich in der Nidhe von
Budapest — haben néimlich zu dem Resultat gefiihrt, dass Chara,
crinita gewissermassen zwei Rassen weiblicher Pflanzen aufweist.
Die Oogonien der einen bilden nur nach Befruchtung Sporen, Zy-
goten; diejenigen der anderen erzeugen Sporen ohne Befruchtung.
Ihre Eizellen sind, wie sich weiter gezeigt hat, auch bei Anwesen-
heit normaler mannhcher Pflanzen und frei schwirmender Sper-
matozoiden nicht mehr befruchtungsfihig.



— 40 —

Aus den ,Parthenosporen“ gehen immer wieder parthenosporen-
bildende Weibchen, aus den Zygoten dagegen im Verhiltnis von
zirka 110:100 minnliche und weibliche befruchtungsbediirftige
Pflanzen hervor. , ‘

An der grossen Mehrzahl der -jetzigen Standorte von Chara
crinita kommt nur die apogame Rasse vor, im erwihnten Pussta-
teich bei Budapest apogame Individuen nebst ménnlichen und weib-
lichen Individuen der befruchtungsfihigen und befruchtungsbediirf-
tigen Rasse. Ubergénge zwischen den zwei Typen weiblicher Indi-
viduen, also Individuen, deren Oogonien zum Teil befruchtungs-
bediirftig, zum Teil apogam entwicklungsfihig sind, konnten trotz
eingehenden Suchens nicht gefunden werden. Es muss also die
apogame Form, sofern sie an diesem Standorte selbst entstanden
ist, plotzlich aus der befruchtungsbediirftigen hervorgegangen sein.
Fir diese plotzliche Entstehung, die sich natiirlich im Laufe der
Zeiten an verschiedenen Standorten vollzogen haben wird, die jetzt
nur noch die apogame Rasse aufweisen, spricht vor allem der Um-
stand, dass sich die beiden Typen weiblicher Individuen ganz we-
sentlich in der Chromosomenzahl ihrer Kerne unterscheiden. Chara
crinita ménnlich und weiblich befruchtungsbediirftig bhat in allen
ihren Organen Kerne mit der Chromosomenzahl 12. Nur ihre Zy-
gotenkerne, die aus der Verschmelzung eines Sperma- und eines
Eikernes mit je 12 Chromosomen hervorgehen, weisen die diploide
Anzahl von 24 Chromosomen auf. Diese :diploide Zahl findet sich
nun in allen Zellen der apogamen Rasse vor. Nun liegt gewiss
nichts ferner als die Annahme, dass die diploide Rasse aus der -
haploiden durch allm#&hliche Steigerung der Chromosomenzahl ent-
standen sei. Nach allem, was wir iiber Verédnderung der Chromo-
somenzahlen bei pflanzlichen und tierischen Organismen wissen, er-
scheint es fast selbstverstiindlich, dass hier das Resultat einer ein-
maligen Chromosomenverdoppelung vorliegt. Man kann sich iiber
den Zeitpunkt und die Bedingungen fiir das Zustandekommen dieser
fundamentalen Anderung verschiedene Vorstellungen machen. Am
aussichtsreichsten erscheint von den denkbaren Moglichkeiten, in
Hinsicht auf die mit der Chromosomenverdoppelung hier einher-
gehende -Anderung in der Art der Fortpflanzung, das Ausbleiben
der Reduktionsteilung bei der Teilung von Zygolen, die nicht aus
einer normalen, sondern aus einer arifremden Befruchtung hervor-
gegangen sind. Das fiihrt zur Auffassung der diploiden und ovo-
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apogamen Chara crinita als eines Ar/baslardes. Diese Annahme mag
in Anbetracht der noch verschwindend geringen Kenntnisse iiber
- Bastardbildung bei niederen Pflanzen ausserordentlich gewagt er-
scheinen. Jhre Begriindung findet sie aber in den Ergebnissen zahl-
reicher Untersuchungen bei Pteridophyten und Angiospermen.

Hier finden wir ovogene Apogamie und andere Abweichungen
vom normalen Fortpflanzungsverlauf mit diploider, tri- und tetra-
ploider Chromosomenzahl gerade in solchen Verwandtschaftskreisen
vor, deren Arten und Rassen sich ganz allgemein durch auffallend
starke Differenzen in der Chromosomenzahl auszeichnen und iiber-
dies durch die Leichtigkeit der Bastardbildung und durch das
Vorkommen zahlreicher natiirlicher Bastarde bekannt sind. Inner-
halb der Gattungen Selaginella und Marsilia, bei verschiedenen
-Polypodiaceen und anderen Farnen, unter den Bliitenpflanzen bei
Hieracium, Taraxacum, Alchemilla, Rubus usw. sind ovogene Apo-
gamie und andere Fortpflanzungsanomalien typisch fiir zahlreiche
Kleinarten, Subspezies und Rassen, von denen sehr wohl ange-
nommen Werden kann, dass sie durch Kreuzung aus wemgen Haupt-
typen hervmgegangen sind.

Fir den hybriden Ursprung apogamer Spezies und Rassen
spricht ausser ihrer hiufigen Zugehorigkeit zu hybridenreichen Ver-
wandtschaftskreisen auch ihre morphologische und physiologische
Ubereinstimmung mit fertilen und besonders mit sterilen Bastarden.
~ Sie zeigen wie diese vielfach die Erscheinungen der Luxuration,
- der iippigen vegetativen Entwicklung, die nicht selten auch mit
einer ausgepriagten Anpassungsfihigkeit an verschiedenartige Aussen-
~ bedingungen einhergeht. Einzelne apogame Arten, z. B. innerhalb
der Gattungen Hieracium und Taraxacum, verdanken der Uppigkeit
der vegetativen Entwicklung, der Leichtigkeit der vegetativen Ver-
mehrung und im besonderen ihrer ausserordentlich reichlichen und
von der Witterung sozusagen unabhingigen Frucht- und Samen-
bildung ihre ungeheure Verbreitung und Individuenzahl.

Die Annahme eines hybriden Ursprunges der obligat apogamen
Angiospermen lésst auch besser als jede bisherige Hypothese be-
greiflich erscheinen, dass mit der ungestorten oder sogar geforderten
vegetativen Entwicklung trotz des Geschlechtsverlustes keine Re-
duktion in der Ausbildung des Schauapparates und anderer An-
lockungsmittel der Bliiten stattgefunden hat und ebenso, dass die
vollig nutzlos gewordenen Schliessbewegungen der Bliitenstinde,
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die Farbe und Form der Bliiten, die Ausbildung reichlichen Pollens
und sogar von Nektar, erhalten geblieben sind. Viel leichter als
durch die Annahme eines allm#hlich eingetretenen Verlustes der
normalen Amphimixis, der sicherlich nicht ohne starke Riickbildung-
der Bliiten und des Bliitenstandes erfolgt wire, sind alle diese
Relikte der Amphimixis durch die Hypothese einer plotzlichen durch
die Kreuzung bewirkten Abweichung in der Embryosack- und Em-
bryoentwicklung zu erkliren.

Sehr weitgehend sind sodann die Ubereinstimmungen, die durch
die zytologische Forschung zwischen sterilen Bastarden und Apo-
gamen festgestellt worden sind. Apogame Arten und Rassen zeigen
dieselben Anomalien in der Ausbildung der mé#nnlichen Sporen und
Geschlechtszellen, welche auch lingst bei partiell und vollig ste-
rilen Bastarden gefunden wurden. Kbenso weisen die mehr oder
weniger zahlreichen, nicht zur Entwicklung kommenden Samenan-
lagen der Apogamen dieselben Hemmungsbildungen und Degene-
rationen auf, welche bei den sterilen Bastarden zur Beobachtung
gelangen. Mehrfach ist ferner festgestellt worden, dass Bastarde
oder Nachkommen von Bastarden im Vergleich zu ihren Eltern
ebenfalls abgednderte, zum Teil wieder verdoppelte Chromosomen-
zahlen aufweisen. Fiir einige Fille partieller und obligater Apo-
gamie in der Gattung Hieracium kann hybrider Ursprung schon
nahezu fiir erwiesen gelten und bei einem experimentell erzeugten
Bastard, Primula Kewensis, ist eine Form der Apogamie ausser-
ordentlich wahrscheinlich gemacht worden.

Andere Fortpflanzungsanomalien, die vom vergleichend morpho-
logischen Standpunkte aus eine liickenlose Reduktionsreihe von
Embryobildung aus Eizellen bis zum Verlust jeden Restes der
fritheren amphimiktischen Fortpflanzung. bilden, verbinden die ovo-
gene Apogamie der Pteridophyten und Angiospermen mit voll-
kommener Sterilitit und ausschliesslicher vegetativer Vermehrung.
Bei den Angiospermen speziell fiihrt diese Reihe von der ovogenen
Apogamie iiber die Erscheinungen der somatischen Apogamie, der
Aposporie, Nucellarembryonie und Parthenokarpie zum volligen Ver-
lust der Frucht- und Samenbildung, also zu Z¢otaler Sterilitit. Die
letzten Glieder dieser Reihe: Fruchtbildung mit spérlicher Samen-
erzeugung, Parthenokarpie (Ausbildung von Friichten ohne keim-
fahige Samen), volliger Verlust der Frucht- und Samenbildung und
Unfihigkeit zur Bliitenbildung bei zum Teil iippiger vegetativer



— 48 —

Entwicklung, gehen in der Natur wie im Experiment verhiltnis-
missig hiufig aus Kreuzungen hervor. Mit den Anomalien der im
Experiment erhaltenen Bastarde stimmen diejenigen natiirlicher For-
men und vieler Kulturpflanzen tberein, deren Ursprung uns zurzeit
noch unbekannt ist. Die Wahrscheinlichkeit ist sehr gross, dass
auch sie hybriden Ursprunges sind und dass alle dauernden, von
Generation zu Generation sich erhaltenden Abweichungen von
der Norm des Fortpflanzungsvorganges einer Pflanzengruppe
immer durch Kreuzungsvmﬂgange in der Ascendenz ausgelost
worden sind. ~
Ein nicht unbetrichtlicher Teil der uns umgebenden Pﬂa,nzen-

welt weist solche Fortpflanzungsanomalien auf. Fiir sie alle wird
hybrider Ursprung ausserordentlich wahrscheinlich, sobald es ge-
lingt, den Nachweis zu erbringen, dass ovogene Apogamie, das der
normalen Fortpflanzung durch Amphimixis am nichsten kommende
erste Glied der erwihnten Reduktionsreihe, durch Kreuzung sexueller
Arten experimentell hervorzurufen ist. Die Erreichung dieses Zieles
- wird langdauernde und umfangreiche Kreuzungsstudien in verschie-
denen Pflanzengruppen notwendig machen. Nach den Erfahrungen
der letzten Jahre werden positive Resultate am ehesten von Kreu-
zungen zwischen Individuen stark verschiedener Arten (heferogene
Kreuzungen der Zoologen) zu erwarten sein. Es mehren sich ferner
die Anzeichen dafiir, dass einzelne dieser heterogenen Kreuzungen
jedenfalls nur ausnahmsweise unter besonderen Kombinationen der
dusseren Bedingungen erfolgreich sind. Ferner hat sich ergeben,
dass aus solchen ungewdhnlichen und selten eintretenden Kreuzungs-
vorgingen verschiedene Typen von Nachkommen hervorgehen
konnen, die sich, wie z. B. die sterile und die samenbildende Pri-
mula Kewensis, in der Chromosomenzahl der Kerne und im Verlauf
der Fortpflanzungsvorginge voneinander und von den gemeinschaft-
lichen Eltern unterscheiden. Das durch die Hypothese vom hy-
briden Ursprung der Apogamie der experimentellen Forschung ge-
steckte Ziel ist also nur durch grosse Ausdauer, viel Geschick
und gliickliche Wahl des Versuchsmaterials zu erreichen. Ein Er-
folg diirfte fiir die Losung von Grundfragen auf dem Gebiete der
Biologie bedeutungsvoll werden. '

- Experimentelle Erzeugung konstanter Apogamie wird einen
ersten, in jeder Beziehung unanfechtbaren Beweis dafiir geben, dass
die aus Kreuzungen hervorgehenden neuen Formen nicht nur durch



Neukombination der elterlichen Merkmale entstehen, sondern auch
wirkliche Qualititsinderungen aufweisen konnen. Damit wiirde
die Bedeutung des aufgeworfenen Problems weit iiber den engeren
Rahmen der Fortpflanzungslehre hinaus auf das grosse Gebiet der
Abstammungslehre ausgedehnt. Seine LoOsung wiirde die Anerken-
nung und Ausbreitung der sich nur langsam bahnbrechenden An-
sicht beschleunigen, dass der Vorgang der Kreuzung, der zurzeit
in seiner Bedeutung fiir die Artbildung von den meisten Vererbungs-
forschern noch sehr gering eingeschitzt wird, in Wirklichkeit ein
wichtiger, vielleicht der grundlegende Faktor fiir die organische
Entwicklung und damit fiir das ganze Entwicklungs- und Abstam-
mungsproblem ist.

Von der viel angegriffenen Transformations- und Selektions-
lehre Darwins ist der Nachweis giiltig geblieben, dass die Natur
unter den neu auftretenden Formen jedes Formenkreises eine Awus-
lese trifft. Die Mutationstheorie von de Vries hat bewiesen, dass
die der Selektion unterliegenden neuen Formen nicht allmdhlich,
sondern plotzlich aus vorhandenen entstehen. Kine kiinftige Ba-
stardtheorie wird uns vielleicht auf den Weg fiihren zur Erkenntnis
der Ursachen und der Bedingungen fiir die Enfstchung neuer or-
ganischer Formen.
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