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Plasmonbegriff und Storungssysteme in der Gattung Epilobium.
Die gestorten Tiibinger Hirsutum-Biotypen h1l und h29,

Von ERNST LEHMANN und WALTRAUT DUPPEL, Tiibingen.
Mit 17 Textabbildungen.

A. Der Plasmonbegriff in der Gattung Epilobium
und seine Wandlungen.

1. Einlettung.

Der Plasmonbegriff wurde von F. voN WETTSTEIN
(1926 S. 250} aus seinen Mooskreuzungen hergeleitet.
Sie {ithrten ithn im wesentlichen zu folgender Charak-
terisierung dieses Begriffes:

Das Plasmon ist genetisch differenziertes Plasma,
welches unabhingig vom Genom ist und in seiner
Beschaffenheit von diesem nicht beeinflufit wird. Es
ist ein genetisch selbstdndiger Vererbungstriger und
als solcher eine einheitliche, vererbte Masse. Es ist
aber nicht nur selbststindig, sondern hilt sich auch
konstant durch die Generationen. Es hat die gleiche
Stabilitit wie das Genom. Mit sinkendem Verwandt-
schaftsgrad der Arten steigt die Verschiedenheit ihrer
Plasmone.

Dieser von den Moosen hergeleitete Begriif wurde
von WETTSTEIN verallgemeinert und auch auf die
Verhiltnisse in. der Gattung Epilobium iibertragen.
(vox WETTSTEIN 1926 S. 252; 1928 S. (35)). In dieser
Gattung hat er seine komnsequenteste Anwendung
durch MicHAELIS erfahren.

Im Laufe der genetischen und entwicklungsphy-
siologischen Untersuchungen in der Gattung machte
der Plasmonbegriff mancherlei Wandlungen durch.
Die sich im Laufe dieser Entwicklung oft widerspre-
chenden Gedankenginge und die teils scharfen Gegen-
sitze der Meinungen beleuchten grell das Ringen um
die Erkenntnis auf diesem Gebiete der durchaus neu-
artigen und selten komplizierten Problematik.

Unter der Uberfiille der Versuchsdaten, welche in
den 3 Jahrzehnten der Epilobium-Forschung ange-
hiuft wurden, verliert sich der Faden, der durch die
verbindenden Gedankenginge hindurchfithrt, nur all-
zuleicht. Tm gegenwirtigen Augenblick aber, wo
immer neue Frgebnisse auf dem Gebiete der Plasma-
vererbung an den verschiedensten Objekten hervor-
treten, wo die Epilobium-Forschung selbst wieder in
eine ganz neue Phase eintritt wird es wesentlich, den
Gang der FEpilobtum-Forschung, welche mit dieser
Problematik aufs engste verkniipft ist, zu tibersehen.
Es erschwert die Arbeit und das Verstindnis auBer-
ordentlich, wenn picht {iber die Fassung der Grund-
begriffe im Wechsel der Forschung wirkliche Klarheit
herrscht. Das wird besonders wichtig, wenn eigene
Versuchsresultate in den Gesamtrahmen eingegliedert
werden sollen.

Aus diesen Erwigungen heraus, haben wir unseren
Versuchsdaten eine kurze Ubersicht iiber die Haupt-
ereignisse der Entwicklung des Plasmonbegriffes auf
dem Gebiete der Epilobium-Forschung vorausge-
schickt 1.

Von allgemeinen, das Gesamtgebiet der Plasmaver-
erbung betreffenden Darstellungen beziehen wir uns auf
die Arbeiten von WiNkLER (1924), CorrEns {1928), von

1 Beziiglich aller Einzelheiten verweisen wir auf die
eingehenden fritheren zusammenfassenden Ausfithrungen
von LEuMANN 1941, IV A und IV B.

WETTSTEIN (1928), RENNER (1929), EasT (1934); CORRENS-
voN' WETTSTEIN (1937), GOLDSCHMITT (I1934), KnNaPrp
(1938), SirKs (1938), OEHLKERS (1940) und aus neuester
Zeit die Ausfihrungen von DARLINGTON (I944) und
SONNEBORN (1947 und I949).

i1
1. Metroklinie, die Grundlage des Plasmonbegriffs-

Grundlage des durch voN WETTSTEIN begriindeten
Plasmonbegriffes ist die Metroklinie der von
ihm erstellten Moosbastarde (1926). Die Fassung des
Begriffes erwuchs aus den &lteren Vorstellungen von
STRASBURGER (1884, S. 163). Sie lebte dann auf dem
Boden der altbekannten, als metroklin beschriebenen,
wenn auch nicht endgtltig geklirten Digitalis-Ba-
starde nach deren erneuter Untersuchung dutch JoNES
(1912) wieder auf. So erschien RENNER und KuprPER
(921, S.204) im AnschloB daran in der ,Ent-
scheidung Metroklinie oder Patroklinie
das Hauptproblem* auch bei der Klirung der von
LEHMANN (1918, S. 497) zuerst beschriebenen reziprok
verschiedenen Epilobtum-Bastarde zu liegen.

In Verfolgung dieser richtungsgebenden Gedanken-
ginge wurden die lebhaftesten Anstrengungen ge-
macht, die Befunde auch an diesen Bastarden aus
dem Gedanken der Goneoklinie heraus zu verstehen.
Die Bemiihungen gingen von der allgemeinen An-
nahme aus, daB} es sich bei reziproken Verschieden-
heiten metrokliner Bastarde um Differenzen handele,
welche mit bestimmten, phaenotyvpisch
erfaBBbaren Merkmalen der Eltern in
direkter Beziehung stehen.

Alle diese Bemiihungen aber waren deshalb bei den
Epilobtum-Bastarden von vornherein zum Scheitern
verurteilt, weil bei den auffallenden Verschiedenheiten
dieser Bastarde gar nicht solche Differenzen in Frage
kamen, die sich in der gedachten Weise verhielten.
Die reziproken Unterschiede betreffen hier vielmehr
in jedem Falle den Entwicklungsablauf der Bastard-
individuen und bestehen vornehmlich in Stérun-
gen (Hemmungen oder im Gegenteil auch Heterosis)
des Entwicklungsganges, die sich iibereinstimmend
auf die verschiedensten Merkmaleder
betrofferien Pflanzen auswirken (LEEMANN 1919 S.
347, 1924 S.243). Hierzu gehért auch das anfangs
vor allem von RENNER (1921 S. 203) und im Anschlull
daran von CORRENS-WETTSTEIN (1937 S. I05) beson-
ders im Sinne der Metroklinie gewertete Merkmal des
Uberneigens des SproBgipfels mancher Epilobium-
Arten, wie KrRuMM (1946) und PRIOR (1946) zeigen
konnten. Zu den, den duBeren Entwicklungsablauf
kennzeichnhenden Stérungen treten Anderungen im
Inneren der Zellen, solche der Permeabilitit und Vis-
kositdt usw. (MICHAELIS 1935, von DELLINGHAUSEN
1935, 1936) wie des gesamten Steffwechsels (Ross,
s. Seite 110).

Das Hauptproblem der reziprok verschiedenen Ba-
starde der Gattung Epilobium besteht demnach in
der Frage: Wie kommen die Stdrungen
des Entwicklungsganges und die da-
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mit verbundenen, inneren Anderun-
gen der Bastarde zustande und was
hat das Plasma damit zu tun? Oder
in welcher Weise ist das Plasma am
Zustandekommen des Stérungssy-
stems des genetischen Geschehens
inder Gattung Epilobium beteiligt?

Nicht zu ibersehen ist allerdings, daB in einer Anzahl
weniger.auffallender und quantitativ schwer erfaBbarer
Fille Metroklinie im oben angefihrten Sinne bei Epilo-
bium-Bastarden teils erwiesen, teils wahrscheinlich, wenn
auch noch umstritten ist. LeuMany (1941 IV A S. 698)
hat diese Fille zusammengestellt und neuerdings hat
. Prior (1946) einige weitere hinzugefiigt. Zur Stiitzung
des Plasmonbegriffes wurden diese aus manchen Griinden
problematischen Fille indessen bis in die neueste Zeit
nicht herangezogen (MicHAELIs 1948 S. 501) (vgl. dazu
auch S. 107).

2. Die Steigerung der Plasmonverschiedenheit mit
verringerter Verwandtschaft.

Als wesentliche Grundlage der Plasmonauffassung
galt voN WETTSTEIN (1926 und 1928) ferner der fol-
gende bei den von ihm studierten Moosbastarden er-
hobene Befund. Die Metroklinie derrezi-
prok verschiedenen Moosbastarde
steigerte sich im umgekehrten Ver-
haltnis zum Verwandtschaftsgrad der
zur Kreuzungherangezogenen Arten;
im Extrem gingen diese Unterschiede bei Moosen
nach voN WETTSTEIN soweit, dal dieVatergenome
bei Kreuzung verschiedenen Untergattungen ange-
horiger Arten im miitterlichen Plasma unicht
oder nicht mehr vollkommen zur
Entfaltung kamen, so daf} die viterlichen
Merkmale dann zum gréBten Teil tiberhaupt aus-
schieden und die Bastarde mehr oder weniger mut -
tergleich wurden. Aus diesen Befunden wurde
auf gesteigerte Plasmonverschiedenheit bei vermin-
derter Verwandtschaft der Arten geschlossen,

Man {iibertrug diese Vorstellungen mit aller Be-
stimmtheit auf die Verhiltnisse in der Gattung Epi-
lobum.

So sagte RENNER (1929 S.26): , Wichtig ist be-
sonders, daB die reziproken Bastarde zwischen den bei-
den Eviophovae (E. hivsutum und E. parviflorum), deren
Verbindungen mit anderen Arten die groBten Reziproken-
unterschiede aufweisen, sich, wie es scheint, nicht oder
kaum unterscheiden, wofiir LEeMANN und SCHWEMMLE
keine Erklirung zu haben scheinen; nach CorrENs-vON
WETTSTEIN (1937 S. 105) ,,ist das ,,Verhdltnis*® — der
Reziprokenunterschiede bei Epilobium — ,,desto auf-
falliger, je ferner der Vater der’ Mutter systematisch
steht.*

Im Zeichen dieser Gedankenginge durchsuchten
nun vor allem GEITH (1924) und MICHAELIS 1929,
1933) das nach morphologischen Gesichtspunkten auf-
gestellte System der Gattung auf eine etwaige Ab-
stufung der Plasmaihnlichkeiten bzw. Verschieden-
heiten mit Hilfe der supponierten; gesteigerten rezi-
proken Verschiedenheiten zwischen Arten verschie-
denen Verwandtschaftsgrades. ,,Um den EinfluB} des
Plasmas und um die Korrelationen zwischen Plasma
und Kern erkennen zu kénnen, war es wiinschens-
wert, den Kern einer bestimmten Art in das Plasma
einer anderen, moglichst entfernt verwandten Art zu
iibertragen®, sagt MICHAELIS (1933 S.3), in enger
Anlehnung an voN WETTSTEIN.
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Aber auch diese Versuche scheiterten. Kreuzungen
zwischen untergattungsiremden Arten (Chamaenerion,
Chrysonerion — Lysimachion)lieBen keine gesteigerten

- Reziprokenunterschiede erkennen. Das Gegenteil des

nach dem Ausfall der Mooskreuzungen zu erwartenden
trat ein. ‘

SCHNITZLER (1932 S. 336) konnte die iiberraschende
Feststellung machen, da8 innerhalb des engsten Ver-
wandtschaftskreises der Gruppe Eriophora, zwischen
den Arten E. parviflorum und E. hirsutum so grobe
reziproke Verschiedenheiten der Bastarde auftraten,
wie sie auch zwischen Arten entferntester Verwandt-
schaftsgrade nicht ausgesprochener zu finden gewesen
waren. Damit war die von RENNER hervorgehobene
Schwierigkeit behoben.

Noch mehr aber: Es gelang SCHNITZLER (1932 S.
347) bei Verbindung von ihm in Tiibingen 1928 iso-
lierter Biotypen von E. Aérsulum untereinander —
also innerhalb ein und derselben Art — auffallende
reziproke Verschiedenheiten der Bastarde zu ermit-
teln (Biotyp h 43 (Essen) und h 6). Dieses Ergebnis
wurde spiter von MICHAELIS (1937 S.286, 1940, I.
5. 187), vor allem unter Verwendung seines Biotypes
harsutum- Jena gleichfalls erhalten und erheblich er-
weitert; er konnte bei Verbindung von E. hirsutum-
Jena weiblich mit verschiedenen anderen Biotypen
als Vater eine gleitende Reihe verschiedener Stérungs-
grade (Hemmungsreihe) — von normalen Pflanzen
bis zu schon im Samen absterbenden Embryonen er-
mitteln.

Im direkten Gegensatz zu dem an Moosen beob-
achteten trat ferner der folgende Befund von Micaa-
ELIS (1929 S.362). Er verlagerte durch wiederholte
Einkreuzung von E. hirsutum als Vater in das unter-
gattungsfremde E. luteum — das Genom der ersteren
Art in das Plasma der letzteren — nach dem Schema:
(Lxh) xhxhxhusw. = Lh*. Es gelang ihm damit
eine gesunde Kombinationspflanze aus beiden Arten
zu erziehen, welche in ihrer Erscheinungsform vom
viaterlichen Elter nicht zu unterscheiden war.
Hier war also umgekehrt, wie bei den Mooskreuzungen,
das vdaterliche Genom im untergattungs-
fremden Plasma zur vollen, z.T. gar besseren Ent-
faltung (MICHAELIS 1935. S. 486ff.) gekommen, das
miitterliche Genom aber war ausgeschieden worden.
Entsprechendes Verbhalten kennen wir ja auch in an-
deren Verwandtschaftskreisen (Crepis, NAWASCHIN,
Streptocarpus, OBHLKERS, Nicoitana, KOSTOFF).

Nun hatte allerdings MICHAELIS seine grundlegen-
den und vielfdltigen Feststellungen zur Plasmaver-
erbung gerade auf den Unterschieden der Plasmen
von E. lutewm und hirsutum gegriindet und von DEL-
LINGHAUSEN (1935) hatte die oben erwihnten Unter-
schiede des physiologischen Verhaltens wiederum an
den Plasmonen dieser beiden Arten beobachtet. Spi-
tere Kreuzungsuntersuchungen zwischen E. lufeum
mit verschiedenen Biotypen von E. hirsutum fithrten
ithn aber dann zu dem Evrgebnis, daB das untergattungs-
fremde lutewm-Plasma dem Plasma einiger solcher
hirsutum-Biotypen sogar gleich ist (MICHAELIS 1938
S. 456, 1940, S.190, 1944 S.7). Auch steht das luteum-
Plasma demjenigen von E. rosewm und E. monianum
sehr nahe (MIcHAELIS und WERTZ 1935). So heifit
es dann 1944 (S.9): ....;, daB man aus dem Grad
der reziproken Unterschiede bei Kreuzungen von Or-
ganismen verschiedener systematischen Verwandt-
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schaftsgrade ohne genaue Analyse keine Schlilsse auf
das AusmaB der plasmatischen Unterschiede zwischen
diesen Kategorien ziechen kann.

Mit diesen Ergebnissen von ScHNITZLER und Mi-
CHAELIS war dem Plasmonbegriff in seiner urspriing-
lichen Gestalt filr die Gattung Epilobium eine weitere,
wesentliche Grundlage entzogen. Zudem fand die
einstmals von LOB vertretene und von WINKLER (1924
S. 252) modifizierte Ansicht, nach welcher die Gat-
tungscharaktere im Gegensatz zu den durch die Gene
bedingten Varietits- und Rassenmerkmalen im Plas-
ma verankert seien, jedenfalls durch die Untersu-
chungen in der Gattung Epilobium keine Stiitze. Es
war vielmehr eindeutig gezeigt, daB die morpho-
logisch-systematischen Merkmale auch von unter-
gattungsiremden Arten innerhalb der Gattung nicht
im Plasma, sondern im Kern gegriindet sind (vgl.
dazu CLELAND fiir Oenothera 1937). Einwandfrei war
auch erwiesen, dafl die plasmabedingten Stérungs-
systeme in der Gattung Epilobium zur Verwandt-
schaft der Arten nicht in direkter Beziehung stehen.

3. Die Beschriankung reziprok verschiedener Bastarde
auf die Gruppe Eriophora.

Sollte der Plasmontheorie in ihrer aus den Moos-
kreuzungen hergeleiteten Form fiir die Gattung Epi-
lobium allgemeinere Bedeutung zukommen, so wire
zu erwarten gewesen, daf sich ausgesprochen reziprok
verschiedene Bastarde bei Verbindung einer gréBeren
Anzahl von Arten der Gattung hitten feststellen
lassen. Auch dies aber war nicht der Fall. Es ergab
sich im Gegenteil, daB sich die auffallenden, auf Ent-
wicklungsstérungen beruhenden reziproken Verschie-
denheiten nur dann geltend machten, wenn die beiden
nichstverwandten Arten E. hirsuium und E. parvi-
Sflorum irgendwie an den Kreuzungen beteiligt warei.
Diesen beiden Arten miissen also gewisse Eigenheiten
zukommen, welche anderen Epilobium-Arten fehlen
(LEEMANN, 1924, GEITH 1924, KOHLER 1929).

4. Die Bedeutung von E. hirsutum und E. parviflorum
’ als weibliche Eltern.

Auf dem Boden dieser Erkenntnis ergab sich ferner
alsbald die folgende allgemeine Regel: Die reziprok
verschiedenen Bastarde, welche zwischen E. hirsutum
bzw. E. parviflorum und anderen Epilobium-Arten
hergestellt wurden, lieBen immer dann stirkere Sté-
rungen erkennen, wenn die erstgenannten beiden Ar-
ten Mutter waren, gleichgiiltiz welche anderen
Arten als Vater Verwehdung fanden. Der reziproke

Partner zeigte sich dann schwach oder auch gar nicht -

gestort. (LEHMANN 1919, 1922, 1924; GEITH 1924,
KOHLER 1029; MrcHAELIS 1929 ff). Dies legte den
Gedanken nahe, dal im Plasma bzw. Plas-
mon von E. hirsutum bzw. E. parviflorum die
Ursache fiir diese Stérungen zu su-
chen sei

5. Verhalten Verschiedener Biotypen bei Einkreuzung.

Eine starke Stiitze fand diese Auffassung wiederum
durch das Verhalten verschiedener Biotypen ein und
derselben Art. Es zeigte sich, daf3 verschiedene Bio-
typen von E. parviflorum (LEHMANN 1919 S.349)
und E. hirsutum (SCHWEMMLE 1927 S. I4, SCHNITZLER
1932 S. 347ff., MICHAELIS 1938 S. 441, 1940 S. 187)
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bei Verwendung als Mutter in Verbindung mit der-
selben Art als viterlichem Elter verschieden starke
Stérungen ergeben kénnen.

111, Der Anteil von Kern und Plasma an den veziproken
Verschiedenherten.

,,Aul keinen Fall darf man aber”, sagt CORRENS
1937 S. 3, die ,,spezifische* Verschiedenheit des Plas-
mas ohne weiteres als Argument fiir seine selbstén-
dige Beteiligung an der Vererbung ansehen. Von vorn-
herein kann die Verschiedenheit des Plasmas eben-
sogut im Plasma an sich, unabhingig von den Genen
im Kern gegeben sein, wie von den Genen hervor-
gerufen werden. .. .. ,Die Frage sollte immer zuerst
entschieden sein, so schwierig das auch in jedem Ein-
zelfall sein mag.”

1. Die wahrscheinliche Bedeutung des Kerns.

Daf3 dem Kern beim Zustandekommen der Sto-
rungserscheinungen eine wesentlicke Bedeutung zu-

- kommt, wurde zunichst durch die folgenden Ver-

suchsergebnisse wahrscheinlich gemacht:”

a) Etnkreuzung verschiedener viterlicher Genome. Bei
Einkreuzung verschiedener viterlicher Gencme in die
gleichen miitterlichen Bictypen von E. hirsutum traten
-— entsprechend wie im eben erérterten umgekehrten
Falle — verschieden ausgepriigte Stérungserschei-
nungen auf. (SCHNITZLER 1932 S. 347{f. mit den Bio-
typen h 43, h 29, h 6 usw., MIcHAELIS bei Verwendung
seines irsulum-Biotyp Jena 1938 S. 44I, 1940 S. 193
und ff. Jahre).

b) Reziprok gleichgestorie Bastarde. Es konnten re -
ziprok gleich gestérte Epilobium-Bastarde
in verschiedenen Verwandtschaftskreisen von Epilo-
bium erstellt werden, deren Stérungen sich phéno-
typisch von den reziprok verschieden manifestierten
nicht unterschieden, ja ebenfalls die ganze Stufen-
leiter von oberflichlich gestérten bis zu schen als
Keimpflanzen oder im Samen zugrundegehenden
Embryonen umfaBten (LEEMANN 1924, GEITH 1924,
K6HLER 1929, LEEMANN und OTTMAR SCHNITZLER
1932, MICHAELIS 1940 187ff, 1043 S. 14).

Es ergab sich damit die Aufgabe, auch die Analyse
solcher reziprok gleich gestdrter Bastarde aufzuneh-
men. PRIOR (1946) und WUBBELER (1946) haben da-
mit begonnen. Wie umfassende weitere diesbeziig-
liche Aufgaben vorliegen, lassen u.a. die Untersu-
chungen HI1ORTHS (1947, 1048f1.) an Godetia erkennen.

2. Beweis fiir die Beteiligung von Kern und Plasma-
an den reziproken Verschiedenheiten.

Die Beteiligung von Kern und Plasma am Zu-
standekommen der reziprok verschiedenen Bastarde
lieB sich bei Epilobium deshalb beweisen, weil sich
diese Bastarde fruchtbar erwiesen. was mit Ausnahme
der auf Plastidendifferenzen beruhenden frither be-
schriebenen reziprok verschiedenen Bastarde nicht
der Fall war. (z. B. Digitalis). Somit war eine ge-
nische Analyse miglich (LEEMANN 1918, 191g). Der
erste Versuch LEHMANNS (1927, 1928) Heterogametie
als Ursache der reziproken Verschiedenheiten heran-
zuziehen fithrte nicht zum Erfolg. Eine beweisende
befriedigende Untersuchung der Gesamtfrage wie der
von RENNER (1921) postulierten Plasmabedeutung im
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besonderen wurde wiederum erst nach Kenntnis der
in ihrem genetischen Verhalten sich so erheblich unter-
scheidenden Biotypen ein und derselben Art (E. hir-
sutum) moglich (SCHNITZLER 1932). Bei deren Kreu-
zung waren Stérungen genomatischer Natur, die das
Ergebnis so weitgehend tritben kénnen, zum gréBten
Teil ausgeschieden. (Vgl. dazu auch die Rassenkreu-
zungen von Godetia Whitneyt; HIORTH 1948 S. 14{f.).

ZurBeweisfiihrung wurdenim wesentlichen
die beiden folgenden Wege eingeschlagen:

a) Dreifachkreuzung. Es wurden Drei-
fachkreuzungen angestellt, d.i. Einkreuzung einer

Storung auslosenden Art oder eines solchen Biotyps.

in die reziproken Verbindungen zwischen zwei Bio-
typen, welche mit der betreffenden Ausléserart ver-
schieden ausgeprigte Stérungen veranlassen, also

hirs. » hirs. . '
(Sippe r X Sippe 2 ) X Ausloser- (Test-) Art

(SCHWEMMLE 1927 S. 30, LEHMANN 1932 S. 162, 1936
S. 662, 1939 S. 628, 1944 S. 440).

Dadurch wurde gezeigt, daB verschiedene Plasmen
in Gegenwart des gleichen Kerngutes zu verschiedenen
Storungen fithren und dall umgekehrt ,die beiden
reziproken Kernanteile im gleichen miitterlichen Plas-
ma, verschiedene Hemmungen durchfiihren kénnen®.

b) Genomverlagerung in fremdes
Plasma. Durch die schon erwihnte Einkreu-
zungsmethode mit Verlagerung von Genomen
in artfremdes oder sippenfremdes Plasma (vgl. S. 104)
gelang es MICHAELIS (1929) einen prinzipiell be-
deutsamen Wegzufinden, die stérende Wirkung
des Plasmas bei Einkreuzung mit verschiedenen an-
deren Biotypen oder Arten unabhingig vom eigenen
Genom zu studieren und daneben auch den genoma-
tischen Anteil an den Stérungen zu prizisieren (Mi-
CHAELIS 192¢g und ff. Jahre).

3. Weitere Kreuzungsstudien.

Die weiteren Kreuzungsstudien zeig-
ten eine sehr groBe Mannigfaltigkeit an Erscheinungen:

a) Mendelanalyse. Durch einfache
Kreuzungsanalyse der Verbindung von E.
parviflorum mit verschiedenen anderen Arten konnte
die unabhingige Spaltung einer groBen Anzahl von
Merkmaleri erfa8t werden. Es war damit gezeigt, dafl
die fiir die komplexheterozygotischen Oenothera-Arten
festgestellten Vererbungsverhiltnisse {iir die gepriiften
Epilobium-Kreuzungen nicht vorliegen (LEHMANN
1919 S. 357, 1922 S. 238, 1927 S. 53) — Komplizierte
Spaltungen bei Kreuzung von E. montanum X parvi-
florum wurden bis in die F 4 verfolgt. Bei Analyse
von F 2-Generationen aus dieser Kreuzung wurde ein
Gen erfaBt, welches zur Bildung einer Kiimmerform
(drabiformis) fihrte; auch seine Weitergabe konnte
in einzelnen F 3-Generationen erfafit werden. Eltern
wie F 1 hatten sich als normal erwiesen (vgl. dazu
HIORTH 1946 S. 76 fiir Godetia).

b) Latent spaltende Hemmungsfak-
toren. Bei geeigneter Kombination stérende
Gene (Hemmungsgene) kénnen latent in
hirsutum-Biotypen und Kreuzungen spaltend weiter-
gegeben werden, um dann erst durch die geeigneten
Auslsser-Test-Arten bzw. Biotypen (vgl. S. 106) zur
Manifestation zu kommen. Es kénnen davon die ver-
schiedensten Einzelmerkmale gesondert betroffen wer-
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den, oder die Manifestation der Gene erfolgt pleiotrop
(LEEMANN 1932 S. 164, 1936 S. 660, 1939 S. 285, 342,
1944 S. 487; MICHAELIS 1938 S. 441, 1939 S. 561 usw.).
Entsprechendes Verhalten zeigten auch die im allge-
meinen nicht in Erscheinung tretenden ,,Sterilitits-
gene' von E. roseum, die erst bei Einkreuzung von
E. parviflorum manifestiert werden (SCHWEMMLE 1927
und die Kritik von RENNER 1929 S. 90).

Hiorta (194%) S. 76 berichtet von offenbar entspre-
chenden Hemmungsgenen bei Godetia, deren Spaltungen
unter gewhnlichen Bedingungen verborgen bleiben, aber
bei Kreuzung mit den Testlinien — Komplementargenen
— einen klaren Ausschlag geben. (Vgl. dazu auch die
Befunde von HorrLiNgHEAD bei Crepis (1930).

¢c) Reziprok gleiche! und verschie-
dene Stérungen. Eskonnenreziprok verschie-
dene neben reziprok gleichen Stérungen in Verbin-
dungen mit gleichen Arten bzw. Biotypen realisiert
werden (LEHMANN 1939 S. 630, MICHAELIS 1940 IIT
usw., 1944 S.14ff, WUBBELER 1046, PRIOR 1046,
HiortH 1947 bei Godetia).

d) Plasmasensible Gene. Die auBeror-
dentliche Mannigfaltigkeit der Moglichkei-
terr, die sich beim Zusammentreffen von
verschiedenen Genen und Plasmen
der Biotypen ein und derselben Art wie verschiedener
Arten ergibt, wurde durch die zahlreict en Kreuzungen
von MICHAELIS (1938, 1939 S. 548 und ff. Jahre) ein-
drucksvoll erwiesen. Zu den plasmaindifferenten (plas-~
moresistenten) stérenden Genen traten die ,,plas-
masensiblen®, welche mit verschiedenen Plas-
men verschiedene Wirkungen ausiiben (MICHAELIS
1940 ITI, S 295ff usw.). Sie wurden in ihrer Aus-
wirkung auf das Erscheinungsbild, auf morphologische
Storungen, auf Sterilititserscheinungen, gonische wie
zygotische Letalitit der Bastarde studiert und ein-
gehend analysiert. Diese plasmasensiblen Gene ver-
anlassen beim Zusammentreffen mit fremden Plasmen
oft tiberraschende Bildungen verschiedenster Art und
fithren zu auffallenden Beeinflussungen des Entwick-
lungsgeschehens (Stauchungsgene, Bliitenformgene,
Blattformgene usw.).

Wir lernen entsprechende Fille in immer reicherem
MagBe auch in anderen Verwandtscbaftskreisen kennen,
so z. B. bei: Linum (CurrrexpeNy und. PELLEw 1927)
Cirstum, Saturefa (voN WETTSTEIN 1928), dgquilegia (SKA-
LINSKA 1928, 1929, 1930}, Vicia Faba (SIRKS 1931, 1932),
Gevanium (SANSOME 1936), Lycopersicum (SCHLOESSER
1935), Streptosarpus (OEHLKERS 1938, 1041), Euoencthera
(ScaweMMLE und Mitarbeiter 1938, 1939), Godetia (Hi-
ORTH 1946—1948).

Die Zahl der plasmasensiblen Gene
wurde bei Epilobium sehr groB befunden; nach Mei-
nung von MICHAELIS (1942 1V, S. 427) konnen prin-
zipiell alle Gene ingeeignetem Plasma zu plasma-
sensiblen werden. Der Stérungsgrad ist weniger eine
Funktion einer bestimmten Genqualitit, als vielmehr
eine Funktion der Zahl bzw. Intensitit der plasma-
empfindlichen Gene (MIicHAELIS 1942 IV, S.422).
Trotz unabhingiger Spaltung kénnen sie sich in ihrer
Wirkung gegenseitig beeinflussen bzw. bedingen (M1-
CHAELIS 1940 ITI, S. 319 usw., 1942 IV, S. 420). (Vgl.
hierzu auch die Ausfithrungen von HiorTH 1948 S. 326
flir Godetia).

e) Kern und Plasma in ihrer Ge-
samtbedeutung. Beialler Mannigfaltigkeit im

1 Vgl 105.
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einzelnen bestitigte sich immer mehr, ,,daB auch die
reziproken Verschiedenheiten, die sich bei Einkreu-
zung dieser (d.i. geeigneter) Arten ergeben, mit fak-
torieller Wirkung verkniipft sind und nicht auf ein-
seitiger Plasmawirkung beruhen” (SCHWEMMLE 1927)
bis zu den Worten von MICHAELIS (1947 S. 19): ,,Daf
an der Entscheidung, ob Reziprokenunterschiede ent-
stehen, neben dem Zellplasma auch der Zellkern be-
teiligt sein muB‘ (1948, S.382): ,,Die GroBe der
Reziprokenunterschiede ist gleichermaBen von Genom
und Plasmon abhingig.*

4. Grundlagen.

a) Chromosomale Grundlagen. Der
sicherste Weg, den Anteil beider Zellkompo-
nenten am Zustandekommen der reziprok verschie-
denen Storungserscheinungen festzustellen, die Er-
fassung der genischen Grundlage der Kreuzungsre-
sultate auf dem Boden einer befriedigenden
chiromosomalen Analyse lieB sich bei Epi-
lobium bislang leider nicht legeh. Die chromosomalen
Verhiltnisse wurden zwar untersucht (HAAKANSON
1924, SCHWEMMLE 1924), sie ergaben einen stérungs-
losen Ablauf der Meiose — befruchtend fiir die Kla-
rung des Anteils von Kern und Plasma am Zustande-
kommen der Stérungserscheinungen erwiesen sie sich
im allgemeinen nicht. Nur in Einzelfragen erbrachten
sie Aufschliisse, so die Untersuchungen von MICHAELIS
{1942 V, S. 429) iiber den EinfluB eines zusitzlichen
hirsutum-Genoms in dem triploiden Asrsutum-lutewm-
Bastard auf die Stérungen des h- Jena-Plasmas und
voN WETTSTEINs reziprok induzierte, haploide Pflan-
zen aus einer Artbastardierung von Epilobium (1937
S. 361).

In der benachbarten Gattung Oenothers liegen, die Ver-
hiltnisse bei der Klarung der Merkmalsausprigung auf
chromosomaler Basis unverhiltnismiBig viel gilinstiger.
Die bekannten Gemeinschafts-Untersuchungen von REN-
~ER, CLELAND, OEHLKERS haben hier klassische Ergeb-
nisse erzielt. Auf die Mitwirkung des Cytoplasmas bei
der Merkmalausprigung beziehen sich aber auch hier nur
wenige Untersuchungen, vor allem diejenigen von
ScaweMMLE und Mitarbeiter an Euoenothera, z. B. Kro-
nenrdhrenlidnge (1938 S. 632).

Am erfolgreichsten gestaltete sich in unserem Ver-
wandtschaftskreis diesbeziiglich die Zusammenarbeit
von HaaraNson (1940—1946) und HriorTH (1940—1948)
in der Gattung Godetia wo es méglich wurde, tief in die
chromsomal-genetische Bedingtheit ausgedehnter Hem-
mungssysteme auch in Beziehung zur Plasmawirkung
einzudringen. Es wurde die Beteiligung bestimmter Chro-
mosomen an dem Zustandekommen der Hemmungser-
scheinungen erfaBt, es wurde Letalgenen auf chromo-
somaler Grundlage in Wechselwirkung mit dem Plasma
niher nachgegangen.

Dal solche Studien iiber die Beteiligung des Plasmas
an der Vererbung auch sonst in Gattungen besonders
anfschluBreich sind, in denen wir tber die chromoso-
malen Grundlagen zuverldssig unterrichtet sind, haben
z. B. die Ergebnisse bei Drosophila (L'Herrtir und
Mitarbeiter 1944 —1948) und beim Mais {Ruoap®s 1933,
1047) gezeigt.

b) PlastideneinfluBl. Eine weitere bedau-
erliche Liicke unserer Kenntnisse auf dem Gebiete der
Epilobium-Genetik besteht in dem Mangel der exakten
Erfassungdes Plastideneinflusses undder
Trennung desselben vom CytoplasmaeinfluB. Esliegt
allerdings eine nicht geringe Anzahl von Studien {iber
die Fragen der Vererbung der Plastidenfdrbung vor.
Vielfach wurden auch die engen Beziehungen der-
selben zu morphogenen Stérungserscheinungen er-
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ortert. Fernmer hat MICHAELIS (1935) die Frage des
Plastideniibertrittes aus dem Pollenschlauch, der bei
Epilobium urspriinglich selten zu sein schien, in Be-
ziehung zur Scheckenbildung gebracht. 1948 (S. 226)
weist er erneut auf die Wahrscheinlichkeit einer sol-
chen Beziehung hin und nun scheint er (1948, S. 476,
1949 S.182) mit einem hiufigen Plasmaiibertritt in
der Gattung zu rechnen, ja ihm grundlegende Be-
deutung in theretischer Beziehung zuzuschreiben.
Eine zuverldssige Scheidung des Plastiden- und Cvto-
plasmaeinflusses bei den Stérungsfragen konnte aber
noch nicht erreicht werder (MicHAELIS 1948 und
1949 S. I77) (vgl auch S. r12).

Auch hier liegen die Verhiltnisse in der Gattung Oeno-
thera iiberaus viel gilinstiger. Seitdem RENNER aus seinen
Ziichtungsresultaten auf die Plastiden als selbstdndige
Konstitutionselemente in dieser Gattung geschlossen
hatte (RENNER 1922, 1924, 1929 S. 28, 1935/36 S.233)
und in seinen eingebenden Untersuchungen dariiber be-
richtete, sind wir hier sehr viel besser orientiert. Der
offenbar bei Oenothera recht hiufig anzunehmende Uber-
tritt von Pollenschlaucbplasma mit Plastiden spielte bier
bei der Klarung eine bemerkenswerte Rolle. Der Zu-
sammenhang der Ergriinungsfahigkeit mit dem funktio-
nellen Verhaltnis der Plastiden zum Bastardkern, die in
Verbindung damit auftretenden Hemmungs- bzw. Schwi-
chungserscheinungen sind sorgfiltig studiert. .,Ob rein
cytoplasmatische Unterschiede auferbalb der Plastiden
bei den Oenotheren diter vorkommen, ist rioch unsicher.*
Diese Meinung vertritt RennNErR 1936 (S.234). Wir
haben auf diese vom besten Kenner der Oenotherengenetik
getane AuBerung besonderen Wert zu legen.

Und dann hat SCHWEMMLE mit seinen Mitarbeitern
(1938 S. 643, 1939, 1941) Giberaus erfolgreiche Unter-
suchungen zur Trennung des Einflusses von Plasma
und Plastiden im Vererbungsgang der Untergattung
Euoenothera durchgefiihrt und die selbstindige Be-
deutung der Plastiden auch in ihrer Auswirkung auf
formative Verhiltnisse klargestellt. Besonders be-
deutsam mit Hinblick auf die Verhiltnisse in der
Gattung Epilobiumist die Feststellung 1938, S. 643if.,
649), daB die metrokline Ausbildung der Blétter hier
nicht vom Cytoplasma, sondern von den Plastiden
bestimmt wird. Zu den wenigen, wirklich erfaBbaren
metroklinen Differenzen bei Epilobium-Bastarden
gehort ja gerade die Blattgestalt, die auch hier zuerst
von SCHWEMMLE (1924 S. 145) zuverldssig und ein-
gehend morphologisch wie genetisch studiert wurde.
Es ist kaum anders zu erwarten, als daf3 auch hier die
Plastiden, und nicht das Cytoplasma fir die Metrok-
linie verantwortlich sind. Eine nihere Untersuchung
dieser Verhiltnisse bei Epilobium wire sehr erwiinscht
(vgl. dazu S. 104).

IV. Das spezifische Plasmon.

Schon die anfinglichen Erfahrungen hatten gelehrt,
dafl die Stérungserscheinungen, welche
bei Verwendung von E. hivsutum und E. payviflorum
als weibliche Eltern hervorgerufen werden, trotz aller
Mannigfaltigkeit im einzelnen, doch im Prinzip auch
bei Verwendung der verschiedensten Arten als minn-
liche Eltern iibereinstimmen (LEEMANN 1424,
KOHLER 7929). Der Grad der Stérungen erwies sich
vornehmlich durch die Mutter, die Qualitit derselben
weitgehend durch den Vater bestimmt (SCHWEMMLE
1927 S. 48).

Diese und andere Erfahrungen verhinderten LEr-
MANN sich fiir die Annahme eines spezifischen
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Plasmons zu entscheiden (LEHMANN 1932 S. 169,

1936 S. 661, 1938 S.636). Vgl. dazu voNn WETTSTEIN

(1937 S. 355) und MIcHAELIS (1940 I1, S. 224).
Demgegeniiber vertrat MiICHAELIS mit allem Nach-

druck die Meinung, daf} den Plasmonen der verschie-

denen Sippen eigene Entwicklungsten-
denzen innewohnen und da Bl die Dif-
ferenzen spezifischer Natur seien. Im
besonderen wird dies fur die mirsutum-Sippe Jena ge-
fordert.

An zahlreichen Stelien seiner Arbeiten dullert er
sich dazu; z. B. heillt es: ,.ein in einer aus dem bo-
tanischen Garten von Jena stammenden E. hirsutum-
Sippe aufgefundenes und dort ndher untersuchtes
Plasmon, ‘das von allen anderen Zizsuium-Plasmonen
deutlich verschieden ist, ist in dhnlicher Form in
Thiiringen weit verbreitet. — Weitere ,spezi-
fische Plasmone’ wurden in der hirsutum-
Sippe Kew-albiflorum und in griechischen Sippen
gefunden’ (MICHAELIS 1042 S. 185); oder ,,die Ent-
wicklungstendenz des Jenaplasmons wird in sehr
spezifischer Weise durch ganz bestimmte
Hemmung und Entwicklungsstérungen gekennzeich-
net“*

Die naher prizisierte Vorstellung ist die folgende:
Aus der Spezifitit des Plasmons einer bestimmten
Sippe resultieren die verschiedenen, als spezifisch be-
trachteten Stérungen. Die durch Einkreuzung.einer
fremden Art oder eines anderen Biotypus der gleichen
Art hinzutretenden, sippenfremden Genomanteile soll-
ten sich der Plasmonwirkung gegeniiber prinzipiell
verschieden verhalten. Sie sollten wohl entscheiden,
ob eine Hemmung entsteht, auch wie stark der Hem-
mungsgrad ist, die Entwicklungstendenz mit allen
ihren Einzelheiten aber sollten sie nicht verdndern
konnen (MICHAELIS 19401, S. 220, 1947, S. 20).

LeEaMANN hatte 1041 (S. 72) zu diesen Gedanken-
gangen ausgefithrc: |, Es ist in der Aufstellung dieses
Gegensatzes zwischen sippeneigenen upd sippenfrem-
den Genom und Plasmon noch ein ausgiebiger Rest
von der urspriinglich von RENNER gegriindeten, sy-
stematisch-morphologischen Fassung des Problem-
komplexes der reziprok verschiedenen Bastarde fest-
gehalten. Wir werden auch davon ab-
sehen missen. Wir werden fragen miissen:
Was ist verschieden, wenn die Hemmungen einseitig
oder zweiseitig auftreten? ... Nur wenn wir ganz
von solchen systematischen Grundlagen, wie Art,
Varietit und Sippe absehen und nur auf die tat.
sichlich verschieden wirksamen Prlnz1plen abstellen,
diirften wir hier weiterkommen.“

Dieser Weg wurde M1cHAELIS erschwert durch seine
jahrelange, fast ausschlieBliche Beschiftigung mit der
anscheinend so vollig gesondert stehenden Sippe Jena.
Nach- und nach aber zog er die verschiedensten Bio-
typen zu- seinen Kreuzungen heran; er fand auch
andere, welche dem Jena-Biotyp mahe standen, dar-
unter auch unseren 71iibinger Biotyp b 43 (ESSEN)
(MICHAELIS 1948 VIT S, 345) (vgl. S. 123 Anm.); er

x Ahnhch 1938, S.187; 1940111, S.206; 1940 I1],
S. 306; 1942 .1V, S: 347 und 427. Ferner fithrte Micma-
ELLs (1942 IV, S. 418) aus: ,,LEHMANI\I glaubte, daB es
kein spezifisches Plasmon gdbe‘; ahnhch AuBerte.sich
voN WETTSTEIN (CORRENS—WETTSTEIN 1937, S.10%7):

,Da Leuman~ ein spezifisches Plasmon als fiir die
plasmatlsche Wirkung verantwortlich ablehnt®.

Ernst LEgMany und Wartraur DurpeL:

Der Ziichler

bediente sich vielfach auch der zur gesonderten
Erfassung von Gen- und Plasmawirkung besonders
einfachen und gilinstigen Dreifachkreuzungen (vgl.
S. 106 und MrcHAELIS 1948 VII und VIII). Auf Grund
all dieser Arbeit hat sich seine Auffassung gewandelt.
Wir glauben, dafl die Vorstellungen von MICHAELIS
und LEHMANN iber die ,,Spezifitit des Plasmons‘
heute kaum noch erhebliche Unterschiede aufweisen.

Es sei das durch folgende Sitze aus MICHAELIS
neuesten Arbeiten belegt: ,,Die in die Augen fallenden
Wirkungen der einzelnen Plasmen sind also
nicht flir die einzelnen Plasmone
spezifisch. Es scheinen die verschiede-
nen Plasmone im groBen und ganzen gesehen
qualitiv gleiche Effekte hervorzurufen. Sie
unterscheiden sich nur darin, daB sie diese Effekte in
verschiedenem AusmafBe und in verschiedener Reihen-
folge verursachen. Sie gleichen darin den
einzelnen Genomen? die die Reziproken-
unterschiede zwar in quantitativ verschiedenem MaQe
auslésen, aber in ihrer Art nicht abindern kénnen
(Mrcaagris und BAKKER, 1048 S. 412). Die Art
der Reziprokenunterschiede wird also, wie an der glei-
chen Stelle weiter ausgefiitbrt wird, von MICHAELIS
heute nicht {iir die einzelnen Gene und Genome,
aber auch nichtfiir die verschiede-
nen Plasmoneals spezifisch'?aufgefalit.
Und im gleichen Jahre heifit es (P. u. G. MiCHAELIS
1948, S.507): ,,Die Art der Entwicklungsstérungen
ist aber gleichzeitig auch unabhingig von der Art der
Plasmaunterschiede, da alle die verschiede-
nen Plasmonestets gleiche Entwick-
lungsstérungen hervorrufen.”

Auch die folgenden AuBerungen sind im Hinblick
auf die Spezifititsfrage des Plasmons aufschluBreich.
,,Extreme Plasmaunterschiede fithren nidmlich mei-
stens zu 4-starken Entwicklungsstérungen, die auf den
ersten Blick nur plasmaspezifisch zu sein scheinen,
aber doch wesentlich durch die Struktur des gene-
tischen Systems bestimmt werden (MICHAELIS 1949
S. 174). So dirften wohl auch die geographisch diffe-
rent verbreiteten Biotypen mit verschiedenen Plasmen
(MicHAELIS 1942 S.170, 1949 S.178) wesentlich sy-
stembestimmt sein.

Zugleich fiir die weitere Behandlung der Proble—
matik zu beachten ist der fol gende Satz: ,\Wenn bei
weniger weit analysierten Fillen der Eindruck reiner
Plasmawirkung eintreten konnte, so beruht das darauf,
daB in diesen Versuchen das Genom als Konstante
verwendet und weiterhin nicht in geniigendem MaSle
beriicksichtigt wurde, d.h., daB das Genom nicht
geniigend variiert wurde.‘

Systematische Genanalyse. fiir die
einzelnen Biotypen und ihre Kreu-
zungen unter voller Berticksichti-
gung des Plasmaeinflusses wird die not-
wendige Grundlage fiir sichere weitere Fortschritte
auf dem Gebiete der Epilobium-Genetik sein. Thr
wandte sich MICHAELIs in seinen neuesten Arbeiten
(1948 VII, VIII) immer mehr zu. Einen Schritt nach
dieser Richtung bedeutet auch die Arbeit von Wis-
BELER (1046). ’

Vor allem aber weisen auch hier die Untersuchungen
HIorTHs 2n Godetia den Weg. Es sei nur an-dessen

2 Von uns gesperrt.
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eingehende Untersuchungen (1948 S.285) iiber kon-
plasmatische Systeme bei Godelia WhiZmyi mit zwet
‘Plabmatypen einem ,,starken und einem ,,schwa-
chen erinnert. In Verbindung mit dem eben Aus-
gefithrten aber ist die folgende AuBerung HrorTHS
(S 326} von besonderem Interesse: , Es scheint mir
zweckmifiger, den Nachdruck auf die Verschiebung
der Entwicklungsreaktionen zu legen als auf die Ent-
wicklungstendenz des Plasmas.”

V. Kounstanz des Plasmons.

Zu den von voN WETTSTEIN besonders betonten
Wesenseigenschaften des Plasmons gehort seine K o ni-
stanz. — , Dieses genetische Element des Plasmas,
kiinftighin Plasmon genannt, bleibt in den wei-
teren Generationen ebenso konstant verschieden, wie
die im Genom vereinigten Gene (voN WETTSTEIN
1926 S.259); oder ,,Die Konstanz des Plasmons
scheint mir jetzt ebenso sicher zu stehen, wie die
Konstanz der Gene“ (voN WETTSTEIN 1930 S.II3).
RENNER (1934 S. 265) pilichtet von WETTSTEIN bei,
wenn er ausfithrt: ,,Was'in der Folge der Genera-
tionen am meisten beharrt, ist das Plasmon, weil es
von Eizelle zu Eizelle weitergegeben wird, ohne im
allgemeinen, soviel wir wissen, bei Bastardierung vom
Vater beeinfluft zu werden.”

1. Feststellung der Konstanz und AusmaB derselben.

Schon nach den ersten Verdifentlichungen von Mi1-
CHAELIS (1929 S.362), war nicht daran zu zweifeln,
daB gewisse, den Entwicklungsablauf bestimmende
Prinzipien durch das Plasma weitergegeben bzw. ver-
erbt werden. Uber die Bedeutung dieser Feststellung
konnte von Anfang an keine Meinungsverschiedenheit
herrschen (LEHMANN 1932z S. 168). Heute ist der Be-
weis einer solchen Weitergabe iiber mehr als zwei
Jahrzehnte erbracht worden. Dennoch hat MicHAELIS
immer mit der Frage des AusmafBes der Kon-
stanz des Plasmons gerungen. Zunichst fihrt er 1933
(S. 403) abweichend von yoN WETTSTEIN und RENNER
aus: ,,Im Gegensatz zum Genom scheint das Plasmon
ein Vererbungstriger zu sein, der keineswegs stabil
ist, sondern der durch die verschiedensten inneren
und duBeren Bedingungen richtend modifiziert werden
kann‘‘. Im gleichen Jahr vertrat der Autor die Mei-
nung klar und eindeutig, dafl das Plasmon im Laufe
der Generationen durch den eingekreuzten Kern ver-
andert werde, eine Auffassung, die auch aus den fol-
genden, 1937 (S. 286) geduferten Worten hervorgeht:
., Die plasmatische Erbsubstanz ist bei weitem nicht
so stabil, wie die in den Chromosomen eingelagerten
Gene. Vor allem kann das Plasma durch einen ein-
gekreuziten artfremden Kern, wenn auch nur sehr
langsam und in geringem Grade umgeprigt werden.*

Gegen diese Auffassung von MICHAELIS hat voN
WETTSTEIN (1937 S. 357) Bedenken geduBert, zu wel-
chen wiederum MICHAELIS seinerseits Stellung nimmt
(1038 S. 445). Er neigt indessen bald auch selbst der
Auffassung einer groBeren Konstanz des Plasmons zu
(S. 435). ,,In meinen Untersuchungen iiber die Be-
deutung des Plasmons fiir die reziprok verschiedenen
Epilobium-Bastarde*, fithrt er aus, ,konnte nach-
gewiesen werden, dafl die Eigenschaften eines be-
stimmten Plasmons im wesentlichen unverindert ver-
erbt werden.” Hierin leistete ihm BrUCHER (1939
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S. 486) IFolge. Er ibertraf ihn allerdings sehr erheb-
lich wenn er sagte: ,,Die Ursache der in Frage stehen-
den Entwicklungshemmungen liegt allein im Zell-
plasma.” An der Konstanz des Plasmons hilt Micra-
ELIs fest.

2. Dauermodifikationen.

Mit den Feststellungen von MICHAELIS war die ur-
spriinglich denkbare Deutung der Ubertragung der
Stérungserscheinungen im Sinne einfacher Nachwir-
kung oder Pradeterminationserscheinungen, deren
Pritfung im Sinne der obigen Forderung von CORRENS
sorgfaltig zu erfolgen hatte, ausgeschieden. (LEHMANN
1928, 1932 S. 168, MICHAELIS 1933 S. 6).

Klargestellt wird die’ Sachlage durch Jorros (1939
S. 86).

Andererseits aber fand auf dem Boden der anfing-
lichen Auffassung von MicHAELIs zur Frage der be-
schrinkten Konstanz des Plasmons der Gedanke Nah-

rung, es handele sich bei der Plasmonvererbung wm

eine Art von Dauermodifikation. Schon
1929 (S. 61ff.) hatte HAMMERLING die Plasmonwirkung
als Dauermodifikation gedeutet und 1931 kniipft Mi-
CHAELIS (1632 S. 98) selbst anldfllich seines Miinchner
Vortrags zum ersten Male Beziehungen zwischen Plas-
mon und Dauermodifikation; Jorros aber fiihrt in der
Diskussion zu diesem Vortrag aus: ,,Mi1CHAELrs Un-
tersuchungen beweisen die véllige Identitit von Plas-
mavererbung und Dauermodifikation®. 1933 (S. 403)
kam MICHAELIS zu folgendem SchluB: |, Die Versuche
an Epilobium scheinen eindeutig zu beweisen, daf eine
Plasmaverdnderung. .. von einer Dauermodifikation
wohl quantitativ, aber nicht prinzipiell verschieden
ist. So ist es wahrscheinlich, daB Plasmavererbung
und Dauermodifikation homologe Begriffe sind“ 1.
1938(S.4335) allerdings mochte MicHAELIS aber doch die
Plasmavererbung wieder mehr von der Dauermodifi-
kation distanziieren und hilt auch spiterhin an einer
Trennung beider fest 2. Jedenfalls war, wie SIRKS
(1938 S.128) ausfithrte, die Frage noch ungeldst.

Jorros hat dann 1939 (S 86) nochmals betont, daf3
er keine ausschlaggebende Differenz zwischen Dauer-
modifikation und Plasmavererbung sehe (vgl. dazu
S. 1710).

3. AuBere Bedingungen.

DalBl die reziprok verschiedenen Stérungen weit-
gehend von duBBeren Bedingungen beein-
fluBt werden, und durch geeignéte solche Bedingungen
sogar ausgeglichen werden kdnnen, wurde schon von
AAKERMAN (1921) erkannt und seither von allen mit
den Epilobium-Kreuzungen befaBten Autoren immer
wieder erneut beobachtet. In eingehenden Versuchen
sind MICHAELIS (1938 S. 439, 1939 S. 69, 1940 1 S. 217)
und seine Schiler FURTAUER (1940 S. 412) und Ross
(1942 S. 447, 1948 IV S. ¢8) diesen Zusammenhingen
nachgegangen. Vor allem wurden Keimstim-
mung, Photoperiodismus und Tem-
peratur sorgfiltig inihrer Wirkung studiert. Stets
waren die Autoren bemiiht, die verschiedene Ein-
wirkung dieser Bedingungen auf Genom und Plasmon
— unter Einlagerung von Genomen in fremde Plasmen
— klarzustellen. Es wurde der ganze Entwicklungs-

1 Ahnlich: Micua®rLis 1935, S. 486;
Micuarris und WeRrTz 1935 S, 158.
2 Vgl. dazu Leaman~ 1941 IVB S. 82,

1937, S. 286,
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gang der Bastarde unter diesem Gesichtspunkt in Be-
ziehung zu den duBeren Bedingungen verfolgt, was
sich tiir die Deutung der Zusammenhinge mit Stof{-
wechselvorgangen und Stérungserscheinungen beson-
ders folgenreich erwies.

Von der Tatsache ausgehend, dafl die Stérungser-
scheinungen der Epilobium-Bastarde mit Wachstums-
bzw. Entwicklungsvorgdngen in Beziehung stehen,
erhob LEHMANN (1936 S.665) die Frage, inwieweit
das Auxin fiir diese Erscheinungen verantwortlich
sei. SCHLENKER und MITTMANN (1936 S. 317), GRAZE
und SCHLENKER (1936 S. 687), PFAHLER (1938 S. 379)
erwiesen gewisse Zusammenhidnge zwischen Auxin-
gaben bzw. Auxingehalt der Pflanzen und Stérungs-
erscheinungen. Im Anschlul} daran zeigte Ross (1939
S. 114), daf ein Teil der reziproken Verschiedenheiten
der Eptlobium-Bastarde durch Heteroauxin ausge-
glichen werden kann, wihrend ein anderer Teil nicht
davon erfafit wird .

4. Stoffwechselvorginge im Inneren.

SchlieBlich entwickelte Ross (1939) auf Grund sei-
ner Versuche und theoretischen Erwigungen eine Vor-
stellung dariiber, wie sich die Stoftwechselvorginge
im Inneren der gestérten Pflanzen abspielen und wie
umgekehrt aus den Stoffwechselvorgingen die Sté-

rungserscheinungen zu verstehen sind. Nach Ross.

(1941—1948) steht das Zustandekommen der Sto-
rungen mit Abdnderungen des Atmungsgaswechsels
(Redoxpotential) in Verbindung. In den gehemmten
Bastarden findet er eine pathologische Steigerung des
dissimilatorischen Stoffwechsels, also des oxydativen
Abbaus. Die gesteigerte Atmungsintensitit ist an
stark hemmendes Plasma (h-Jena) gebunden und
macht sich unter dem EinfluB bestimmter Genom-
kombinationen geltend. Auch sind nach Ross oxy-
dative Fermente an der Inaktivierung des Wuchs-
stoffwechsels beteiligt; schlieBlich wirkt sich eine
durch starke Atmung unginstig beeinfluBte Kohle-
hydratbildung auf die Stérungen aus, und bildet die
Grundlage der zu diesen fiihrenden Tendenz des Plas-
mas. Es wird an der Hand von Versuchen ermittelt,
wie alle diese Vorgange aufs engste mit duBeren Be-
dingungen verkniipft sind.

Immer blieben noch die modifikativen von den
rein plasmonischen Storungserscheinungen scharf ge-
schieden.

5. Die Basalsprosse.

Mehr und mehr aber komplizieren die in neuester
Zeit durchgefithrten Untersuchungen das Verhiltnis
zu dem urspriinglichen Plasmonbegriff. MICHAELIS
und Ross haben (1943—1948) die bei gestorten Epi-
lobium-Bastarden und Biotypen sebr haufigen und
schon seit CoMPTON (1913) bekannt gewordenen phé-
notypisch normalen Sprosse, die vom Grunde der
Pflanze hervorgehen (Basalsprosse) niher untersucht.
Sie haben gefunden, daB diese bei vegetativer Fort-
pflanzung mannigfach verschiedene Stérungstypen
hervorbringen kénnen, deren Eigenschaften dann ve-
getativ wie sexuell durch das Plasma iibertragen wer-
den, in der iiberwiegenden Mehrzahl aber wieder zum
Normalzustand — zur Harmonie zwischen Kern und
Plasma, wie sie ausfithren — zuriickkehren. OEHL-

1 Vgl. dazu LEamann 1941 III S. 647 und 1941 S. 350.
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KERS (1935 S.215), der solch Basalsprosse bei dem
Tiibinger hirsutum-Biotyp 11 (Bonn) (vgl. S. 114) mit
Hinblick auf die sepalodischen Defekte der Ausgangs-
form studierte, fand ebenfalls ein Abklingen dieser
Anomalie in den Basalsprossen bei vegetativer Ver-
mehrung. :

MricuaeLls und Ross stellten weiterhin fest, dafl
die Abinderungen der Basaltriebe wie diese ‘selbst
unter dem Eintlusse duBerer Bedingungen auftreten
und daB sie damit teils moditikativer Natur sind, teils
Plasmovarianten mit fester Vererbung gleichen. Mi-
CHAELIS (1948, Z. Nf. S. 202) fafit die Ergebnisse in
folgende Worte zusammen: ,,Vergleicht man diese
Ergebnisse itber die Vererbung der Abidnderungen
{(von Seiten- oder Basalsprossen) mit den Versuchen
iiber verschieden lang nachwirkende Modifikationen,
so scheint eine Reihe zu bestehen zwischen
eindeutigen Modifikationen, Nach-
wirkungen, Prideterminationen,
Dauermodifikationenundeindeutig
erblichen Plasmonwirkungen und es
erscheint unsicher, ob und wo sich
hier klare Grenzen ziehen lassen.
Dazu kommt, dafl ein Teil der sich
erblich ganzverschiedenverhalten- -
den Abinderungen phidnotypisch
nicht zu unterscheiden ist und in
sehr ahnlicher Weise ausgeldst wird2
Im gleichen Jahre (1948 S. 32) wird schlieBlich von
gleitenden Abdnderungen des plas-
matisg¢hen Erbgutes in ein und der-
selben Pflanze berichtet. (Vgl. auch M1-
CHAELIS 1949 S. I9I).

So steht nun auf der einen Seite die immer wieder
betonte Konstanz des Plasmons durch die Genera-
tionen, auf der anderen Seite diese unter dem EinfluB
dulerer Bedingungen im Laufe der Entwicklung des
Individuums sich offenbarende, weitgehende Labilitit
des Plasmons, dessen Abidnderungen in gleitender
Reihe bis zu Modifikationen iibergehen und eine feste
Grenze vermissen lassen.

Schon 1944 (1949 S.173ff.) hatte MICHAELIS zu
dieser sich auftuenden Problematik Stellung genom-
men und sie auf hypothetischem Wege zu kliren sich
bemiiht. Wir werden zuzusehen haben, welche ex-
perimentellen Grundlagen zur Klirung beigebracht
werden.

VI. Das Plasmon als einheitlich ververbte Masse oder
Plasmagene.

Zur Charakterisierung des Plasmons im urspriing-
lichen Sinn héren wir nochmals voN WETTSTEINS
(1937 S. 351) eigene Worte: ,,Bei allen Untersuchun-
gen iiber cytoplasmatische Vererbung erscheint uns
das Cytoplasma immeralseineeinheitlich
vererbte Masse3 FEs ist nichts bekannt ge-
worden, was daraufhin weist, daB im Cytoplasma
irgendwelche Einzelelemente vorhanden sind, die den
Genen oder Plastiden vergleichbar wiren. Es sollte
darum endlich auch die Diskussion iiber die Plasma-
gene abgeschlossen sein. Wir verstehen unter einem

2 Von uns gesperrt. (Vgl. dazu die entsprechenden
Beobachtungen an Drosophiia und die Phaenokopien
GoLDSCHMIDTS.)

3 Von uns gesperrt.
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Gen ein bestimmtes, erblich konstantes Einzelelement,
das seinen bestimmten Platz im Chromosom besitzt.
Wir haben keinerlei Anhaltspunkte dafiir, daB irgend
etwas Analoges im Cytoplasma vorhanden ist*. -

Demgegeniiber hatte MICHAELIS von Anfang an die
Vorstellung einer loseren Struktur des Plasmons (1929)
vertreten. Im einzelnen veranlaBten ihn allerdings
seine Versuchsresultate, auch dieser Frage gegeniiber
einen etwas wechselnden Standpunkt einzunehmen;
so heiBt es z.B. 1937 (S.289): ,,Nach allen diesen
Beobachtungen scheinen im Piasma keineswegs Erb-
trager lokalisiert zu sein, die den Kerngenen gleich-
geartet sind, sondern das Plasma scheint in seiner
Eigenart erbliches Substrat fiir die Kerngene zu sein‘.
1938 S. 455 nihert er sich wiederum mehr der Auf-
fassung der labileren Struktur des Plasmons wenn er
sagt: ,,Wir miissen zum mindesten {iir Eptlobium mit
der Moglichkeit rechnen, dafl das Plasmon keine in
sich einheitliche Substanz, sondern eine Summe ver-
schiedener Erbeinheiten ist. Das Plasmon kann also
nicht mit einem Gen, sondern nur mit der Summe
der Gene, dem Genom, verglichen werden.“

Diese Meinung setzte sich bei MICHAELIS immer
mehr durch und auf Grund seiner neuesten, eben
erwihnten Versuchsergebnisse kommt er zu dem
Schiu8, ,,daB das Plasmon eine Summe zahlreicher
Erbkomponenten darstellt, deren erbgleiche Vertei-
lung in der Zelle und deren erbgleiche Verteilung
wihrend der Zellteilung nicht véllig gewihrleistet
wird. In diesem Falle wiren selektive Vorginge bei
der Vermehrung der Plasmonkonstituenten in der
Pflanze und vielleicht sogar in der Zelle, Mischung
und Entmischung bei Befruchtung und Zellteilung
moglich® 1948, S. 43) L. '

Ahnlich duBlert sich H1orTH (1948 S. 327) zur Struk-
tur des cytoplasmatischen Idioplasmas: ,,Dafl das
Plasma keine einheitliche Substanz darstellt, sondern
aus verschiedenen Anlagen besteht.”” Ferner wird
von Inaktivierung von Plasmaanlagen gesprochen, wie
davon, dafl der Unterschied starkes und schwaches
Plasma auf einer Anlage beruhe.

VII. Der Amschiufi der Forschung diber Plasmaver-
evbung bei Epilobium an die nemere Forschung an
anderen Objekien.

An dieser Stelle miinden die Studien {iber das Plas-
mon von Epilobium in den breiten Strom der zahi-
reichen neuen Arbeiten und Betrachtungen iiber Plas-
mavererbung im allgemeinen und {iber Plasmagene
im besonderen. Es kann hier nicht unsere Aufgabe
sein, diesen Beziehungen naher und im einzelnen nach-
zugehen. Nur drei Punkte scheinen uns mit der Eps-
lobtum-Problematik in so enger Beziehung zu stehen,
dafB wir auf sie einen kurzen Blick werfen wollen.

1. Paramaeciwm Awurelia ®.

Anch flir die Plasmagene (1943—1049), welche
SONNEBORN den verschiedenen Antigenen von Para-

! Vgl. dazu auch MrcuAELIs 1948, Z. Naturforschg.
S. 202, 1948 S, 226, 1949 S. 173ff. .

2 Wenn MicHAELIS (1949 S.180) sagt: Der Nach-
weis von Plasmonabidnderungen wird uns bei Isogamie
einstweilen versagt sein, ;,da die einzige Methode, die
reziproke Kreuzung bei Isogamie nicht anwendbar ist,*
so hatte SonvEBorN diese Methode ja unterdessen bei
Pavamaccium Aurelia weitgehend erfolgreich ausgenutzt.
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maecium Aurelia zugrunde legt, nimmt dieser Autor
ein Vor- und Zuriicktreten, Verdnderung ihres Men-
genverhdltnisses unter der Einwirkung duBerer Be-
dingungen, Mischung und Entmischung (Umkombi-
nation), eine gegenseitige Konkurrenz an. Fiir das
Plasmagen Kappa wird von Mutation berichtet. Auch
hier handelt es sich zudem nicht um Wirkungen der
Plasmagene aui unterscheidende Merkmale morpho-
logisch-systematischer Natur, sondern um solche,
welche irgendwie mit den physiologischen Erschei-
nungen in Beziehung stehen. Auch hier spielt die
Frage der Wesensiibereinstimmungen oder Unter-
schiede den Dauermodifikationen gegeniiber eine be-
merkenswerte Rolle.

Von der Erfassung solcher Plasmagene, wie etwa
des Plasmagens Kappa von Paramaecium, ist die
Epilobium-Forschung allerdings noch weit entfernt;
ob derartige Plasmagene hier vorliegen bleibt abzu-
warten.,

2. Virus.

Der Gedanke, daB3 enge Beziehungen zwischen dem,
was wir heute Plasmagene nennen und den
Viren bestiinden, wird derzeit von verschiedenen
Seiten erértert. Wir fithren einige besonders ein-
drucksvolle Sitze von DARLINGSTON (1944) an: ,,Vi-
ruses like plasmagenes belong to the molecular order**
~ ,,The chemically viruses, apart from vaccinia, che-
mically resemble what we know or assume as plas-
magenes. .... Viruses are subject to the develop-
mental control of the host, being excluded from cer-
tain tissues and reduced in others. They are also sub-
ject to its nuclear control being supposed by some host
genotypes and permitted by others, either within
limits or pathologically without limits. There are
therefore ,,susceptible’ and , carrier’ genotypes as
BAur showed for Abutilon. The differences between
the two types of host is genetically and may be con-
trolled by a nuclear gene... A virus, injurious to one
host, can exist in equilibrium for 100 years with
another.” So erdrtert DARLINGTON die Frage, daf
,,virus“ Plasmagene im falschen ,,Wirt“ sein kénnten.

Auch die ,,viroid“ Theorie ALTENBURGS (1046),
welche mit Vorstufen von Virus bzw. Plasmagenen
rechnet, diirfte im Zusammenhange mit diesen Fra-
gen aufschluBreich sein; ebenso bedeutsam sind die
neuesten Befunde I'HERITIERs (1948 S. 325), dem es
gelang ein plasmatisch wirksames, die CO,-Empfind-
lichkeit von Drosophila verursachendes Agens durch
Injektion von Kbrpersiften, nicht aber durch Be-
rithrung und Verfiitterung weiterzugeben und damit
einen Grenzfall zwischen cytoplasmatischer Vererbung
und Virus-Ubertragung festzustellen.

Daf3 auch fiir die stérenden Prinzipien der Epilobien
und ihre Weitergabe an die Wirkung virus-artiger
Korper zu denken sei, wurde von LEEMANN ® (1936
S. 665) kurz angedeutet. voN WETTISTEIN (1937 S.
356) betonte demgegeniiber, daB eine solche Vorstel-
Iung nur dann von Wert sein kénne, ,, wenn der Nach-
‘weis einer selbstindigen Vermehrung‘ solcher Kérper
erbracht sei. Als dies durch STANLEY 1937 erfolgt war,
kam LEHMANN 1939 (S. 637) auf die Erklirungsmog-
lichkeit zuriick. Dennoch wurde diese auch weiterhin

3 Wir , kénnten zum Vergleich an die durch Samen
weitergegebenen filtrierbaren Vira, etwa der Papilio-
naceen denken.‘
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von MICHAELIS (1940 II, S.236) und von Ross (1941
I, S.522) mit Nachdruck zurlickgewiesen, weil eine
Ubertragung der Stérungserscheinungen durch Pfrop-
fung nicht erreicht wurde. {vgl. auch 1948, S.227).

Im Lichte der Darlegungen DARLINGTONS u.a. ge-
winnt diese Differenz aber ein anderes Gesicht. So
duflert sich heute auch MICHAELIS- mehrfach iiber
,,die engen Beziehungen zwischen Plasmavererbung
und Viren- bzw. Bakterienvererbung® (z. B. 1948 S.
169) auch im Zusammenhang mit der Epilobium-
Forschung. 1949 (S. 439) sagt er: ,,nach diesen Er-
gebnissen L’HERITIERs an Drosophila exscheint es not-
wendiger denn je, die Entstehung solcher infektidser
Agentien zu unterscuhen und zu priifen, ob eine Neu-
entstehung von Viren durch Mutation plasmatischer

_ Erbtriger méglich ist*.

Dennoch ist auch heute die Frage der Beziehungen
der Stérungen der Epilobien zu den Viren noch durch-
aus im Zustande der Theorie. Da virtse Erscheinun-
gen auch fiir das menschliche Krebsproblem erdrtert
werden und Beziehungen zur pflanzlichen Forschung
der Plasmavererbung hier schon aufgenommen sind,
so diirfte zu erwarten sein, daB die -Forschung auf
diesem Gebiete bald weitere lebhafte Fortschritte
machen wird. (ALTENBURG 1940, NOTHDURET 1047,
WEVYLAND 1047, MICHAELIS 1948).

Letzten Endes aber diirften bei der Aufkliarung
dieser Zusammenhinge wohl die Chemiker wesentlich
beteiligt sein. (HIORTH 1948 S. 326).

3. Plastidenfrage.

Es wurde bislang die Bezeichnung Plasmon auf die
cytoplasmatischen Erbtrager — ohne Plastiden — be-

schrankt. Auf die verschiedenen Versuche beide Kom--

ponenten auseinanderzuhalten, sind wir weiter oben
eingegangen. Fiir Epilobium {iihrten P.u. G. MICHAELIS
(1948 S.'506) aus, daB es ,,die Entwicklungsphysio-
logie der Reziprokenunterschiede sehr wahrscheinlich
macht, dai die meisten angestellten Beobachtungen
sich auf das Zytoplasma beziehen“. Dennoch zieht
er 1949 S. 177) vor, von der Aunfgliederung der auller-
genomatischen Komponente in Cytoplasma und Plas-
tom derzeit abzusehen, da die Trennung beider letzten

Endes doch nur auf mehr oder minder gut begriin--

deten Hypothesen beruhe. Er stellt damit den ge-
samten extranukledren Erbtriger dem Genom als
Plasmon gegeniiber. Damit erhalt der Plasmonbegriff
natiirlich wiederum einen anderen Inhalt und es be-
deutet zunichst einen Verzicht auf vieles, worauf bis-
lang Wert gelegt wurde. Auch wird damit eingerdumt,
daB man iiber eigentliche cytoplasmatische Erbtriger
bei Epilobiwm bislang nichts sicheres auszusagen

wuBte. Das wiirde mit den von uns bislang ver-

tretenen Auffassungen wohl harmonieren. Es steht
auch in Ubereinstimmung mit der Tatsache, daB sich
die Grundlagenforschung iber Plastogene bzw. die
verschiedenen anderen plasmatischen Inhaltshestand-
teile der Zelle zum groBen Teil noch durchaus im
Stadium der Theorie befindet und in ihren wesent-
lichsten Punkten ungeldst ist. Es wiirde aber viel
zu weit fithren, wollten wir uns hier in diesbeziigliche
Erorterungen niher einlassen. Wir-verweisen auf die
Ausfithrungen von ALTENBURG (1946 S. 365), SONNE-
BORN (1949 S.58) und MrcHAELIS (1949 S. 177).

Erxnst LEamany und Wartravr Dupper:
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VIII. Stellungnahmen zum Plasmonbegriff.

Auf Schwierigkeiten, wie sie mit der Fassung des
Plasmonbegriffes verbunden sind, und wie sie uns im
Laufe unserer Betrachtungen begegneten, wurde schon
frither verschiedentlich hingewiesen, so z. B. von LER-
MANN (1928, 1932 S. 160,.1941), GOLDSCHMIDT (1933,
1934), JoLLOs (1933, 1939), KNaPP (1938).

So begriindet z. B. JoLLos (1939 S. 87) seine Ab-
lehnung der Bezeichnung ,,Plasmon®’ damit, ,,dal mit
ihr ganz bestimmte Vorstellungen iiber das Wesen
und Verhalten der Plasmakonstitution verkniipft sind
die bisher nicht bewiesen oder der Korrektur bediirftig
erscheinen. Das ,,Plasmon‘’ soll eine selbstindige von
den Genen unabhingige und ihm gleichwertige Grund-
lage der Vererbung sein und eine dhnliche Stabilitét
wie die Gene besitzen."

KNaPp (1938 S. 420) sagte: ,,Die Schwierigkeiten
fir den Begriff Plasmon, als Gegenstiick zum Genom
ergeben sich deshalb, weil wesentliche Eigenschaften,
die die in den Chromosomen lokalisierte Erbein-
heiten auszeichnen und zu denen auch ihre feste An-
ordnung, ihre gesetzmiBige Verdoppelung und Ver-
teilung gehoren, erst die Schaffung des Begriffs Genom
forderten, diese wesentlichen Eigenschaften aber fiir
die genetisch bedeutsame Komponente des Zytoplas-
mas entweder nicht nachgewiesen oder z.T. sogar
widerlegt sind. Eine andere Frage ist natiirlich ob
man nun den eingefithrten Begriff Plasmon unter Ab-
inderung seiner urspriinglichen Definition, einfach
als Ausdruck fiir die fir die Genetik bedentsame
Komponente des Zytoplasmas beibehalten will.*

In 4bnlicher Richtung lagen die von LEHMANN
(1941 IV A S.750) und IVB (S. 92) vorgebrachten
Bedenken.

Wie aber auch immer die Bezeichnung des extra-
nukledren Erbgutes gewdhlt wird, ob Cytoidioplasma,
Plasmotypus, Plasmon (mit oder ohne Plastom), man
wird sich klar dariiber sein miissen, was in jedem ein-
zelnen Falle damit gemeint sein soll und auf welche
augenblickliche Fassung man sich bezieht. Es ist
nicht zu bezweifeln, daB die Bezeichnung Plasmon
wesentlich dazu beigetragen hat, die Wichtigkeit des
extranukleirén Erbgutes za betonen. Die Analyse
dieses Erbgutes hat zu einer Umprigung des Plasmon-
begriffes gefiihrt; heute ist die Analyse auf dem Wege,
iiber den Inhalt des Begriffs und sein Wesen weitere
Klarheit zu bringen.

IX. Das System der Zelle.

Zur Erfassung der Plasmawirkung dem Kerne ge-
geniiber, trat auf dem Boden der urspriinglichen Plas-
montheorie verstindlicherweise zundchst die Fest-
stellung der Sonderwirkungen von Plas-
ma und Genom in den Vordergrund des Inter-
esses (VON WETTSTEIN 1926 S.281). Es ist das un-
bestreitbare Verdienst von MiICHAELIS (1929, 1938
usw.) auf diese Sonderwirkungen beider Komponenten
auf Grund zahlreicher Versuche immer erneut hin-
gewiesen und Unklarheiten beseitigt zu haben. Natur-
gemil aber blieb das Studivm der Wirkungszusam-
menhinge zwischen Gen und Plasma in der Gesamt-
zelle (LEEMANN 1939 S.638) auch fiir die Verhilt-
nisse in der Gattung Epilobium von besonderer Wich-
tigkeit. Wir verdanken CORRENS den bedeutsamen
Versuch, die Zusammenhinge zu deuten (1937 S. 126).
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In der Gattung Epelobium dienten dieser Aufgabe die
Kreuzungsuntersuchungen, welche die plasmasensib-
len Gene erfaBten; es dienten ihm die Untersuchungen
STUBBES {1935), itber den Einfluf der Réntgenstrah-
len auf die Mutationsrate in verschiedenen Plasmonen
bei Eptlobium, und manche andere Untersuchungen.
Wesentliche Betrachtungen stellte dazu in der Nach-
bargattung Fuoenothera SCHWEMMLE (1938 und 1939,
1941) im AnschluB an seine Untersuchurigen iiber
Umpragung des Genoms durch das Plasma an usw.

Heute fritt diese Frage der Zusammenhinge zwi-
schen Kern- und Plasmawirkung in den Mittelpunkt
des Interesses.

Auf dem Boden der Epilobium-Untersuchungen
entwirft neuerdings MICHAELIS (1947 S. 21) ein Bild
der Zelle in ihrem Zusammenwirken zwischen Kern
und extranukleirem System. Es heilit bei ihm:
,Kerngene und plasmatische Erb-
komponenten bilden in der Zelle ein
genetisches System, dessen Eigen-
art nicht nur von der Spezifitdt der
Erbkonstituenten selbst, sondern
ebenso von der Art und Weise be-
stimmt wird, in der diese zu einem
Reaktionssystem verknipft sind.
AuBer den selbstverstindlich notwendigen stofflichen
Unterschieden der Erbtriger spielt auch der funktio-
nelle Zusammenhang, der Konstruktions- oder Or-
ganisationsplan eine Rolle. Dieser Bauplan wire das
Produkt aller im Zellplasma vorhergegangenen Erb-
reaktionen und entsteht durch das engverflochtene,
aber geordnete Zusammenwirken aller Erbkonstitu-
enten, genischer und auBergenischer. Die Eigenart
der Erbkonstituenten bestimmt einerseits den Funk-
tionsplan, andererseits bestimmt dieser wieder den
Wirkungseffekt der einzelnen Erbtriger. _

,.Die Entwicklungsstérungen, welche entstehen,
werden vorwiegend durch das Nichtfunktionieren
des Systems, durch dessen Schwichen, weniger durch
die Eigenart der Systemglieder bestimmt, obwohl
gerade deren Spezifitit das Versagen des Systems
veranlaBt. Das Plasma wiirde in diesem Falle nicht
bestimmte Eigenschaften der Entwicklungsstérungen
vererben, sondern vor allem die Fihigkeit, mit be-
stimmten anderen Systemgliedern gut, schlecht, oder
gar nicht zusammenarbeiten zu kénnen. Auf welchen
spezifischen Eigenschaften diese Fihigkeiten beruhen,
ist z. Z. nicht bekannt. Diese Eigenschaften werden
durch das System ganz verdeckt. — Es gilt also z. Z.
von den systembedingten Reziprokenunterschieden
loszukommen und durch eine Entwirrung der ver-
schiedenen Reaktionsketten niher an das Plasma her-
anzukommen oder aus den weniger auffilligen Diffe-
renzen zwischen den einzelnen Systemwirkungen auf
Unterschiede der Plasmonwirkungen zu schlieBen.*

In den nichstverwandten Gattungen Oenothera und
Godetia ist die Erforschung dieses genetischen Sy -
stems der Zelle in riistigem Fortschreiten be-
griffen.

Der Weg, den wir zuriickgelegt haben, ging aus
von der einfachen These der Spezifitit des Plasmons.
Jede Art hat ihr eigenes Genom und auch ihr eigenes
Plasmon. Mit verringerter Verwandtschaft wiirden

Plasmon und Genom einander immer unahnlicher und ~

passen immer weniger zusammen. Auch fiir die ein-
Der Ziichter, zo. Bandr
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zelnen Biotypen derselben Art wurde z. T. lange ein
spezifisches Plasmon angenommen, welches sich mit
dem eigenen Genom in Harmonie befindet. Durch
Einkreuzung einer Art oder eines Biotypes, dessen
Genomanteil sich mit dem Plasma, welches er vor-
findet, nicht in Harmonie setzen kann, kommt es zu
mehr oder weniger tiefgreifender Stérung. Dabei
stellte man sich die Zusammenarbeit zwischen Genom
und Plasmon bei der Merkmalsprigung ziemlich ein-
fach vor; es sollte entweder die spezifische Wirkung
im Sinne einer Dominanz stirker hervortreten (Ante-
cedenz des Plasmons) oder im entgegengesetzten Fall
sich das Plasmon gegeniiber dem Genom nicht durch-
setzen (Recedenz des Plasmons) (voN WETTSTEIN 1926
S. 260, MICHAELIS 1947, S. 18). — Auch nach RENNER
und KUPPER (1921 S. 203) war die verschiedene Mani-
festierung eines Merkmals in verschiedenem Plasma
,,zunichst einfach als Dominanzwechsel bzw. Valenz-
wechsel zu verstehen®.

Heute stehen wir bei der Deutung.der Verhaltnisse
vor dem komplizierten System der lebendigen Zelle,
vor deren Bauplan, nach welchem die Erbkonstitu-
enten filr die Vorginge verantwortlich sind (MICHA-
ELIS 1947 S. 21, 1949 S. 190).

Wie sehr aber der Plasmonbegriff sich im Gefolge
der jahrzehntelangen Arbeit gewandelt hat, das kann
nicht eindrucksvoller belegt werden, als durch die
Worte von MICHAELIS (1949 S.191) selbst, welcher
auf Grund seiner hypothetischen Betrachtungen fiir
den Plasmonbegrifi die folgenden vier Voraussetzun-
gen aufstellt: '

1. daB das Plasmon eine Summe verschiedener Erb-
komponenten ist, .

2. daB das Plasmon einer Umkombination durch
Mischung bei der Befruchtung und nachfolgenden Ent-
mischung zuginglich ist,

3. daB wihrend der Zellteilung kein Mechanismus
vorhanden ist, der eine erbgleiche Aufteilung des Plas-

-mons sicherstellt.

4. daB auch dem Plasmatypus gegebenenfalls schon
innerhalb eines Individuums und seiner Teile ein posi--
tiver oder negativer Selektionswert zukommt (vgl
dazu S. 103).

Bei dieser Veranderung der Sachlage scheint es
erwiinscht zu sein, nach Méglichkeiten und Blick-
punkten zu suchen, welche auf die Gesamtzusammen-
hinge neues Licht zu werfen vermdégen. Von diesem
Gedanken ausgehend, soll im folgenden iiber das erb-
liche Verhalten zweier Biotypen von E. hirsutum und
deren merkwiirdige Stérungserscheinungen, mit denen
wir uns einige Jahre hindurch beschiftigten, kurz be-
richtet werden.

B. Die Entwicklungsstérungen zweier Biotypen
von E. Hirsutum und deren erbliches Verhalten.

Die zwei Biotypen, von welchen hier die Rede sein
soll, gehen auf von O. SCHNITZLER 1928, isolierte
Biotypen zuriick, die in ihrem Kreuzungsverhalten
mit anderen Arten seitdem in Tiibingen mannigfach
verwendet wurden. Die ndhere Beschreibung der mor-
phologischen wie einiger entwicklungsphysiologischer
Eigenheiten der Stimme SCENITZLERS wurde von LER-
MANN 1041 II1 S. 637 gegeben.

Die Eigenheit der beiden hier behandelten Biotypen.
besteht darin, daB sie im gleichen Plasma bei Selbst-
bestdubung, ohne irgendwelche zwischengeschaltete

8
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Kreuzungen, auffallende Stérungen des vegetativen
und reproduktiven Verhaltens aufweisen, welche auf
die Nachkommenschaft — iiber normal erscheinende
Individuen — in differenter Verteilung mit-jeweiliger
Tendenz zu erneuter Stabilisierung weitergegeben
werden. '

1. Biotyp h 11 (Bonn).
Schon als dieser Biotyp — er stammt aus dem bo-
tanischen Garten Bonn — von SCHNITZLER zuerst

untersucht wurde, zeigte sich, daB er aus durchaus
normal erscheinenden Pflanzen immer erneut gestérte,

" Abb.1. Krippelpflanze von hir Stauchung und
Blativerkriippelung zeigend. Links ein Basalspro8
hervortretend.

Abb. 3. Kriippelpflanze von h 11 mit stark emporwach-

Abb. 2. Kriippelpflanzen von h 11,schonim
Keimlingsstadium absterbend.

und verkriippelte Individuen hervorgehen lieB. Die
Stérungserscheinungen fanden aber damals keine be-
sondere Beachtung. Als sich dasselbe Verhalten aber
durch Jahre trotz regelmiBiger Selbstbestaubung nor-
maler Pflanzen immer wiederholte, lenkten wir unsere
Aufmerksamkeit auf diese Erscheinung. MAIER und
MrTTMANN fanden 1934 (vgl. LEEMANN 1041 ITL, S.
658), daB sich in ihrem Material zwei Stimme mit
verschieden hiufigem Auftreten dieser Storungser-
scheinungen unterscheiden lieBen; der eine blieb nahe-
zu verschont von ihnen, der andere zeigte sie regel-
maBig in hohen Prozentsitzen. (Vgl. dazu BRUCHER
1938 S. 301 und ZUNDORF 1939 S. 538).

Im Jahre 1939 trat der #ltere Autor der Bearbei-
tung dieses Biotypus naher. Normale wie gestirte
Pflanzen wurden beschrieben (LEHMANN 1941 III,

ErnsT LEnmany und Wartraur DuppEL:
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S. 658). 1044 {iihrte die jiingere Autorin die Unter-
suchungen weiter 1. Unter Erginzung durch die neu-
eren Beobachtungen der letzteren sollen hier zunichst
die Stdérungserscheinungen dieses Biotypes nochmals
kurz beschrieben werden.

1. Beschreibung (hierzu Abb. 1—3).

Tm Vordergrund der Stérungen stehen Sprof8stau-

chungenin Verbindung mit Verbildun-
gen von Blittern und Bliiten; die Pflanzen
verkriippeln schliefflich mehr oder weniger weitgehend
(Abb. 1). Die Storungen setzen am Vegetationspunkt
ein, und schreiten von dort aus weiter. Manche Pflanzen
konnen zunédchst mehr
oder weniger lange nor-
mal heranwachsen; sie
gehen dann erst spater
zur Verkiirzung den
Internodien und den
sonstigen Verbildungen
iber. Wir sprechen in
solchen TFillen von
Halbkriippeln.,
" Sehr vielfach aber be-
ginnen Stauchung und
Verkriippelung  schon
in den ersten Interno-
dien der heranwachsen-
den Pflanzen (LEEMANN
1941, S. 671 Fig. 36 und
37). Sie ergreifen die
einzelnen Zweige der-
selben zu verschiedenen
Zeiten. Diese sterben
schlieglich unter Ver-
trocknung ab. In ex-
tremen Fillen erhebt
sich der Sprof gar nicht
iiber den Boden, son-
dern wiéchst niederlie-
gend weiter. Oft bildet
er dann garkeine Seiten-
zweige oder stirbt auch
schon im Keimungssta-
dium ab (Abb.2 . und
LeaMANN 10941 IIT S,
671, Fig. 38 und 39).

Die Bldatter sind in typischen Fallen der Verkriip-
pelung sehr klein, schmal und spitz, zudem oftmals ge-
buckelt und verdreht, wie wir es auch bei gestorten
hivsutum-Bastarden hiufig finden. Die Farbung der
Blatter ist meist dunkelgriin und rotlich, um so ausge-
sprochener, je stirker die Verkriippelung ist. Hierzuw
treten gelbliche bis gelblichweise Flecken, die an die
Zeichnung des im zweiten Teil behandelten Stamms von
h 29 erinnern kénnen. Im Spidtsommer treten noch
mancherlei andere Verfirbungen der Blatter der wver-
kriippelten Pflanzen auf, wie gelborange, gelbbraune
oder rétlichbraune Téne. Waren die Blitter vollig ver-
farbt, so rollten sie sich oft noch vom Rande her ein und
vertrockneten schlieBlich,

Stieg der Grad der Verbildung der ‘Blitter zwar im
allgemeinen mit dem Stauchungsgrad des Stengels, so
gingén beide Erscheinungen doch nicht immer durch-
aus paralell, Nur schwach am Sprofigipfel gestauchte
Individuen konnten manchmal auch stark mifigestaltete
Blattchen hervorbringen; andererseits konnten schon
von unten her gestauchte Kriippel noch relativ breite
Blatter aufweisen. Erst weiter oben in der am stérksten
gestauchten Region traten dann die fiir die typischen
Kriippelpflanzen charakteristischen, schmalen, spitzen,
dunkelgriinen Blattchen auf. Bemerkenswert ist ferner,

sendem BasalsproB.

1 DyprpeEL, WALTRAUT: Zur Genetik der Entwicklung
in der Gattung Epulobium III. — Entwicklungsphysio-
logische Storungen und Kriippelbildungen in der Gattung
Epilobium auf Grund experimenteller Untersuchungen
mit E, hirsutum, E. pavviflorum und E. adenocaunlum. —
Tiibingen 1946. — Dort sind vielerlei Einzelbelege zu
finden, welche hier im gréBeren Zusammenhange beiseite

‘gelassen wurden.
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daB im Laufe des Sommers auch manche normalwiich-
sige Pflanzen mit gelblichwei3 bis gelbgriin gefleckten
Blattern auftraten.

Mit der Verkriippelung der vegetativen Zone Hand in
Hand ging dann eine immer stiarker werdende Verbildung
und Reduktion der reproduktiven Sphire
einher. Sie ergriff Petalen, Andrézeum und Gynaezeum
und fithrte schlieBlich zu Pollen und Samensterilitat ver-
schiedenen Grades. ,Schlieflich kam es garnicht mehr zur
Bliitenbildung, die an ganz verkriippelten Pflanzen voli-
kommen fehlte. An Pflanzen mit teilweis unverbildeten
Zweigen fanden sich alle Ubergange von normalen, groflen
Bliiten an diesen Zweigen iiber Aste mit verkruppelten
Bliiten bis zu solchen ohne Bliiten tiberhaupt.

Basalsprosse (vgl. S. 110) treten im Laufe des
Sommers immer reichlicher auf und sind an den ver-
kriippelten Individuen durch ihr normales Aussehen
besonders auffallend. SchlieBlich iiberwachsen sie die

verkrippelten Hauptsprosse weithin (Abb. 1 und 3).

2. Die Nachkommenschaften.
a)Altere Untersuchungen. Es wurden
1939 einige Individuen des Biotypes h 11 wiederum
selbst bestdubt; zwei Nachkommenschaiten wurden
herangezogen und niher auf ihre Zusammensetzung
untersucht (LEHMANN 1941 TII, S. 669).

Die Nachkommenschaft 4o19 erbrachte
neben wiichsigen, normalen Pflanzen Kriippelpflanzen
in allen Ubergingen zu Normalen, wie oben beschrie-
ben. Auf 23 groBe Normalpflanzen kamen 15 Kriippel
mit normalen Basalsprossen und 36 Verkriippelte ohne
Basalsprosse; zwei starben frithzeitig ab.

Die Nachkommenschaft 4003 gab ein
ganz anderes Bild. Hier machten sdmtliche 31 aus-
gepflanzten Keimlinge von Anfang an einen verkriip-
pelten Eindruck. Ihre Héhe betrug am 6. Mai nicht
mehr als I cm. Schon zu dieser Zeit zeigten sich alle
Pflanzen niederliegend, verkriimmt, zumeist sehr an-
thokyanreich und dunkelgriin. Der groBte Teil dieser
Kiimmerpflanzen starb bei Kultur im kalten Kasten
schon frithzeitig ab, die iibrigen blieben kriechend,
kitmmernd und ohne BasalsproBbildungen bis auch
sie zugrunde gingen (LEHMANN 1941 III, S. 671).

b) Die neuen Untersuchungen. Die
Familie 4019 wurde weiter verfolgt. Aus zeit-
bedingten Griinden war ein niheres Studium der
Nachkommenschaften allerdings erst ab 1944 méglich.

Die Tabelle 1 gibt den Gehalt an Kriippelpflanzen
zweier von 4019 stammender Familien aus selbstbe-
stdubten Pflanzen in den Jahren 1944 und 1045:

Zur Tabelle.

4019 ergab die Familien 4427 und 4429. 4427,5 (selbst-
bestaubt) ergab die Familie 4530, 4429,3 die Familie
4531. — Die unter I wiedergegebenen Zahlen des Jahres
1945 betreffen die eine Hilfte der Nachkommenschaft,
welche sogleich beim Heranwachsen ausgepflanzt wurde;
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die unter IT angeftihrten die andere Hilfte, welchie bis
18. Mai im Versuchshaus zuriickbehalten worden war
und dann erst ausgepflanzt wurde.

Ergebnisse:

I, Aus dullerlich normalen Individuen sind in ihrem
Gehalt an Normalen und Verkriippelten deutlich ver-
schiedene Nachkommenschaften hervorgegangen,

2. Die beiden Nachkommenschaften behalten die
gegenseitigen Unterschiede des Pro-
zentsatzes an Verkriippelten bei Selbstbestdubung
durch Generationen bei.

3. Die gunstigeren Bedingungen im Gewichshaus
bewirken eine Herabsetzung des Prozentsatzes an Ver-
kriippelten. Im Falle der Nachkommenschaft mit
geringerem Prozentsatz an Verkriippelten 4531 stei-
gert sich dieser EinfluB sogar soweit, daBl die Ver-
kriippelten ganz verschwinden, wiewohl sie — unter
den gewohnlichen Bedingungen, noch in Héhe von
14,3% Halbverkriippelter vorhanden waren.

Weitere Untersuchungen der Familie 4427.
Innerhalb dieser Familie waren ferner zahlreiche Ver-
suche gemacht worden, durch Selbstbestdubung von
Bliiten Halbverkriippelter und Verkriippelter frucht-
bare Samen zu erhalten. Simtliche Versuche an Ver-
kriippelten blieben erfolglos. Aber auch durch Selb-
stung von Bliiten an Haupt- und Nebenzweigen halb-
verkriippelter gelang es nur in einem Falle 8 frucht-
bare Samen zu erhalten. Aber auch die aus diesen er-
wachsenden Keimpflanzen gingen sehr bald zugrunde.

Anders liegen die Verhiltnisse bei Selbstung der
Blitten normaler Basalsprosse Halbverkriippelter und
der Kreuzung von an Halbkriippeln gebildeten Bliiten
mit solchen Normaler und normaler Basalsprosse. Die
folgende Tabelle 2 gibt eine Ubersicht iiber die am
Ende der Vegetationsperiode vorliegenden Verhalt-
nisse. Die im Laufe der Vegetationsperiode aufge-
nommenen Einzelwerte sind aus den Kurven Abb. 4
zu entnehmen,

3. Kreuzungen zwischen h 11 und anderen Biotypen.

Es war schon lange (SCHNITZLER 1932, LEHMANN
1932, MAIER und MITTMANN 1934) aufgefallen und
hat sich seither immer wieder bestétigt, daB in den
zahlreichen Kreuzungen von h 11 mit anderen Bio-
typen und Arten die bei Selbstbestiubung so auf-
fallende Kriippelbildung unterblieb. LERMANN (1041
IT1, S. 677) hat zur Auiklirung dieser Tatsache inson-
derheit ein h 11 Individuum aus der Familie 4019
mit ihrer regelmiBigen Kriippelbildung mit Adrsutum
43 in beiden Richtungen gekreuzt. In der Verbindung
h1r X h43 (4013) erhielt er 52, in der Verbindung
h43 X h1r (4014) 40 normalwiichsige Individuen
ohne jede Kriippelbildung.

Tabelle 1.
Familie Samenzahl Keimprozent normal Halbkrippel Kriippel tot
4427,5 — — 28,1 16,4 55,5 —_
4530 %I } 256 100 35,7 38,1 2,4 23,8
44,4 55:6 ) (o] (o] in
4429,3 — — 66,3 24,1 6,6 . Prozenten
B! } 245 99,6 722 4.3 ° 9,5
03,3 o ) 6,7

Nachkommenschaftsfamilien von normalen Individuen der Familie 4019 des Biotypus h 11-Gehalt
an Krippeln, Normalen usw. am Ende der Vegetationsperiode (11. September).

8*



116

700
2

g
MW sV v

Abb 4. Prozentgehalt an Kriippeln -+ Halbkriippeln (ganze Linien)
und Abgestorbenen (gebrochene Linien) aus Selbstbestaubungen und
Kreuzungen jnnerhalb der Familie 4427 des Biotyps h rr im Verlauf
des Sommers 1945, Versuchsnummern wie in Tabelle 2. Starke
Linien: Nachkommen aus Verbindungen mit Halbkriippeln ; Schwache
Linien: Nachkommen aus normalen Individuen und normalen Basal-
sprossen von Haibkriippeln oder deren Kreuzungen.

Ernst LEaMANN und WALTRAUT DuUPPEL:
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Weiter aber wurde (h 43 X h1r) wieder mit h 11
weibl. eingekreuzt. Unter 58 Pflanzen traten wieder
17 typische . h 11-Kriippel- und Halbkriippelpflanzen
auf. In einer F2 von (h1x X h43) (4428) erhielt
LepMANN unter 113 Pflanzen g Kriippel. Sie be-
hielten bei vegetativer Fortpflanzung ihre Kriippel-
eigenschaften bei (LEHMANN 1944 S. 4451f.).

ZUNDORF (1939 S.538—540) hat h1x in Verbin-
dung mit E. palusive beobachtet. Die Verwendung
dieser Art zur Beurteilung unserer Frage ist zwar des-
halb nicht giinstig, weil E. palustre bei Kreuzung
selbst zur Hervorbringung von Kriippeln neigt (vgl.
LEEMANN 1924, PRIOR 1946). Immerhin ist einmal
hervorzuheben, dafl in der Verbindung (palustre @
X h11 3) wohl Kriippelformen auftraten, daBl diese
aber niemals den Grad der Kriippelbildung reiner h 11
erreichten. Ferner traten Kriippel in palustre X (hirs.
11 X hirs. 29) auf, aber nicht im umgekehrten Falle
{(Wirs. 11 X hirs. 29) X palustre.

Von Interesse ist auch der folgende Bericht von
OEHLKERS (1935 S.216). Von [Ep-(kirsutum Bonn
{=h 11} X Marsutum cruciatum) selbstbestiubt], wur-
den 1933 115 Pflanzen aufgezogen. Davon waren g9
hochwiichsig, 16 niederwiichsig. Es traten also auch
beiihmin der F2 von h 11 mit einem anderen hersutum-
Biotypus niederwiichsige auf, die offensichtlich
unseren Halbkriippeln entsprechen.

4. Gesamtbild von h 11.

1. Phaenotypisch gesunde Pflanzen bringen nun-
mehr seit {iber 2 Jahrzehnten bei Selbstbestdubung
normaler Individuen Kriippelwiichsige nnd Normale
in verschiedenen Prozentsitzen hervor.

Tabelle 2.
I.Selbstbestidubungen.
; Charakter und Familje Samen | Keimung Normal |Halbkriippelj Kriippel tot
Halbkrappel 4502 8
Ba'sa“iszr;’ss ZOHBI;IaHf‘”;?;eI o | 570 | 409 | 364 | o 22,7 } in
4427, D, 9. 44 . [ Prozenten
4427,b,9. BL 3—4533 188 51,1 54,3 31,4 5.7 8,6
2. Kreunzungen.

Halbkrippel i Normal (Individuenreziprok)

Halbkriippel x Normal

4427, 2 X 4427, 1
4505 105 86,7 3,9 2,0 2,0 92,1
4507 46 86,9 2,6 o 7.9 89,5 in
Normal x Halbkriippel Prozenten
4427, 1 X 4427, 2
4506 24 87,5 o 10 o 90
4508 47 91,4 4.2 o 4,2 91,6
Gesunder Basalspross § Normal (Individuenreziprok)
Basalspross X Normal
4427, b, 9 X 4427, b, To .
4509 95 91,6 76,2 15,2 4.3 4.3 in
Normal X Basalspross Prozenten
4427, b, 10 X 4427, b, 0
4510 238 90,8 83,8. 10,8 ¢] 5,4

1. Nachkommenschaften aus selbstbestaubten Bliiten von Halbkriippeln und Basalsprossen von Halb-

kriippeln aus der Familie 4427 des Biotyp h 11.

2. Nachkommenschaften aus Kreuzungen von Halbkriippeln § Normalen und Basalsprossen von
Halbkriippeln ;2 Normalen aus der Familie 4427 des Biotyp h 11.
In beiden Fallen: Gehalt an Normalen, Halkriippeln, Kriippeln und Abgestorbenen am Ende der

Vegetationsperiode.
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. Die Stérungen ergreifen die vegetativen und
reproduktlven Teile. Sie setzen zu verschiedenen Zei-
ten der Entwicklung der Pflanze ein, und ergreifen
sie von der Spitze her. Sie erreichen ihren Héhepunkt
gegen Ende der Vegetationszeit.

3. Kriippelwiichsigkeit fithrt vielfach zum Tode,
um so frither, je eher sie die Pflanzen ergriffen hat.

4. Die Differenz des Prozentgehaltes an Kriippel-
-wiichsigen der verschiedenen Familien erhilt sich in
gewissem Umfange von Generation zu Generation.

5. Selbstung von Ganzkriippeln brachte keine
fruchtbaren Samen.

6. Geselbstete Halbkriippel brachten nur wenige
fruchtbare Samen; die aus ihnen hervorgegangenen
Keimlinge starben alsbald ab.

7. Die normalen Basalsprosse von Halbkriippeln
(4503, 4533 Tab. 2) geben etwa denselben miBigen
Prozentsatz an Kriippeln und absterbenden Indivi-
duen wie geselbstete Normale der gleichen Aus—
gangsfamilie (4530 Tab. 1).

8. Durch Verbindung von Normalen mit Halb-
kriippeln (4505—4508) wurde schon die Zahl der Sa-
men stark herabgesetzt; weiterhin stieg der Prozent-
gehalt an Verkriippelten und Absterbenden auf 50
bis 75%, bzw. go bis annihernd 100%. Reziproke
Differenzen traten, wie besonders deutlich die Kurven
erkennen lassen, nicht auf.

9. Der Anstieg der Kriippelbildung geht im Laufe
des Sommers bei geselbsteten Normalen (4530, 45371)
und geselbsteten normalen Basalsprossen Verkriippel-
ter {4503, 4533} langsam vor sich; in den Nachkom-
menschaften der Kreuzungen zwischen normalen und
Kriippeln ‘4505 bis 4508) aber sehr schnell.

10. In den Nachkommenschaften der Verbindungen
zwischen Normalen und gesunden Basalsprossen Ver-
kriippelter {45c0, 45710) sinkt der Prozentgehalt der
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typisch vollkommen. Bei Einkreuzung vonh r1in die
F 1 wie in der ¥ 2 dieser Verbindung traten wieder
Kriippel hervor. Das stimmt mit entsprechenden An-
gaben von OEHLKERs und ZUNDORF bei Kreuzung
anderer Biotypen oder Arten iiberein. Dieses Ergeb-
nis 146t darauf schlieBen, da B die Kriippelwiichsigkeit

Abb 5. Biotyp h 29-Normalform (4002) 15.

August 1940,

Abb, 6. Einsetzen der Chlorophylldefizienz bei h 29 auf verschieden friihen Stadien der Entwicklung 2. Juli 1945.

Verkriippelten noch unter denjenigen Normaler der-
selben Ausgangsfamilie allein (4530). Ob die weite
Senkung eine allgemeine Regel ist oder im vorliegen-
den Falle durch besondere Verhiltnisse bedingt war,
miiBte durch breitere Untersuchungen festgestellt
werdern.

11. Auflere Einfliisse greifen in das Zustandekom-
men der Stérungen wesentlich ein. Bei den weniger
gestorten Nachkommenschaften kénnen sie die Sté-
rungen ganz zum Verschwinden bringen (Tab. 1, je-
weils I und II).

12. Bei Kreuzung von h 11 mit dem Biotypus h 43
verschwand die Verkriippelung in der F 1 phino-

genisch bedingt ist und die Normalwiichsigkeit iiber
Kriippelwiichsigkeit dominiert.

II. Die Stérungserscheinungen des chlovophylldefekien
Biotyps h 29.

1. Beschreibung.

Der Biotyp h 2g hat im Gegensatz zu dem vorher
behandelten Biotyp h 11 seit seiner Isolierung im Jahre
1928 keine Besonderheiten gezeigt (Abb. 5); vornehm-
lich waren keine Stérungeén, weder in der vegetativen
noch in der reproduktiven Sphére zur Beobachtung
gekommen. Obwohl der Biotyp in all der Zeit regel-
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miBig durch Selbstbestdubung fortgepflanzt worden
war, traten plotzlich im Jahre 1943 in einer Familie
desselben auffallende Stérungen auf, die sich in einer
eigenartigen Chlorophylldefizienz verbunden mit

Abb. 7a. Die Chlorophylldefizienz bei
b 29 {4411,7) beginnt an den Zweigenden.

7

5 Blakt

&, Blatfpaar 3. Blatipaar

Abb. 8. Einsetzen der Chlorophylldefizienz bei heranwachsenden Blittern von Grunde

zur Spitze bei h z29.

1 T 3

Abb, g. Chlorophylidefizient werden schon voll ergrinter Blatter bei h zg.

Verkriippelungs- und Absterbeerscheinungen aus-
sprachen.

a) Die Chiorophylidefizienz. Die
Keimbldtter erweisen sich im allgemeinen als blaB-
griin; schon die folgenden Blitter aber kénnen chlo-

rophylldefekt sein (Abb.6). Bei schnellem Fort-

Ernst Leamann und Warrraur DuppeL:

Abb. 7 b. Die Chlorophylldefizienz bei h 29 (Zustand vom
11. Septemmber 1945) setzt erst im Laufe des Somn:@rs ein
und bleibt auf die oberen Teile der Planze beschrankt.
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schreiten hapen die jungen Pflinzchen bald nur
noch kranke Bliatter und sterben unter Vertrocknen
bald ab. Oft beginnt die Chlorophylldefizienz auch
erst spiter und geht dann vom SproBgipfel aus
(Abb. 7a). Setzt sie im Mai oder Juni ein, so
erfaBt sie zumeist noch die ganze Pflanze, die dann
etwa im August voll ergriffen ist. Beginnt sie erst
spiter, so ist ihr Fort-
schreiten ein langsameres .
und Dbleibt auf - den
oberen Teil der Pflanze
beschrankt {7b).

An den einzelnen Blit-
tern vollzog sich der Ein-
satz der Chlorophylldefi-
zienz wie folgt: Zuerst
erschien der Blattgrund
leicht gelblich griin bis
weillich gelb gefleckt oder
gestreift. Die Flecken
waren oft verschwommen
und nahmen dem Blatt-
-rand und der Mittelrippe
entlang zu. Nach und
nach wurde die ganze
Blattfliche gelb bis weif3
iberzogen, oder unregel-
mifig gelb gefleckt. Da-
bei pflegten die Grenzen
der einzelnen Farbténungen von
griin tiber gelblichgriin bis weifl-
lichgelb ineinander iiberzugehen
(Abb. 8). Trat die Chlorophyll-
defizienz anrein griinen Blittern
auf, so zeigten sich zunichst
iiber die ganze Spreite verteilte,
gelbliche TFlecken, deren Aus-
breitung von der Blattbasis zur
Spitze fortschritt, bis das ganze
Blatt von verschiedenen gelben
bis weiBlichgelben Farbt6nungen
iiberzogen war, und schlieBlich
immer heller wurde und in weifl
iiberging (Abb. g).

Anatomisch erweist sich die
Chlorophylldefizienz durch all-
méhliche Auflésung der Chloro-
phyllkérner und Verkiirzung der
Pallisadenparenchymzellen. Der
Vorgang setzt in den einzelnen
Zellen zu verschiedener Zeit ein,
wodurch die gelbgriine Fleckung
zustande kommt (Abb. xo).

Von Ende Juni ab iiberziehen
sich dann noch die Blitter man-
cher Individuen ganz oder teil-
weise mit gelber oder gelb-
oranger Farbe. Ob diese Fiar-
bung mit den iibrigen Krankheits-
erscheinungen in ursichlichem
Zusammenhange steht, konnte nicht entschieden
werden. ,

b) Die vegetativen Stérungen Eng
mit der Chlorophylldefizienz verbunden trat eine Ver-
kiirzung (Stauchung) der Internodien auf (Abb. r1).
Setzt die Chlorophylldefizienz {rith ein, so verbreitet

280 180 18
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sich die Stauchung in ihrer Folge {iber die ganze
Pflanze; sie wird durchaus kriippelig. Beginnt die
Chlorophylldefizienz spiter, oder schreitet sie nur
langsam fort, so beschrinkt sich die Stauchung auf
die obersten, von der Chlorophylldefizienz betroffe-
nen Internodien. Anfangs kommt es vielfach vor
. eigentlicher Manifestie-
rung der Verkriipplung
infolge der Chlorophyll-
defizienz allein zum Ab-
sterben der Pflanze. Oft
ist mit der Verfirbung
der Bldtter auch eine
gestaltliche  Deforma-
tion derselben verbun-
den. Sie sind dann
schmal, verdreht und
gebuckelt, wie wir das
auch bei h1r fanden.
Nicht immer geht die
Verkriippelung der BIit-
ter mit Cblorophylldefi-

normal

Abb. 11, Verkriippelte Pflanze von h 29
mit starkem normalen Basalspro8.

zienz Hand in Hand. Wir fanden in einigen Fillen
auch griilne Blatter deformiert, klein, schmal, ge-
buckelt. )

Auch bei den chlorophylldefekten und verkriippel-
ten Pflanzen erscheinen, wie bei den verkriippelten
h 1x-Pflanzen, normale Basalsprosse (Abb. 11). Nur
in Fillen, in denen der HauptsproB schon seit
langem chlorophylldefekt war, zeigten sich hier und
da auch an den Basalsprossen chlorophylldefekte
Stellen.

c) Stérungen in der reproduktiven
Region. Auch die Bliten werden von Storungs-
erscheinungen ergriffen. Je stérker Chlorophyllde-
fizienz und Stauchung werden, um so kleiner werden
die Bliiten, um so stirker werden Pollen- und Samen-
fertilitdt herabgesetzt, wird die Ausbildung der An-
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theren und Narben reduziert. Auch hier bestehen
direkte Parallellen zu h 11 (Abb. 12).

2. Die Nachkommenschaften (Tabelle 3).

Aus im Jahre 1943 geselbsteten Individuen wurden
im folgenden Jahre zwei Nachkommenschaften er-

Abb. 1o, Die anatomischen Grundlagen der Chlorophyildefizienz. 1 Querschnitt durch normales Blatt; 2 und 3
Querschnitte durch verschiedenstarke chlorophylldefekte Blitter.

zogen und auf den Grad der Chlorophylldefizienz
untersucht:

Familie Normal Chlorophylldefekt
4402 71,7 28,3
4411 55,5 45,5

Aus der Familie 4411 wurden 1945 die folgenden Nach-
kommenschaften erzogen, deren Zusammensetzung am

ganz gelber
Zwelg

y / schwach W stark
/| chlorophyiidefekier I chloraphylidefekter
/ Zwejg Zweig

Abb.12. Verschiedene Reduktionsstadien von Bliten an verschieden stark chlorophylldefekten

Zweigen.

Ende der Vegetationsperiode (1. Sept.) in folgender
Tabelle 3 dargestelltist. Den Verlauf der Entwicklung
geben die Kurven (Abb. 13—16) wieder (Versuchs-
nummern s. Tabelle 3).

Insonderheit sei bemerkt, daBl die Nachkommen-
schaften aus 44112 7 sowohl bei Selbstbestdubungen
wie bei Kreuzungen auffallend viel griine Kriippel
hervorbrachten, wofiir eine Erklirung nicht beizu-
bringen war.

3. Kreuzungen der chlorophylldefekten Sippe h 2g
mit anderen Biotypen von E. hirsutum und E. parvi-
Jlorum.

Schon 1944 fiel auf, daB ganz entsprechend dem
Verhalten von h 11, vgl. S. 115, Chlorophylldefizienz
und Verkriippelung verschwanden, wenn h 29 — Indi-
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Abb, 13. Prozentgehalt an Chlorophylidefekien (ausgezogene Linien)
und Abgestorbenen (gebrochene Linien) seibstbestdubter Individuen

des chlorophyildefekten Biotypus h2g im Verlaufe des Sommers 1945.
Die starken Linien bezeichnen Nachkommenschaften chlorophyll-

defekter, die schwachen normaler Elternpflanzen bzw. gesunder Basal-
sprosse chlorophylldefekter Individuen. Stammnummern wie in

Tabelle 3.
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Abb. 14. Prozentgehalt an Kriippeln (grob gebrochene Linien) und

o¥__E
007 Z8 IV
Abgestorbenen (feingebrochene Linien) selbstbestdubter Individuen des

chlorophylldefekten 1Biotypus h 29 im Verlaufe des Sommers 1945.
Die starken Linien bezeichnen Nachkommenschaften . chlorophyli-
defekter, dieschwachen normaler Elternpflanzen bzw. gesunder Basal-

sprosse chlorophylldefekter Individuen. Stammnummern wie in
Tabelle 3.
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Abb, 16, Prozentgehalt an Chlorophylldefekten (ausgezogene Linjen C)
und Abgestorbenen (gebrochene Linien A) selbstbestdubter Bliten
an Aster verschiedenen Chlorophylldefizienzgrades der gleichen
Pilanze (4411 26)des chiorophylidefekten Biotypus h 29 im Veriaufe
es Sommers 1945. Stammnumimern wie Tabelle 3 unter c.

d;
viduen, die in der Nachkommenschait Chlorophyll-
defekte ergaben, mit Individuen anderer Biotypen
verbunden wurden, welche keine Chlorophylldefekten

hervorbrachten.
So zeigten im Jahre 1944 40 Pflanzen der folgenden
Kreuzungen je zur selben Zeit, in welcher die chloro-

phylldefekten Pflanzen aus selbstbestdubten Indi-
viduen der Biotypen hzg festgestellt wurden, keine

J

7.
Spur der Erkrankung:

X X
h8 % hz9; und h43 h 29

. Prozentgehalt an

Abb. 15.
Krisppeln™ {grob gebrochene

Linien) aus Kreuzungen zwis
)al

Chlorophylldefekten (ausgezogene Linien),
Linien) und Abgestorbener (fein gebrochene
chen chlorophylldefekten und normalen Pfian-
den Basalsprossen chlorophylldefekter Pflan-
(schwache Linien) im Verlaufe des Sommers

zen (starke Linien) und gesu:
1045. Stammnummern wie in Tabelle 3.

zen und normaler Pflanzen



20, Band, Heft 3/4 Plasmonbegriff und Storungssysteme in der Gattung Epilobium. 121

In viel breiterem Umfange ergab sich dasselbe Bild 4. Das Gesamtbild des chlorophylldefekten, kriippel-
unter Beteiligung von verschiedenen Biotypen von wilchsigen Stammes des Biotypes h 29.
E. parviflorum. Auch bei Kreuzung des chlorophyll- 1. Der 1943 innerhalb des seit 1928 normalen, regel-
defekten Stammes von h 29 mit diesen waren die St6-  mzBigen selbstbestaubten Biotypes h 29 aufgefundene

rungen durchaus verschwunden. chlorophylldefekte Stamm wurde in seinen Eigen-
Die Erziehung der Einkreuzungen in die Bastarde schaften beschrieben.
wurde aus duBeren Griinden nicht méglich. 2. Chlorophylldefizienz trat innerhalb dieses Stam-
Tabelle 3.
- : 3 i Chlorophyll-
Familie Herkunft Charakter Samen Keimung Normal (%%S;}lgzl I(Gr]a;i)eel ]ligégali{t}e] tot

. 1. Selbstbestdaubungen
4532 }| 4411 a8 Bl.5 | a) Normalrein griin 170 03,5 79,4 8,8 o 11,8 8,8

b)Chlorophyllidefekt :
4521 | 4411 ay Bl 1 | stark Chl. D.u.verkr. Ast 169 91,7 0,7 — 1,3 0,7 97,3

Zweig nuram Gipfel mit
4515 | 4411 az BL 1 | gelbgefl. Blittern u. ge- 129 83,8 o o o o roo
stauchten Internodien

c) Von Bliten ver-
schieden stark
chlorophyllidefek-
ter Aste der glei--
chen Pilanze

4516 4411 a6 Bl 1 gesunder Ast 132 251 8,3 8,3 o 8,3 83,4
Die obersten Bliatter des :

4517 4471 a6 Bl 2 | Zweiges beginnen gelb zu 190 95,8 0,7 2,2 0 3 96,3
zu werden )

Die obefsten Blattcken

4518 4411 a6 Bl 3 | des Gipfels sind gelb ge- 552 63,6 o} 0 0 0 100
: gefleckt
4519 4411 a6 Bl 4 | Der ganze Zweig-Gipfel 862 53,5 v o o 0 0 100

hat gelbe Blatter
d) Gesunder. Basal-

4522 4411 b2 Bl. 4 | spross einer Chl. D. 45 2 95,6 42,1 10,5 0 10,5 47,4
Pilanze . .

2. Kreuzungen

(™

4528 | 4411 ay BL a} Chlorophylldef.

X Pflanze x 592 86,4 34,8 15,2 0 17,4 47,8
4411 a8 Normale Pflanze
4529 | 4411 a8 Bl 2 Normale Pflanze
X X : 36 | 100 2,9 59 o 5,9 91,2
4411 ay Chlorophylldef, Pilanze '
4526 4411 a9 Bl 4 { b) Gesunder Basalspfoss
an Chl. D. Pflanze
X R 181 98,9 83,3 0,7 o 6,7 10
4411 axo Normale Pilanze
4527 | 4411a10 Bl 4 Normale Pflanze
X X 171 100 1 733 10 o 10 16,7
4411 ag Gesunder Basalspross
an Chl. D, Pfl.

Nachkommenschaften von Individuen der Familie 4411 des chlorophylldefekten Biotypus h29 nach
Prozentgehalt Normaler, Kriippel, Griiner Kriippel, Chlorophylidefekter und Abgestorbener,

., L.Selbstbestiubungen: Elternpflanzen: a) rein griin; b) chlorophylldefekt; c) Bliiten an ver-
schieden stark chlorophylldefekten Asten der gleichen Pflanze; d) Gesunder BasalsproB

2. Krenzungen: a) Chlorophylldefekte X normale Pflanzen: D) Gesunder BasalsproB chlorophyll-

defekter Pflanze >>§ normale Pflanze,

1 Bakterienbefall,

* Tauber Samen ausgeschieden.

% Gesamtkriippel stellen eine Nebenzahl der Tabelle dar und diirfen der Prozentzahl nicht nochmals bei-
gezahlt werden. ) .
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mes teils schon in frithester Jugend der Individuen
auf, teils machtesie sich erst im Laufe von deren Ent-
wicklung vom Vegetationspunkt aus fortschreitend
bemerkbar.

3. Mit der Chlorophylldefizienz verbunden trat eine
Stauchung der Internodien, eine Verbildung der Blat-
ter und eine mehr oder weniger weitgehende Ver-
kriippelung der ganzen Pflanze auf.

4. Die reproduktiven Teile weisen mit steigender
Chlorophylldefizienz und Verkriippelung der sie tra-
genden Zweige zunehmende Verkiimmerung auf.

5. Je eher und stirker die Chlorophylldefizienz und
Verkriippelung einsetzen, um so frither kommt es zum
Absterben der betroffenen Pflanze.

6. ITn der Nachkommenschaft normaler, selbstbe-
stiubter Individuen war der Prozentsatz chlorophyll-

defekter Pflanzen gering und hob sich erst im Laufe

der Vegetationsperiode langsam (4532); zudem blieb
die Chlorophylldefizienz zumeist auf den oberen Teil
der Individuen beschrinkt, womit ein sehr geringer
Prozentsatz verkriippelter Pflanzen und eine geringe
Zahl absterbender Pflanzen verbunden war.

. Chlorophylldefekte Pflanzen erbrachten zumeist
— nicht immer (4521) — herabgesetzte Samenzahl
pro Fruchf. Aus diesen Samen gingen zwar noch her-
anwachsende Pflanzen hervor (vgl. dazu im Gegenteil
h 11); diese aber wurden zumeist schon in friihester
Jugend chlorophylldefekt ; die Krankheit breitete sich
dann schnell iiber die ganze Pflanze aus, so daB3 der
groBte Teil der Individuen vom Gipfel her abstarb
(4515, 4517, 4518, 4519 vgl. Abb. 13—15).

8. An gesunden Asten chlorophylldefekter Pflanzen
zur Bestdubung verwandte Bliiten erbrachten eine
Nachkommenschaft mit sehr viel geringeren Prozent-
sitzen chlorophylldefekter bzw. absterbender Pflan-
zen hervor, als Bliiten an chlorophylldefekten Asten
derselben Pflanze (4516). Mit steigender Chlorophyll-
defizienz von Asten ein und derselben Elternpflanze
nimmt die Zahl dér chlorophylldefekten und abster-
benden Pflanzen in der Nachkommenschaft zu (Kurve,
Abb. 16).

9. Der Verkriippelungsgrad des jeweiligen Elters
erweist sich auf die Anzahl der verkriippelten Nach-
kommen von Einfluf (4521).

10. Chlorophylldefizienz fithrt wohl sehr allgemein,
aber nicht ausnahmslos zu Verkriippelung; der Pro-
zentsatz der Verkriippelten bleibt hinter dem der
Chlorophylldefizienten etwas zuriick (4515, 4517, 4518,

4519).

11. Normale Basalsprosse chlorophylldefekterPflan-
zen hatten den Einfluf der Ausgangspflanze noch nicht
vollkommen verloren, wie sich in der herabgesetzten
Samenzahl und der Zahl der absterbenden Individuen
der Nachkommenschaften erweist. Die Anzahl der in
den heranwachsenden Nachkommenschaften auftre-
tenden Kriippelpflanzen und Chlorophylldefekten aber
ist fast ganz auf den entsprechenden Prozentgehalt
der Normalen abgesunken.

12. Kreuzungen zwischen Normalen und Chloro-
phylidefekten ergaben Nachkommenschaften, welche
zwischen denen aus selbstbestdubten Normalen und
Chlorophylldefekten stehen (Abb. 15 und Tabelle 3).
Der Grad der Verkriippelung stand wohl zumeist,
wenn auch nicht immer zum Grade der Chlorophyll—
defizienz in direkter Beziehung. In einigen Nach-
kommenschaften fanden sich auch rein griine Ver-
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kriippelte, wenn auch in geringer Zahl. Es wird we-
sentlich sein, den Grad der Chlorophylldefizienz, den
Verkriippelungsgrad und das Absterbeprozent noch
niher untereinander zu vergleichen.

13. Werden gesunde Basalsprosse sonst chlorophyll-
defekter Pflanzen mit normalen Pflanzen verbunden,
so zeigten die Nachkommenschaften einen dhnlichen
Gehalt an Chlorophylldefekten wie Normale allein.

14. Reziproke Kreuzungen ergaben im allgemeinen
die gleichen Ergebnisse (Ausnahme: Absterbeprozent
4528, 4529).

15. Bei Kreuzung mit anderen Epilobiumarten oder
Biotypen von E. hirsutum verschwand die Erschei-
nung der Chlorophylldefizienz und Verkriippelung in
den Bastarden.

III. Die wesentlichen Gesamiergebnisse.

Wir haben folgendes gefunden:

Bei dauernder Selbstung unserer 2 Stimme treten
im gleichen Plasma nach Wuchsform (Verkriippe-
lung) Lebensfihigkeit und Plastidenfarbung in ver-
schiedenem Grade gestdrte Pflanzen auf.

Bei Kreuzung der beiden gestdrten Stimme mit
anderen, ungestdrten, dominiert der stérungslose Zu-
stand iber den gestérten.

Bei Einkreuzung von h 11 als minnlicher Elter in
eine solche F 1 Generation tritt die Stérung wieder
hervor, dsgl. in der F 2 einer solchen Verbindung.
Entsprechendes fand ZinDporf bei Kreuzungen mit E.
palustre.

Der chlorophylldefekte Stamm ist offenbar als Mu-
tation aus dem dauernd geselbsteten, bis dahin sté-
rungslosen Biotyp h 29 hervorgegangen.

Rein miitterliche Weitergabe der Stérungen findet
nicht statt.

Aus Kreuzung zwischen gestérten und ungestérten
Pflanzen desselben Stammes gehen reziprok etwa glei-
che, im Stérungsgrad annihernd die Mitte zwischen den
beiden Eltern haltende Nachkommenschaften hervor.

Aus diesen Befundenistzuentneh-
men, daB die Stérungserscheinungen
in ihrer Grundlage genomatisch be-
dingt sind.

Der Stérungsgrad ist innerhalb beider Stimme mcht
konstant sondern variabel.

AuBerlich normale Individuen kénnen in wechseln-
dem MaBe gestérte Nachkommen hervorbringen.

Der Stérungsgrad der Nachkommenschaften hingt
von der Veranlagung der Elternpflanzen ab. Unge-
storte Pflanzen geben in geringerem Grad gestorte
Nachkommenschaften als gestorte Pflanzen. Der Sto-
rungsgrad der einzelnen Nachkommenschaften zeigt
eine Tendenz zur Standardisierung.

Gestérte Pflanzen von h 11 bringen bei Selbstung
nur noch vereinzelte Samen mit schon im Keimlings-
stadium zugrunde gehenden Pflanzen hervor; bei
Kreuzung mit Normalen kommt es zu der Stérung
schnell anheimfallenden Pflanzen. Aus gestorten h 29
Pflanzen lassen sich- zwar bei Selbstung noch
Nachkommen erziehen; aber auch sie verfallen als-
bald starken Stérungen und gehen schnell zugrunde,

Bis hierhin ist das Grundverhalten beider Stimme
weitgehend gleich.

Das weitere Verhalten derselben unterscheidet sich
voneinander und soll nun gesondert betrachtet werden.
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h1l. Es gelang nicht, aus Bliiten an Zweigen ver-
schiedenen Stérungsgrades ein und derselben Pflanze
Nachkommenschaften verschiedenen Stérungsgrades
zu erziehen. Bliiten gestérter Pflanzen dieses Biotypes
erwiesen sich ja, wie wir sahen, in allen Fillen un-
fruchtbar. Das Verhalten der Gesamtpflanze war also
einheitlich.

Auf rein genomatischer Basis kdnnten wir dieses
Verhalten zunichst folgendermaflen zu erkliren ver-
suchen: Wir nehmen eine groBere Zahl spaltender
Allele an, welche sich im gewthnlichen Ablauf der
Entwicklung nicht manifestieren (vgl. S.7106). Zur
Storung kommt es nur dann, wenn von diesen Allelen
bestimmte zusammentreten — mehr oder weniger
homozygot werden — welche dann zu Stdrungen
{ithren. (Wie etwa bei der Form drabiformis in LEn-
MANNS montanum X parviflorum-Kreuzungen (S. 106).
Entwickeln sich aus den so gebildeten Samen
noch Nachkommenschaften, so gehen diese alsbald
gestort zugrunde (etwa unsere Familie 4003, vgl. LEn-
MANN I941 ITT S. 641. Tst die Stérung aber stirker,
dann sterben schon die Bliiten ab und es kommt iiber-
haupt nicht mehr zur Nachkommenschaftsbildung.
Die Allele fallen somit aus. Zur normalen Entwick-
lung kommen nur solche Pflanzen, welche geeignete
Allele zum mindesten im heterozygoten Zustande ent-
halten: Sie fithren den Stamm weiter.

h29. Die verschiedenen Zweige ein und derselben
Pflanze zeigen verschiedene Stérungsgrade und aus
den anihnen gebildeten Bliiten entstehen beiSelbstung
Nachkommenschaften, die sich im Grade ihrer Sto-
rungen unterscheiden. Durch Auswahl von Bliiten
an stirker oder schwicher gehemmten Zweigen zur
Selbstung laBt sich der Stérungsgrad der Nachkom-
menschaften nach -+ oder — verschieben. Wir haben
hier das Bild vor uns, welches uns Sippen mit la -
bilen Genen bieten- wie etwa Capsella Bursa
pastoris albovariabilis, Malva parviflora laciniata, An-
tirrhinum majus accorugala u.a. (vgl. STUBBE 1938
S. zo9) L.

Mit dieser rein genomatischen Erklirung diirfte
aber den vorliegenden Tatsachen noch nicht voll ent-
sprochen sein.” Die starken Stérungen machen eine
Mitwirkung anderer Grundlagen wahrscheinlich. Die-
se aber sind uns gegeben in der Ubereinstimmung
unserer Befunde an den Basalsprossen mit denjenigen
von MicHAELIS und Ross. Wir werfen zum rechten
Verstindnis nochmals einen Blick auf diese Unter-
suchungen, vor allem unter Berticksichtigung der Tii-
binger Stimme.

Die Versuche von MicaaeLis und Ross gehen auf
einen stark gestrten Bastard zwischen dem Tiibinger
Biotyp h 43 2 und einemTiibinger parviflorum-Biotyp,
wie thn SCHNITZLER zuerst beschrieb und abbildete
(1932 S. 338) zurlick. BRUCHER hatte an dem Material,
welches er 1938 von Tiibingen zunichst nach Jena und
dann nach Miincheberg mitnahm, an einem solchen
Bastardindividuum Basalsprosse der Art beobachtet,
wie wir sie bei unseren Betrachtungen weiter oben

1 Nicht unerwihnt soll bleiben, daff OEHLKERs {1934
bis 1935) im breiten Rahmen seiner Sepalodie-Unter-
suchungen im gleichen Stamm (h,, =Bonn) auf das Vor-
handensein eines labilen Gens fir das cruciata Merkmal
schlieft (vgl. dazu die Diskussion RENNER (1938 S. 91)
OruLKERS (1938 S.277).
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kennen lernten (vgl. Abb. 1, 3, 11). Er hat berichtet,
daB sich die von ihmals ,,Normalisierung‘‘ bezeichnete
Umwandlung des Basalsprosses bei vegetativer Fort-
pflanzung erhielt und Pflanzen ergab, welche dem
reziproken Partner der  urspriinglichen ~Kreuzung
glichen. Er hielt fiir wahrscheinlich, dafl die Nor-
malisierung durch Ubertritt von viterlichem Pollen-
schlauchplasma und anschlielende Entmischung zu-
standegekommen sei. '

In diesem Zusammenhange ist es einmal von Inter-
esse, daB solche ,normalisierte* Basalsprosse schon
an dem reinen Biotyp h 43 auftreten. Dieser Biotyp
ist gegen Ende der Vegetationspericde am SproBende
leicht gestaucht, ohne dafl es aber etwa, wie bei h IT,
zur Kriippelbildung kime. An der Basis entstehen
dann kriftig heranwachsende, ,,normalisierte* Sprosse,
im Grunde nicht anders, wie bei dem stark gehemmten -
Bastard (Abb. 17 und LErMANY 1941, 11T S. 667/68).

Abb.17. Gehemmie Haupisprosse und gesunde diese
iibergipfelnde Basalsprosse des Biotypus h43.

Die Neigung zur Stauchung und BasalsproBbildung
ist also schon im reinen As7sutum-Elter vorhanden
und in den Bastard eingebracht worden; ein Plasma-

2 Mit Hinblick darauf, daB es fiir. die von MrcuarLis
und Ross durchgefithrten wichtigen Untersuchungen mit
dem Tiibinger Awsutum-Biotyp h 43 wesentlich ist, iiber
diesen Biotyp soweit als mgglich unterrichtet zu sein und
unsere jahrzehntelangen Erfahrungen mit thm auszu-
werten, mdchten wir diesbeziiglich die folgenden Aus-
fithrungen machen: Der von Micnariis und Ross ver-
wandte Biotyp Essen ist der von ScHNITZLER in seiner
genetischen Wirkung beschriebene, dann von Lenmann
und seinen Mitarbeitern vielfach verwandte und 1941 111
S. 640 auf Grund der ScunNiTzLERschen Angaben von
Leamany eingehend beschriebene Biotyp h 43, was aus
den Arbeiten von Micuaeris und Ross nicht klar her-
vorgeht. P. und G, Micuagtis (1948 S. 470) schreibn zur
Kennzeichnung dieses Biotyps nur ,,Essen (Sortiment
BrucHER-Airs. 4)"‘. Der Brtcuersche Biotyp h 4 ist aber
h 43. Er wurde frither als solcher in BricaERs Versuchen
in Tiibingen gefithrt und auch 1938 in seiner Arbeit als
solcher bezeichnet. 1939, nachdem ihn BrOcmer mit
nach Jena genommen hatte, hat er ihn in h 4 umbenannt,
(,,hirs. 4, in fritheren Vertffentlichungen als h 43 bezeich-
net” BRUCHER 1939 S. 450). 1043 S. 351 teilt BRUCHER
mit, er habe seinen Biotyp h 4 Herrn MicHaELIs zur
Weiterbearbeitung iibergeben, wortiber in Tiibingen
nichts bekannt war.
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ibertritt in einer direkt vorangegangenen Kreuzung
erlibrigt sich also. Diese Tatsache wire natiirlich
auch bei Beurteilung der {iberaus umfassenden von
MicuAELIS und Ross mit diesem Biotypus ange-
stellten Untersuchungen, welche mit zur Grundlage
seiner Theorie dienten, zu bedenken und insofern
wire es moglich gewesen, unsere jahrzehntelangen
Erfahrungen mit diesem Biotyp zur Beurteilung
mit heranzuziehen. Auch bei anderen lange Zeit
von uns geselbsteten Biotypen findet sich eine herbst-
liche Spitzenstauchung verbunden mit Basalsprof3-
bildung, wie z. B. bei h 8 (Braunschweig) (vgl. LEH-
MANN 1041 III, S. 653).

Die bemerkenswerteste Ubereinstimmung zwischen

unseren Ergebnissen an den beiden Asrsutum-Biotypen .

h 71 und h 2g mit den Befunden von MicgazrLrs und
Ross besteht aber darin, daB bei Selbstbestiubung
von Bliiten normaler Basalsprosse wie entsprechenden
Kreuzungen die Stérungen der Ausgangspflanze in der
Nachkommenschaft entweder ganz verschwunden oder
doch weitgehend abgeklungen sind.

MicmaELIs und Ross haben nun auf Grund ihrer
umfassenden Untersuchungen erwiesen, daf} die Nor-
malisierungen und erneuten Stérungen der Basal-
sprosse der #rsutuwm-Sippen auf plasmatischer Grund-
lage beruhen.

Legen wir eine solche Annahme auch fiir unsere
hirsutum-Biotypen zugrunde, was durchaus naheliegt,
so wiirden wir zu folgendem Ergebnis kommen:

h11. Wir kénnten annehmen, daf3 das Genom
dieses Biotypus sich in einem Plasma befindet, mit
dem die einzelnen vorhandenen Allele sich in ver-
schiedener Weise in Harmonie zu setzen vermdgen.
In den stark gestdrien Pflanzen wiirden vornehmlich
Allele zur Wirkung kommen, welche sich mit dem
Plasma nicht in Harmonie befinden, was zu den star-
ken Stérungen bzw. zum Tode fithrt. In den nor-
malen Pflanzen wiren diejenigen wirksam, welche sich
mit dem vorliegenden Plasma in giinstiges Verhaltnis
zu setzen vermdgen. Damit stimmt die Deutung der
von LEEMANN (1941 ITI) mitgeteilten Versuche (vgl.
S. 114) durch MricrAELIS (P.u. G. 1948, S. 491 Anm.)

etwa fiberein. MICHAELIS nimmt dazu an, daB3 die un-

giinstig wirkenden Allele gelegentlich einer weit zuriick-

liegenden Kreuzung in den Stamm gelangt seien, eine’

Annahme, die er vor allem auch darauf stiitzt, da8 in
hochsten Rilckkreuzungsgenerationen mit unserer Tii-
binger Sippe h 43 (Essen) auch bei Selbstung immer
wieder spaltende Nachkommenschaften auftraten. Da
die Sachlage nur gestreift ist, so14Bt sich von uns auch
noch nichts abschlieBendes dazu folgern. -

h 29. Im Falle unseres chlorophylldefizienten Stam- .

mes von h 2g bietet das labile Gen entsprechende
Klarungsmoglichkeiten. Es bedarf nur der Annahme,
daB die verschiedenen Stadien der Labilitit oder
Mutabilitit diese Gens-— wie beih 1T die von Anfang
anwesenden Allele — sich in verschieden giinstigem
oder ungiinstigem Verhiltnis zum Plasma befinden
und der wechselnd starke Stérungsgrad im indivi-
duellen Leben wie in den Nachkommenschaften der

verschieden gestérten Teile eines Individuums ist ver-

standlich. )

Wenn wir anch der Meinung sind, daf3 mit diesen Uber-
legungen die vorliegenden Versuchsdaten eine befriedi-
gende Klirung gefunden haben, so sind wir uns doch
vollauf bewuBt, daB zu weiterer Stiitzung und theore-

Ernst LEaManN und Warrravr DuppgL:

Dex Zichter

tischer Auswertung noch Kreuzungen in umfassendem
Mage hitten durchgefiihrt werden miissen. Solche waren
wohl angesetzt, konnten aber aus nicht in unserer Macht
stehenden Griinden bislang nicht ausgewertet werden.

C. SchluBBbemerkungen.

Zum Abschluff unserer Betrachtungen und unter
dem Eindruck der neuesten Untersuchungen iiber
Plasmavererbung in anderen Verwandischaftskreisen
seiaber noch eine kurze Allgemeinbetrachtung erlaubt.

SCHWEMMLE (1927) und LEEMANN (1928) gingen
auf Grund ihrer anfinglichen Erfahrungen davon aus,
daB die Storungserscheinungen auch bei reziprok ver-
schieden gestbrten Bastarden letzten Endes von einem
Gen bedingt seien. Sie dachten sich diese Genwirkung
zundchst direkt auf das Plasma ausgeiibt. Sie nah--
men eine durch die damaligen Befunde gestiitzte
parallele Auswirkung von Gen und Plasma an (LEs-
MANN 1928, 1932 S. 157ff, 1936 S. 657%)." Mit der Er-
weiterung des Versuchsmaterials hat sich diese An-
nahme als nicht haltbar erwiesen, ja es hat sich er-
geben, daB Plasma und Kern nebeneinander gegen-
sitzlich wirken kénnen. Die urspriingliche Annahme
wurde aufgegeben (MICHAELIS 1938 S. 445, LEHMANN
1939 S.638, 1941 IV B, S. 69 und 94).

- Die Vorstellung Leamanns und ScaweMmLes hat zu
einer lebhaften Polemik den AnlaB gegeben; auch nach-
dem sie von den Autoren eindeutig verlassen worden
war, tiberschattete sie iiberraschenderweise die Epilo-
bium-Polemik noch immer weithin. Eine erneute Stel-
lungnahme zu ihr eriibrigt sich,

Auch heute noch erscheint uns indessen die Frage,
wieweit letzten Endes dennoch die La-
bilitdit des Plasmas, die zu den reziproken
Verschiedenheiten filhrt, genisch bedingtist,
durchaus der Erérterung wert. Nicht zuletzt auch in
Verbindung mit den so grundsitzlichen Verdnde-
rungen, die der Plasmonbegriff durchgemacht hat
und die auf die Gesamtlage dieser Problematik nicht
ohne EinfluB sind.

Es ist eine der bemerkenswertesten Tatsachen fiir
die Frage des Zustandekommens der plasmabeding-
ten Stérungserscheinungen in der Gattung Epilobium,
wie nach den letzten Beziehungen von Kern und Plas-
ma in derselben, daB dieser ganze Fragenkomplex
nur innerhalb der Gruppe Eriophoraauf-
tritt, in einer Gruppe, welche systematisch nach ibren
morphologischen Merkmalen fest umschrieben ist. Daf3
solche Merkmale rein genomatisch bestimmt werden,
ist.ja gerade innerhalb der Gattung Epilobium zur
Evidenz erwiesen worden. Nur bei den Eriophora-.
Arten 1468t sich eine solche Labilitit des Plasmas fest-
stellen, die bei Einkreuzung fremder Genome zu den
reziprok verschiedenen Storungen fithrt. Das legt die
Annahme sehr nahe, daB auch die Labilitit des Plas-
mas in irgendwelchen letzten Grundbeziehungen zu
dem Genom dieser Gruppe steht.

Hinzu kommt, dafl die Untersuchungen von PRIOR
1046 eine iiberaus groBe Mannigfaltigkeit der Sto-
rungserscheinungen in Kreuzungen von E. palusive
erwiesen hat, die rein auf genomatischer Grundlage
beruhen. Hier sind die Storungsdifferenzen-—reziprok
gleich — fast ausschlieBlich auf das Genom von E.
palustre zuriickzufiihren. Bedeutsame Ergebnisse zu
diesem gesamten Fragenkomplex bieten auch die Un-
tersuchungen HiorTHs iiber die Hemmungssysteme
in der Gattung Godetia.
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Gesttitzt wird der Gedankengang schlieflich durch
die zweifelsfreie Feststellung kerngenabhangiger Plas-
magene durch SONNEBORN bei Paramaecium Aurelia,
wi¢ durch die schon herangezogenen Ausfithrungen
DARLINGTONS (1944). Jedenfalls sagt SONNEBORN
(1949 S.55): ,,As the genes are so overwhelmingly
important in controlling cellular make-up, it seems
a priori likely that some gene differences would make
the difference between adequate and inadequate cel-
lular conditions. The distinction between gene-main-
tained an gene-independent plasmagenes may indeed
be due merely to the failure thus far to find the
genes on which the latter are dependent.*

Wir werden die Frage nicht auBer acht lassen diir-
fen, ob wir bei Epilobium die fragliche genomatische
bzw. -genische Grundlage, welche fiir die Labilitat
des Plasmas bei der Gruppe Eriophora verantwort-
lich ist, nur noch nicht gefunden haben, Eine Be-
hauptung, daBl dies der Fall sei, liegt uns fern.
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