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Das Problem des Nichterscheinens
des viterlichen Typus in der Spaltung der
partiell sterilen Aquilegia-Species-Bastarde.

Von
MARJA SKALINSKA.

In einer von meinen friiheren Abhandlungen (4) habe ich die
Erscheinung einer nicht-typischen Mendelschen Spaltung von inter-
specifischen Agquilegia-Bastarden beschrieben. Reciproke Kreuzungen
zwischen den Species Aquilegia vulgaris L. und Aquilegia chrysantha
A. Gr. ergeben matrokline Hybride, in deren Nachkommenschaft
die erwartete volle Typenreihe in der Spaltung nicht erscheint: wir
finden hier nimlich immer den miitterlichen Typus, sowie zahlreiche
intermediire Formen, der viterliche Typus aber ist nicht reprisen-
tiert. Diese Erscheinung einer nicht typischen Spaltung steht im
Zusammenhang mit der partiellen Sterilitit der Bastarde. Wie ich
auf Grund meiner embryologisch-cytologischen Untersuchungen (5)
festgestellt habe, degenerieren bei diesen Bastarden bereits gebildete
Mikro- und Makrosporen, sowie weibliche Gametophyten und junge
Zygoten. In allen diesen Fillen erleiden eine Elimination solche Typen,
die zu einer weiteren Entwicklung nicht fihig sind. Man kann ver-
muten, dass die Ursache solch einer Degeneration in der Haplophase
auf eine Dysharmonie zwischen dem Genom, der den viterlichen
Typus reprisentiert und dem Cytoplasma, das von der miitterlichen
Pflanze stammt, zuriickzufiihren ist. In der Elimination der Gameto-
phyten konnen wir auch einen physiologischen Einfluss der miitter-
lichen Pflanze auf den Haplonten annehmen.

Da in jeder von beiden reciproken Bastardierungen immer der
viterliche Typus ausgeschaltet wird, der miitterliche dagegen neben
zahlreichen intermediiren Formen erhalten bleibt, so ergibt die zweite
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Hybridengeneration beider reciproken Kreuzungen gesamt be-
trachtet eine volle Formenreihe in der Spaltung; im Gegenteil,
bei einer Analyse der Nachkommenschaft einer jeden von den be-
treffenden Kreuzungen einzeln genommen, erweist sich deutlich
die Formenreihe in der Spaltung als unvollstandig.

Meine bisherigen Untersuchungen sprechen zugunsten der An-
nahme, dass solch eine nicht typische Spaltung als Konsequenz einer
Eliminierung von bestimmten Typen aufzufassen ist, und dass sie
stets mit partieller Sterilitdt verkniipft ist.

In der vorliegenden Arbeit kehre ich nocheinmal zu diesem Pro-
blem zuriick, auf einem anderen Material gestiitzt.

Das Problem wird hier auf Grund eines Vergleiches zwischen
zwei Bastardierungen erdrtert, die sich ausgesprochen durch den
Fertilitatsgrad der Fj-Pflanzen unterscheiden.

Es werden nimlich die folgenden Kreuzungen besprochen:
1) Agquilegia flabellata nana X A. chrysantha A. Gr. Die erste Gene-
ration in dieser Bastardierung ist deutlich matroklin und in hohem
Grade steril.

2) Aquilegia flabellata nana X A. californica, sowie die reciproke
Kreuzung Aquilegia californica X A. flabellata. Die erste Generation
in dieser Bastardierung ist nicht ausgesprochen matroklin und be-
sitzt eine beinahe normale Fertilitat.

Der Unterschied in der Fertilitat der betreffenden Bastarde muss
um desto mehr hervorgehoben werden, dass die beiden Species, die
mit derselben A. flabellata gekreuzt wurden, A. chrysantha und
A. californica, eine weitgehende morphologische Ahnlichkeit auf-
weisen. Deshalb erweisen sich die beiden Bastardierungen als sehr
giinstige Objekte zur Lésung des obengestellten Problems. Falls ein
hoher Sterilititsgrad als Folge der Elimination des véterlichen Typus
aufzufassen ist, so ist bei einer annihernd normalen Fertilitit das
Erscheinen einer vollen Formenreihe in der Spaltung zu erwarten.
Ein Vergleich der zweiten Hybriden-Generation beider Kreuzungen
kann also zur Losung der Frage beitragen, ob die Abwesenheit des
vaterlichen Typus in der Spaltung tatséchlich durch dessen Elimi-
nation verursacht wird, was natiirlich zur partiellen Sterilitat fithren
muss.

Es muss hier hervorgehoben werden, dass trotz einer grossen
morphologischen Ahnlichkeit zwischen A. chrysantha und A. califor-
nica, nur in der ersten Bastardierung deutlich matrokline Bastarde
entstehen, in der zweiten dagegen kénnen wir solch eine deutliche
Priavalenz des miitterlichen Typus in der F;-Generation nicht kon-
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statieren. Da aus der ersten Bastardierung Pflanzen mit schwacher
Fertilitit entstehen, im Gegensatz zu der zweiten, so enthiillt sich
daraus noch ein interessantes Problem, namlich der, ob es ein Zu-
sammenhang zwischen der Matroklinie und der oben erwihnten Eli-
mination des viterlichen Typus existiere und wie wére er dann zu
erklaren.

Wenn wir vom ,viterlichen“ oder ,miitterlichen Typus spre-
chen, so miissen wir ausdriicklich betonen, dass eigentlich solche
Termini sich auf Individuen mit einer ganzen Reihe von Merkmalen
beziehen, die in der Nachkommenschaft der Bastarde nicht als zu-
sammenhingende Gruppe, sondern als mendelnde Einheiten vererbt
werden. Der viterliche resp. der miitterliche Typus ist nur eine von
den zahlreichen Kombinationen, die theoretisch die Moglichkeit haben,
in der Spaltung der F, Generation rekonstruirt zu werden. Gewisse
Stérungen, die mit der partiellen Sterilitit verbunden sind, konnen
dazu beitragen, niamlich diese Kombination aus der Spaltung aus-
zuschalten, obgleich sie theoretisch zu erwarten ist.

In meinen Untersuchungen jedoch werden die Termini ,véterli-
cher” und , miitterlicher Typus® nicht im Sinne einer pricisen Re-
konstruktion der zur Kreuzung benutzten Species gebraucht, sondern
in einem etwas engerem Sinne, indem nur einige Merkmale der be-
treffenden Species in Acht genommen werden, némlich diejenigen,
die in der Spaltung reciproker Bastardierungen Unterschiede auf-
weisen kénnen. Es sind ndmlich: die Form und Lénge der Sporne,
sowie die Bliitenfarben. Die genetische Analyse betrifft hier also nur
diese Merkmale.

Zweifellos sind bei Aquilegia-Bastarde fiir jeden Typus die Form
und Linge der Sporne als wichtigste Merkmale zu betrachten. Auf
diesen Merkmalen stiitzt sich iibrigens die Klassifikation der beiden
Gruppen der Gattung Aguilegia (2). Da aber in gewissen Fillen ein
deutlicher Zusammenhang zwischen der Form der Sporne und der
Blumenfarbe infolge einer Faktorenkoppelung zu beobachten ist,
kann das Erscheinen oder Nichterscheinen von gewissen Farbentypen
eine Bedeutung fiir die genetische Analyse haben. Z.B. im Zusammen-
hang mit dem Fehlen von geraden langen Spornen (viterlicher Ty-
pus) erscheinen #usserst selten Pflanzen mit gelben Bliiten in der
Spaltung der Bastarde Aquilegia wvulgaris X A. chrysantha infolge
einer Koppelung des Faktors fiir diese Bliitenfarbe mit demjenigen
fir die Form der Sporne. Ahnliche Erscheinungen kénnen wir auch
in der Spaltung der Kreuzung A. flabellata X A. chrysantha beob-
achten.
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Beschreibung der zur Kreuzung benutzten Species.

Agquilegia flabellata nana Sieb. und Zucc. Zwergform von
20—25 em Hohe. Blumen mit gekriimmten kurzen diinnen Spornen
mit kleinen Honigdriisen endend. Die Lénge der Honigblétter betragt
3 cm. Bliitenfarbe reinweiss (Fig. 10).

A. chrysantha A. Gr. Pflanze von 60—70 e¢m Hoéhe. Blumen
mit geraden, diinnen, sehr langen Spornen mit grossen Nektarien
endend. Die Linge der Honigbldtter betrdgt 6'5 cm. Die goldgelbe
Blumenfarbe ist durch gelbe Chromoplasten hervorgerufen (Fig. 11).

A. californica Hartw. Pflanze mittelhoch, von ungefihr 45 cm
Hohe. Blumen mit geraden langen Spornen die etwas dicker als die-
jenigen von A. chrysantha sind und mit grossen Nektarien enden.
Die Linge der Honigblitter betrdgt 6 cm. Die Bliiten sind zwei-
farbig: die Kelchblatter, sowie die Sporne der Honigblatter sind
orangerot, wahrend ihr Saum gelb geférbt ist. Diese Blumenfirbung
ist durch zwei Farbstoffe hervorgerufen: durch gelbe Chromoplasten
in dem Mesophyll der Blumenbléatter und durch das rote Anthocyan,
das sich ausschliesslich in den Epidermiszellen im Zellsaft geldst
befindet.

Die beiden letzten Species gehdren zu der Gruppe Longicornes (2).
Zwischen diesen drei Species wurden folgende Bastardierungen aus-
gefihrt:

1. A. flabellata X A. chrysantha,

2. A. flabellata X A. californica,

3. A californica X A. flabellata.

Die Formen der Sporne bei den Bastarden zwischen A. californica
und A. flabellata.

Mittels reciproken Kreuzungen wurden zahlreiche Bastarde zwi-
schen den beiden obengenannten Species erhalten. Es wurde stets
eine und dieselbe Californica-Pflanze fiir alle Kreuzungen benutzt.
Sie wurde mit drei Flabellata-Pflanzen von einer vollig einheitlichen
Sippe gekreutzt.

Es wurden im Ganzen neun Kreuzungen ausgefiihrt, ndmlich in
drei von ihnen wurde A. californica als Mutterpflanze genommen,
in sechs dagegen wurden mit ihrem Pollen Blumen von A. flabellata
bestiubt. Solche Kreuzungen gelingen sehr leicht, und das Erhalten
einer zahlreichen F)-Generation beider reciproken Bastardierungen
bietet keine Schwierigkeiten,
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Es muss hervorgehoben werden, dass die- Bastarde, die aus
reciproken Kreuzungen stammen, miteinander nicht identisch sind,
obgleich man sie nicht streng matroklin nennen kann. lhre Sporne
haben in beiden reciproken Kreuzungen die gleiche Linge, sie sind
intermedidar, und der Unterschied betrifft deren Dicke und Kriim-
mung. Nimlich Bastarde aus der Kreuzung A. flabellata X A. cali-
fornica haben diinnere Sporne (wie die Mutterpflanze), die aber nur
schwach gebogen sind; diejenige der reciproken Bastardierung da-
gegen besitzen dickere Sporne (wie A. californica), die aber starker

Fig. 10. Fig. 11.

gebogen sind, als bei Pflanzen der ersten Kreuzung, im Gegensatz
zu den geraden Spornen ihrer Mutterpflanze A. californica. Wir kénnten
also das Aussehen der Sporne beider reciproken Kreuzungen in diese
Weise definieren, dass sie in Bezug auf ihre Léange intermediar,
in Bezug auf ihre Dicke — matroklin, in Bezug auf ihre Kriimmung
aber patroklin sind.

Das Erscheinen ausgesprochen matrokliner Bastarde in reciproken
Kreuzungen ist wenigstens scheinbar leichter zu interpretieren, als
das Erscheinen solcher Typen, wie die oben erwihnten vorstellen.
Eine Pravalenz des miitterlichen Typus bei reciproken Bastarden
wird meistens mittels dem Einfluss des Eizell-Plasma erklart. In dem
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betreffenden Falle aber kann das Problem zweifellos nicht so ein-
fach gelost werden, da die Kriimmung der Sporne eben bei dem-
jenigen Bastarde stérker ausgeprégt ist, dessen Cytoplasma von der
geradespornigen A. californica stammt. Wir wissen, dass der ge-
kriimmte Sporn iiber den geraden unvollkommen dominiert, wir
kénnten deshalb bei beiden reciproken Bastarden im gleichen Grade
gekriimmter Sporne erwarten. Wiirde das Eizellplasma eines Einfluss
auf die Ausbildung dieses Merkmals ausiiben, so konnten wir in der
Kreuzung A. flabellata X A. californica stéirker gekriimmter Sporne,
als in der reciproken Kreuzung erwarten. Da aber, wie gesagt, dieses
Merkmal, im Gegenteil, in denjenigen Pflanzen die A. californica
als Mutterpflanze haben, deutlicher hervortritt, so ist es ein Beweis,
dass sich das Problem nicht so einfach l6sen ldsst; wir sehen, dass
in diesem Falle dieses Merkmal im fremden Plasma zu einer stirkeren
Entwicklung gelangt; diese Beobachtung aber gibt uns keineswegs
ein Verstandnis ihrer Ursachen.

Die Blumen der F,-Pflanzen wurden im Friihling 1926 mit Per-
gamentbeuteln isoliert und geselbstet. Tabelle 1 gibt uns die Zahlen
der gewonnenen Samen fiir jede Frucht.

Tabelle I.

Nr. der Frucht | Anzahl der Samen

98
141
100
100
109

91

96

95

84
102

SO 00~ Wbl

—

Trotz einem hohen Fertilititsgrad der F)-Pflanzen konnte ich
leider keine zahlreiche F,-Generation erhalten. Ein Teil der im Sommer
1926 gereiften Samen des Bastardes A. californica X A. flabellata
wurde unmittelbar nach der Ernte ausgesidt. Es wurden im Ganzen
350 Samen aus drei Friichten im Juli 1926 ausgesdt. Ende August
waren die Samlinge in der Gesamtzahl von 212 Pflanzen in Mist-
kisten gepflanzt, wo sie iiberwintern sollten (gewdchnlich keimt ein
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Teil der Samen erst im Friithjahr). Eine betrichtliche Anzahl dieser
Pflanzen ging aber wegen dem verspiterten Umpflanzen im Winter
zugrunde, wihrend andere zwar am Leben geblieben sind, jedoch
im nichsten Frithjahr nicht gebliiht haben, was oft als Folge einer
verspiterten Saat bei Aquilegia zu beobachten ist. Es war mir leider
unmoglich, diese Pflanzen bis zum nichsten Jahr zu béhalten, sowie
eine wiederholte Aussaat im 1927 oder 1928 zu unternehmen. Des-
halb bin ich gezwungen mich mit den Beobachtungen von 1927 zu
begniigen. Obgleich aber die Anzahl der in der Fi-Generation beo-
bachteten Pflanzen gering ist, kann man jedoch konstatieren, dass
im Gegensatz zu den frither beschriebenen Bastarden zwischen A. vul-
garis und A. chrysantha, in der F,-Generation dieser Kreuzung der
viterliche Typus der Sporne in der Spaltung erscheint. Wie aus der
Tabelle II zu schliessen ist, treten Pflanzen mit intermediiren Léngen
der Sporne am zahlreichsten auf (53 Individuen, was 65’ aller Indi-
viduen bildet). Beide extremen Typen — der viterliche und der miitter-
liche, derjenige mit langen und mit kurzen Spornen, sind auch in der
Spaltung zu finden, wobei diese letzteren zahlreicher, als die ersten
auftreten. In Bezug auf die Kriimmung der Sporne findet ebenfalls
eine Spaltung statt, und zwar in gerade, gebogene und gekriimmte
Sporne. Wie aus der Tabelle Il ersichtlich ist, werden verschiedene
Kombinationen der Linge mit der Form der Sporne gebildet; es
entstehen lange gekriimmte Sporne, sowie auch kurze gerade Sporne,
was in der Kreuzung A. flabellata X A. chrysantha nicht stattfindet.

Tabelle 1L
Form der Linge der Sporne der F-Pflanzen
Sporne der | S O
F,-Pflanzen | ' 1L : | V. v
A. californica| ., ;. |Etwas kiirzer| 1L, Etwas linger| ;. 1 3
X A.flabellata Wl} ucake | als A. eali- | Intermediér | als A. flabel- Wie .ﬁ;;gabel
Ormed | fornica lata
A Typus Al Jop oAl | Typus A Il | Typus A IV | Typus AV
Gerade (A. catifornica)
Sporne | 4 Pflanzen | 15 Pflanzen | 5 Pflanzen | 1 Pflanze | 2 Pflanzen
5 e B S
Gebogene | Typus B 1 | Typus B 1l | Typus B. Ill| Typus B1V | Typus BV
(intermediiire)| 8 Pflanzen | 9 Pflanzen | 13 Pflanzen | 4 Pflanzen | 3 Pflanzen
Sporne — —— ————————— —_—
C | Typus C 1 | Typus C II | Typus C Il | Typus C IV | Typus C'V
Gekriimmte | 1 Pflanze ‘ 2 Pflanzen | 4 Pflanzen | 0 Pflanzen |(A flabellata)
Sporne | 10 Pflanzen




145

Ich muss betonen, dass die hier beobachteten Zahlenverhailtnisse
vielleicht nicht vbllig zuverlassig sind, da eigentlich nur ein Teil der
Aussaat mir zur Verfiigung stand. Jedoch handelt es sich hier haupt-
sachlich nicht um die Zahlen, in denen die verschiedenen Typen
vertreten sind, sondern um die Anwesenheit gewisser Typen, was
fir das erérterte Problem von prinzipiellen Bedeutung ist. Wir kon-
statieren also, dass in der Nachkommenschaft der fertilen Bastarde
A. californica X A. flabellata die beiden Elterntypen in der
Spaltung erscheinen; im Zusammenhang mit der Ferti-
litdt ist die Typenreihe der Spaltung vollstdandig.

Formen der Sporne der Bastarde A. flabellata >{ A. chrysantha.

Die nur aus einer Kreuzung A. flabellata )X A.chrysantha gewonnene
Bastarde in der Gesamtzahl von 30 Pflanzen erwiesen sich als matroklin
in Bezug auf die Form und Lange ihrer Sporne. Die Sporne iiber-
trafen ndmlich nur schwach in ihrer Linge diejenigen von A fa-
bellata, sie waren schwicher gekriimmt und besassen kleine Nektarien,
was auch ein Merkmal von A. flabellata ist. Diese Prévalenz des miit-
terlichen Typus ist an den Dimensionen der Sporne beider Elterpflan-
zen und der Hybride deutlich sichtbar:

Die Liange der Honigblitter von A. flabellata betragt 30 cm
,, » A. chrysantha 65

. 7 » ” der Hybride % 35

Die im Sommer 1925 geselbsteten F}-Pflanzen erwiesen eine sehr

schwache Fertilitdt nach der Selbstbestdubung (Tabelle Ill). Die Sa

men wurden im Friihling 1926 gesdt. Nicht alle Samen waren kei-

” " ”

Tabelle III.

Nr. der Frucht | Anzahl der Samen

11

12

33

3

10

2

10

! 7
29

23

== S - AT T O

—

10
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mungsfihig. Viele von den gekeimten Pflanzen zeigten eine abge-
schwichte Entwicklung und waren noch kleiner und bedeutend zarter,
als die Zwergform A. flabellata. Neben einer Anzahl normaler Indi-
viduen, fand man viele Pflanzen, die Degenerationstypen vorstellten.
Manche von ihnen ergaben nur eine einzige Bliite, andere blithten
iiberhaupt nicht, obgleich sie friihzeitig gesit und umgepflanzt wur-
den, und sie gingen in der zweiten Vegetationsperiode zugrunde.
Deshalb sind die mir zur Verfiigung stehende Zahlen der F,-Gene-
ration gering.

Tabelle IV.

Form der 5__ __Linge der Sporne der F-Pflanzen
E’porne der l Il _ ‘I V.
»-Pflanzen | Et kii 1L
A, flabellata X| Wie A chry-| als A, chrg- | | [Etwas linger v ¢ fiabel-
ntermediar | als A. flabel-| J
A. dnysanffm santha savitha _ Yot lata
|
Typus A1 I ; | .
A (A chry- | Typus A Il | Typus Alil | Typus A lVi
Gerade | sqntha) 3 Pflanzen 5 Pflanzen = 1 Pflanze |
_Spome | OPflamcen |
B | : |
Gebogene | -  Typus B 1l | Typus BIIl | Typus B1V |
(intermediire) | 3 Pflanzen |7 Pflanzen | 6 Pflanzen |
Sporne | | I i B
< | _ | Typus Cll Typus CIV '(:YP;‘S E;Y
Geleriimmte a 1 Planze | 6 Pflanzen | (- flabellata)
Sporne | | | 6 Pflanzen

Aus der Tabelle IV ist es ersichtlich, dass Pflanzen vom miitter-
lichen Typus der Sporne in der Spaltung représentiert sind, dass
dagegen der viterliche Typus fehlt; es erscheinen jedoch Pflanzen,
die ihm in der Form der Sporne nahe stehen. Am é&hnlichsten der
A. chrysantha sind Pflanzen vom Typus A I/ (Tabelle IV) sie besitzen
aber etwas kiirzere Sporne, sie représentieren also nicht die genaue
Rekonstruktion des viterlichen Typus. Wie schon oben erwihnt
wurde, trug eine bedeutende Anzahl der F,-Pflanzen deutliche anzei-
chen der Degeneration und kam iiberhaupt nicht zur Blite. Im
Gegenzatz zu diesen Formen, erscheinen intermedidre Formen sowie
auch Pflanzen vom miitterlichen Typus im allgemeinen kréftig und
normal entwickelt. Man muss bemerken dass in dieser Kreuzung zwi-
schen der Linge der Sporne und deren Kriimmung eine deutliche
negative Korrelation zu beobachten ist. Je ldnger die Sporne, desto
weniger gebogen, je kiirzer sie sind, desto deutlicher die Kriimmung.
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Das Erscheinen des miitterlichen Typus und das gleichzeitige
Fehlen des vaterlichen Typus in der Nachkommenschaft von Hybri-
den zwischen entfernte Species ist eine Bestdtigung unserer friiheren
Beobachtungen tber reciproke Bastarde zwischen A. vulgaris und
A. chrysantha. Wahrscheinlich bleibt diese Erscheinung auch hier in
Zusammenhang mit der partiellen Sterilitét.

Bliitenfarben der Hybride.

Die Bliitenfarben der beiden hier besprochenen Bastardierungen
weisen ziemlich verwickelte Verhiltnisse auf. Sie sind schwer zu ana-
lysieren ohne die Kenntnis von einer Reihe Beobachtungen, die an-
dere Aquilegia - Kreuzungen betreffen und die mir die Gelegenheit
gegeben haben, die Phianomene der Synthese und der Spaltung der
Bliitenfarben verstédndlich zu machen. Deshalb miissen die Resultate
jener Beobachtungen hier im Kurzen wiedergegeben werden.

Bastardierungen zwischen verschiedenen Arten der Gattung Aqui-
legia, welche kein Anthocyan in ihren Bliiten enthalten, fiihren
dusserst oft zu einer Synthese von Anthocyanpigmenten in /). Auch
infolge einer Bastardierung zwischen Pflanzen mit weissen und farbi-
gen Bliiten konstatieren wir oft eine Verénderung der Bliitenfarbung
bei den Bastarden.

Meine Beobachtungen, die einen umfangreichen Material von
Artkreuzungen umfassen, erlaubten mir festzustellen, dafl zahlreiche
Species, deren Blumen kein Anthocyan enthalten, jedoch in ihrer ge-
netischen Konstitution latent bleibende Faktoren besitzen, die in be-
stimmten, infolge der Kreuzung entstehenden Kombinationen, zur Syn-
these des Anthocyans fiihren kénnen. Ausser solcher Faktoren finden
wir auch bei gewissen weiss- resp. gelbblithenden Species latente
Faktoren, die bei Kreuzung mit rotblithenden Species, die rote An-
thocyafarbung bei den Bastarden ins blaue resp. violette verindern.
Ahnliche Faktoren sind schon lingst bei Lathyrus odoratus dank den
Untersuchungen von Bateson und Punnett (1) bekannt. lhre
Wirkung beruht wahrscheinlich auf einer Neutralisierung der saueren
Reaktion des Zellsaftes.

Indem wir also nicht nur die #usserlich sichtbaren Merkmale in
Acht nehmen, sondern in die genetische Konstitution der Pflanzen
mit der Beriicksichtigung von latenten Faktoren, tiefer eindringen,
so konnen wir beziiglich der Faktoren der Blumenfirbung die Gat-
tung Agquilegia in zwei grosse Gruppen teilen:

A) Pflanzen mit violetten, blauen und weissen Bliiten mit neu-
traler Reaktion des Zellsaftes. Die violette resp. blaue Blumenfarbe

10*
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,dominiert“ {iber rote und rosa Farbung, was schon von Kristof-
ferson (3) hervorgehoben wurde. Diese ,Dominanz* beruht auf
der Anwesenheit eines Faktors, dessen Wirkung wahrscheinlich die
Reaktion des Zellsaftes neutralisiert. Pflanzen mit weissen Blumen,
die ebenfals zu dieser Gruppe gehdren kdnnen, ergeben, falls sie mit
rot oder rosablithenden Pflanzen gekreuzt werden, Pflanzen
mit violeten oder blauen Blumen; falls die Kreuzung solcher
Pflanzen mit irgendwelchen andern Species ohne Anthocyan zur
Synthese des Anthocyans fiihrt, so entsteht auf diesem Wege blaues
oder violettes, niemals aber rotes Anthocyan. Zu diese Gruppe
zahle ich auf Grund der durchgefiihrten Kreuzungen folgende Species:

A. vulgaris mit blauen und violetten Bliiten.

A. Olympica (A. Wittmanniana) mit blauen Bliiten, sowie deren
Varietit mit weissen Bliiten, die Spuren von blauen Anthocyan in
den Spornen enthalten.

A. flabellata.

B) Pflanzen mit roten, orangeroten, gelben und weissen Blumen
mit saurer Reaktion des Zellsaftes. Die verschiedenen Nuancen der
roten Farbe sind gegen violett und blau recesiv. Zu diesser Gruppe
gehoren folgende Species die in meinen Experimenten zur Kreuzung
benutzt wurden: A. californica, A. truncata Fisch. und Mey, A.
Skinnerii Hook, A. chrysantha A. Gr., A. chrysantha, var. alba, A.
olympica weissblithende Varietdt mit Spuren von hellrosa Anthocyan
an der Basis der Blumenblitter, A. azurea hort, fl. roseo, A. vulga-
ris, Varietit mit hellrosa Blumen. Die drei letzteren sind Varietaten,
die hdchstwahrscheinlich von Species der ersten Gruppe stammen
und von ihnen vermutlich auf dem Wege der Mutation oder Kreuzung
entstanden sind. ‘

Auf Grund meiner Experimente stellte ich fest, dass Kreuzungen
zwischen zwei Anthocyan enthaltenden Vertretern dieser beiden
Gruppen unbedingt zu einer F,-Generation mit violetten
oder blauen Blumen fiithren. Auch wenn wir zwei weifibli-
hende Pflanzen, von denen jede zu einer anderen der beiden er-
wahnten Gruppen gehért, miteinander kreuzen, so beobachten wir
die Synthese des blauen Anthocyans. Solch ein Resultat
erhalten wir z. B. infolge der Bastardierung zwischen A. flabellata
und der weissblilhenden Varietit (mit Spuren von rosagefarbtem
Anthocyan) von A. olympica. Dasselbe Resultat bekommen wir, in-
dem wir A. chrysantha (resp. A. chrysantha, var. alba), mit A. flabel-
lata kreuzen. Die Kreuzung von weissblihenden Pflanzen der
Gruppe 4 mit farbigen (rot und rosagefarbten) Blumen von den
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Species der Gruppe B fiihrt immer zur Bildung von violett oder
blau blithenden Hybriden. A. californica und A. truncata mit A. fla-
bellata gekreuzt, geben violettblilhende Bastarde. Aus der Kreuzung
von A. flabellata mit A. wulgaris fl. roseo und A. azurea fl. roseo
entstehen Pflanzen mit blauen Bliten.

Auch eine Kreuzung weissbliithender Species im Gebiete
der Gruppe 4 kann zu einer Synthese des Anthocyans fiithren, der
entstende Farbstoff hat dann immer eine blaue oder violette
Farbung. So z. B. die weisse Varietit von A. olympica, die sich von
der Stammart durch das Fehlen wenigstens eines Faktors, der zur Syn-
these des Anthocyans beitrdgt unterscheidet, ergibt mit A. flabellata
gekreuzt, eine Rekonstruktion des blauen Anthocyans. Daraus kann
man schliessen, dass die Zahl der Faktoren die zur Syn-
these des Anthocyans beitragen, hier wenigstens
zwei ist, ohne den Faktor fiir Farbenverdnderung zu rechnen.

Auch im Gebiete der zweiten Gruppe kénnen Kreuzungen eine
Synthese des Anthocyans in F verursachen; jedoch ist der entste-
hende Pigment immer rosa (d. h. heterozygot rot) niemals aber
violett oder blau. Z. B. die Kreuzung von A. chrysantha mit
der weissbliihenden Varietdt mit Anthocyansspuren von A. olympica
ergibt Bastarde mit deutlich rosa gefiarbten Blumen mit gelbem Saum
der Honigblitter.

Endlich muss man bemerken, dass im Gebiet der zweiten Gruppe
ausgefiihrte Kreuzungen zwischen weissbliithenden Species und
solchen, deren Blumen rotes Anthocyan enthalten, niemals eine
Modifikation der roten Farbe in eine violette oder blaue verursachen,
sondern bei den Bastarden nur eine Abschwichung der Far-
bungsintensitidt hervorruffen, da selbstverstindlich die betreffenden
Faktoren bei den Bastarden heterozygotisch auftreten. So z. B.
nach der Kreuzung von A. azurea var alba mit A. californica erhal-
ten wir rosablilhende F|-Pflanzen mit hellgelbem Saum der Honig-
blitter, was anndhrend der A. azurea fl. roseo entspricht. In der Fj-
Generation beobachtet man bei véllig typischer, ziemlich einfach
verlaufenden Spaltung, ein Rekonstruktion der beiden Elternformen.

Die zwei Kreuzungen, die in dieser Arbeit eingehend besprochen
werden, sind eben solche Bastardierungen zwischen den Vertretern
der beiden oben erwédhnten Gruppen. Namlich A. flabellata gehort
zu der ersten Gruppe, und A californica sowie A. chrysantha zu
den zweiten. Meine fritheren Untersuchungen, die nur teilweise publi-
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ciert wurden, kénnen gewissermassen zur Kenntnis der genetischen
Konstitution von A. californica beitragen. Némlich in der Spaltung
der Bastarde A. chrysantha XX A. vulgaris (4), erschienen Pflanzen
mit orangeroten Blumen und geraden Spornen; die Blumen solcher
Pflanzen #hneln vollig denjenigen von A. californica; sie enstehen
infolge der Anwesenheit der Faktoren fiir gelbe Blumenfarbung (Y)
in Verbindung mit denjenigen fiir die Bildung des Anthocyans, wo-
bei der Faktor F, welcher die Reaktion des Zellsaftes verdndert, ab-
wesend ist. Auf Grund des Erscheinens solcher Pflanzen in der F
der erwihnten Kreuzung kénnen wir schliessen, dass in violetten
Blumen von A. vulgaris und in orangenroten Blumen von A. califor-
nica eingentlich dasselbe Anthocyan vorhanden ist, dessen Farbe von
der Reaktion des Zellsaftet abhinging ist. A. chrysantha deren Blu-
men kein Anthocyan fithren, unterscheidet sich von A. californica
durch die Abwesenheit von gewissen Faktoren, die zur Synthese des
Anthocyans notwendig sind; beiden Species jedoch sind gewisse
Charaktere gemeinsam, nimlich der Besitz gelber Chromoplasten in
den Geweben der Blumen, sowie die saure Reaktion des Zellsaftes.
Auch eine grosse Ahnlichkeit der Form der Sporne muss hervorge-
hoben werden. Der obige Vergleich ldsst uns die Moglichkeit einer
tatsichlichen Verwandschaft zwischen diesen zwei in Kalifornien ein-
heimischen Species vermuten.

Ausser dem eben erwihnten Erscheinen von Pflanzen, die eine
Rekonstruktion der A. californica vorstellen, seien noch andere Be-
obachtungen angefiihrt, die die genetische Analyse der Blumenfarbe
von A. californica ermdglichen. Néamlich bei der Bastardierung dieser
Species mit A. azurea hort. var. alba, bekommen wir in F rosablii-
hende Pflanzen mit hellgelbem Saum der Honigblétter. Die Intensitét
beider Pigmente der Blumen von A. californica wird hier bedeutend
abgeschwiicht; indessen muss es hervorgehoben werden, dass diese
Abschwiéchung das gelbe Pigment in noch stirkerem Grade betrifft,
als das Anthocyan. Deshalb ist die Blumenfarbe nicht hellorangen-
rot, sondern deutlich hellkarminrot. Die auf dem Wege des Selbst-
bestaubung vollig fertiler F,-Bastarde dieser Kreuzung gewonnene
Nachkommenschaft gibt eine einfache regelméssig verlaufende Spal-
tung von zwei Faktorenpaaren R und Y. In der Spaltung erscheinen
die beiden élterlichen Typen (RRyy und rryy), sowie Formen, die
verschiedene Kombinationen dieser Faktoren vorstellen, namlich RRyy
und RRYy-Pflanzen mit karminroten Blumen mit weiss und hellgelb
gesdumten Honigblatter; Rryy und RrYy-Pflanzen mit karminrosa
Blumen mit weifl und hellgelb gesiumten Honigblétter; rrYY und
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rrYy - Pflanzen mit gelben und hellgelben Blumen. Ich erwéhne hier
diese Beobachtungen, die bisher unver&ffentlich geblieben sind, da
sie zweifellos fiir die Kreuzungsanalyse von A. californica einen Wert
haben kénnen.

Die erste Bastardengeneration zwischen A. flabellata und A. ca-
lifornica besitzt violette Blumen (C. C.') 526—528) mit hellgelbem
Saum der Honigblatter. Unter dem Einfluss des oben erwihnten
Faktors, dessen Wirkung als Modifikation der Reaktion des Zell-
saftes aufzufassen ist und der durch A flabellata in die Kreuzung
eingefiihrt wird, erscheint eine Farbenverinderung des orangenroten
Anthocyans ins violette.

Die Spaltung der zweiten Generation verlduft in Allgemeinen
typisch, obgleich sie ziemlich kompliciert ist (Tabelle VI). In der Fs-
Generation erscheinen folgende Farbentypen:

1. Pflanzen mit violetten und rotvioletten Blumen (C. C. 526,
528, 536, 546, 557, 561 und 582) in der Zahl von 53 Individuen.

2. Pflanzen mit orangenroten Blumen mit gelbem Saum der Ho-
nigblatter (wie A. californica) in der Zahl von 3 Individuen.

3. Pflanzen mit hellorangenroten Blumen mit gelbem Saum der
Honigblétter in der Zahl von 3 Individuen.

4. Pflanzen mit karminroten Blumen mit hellgelbem Saum der
Honigblétter in der Zahl von 4 Individuen.

5. Pflanzen mit rosa Blumen mit hellgelbem Saum der Honig-
blitter in der Zahl von 4 Individuen.

6. Pflanzen mit rosa Blumen in der Zahl von 3 Individuen.

7. Pflanzen mit gelben und hellgelben Blumen in der Zahl von
3 Individuen.

8. Pflanzen mit weissen Blumen in der Zahl von 8 Individuen.

In der Spaltung der F,-Generation entspricht ein betrachtlicher
Teil der Pflanzen, ihrer Blumenfarbe nach, der F;-Generation. Ich
vermute, dass diese Zahlenverhéltnisse eigentlich nicht véllig zuver-
lissig sind, da sie wahrscheinlich die Folge einer Selektion zwischen
den F:-Pflanzen sind. Jedoch trotz der geringen Anzahl der Pflanzen
ist es gewissermaassen moglich, sich in den mendelnden Einheiten
zu orientieren, wenn wir die oben erwdhnten Angaben zu Hilfe neh-
men. Wie gesagt, besitzt A. californica in ihren Blumenblatter zwei
verschiedenen Farbenstoffe, nimlich den gelben mit Chromoplasten
verbundenen Farbstoff, der vom Faktor ¥ bedingt ist, sowie das

) Klinksieck & Valette: Code des Couleurs. Paris 1908.
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Anthocyan, dessen Synthese wenigstens von zwei Faktoren verursacht
ist. Diese Auffasung ist hoffentiich auf Grund des Obengesagten ge-
niigend bewiesen worden. Der Faktor R der frither erwéhnt wurde,
ist also nicht der einzige Faktor der das Erscheinen des Anthocyans
bedingt; infolge einer Zusammenwirkung dieses Faktors mit einem
anderen (C) findet die Synthese des Anthocyans statt.

Was dagegen die genetische Konstitution der A. flabellata be-
trifft, so wissen wir auf Grund des Obengesagten, dass sie einen
Faktor enthilt, der die Farbeninderung des Anthocyans verursacht.
Ausserdem enthilt auch diese Pflanze einen von den beiden Fakto-
ren, die die Synthese des Anthocyans bedingen. Die Resultate der
Kreuzung dieser Pflanze mit A. chrysantha sprechen zugunsten die-
ser Annahme. Nimlich da die F)-Pflanzen dieser Kreuzung in ihren
Blumen Anthocyan enthalten, so kénnen wir daraus schliessen, dass
A. flabellata denjenigen der beiden Faktoren enthilt, der in A. chry-
santha fehlt, namlich der Faktor R, wihrend C, aller Wahrscheinlich-
keit nach, in A. chrysantha enthalten ist.

Die Spaltung in der F,-Generation von A. californica X A. fla-
bellata wiirde also drei Faktorenpaare betreffen, da der Faktor R hier
homozygot erscheint, weil er in beider Elternpflanzen enthalten ist.
Die obenerwihnten Farbentypen, die in der Spaltung erscheinen,
wiirden nach dieser Voraussetzung folgende Kombinationen der ge-
netischen Faktoren vorstellen:

1. Pflanzen mit violetten und rotvioletten Blumen bilden eine
nicht einheitliche Gruppe, die Individuen mit dunkleren und helleren
Blumen umfasst. lhre Farbennuancen erscheinen mehr violett oder
mehr rotviolett, ohne dass eine deutliche Grenze zwischen ihnen
durchgefiihrt werden kann. Die Férbung dieser Blumen héngt von
den Faktoren C, R und F ab; eine dunklere Farbung erscheint bei
Homozygoten, eine hellere dagegen bei Heterozygoten. Deutlichere
violette Nuancen sind wahrscheinlich mit homozygotem Zustand des
Faktors F verbunden, infolgedessen sich der Process der verdnde-
rung des roten Anthcyans ins violette in vollstandiger Weise abspie-
len wiirde; die rotviolette Farbung dagegen wiirde mit heterozygo-
tem F verbunden sein. Ausser dem Anthocyan, dessen Anwesenheit
und Farbe vom Spiel der drei obengenannten Faktoren abhingig ist,
erscheint in den Blumen von gewissen Pflanzen dieser Gruppe das
gelbe Pigment, das durch das Anthocyan verdeckt ist und dessen
Anwesenheit nur an der gelben Férbung des Saumes der Honigblat-
ter zu erkennen ist.
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2. Pflanzen mit orangenroten Blumen mit gelbem Saum der Ho-
nigblitter geben die Rekonstruktion des miitterlichen Farbentypus
A. californica, sie enthalten die Faktoren CCRRffYY.

3. Pflanzen mit hellorangenroten Blumen mit gelbem Saum der
Honigblitter stehen nahe der vorigen Gruppe, mit dem Unterschied
dass der Faktor C heterozygot ist. Infolgedessen ist die Intensitét des
Anthocyans, das auf ¢inem deutlichen gelben Hintergrund hervortritt,
sehr abgeschwiécht.

4, Pflanzen mit karminroten Blumen mit hellgelbem Saum der
Honigblitter, besitzen im homozygotem Zustand die beiden Faktoren
CR fiir die Anthocyanbildung in Abwesenheit von F; dagegen Y ist
heterozygot, wodurch seine Wirkung deutlich abgeschwicht ist.

5. Pflanzen mit rosagefirbten Blumen mit hellgelbem Saum der
Honigblitter stehen nahe der vorigen Gruppe, nur ist der Faktor C
heterozygot, was eine weniger intensive Farbung des Anthocyans
bedingt.

6. Pflanzen mit hellrosa Blumen ohne gelben Chromoplasten.
lhre Farbung hingt von der Zusammenwirkung von zwei Faktoren
R und C ab, von denen der erste homozygot, der zweite heterozy-
got ist; die Faktoren F und Y sind abwesend.

In der Spaltung konnte man eigentlich noch Homozygoten mit
karminroten Blumen ohne gelben Chromoplasten (von der Formel
RRCCffyy) erwarten, jedoch sind solche Pflanzen, deren Erschei-

,nen nur einmal auf 64 Kombinationen zu erwarten ist, in der Spal-
tung nicht erschienen.

7. Pflanzen mit gelben und hellgelben Blumen. lhre Farbung ist
durch den Faktor ¥ der in den ersten homozygot, in den zweiten
heterozygot auftritt, verursacht, wihrend C abwesend ist und / (falls
vorhanden) latent bleibt.

8. Pflanzen mit weissen Blumen bilden eine Gruppe die hinsicht-
lich ihrer Blumenfarbe einheitlich, aber ihrer Genotypus uneinheitlich
ist. Alle diese Pflanzen besitzen homozygot den Faktor R in Abwe-
senheit von C, und eine Anzahl Pflanzen dieser Gruppe besitzt auch
latent den Faktor F. Zwischen den weissblilhenden Pflanzen befinden
sich solche, deren Formel in Bezug auf die Faktoren der Blumenfiarbung
der Species A. flabellata entsprechen.

Hinsichtlich der Blumenfarbung also, ebenfalls wie hinsichtlich
der Form der Sporne, verlduft die Spaltung regelmissig. Wir kénnen
schliessen dass hier eine volle Typenreihe in der Spaltung
erscheint.
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Die Pflanzen der ersten Hybridengeneration von A. flabellata
X A. chiysantha besitzen hellblaue Blumen (C. C. 486—491) mit
hellgelbem Saum der Honigblétter. Es findet hier die Synthese des
Anthocyans statt, infolge der Kreuzung von zwei Typen, von denen
keiner in seinen Blumen Anthocyan enthélt. Ahnliche Erscheinungen
wurden, wie bekannt, bei verschiedenen Pflanzen von zahlreichen
Autoren beobachtet (Lathyrus (1), Antirrhinum, Matthiola, Mirabilis).
Von zwei Faktoren, die bei der Synthese des Anthocyans zusammen-
wirken, besitzt jede von den beiden gekreuzten Pflanzen nur einen,
der deshalb latent bleibt. Wie schon oben erwihnt wurde, enthalt
A. flabellata, ausser dem Faktor R auch den Faktor F, der die Farbe
des gebildeten Anthocyan bestimmt. Infolgedessen besitzt der entste-
hende Anthocyan hier immer eine blaue Farbe.

Es muss hervorgehoben werden, dass die Blumenférbung der 7
der beiden hier besprochenen Kreuzungen nicht dieselbe ist, obgleich
in beiden Fillen dieselbe A. flabellata zur Kreuzung benutzt wurde.
Der Grund dieser Erscheinung liegt in dem Unterschied zwischen der
genetischen Konstitution von A. chrysantha und A. californica. Es
spielt hier erstens eine Rolle die Anwesenheit des Anthocyans in den
Blumenblitter von A. californica im Gegensatz zu seinem Fehlen bei
A. chrysantha. In den Pflanzen der F;-Generation von A. californica
X A. flabellata ist also der Faktor R homozygot, wihrend er in den
F,-Pflanzen der zweiten Kreuzung heterozygot erscheint. Dies kann
gewissermaassen zu einer Abschwichung den Intensitat der Blumen-
farbe in der letzten Kreuzung beitragen. Auch in Hinsicht auf die
Farbennuance unterscheiden sich untereinander die F,-Pflanzen bei-
der Kreuzungen: in der Bastardierung A. flabellata X A. chrysantha
hat das Anthocyan eine blaue, nicht eine violette Nuance, obgleich
in beiden Bastardierungen die Verdnderung seiner Farbe durch den-
selben von A. flabellata eingefiithrten Faktor bedingt ist. Der Unter-
schied liegt wahrscheinlich in dem zweiten Faktor, der zur Synthese
des Anthocyans beitrigt, namlich in demjenigen latenten Faktor, der
durch die Wirkung von R aktiviert wird und der in A. californica
mit C bezeichnet wurde. Es ist moglich, dass der entsprechende Faktor
von A. chrysantha nicht identisch ist. Zwar fiihrt der betreffende Faktor
von A. chrysantha in Zusammenwirkung mit R, ebenfalls zur Bildung
des Anthocyans, dieser aber ist blass und entwickelt sich in den Blu-
menknospen dieser Bastarde bedeutend spiter. Es ist moglich dass
die Entwicklung der beiden Substanzen die die Anthocyansynthese
bedingen, nicht gleichzeitig stattfindet, ndmlich dass die vom Faktor
R bewirkte Substanz sich frither zu entwickeln beginnt, wihrend nur



155

eine gleichzeitige Entwicklung beider zur Synthese des Anthocyans
fiilhren kann. Eine nur kurzdauerende gleichzeitige Wirkung wiirde
zur Bildung einer geringeren Quantitat des Pigmentes fiihren.
Die Farbe einer kleineren Menge des gebildeten Pigmentes wurde
durch die Wirkung des Faktors F vollstindiger modificiert, als in
den Blumen von Californica-Bastarden. Da es vermutlich, nach dem
Obengesagten in den Pigmentgrundfaktoren der beiden Species Un-
terschiede zu existieren scheinen, so bezeichne ich den betreffenden
Faktor bei A. chrysantha mit C,.

Zugunsten der oben entwickelten Annahme spricht auch die
Existenz einer ganzen Reihe von reinziichtenden Aquilegia-Garten-
varietiten mit blassgefarbten Blumen, deren Insitdt ungefdhr denije-
nigen von Chrysantha-Hybriden entspricht. In meiner Kollektion der
Agquilegia-Arten und Gartenvarietiten besass ich zwei solche Varie-
taten, namlich A. azurea hort. mit hellblauen Blumen, und A. azurea
fl. roseo mit rosafarbigen Blumen. Bei Bastardierung dieser letzten
Varietdt mit A. flabellata bekommen wir bei F)-Hybriden genau die-
selbe blassblaue Blumenfiarbung, wie diejenige der F,-Bastarde von
A. flabellata XX A. chrysantha, was auch zugunsten der obigen An-
nahme spricht.

Wie schon oben erwihnt wurde, erscheinen in der Spaltung der
Blumenfarben der Bastarde A. flabellata X A. chrysantha ausschliess-
lich Pflanzen mit blassgefarbten Blumen. Im Gegensatz zu der Spal-
tung von der F,-Generation von A. californica X A. flabellata finden
wir hier eine sehr geringe Anzahl Farbentypen (Tabelle VII). Es er-
scheinen namlich folgende Blumenfarben:

1) Blaue und hellviolette (bei 23 Pflanzen),

2) Weisse (bei 13 Pflanzen),

3) Hellrosa (bei 2 Pflanzen).

Gelbe Blumen, die dem véterlichen Typus entsprechen, erschei-
nen iiberhaupt nicht in der Spaltung, was vermutlich mit der
partiellen Sterilitidt der F| -Pflanzen verkniipft ist. Weissbliihende
Pflanzen dagegen bilden ungefidhr 33°, der ganzen (am Leben blei-
benden) zweiten Generation, was deutlich beweist, dass die Rekon-
struktion der Blumenfarben des miitterlichen Typus keine Hinder-
nisse trifft.

Die erste Gruppe — Pflanzen mit blauen und hellvioletten Blumen,
bilden eine nicht einheitliche Gruppe, indem jeder der beiden Fakto-
ren, die bei der Synthese des Anthocyans zusammenwirken, C; und R
sowie der Faktor F, bald homozygot, bald heterozygot auftreten,



156

Einige von dieser Pflanzen lassen in ihren Blumenbléittern schwach
entwickelte Chromoplasten unterscheiden, die den im heterozygoti-
schen Zustand erscheinenden Y Faktor vermuten lassen.

Pflanzen mit hellrosa (C. C. 0°596) Blumen verdanken ihre Farbung
der Anwesenheit der Faktoren C und R in homozygotem oder hetero-
zygotem Zustande. Die Faktoren F und ¥ sind in ihnen nicht vorhanden.

Die blasse Farbung aller mit Anthocyan gefdrbten Blumen in
der F, dieser Bastardierung bestéitigt die Annahme, dass der Pig-
mentgrundfaktor C; von A. chrysantha mit dem analogen Faktor der-
jenigen Species, deren Blumen intensiv gefirbt sind, nicht identisch ist.

Die Vererbung der Blumenfarben bei Aquilegia vulgaris ist vor
einigen Jahren von Kristofferson (3) studiert worden. Nach die-
sem Autor werden bei A. vulgaris die Blumenfarben von folgenden
Faktoren bestimmt:

Der Faktor B ruft hellblaue Farbung (,light blue“ C. C. 0°466—466)
hervor.

Der Faktor R ruft rote, eigentlich rotviolette Farbung (,red“
C. C. 571) hervor.

In der Anwesenheit dieser beiden Faktoren, erscheint nach dem
Verf. eine dunkelblaue Blumenfirbung (C. C. 428—429), die das Re-
sultat ihres Zusammenwirkens ist. In der Nachkommenschaft der He-
terozygoten RrBb findet eine Spaltung statt, die nach Kristoffer-
son sich auf das einfache Mendelsche Verhaltnis 9:3:3:1 zuriick-
filhren ldsst, wobei als recessive Farbe weiss erscheint. In dem um-
fangreichen Material der von Kristofferson in seiner Publikation
angegeben ist, entsprechen ungefihr die Zahlen diesem theoretischen
Verhiltnis, es ist jedoch hervorzuheben, dass in der Spaltung der
Typus .red“ stets, nur mit Ausnahme einer unzahlreicher Linie, in
grosserer Anzahl, als der Typus ,light blue“ erscheint, wihrend
theoretisch diese beiden Typen in gleicher Anzahl hitten hervor-
treten sollen. So z. B. in der Linie, deren Spaltung in Tabelle I (S.
178) vorgestellt ist, finden wir, indem wir die Frequenz pro 16 Indi-
viduen berechnen, fiir ,red“ D - 060, fiir ,light blue“ dagegen
D = —020. In fiinf Linien der nichsten Generation (Tabelle Il S.
180) betragt fiir ,red“ D -+ 031, fiir ,light blue* dagegen = — 066
bei der Gesamtzahl von 267 Pflanzen (Wahrscheinlich wegen eines
Druckfehlers sind die Zahlen 4024 und — 0'36 angegeben.

Aus meinen oben angegebenen Resultaten ist zu schliessen, dass
die Anwesenheit von Anthocyanpigmenten in den Blumen von Aqui-
legia von wenigstens zwei Faktoren bedingt wird. Ein Beweis dafiir
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ist die friiher erwihnte Tatsache, dass diese Pigmente synthetisch
durch die Kreuzung von Pflanzen, die kein Anthocyan haben, darge-
stellt werden. Ferner enthalten, nach meinen Angaben, rosa und blau
gefirbte Blumen dasselbe Anthocyan, dessen Fiarbung von der Re-
aktion des Zellsaftes abhingig ist. Da nach Kristofferson die
Homozygoten von der genetischen Zusammensetzung bbRR viel in-
tensiver gefiarbte Blumen haben, als die ,light blue* Homozygoten
BBrr, so liasst es uns vermuten, dass bei solchen Pflanzen in den
Pigmentgrundfaktoren C und C; Unterschiede vorhanden sind.

Nach meinen Untersuchungen also sollen die genetischen Unter-
schiede zwischen den beiden Typen ,red“ und ,light blue“ anders
formuliert werden, indem ein jeder von den Faktoren Kristoffer-
son’s in der Tat einer ganzen Faktorengruppe entsprechen wiirde,
namlich:

B entspricht C,, R, F;
R entspricht C, R, f.

Heterozygotische Pflanzen BbRr (,dark blue“) wiirden auf diese
Weise meiner Formel CcC,c,RRFf entsprechen. Solch eine Hete-
rozygote wiirde in ihrer Nachkommenschaft im Verhaltnis zu drei
Paaren von genetischen Einheiten spalten und fiir jede 64 Individuen
der Nachkommenschaft folgende Typen geben:

36 ,dark blue* Pflanzen, von denen 27 die Faktoren CC; RF
besitzen;

9 ,light blue* Pflanzen mit den Faktoren Cec, Rf;

15 ,red“ Pflanzen mit dunkleren und helleren Bliiten; 9 von
ihnen besitzen CC, Rf, 3 — Cc,Rf und 3 — c¢C, Rf;

4 weissblithende Pflanzen, von denen drei die Faktoren cc; RF
und eine cc, Rf besitzen.

In dieser Spaltung haben wir, dhnlich wie Kristofferson
angibt, 9/16 ,dark blue“ Pflanzen und 1/16 weissbliihender Pflanzen.
Der Unterschied bezieht sich auf die Typen ,red“ und ,light blue,
die laut meiner Interpretation nicht in gleicher Anzahl erscheinen,
sondern einen Uberschuss an rotblithenden Pflanzen erweisen, was
den Zahlen Kristofferson’'s besser entspricht. Dies ist aus der
Tabelle V ersichtlich.

Zwar kénnte man einwenden, dass auch bei dieser Intepretation
eine betrachtliche Abweichung von den theoretischen Zahlen zu fin-
den ist, speziell fiir die Gruppe ,red“, deren Pflanzen jetzt in einer
zu kleinen Anzahl vorhanden sind. Jedoch ist diese Abweichung ge-
ringer, als diejenige, die bei der Erklarung Kristofferson’s fiir
die Gruppe ,light blue“ zu konstatieren ist; ferner bieten unsja im
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Tabelle V.
|
l ! Theoretisc_h b_ei dem
Farbentypen | Obs. Vcrhaltr_ns:

| 9:3:3:1 | 36:15:9:4

Dark blue ' 155 15019 | 15019
Red 54 | 5006 | 656
Light blue | 39 5006 | 3756
White (T 16'69 1669

Allgemeinen die Spaltungszahlen nur die Moglichkeit, unsere theore-
tische Erwigungen zu priifen und zu bestitigen, sie sollen ja nicht
selbst eine Quelle fiir unsere Konceptionen bieten. Meine Interpreta-
tion ist nicht ausschliesslich durch Spaltungszahlen begriindet, sondern
sie findet hauptséchlich ihre Bestitigung in synthetischen Kreuzungen,
die zur Entstehung dhnlicher Blumenfarben gefiihrt haben. Ubrigens
bemerkt Kristofferson selbst, dass er keineswegs die von ihm
durchgefiihrte Farbenanalyse als beendigt betrachtet. Bei seinen Un-
tersuchungen von A. vulgaris-Varietiten, konnte er nicht diejenigen
allgemeinen Formeln aufstellen, die als Resultat des Vergleiches zwi-
schen einer ganzen Reihe von Specieskreuzungen zu schliessen waren.

Koppelungserscheinungen zwischen den Faktoren der Blumenformen
und Farben.

In der frither von mir beschriebenen reciproken Kreuzungen zwi-
schen A. wvulgaris und A. chrysantha (4) wurde eine genotypische
Korrelation zwischen der Form der Sporne und der gelben Blumen-
farbe der Bastarde konstatiert; sie ist als Folge einer wahrscheinli-
cher Koppelung zwischen dem Fzktor Y und dem Faktor » fiir die
gerade Form der Sporne zu betrachten. Auch in den jetzt beschrie-
benen Bastardierungen wurde eine Korrelation zwischen den Blumen-
farben und Formen gefunden.

Unter den Fi-Individuen der Kreuzung A. californica < A. fla-
bellata erscheinen nicht alle erdenkliche Kombinationen zwischen den
Farbentypen und den Blumenformen, die durch die Tabelle II be-
stimmt sind. Nur der erste Farbentypus, namlich Pflanzen mit vio-
letten und rotvioletten Blumen sind in allen Formen der Sporne re-
présentiert (Tabelle VI). Andere Blumenfarben dagegen sind mit be-
stimmten Formen der Sporne verbunden. Namlich die gelbe und
orangerote Blumenfarbe erscheint hier in Verbindung mit langen
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Tabelle VI
Bliitenfarbe von Fy|———— | 5 - c___|uw
wtentarbe von & T v v | 1 [ [wr v v U] m v v | samen
| | | [ I N |
: . s [ R
Violett und rot- | y | 19| of 1| 9l 5| 4120 3 2| 1| 1| 2/—| 5 53
violett | i | I | - | |
Orangerot (1] 1—|—|—l—] ]i_;_i_! ————— 3
Hellorangerot |1 —| 1 — — — 1—|—-—— — === 3
Gelb = == |=—|==]|= |[=l—=1=|=|—|— 1
Hellgelb !';—'—: == 1l=|—=|—|— I=1—1—1—=1—1 2
Karminrot m. 'i | — ____,_'_ -
hellgelb e B o i |4
Rosa m. hellgelb | 1 | 1| —|—|—|—]| 1 —|—|—[—=|—| 1|=|—| 4
Rosa o Gl Bl R Bt el 1} s enfef— | — 2 3
Weiss |— —|—|— = t—==] 1 1/= 1] 11— 3 8
Zusammen || 4|15 5| 1) 2 8 9/ 13 4 3| 1| 2| 4—]|10] &1

oder intermedidren Spornen deren Form gerade oder gebogen, nie-
mals aber gekriimmt ist (Tabelle VI, Gruppen A [, /1, /Il und B I, 1I).
Der Faktor Y, welcher mit dem Faktor v gekoppelt zu sein scheint,
befinden sich homozygot bei Pflanzen mit orangeroten und helloran-
geroten Blumen, in den er teilweise durch das rote Anthocyan ver-
deckt wird, er erscheint dagegen heterozygotisch in Pflanzen mit
karminroten und rosa gefirbten Blumen mit hellgelbem Saum ihrer
Honigblatter. Infoige der erwidhnten Koppelung besitzen die so ge-
farbten Blumen lange oder intermediire und gerade oder schwach
gebogene Sporne. Wire die Koppelung (linkage) zwischen den
Faktoren Y und v eine absolute, so wiirden alle Homozygoten Y'Y
ausschliesslich gerade Sporne, die denjenigen von A. chrysantha ent-
sprechen oder wenigstens ihnen nahe stehen wiirden, besitzen (Grup-
pen A [, II). Indessen erschienen in der Spaltung zwei Pflanzen von
denen die eine die Blumenfarbe von A. californica, die andere hell-
orangerote Blumen besass, mit langen, jedoch leicht gebogenen Spor-
nen (Gruppe B [/I), was vermuten ldsst, dass die Koppelung keine
vollstindige ist. Auch das Erscheinen einer Heterozygote mit rosa
gefiarbten Blumen und gelbgesdumten Honigblétter in der Gruppe 4 /
beweist dass die erwihnte Koppelung eine partielle ist. Eine Besti-
tigung dieser Koppelung ist auch das Auftreten von weissen und
rosa gefarbten Blumen ohne gelbem Saum, hauptsichlich in den
Gruppen mit gekriimmten Spornen, weniger zahlreich dagegen in
.den Gruppen mit gebogenen Spornen, wiihrend sie in den Gruppen
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mit geraden Spornen iiberhaupt fehlen. Das Material, das mir in der
besprochenen Kreuzung zur Verfiigung stand, war zu gering, um zu
versuchen, die gewonnenen Spaltungszahlen auf theoretische Ver-
haltnisse zuriickzufiihren. Jedoch ist es zahlreich genug um konsta-
tieren zu konnen dass in der F,-Generation dieser Bastardierung die
Rekonstruktion von denjenigen Kombinationen stattfindet, die den
beiden elterlichen Typen gleichzeitig hinsichtlich der Blumenformen

und Farben entsprechen.

Wenden wir uns nun zur Erdrterung der gegenseitigen Abhén-
gigkeit der Blumenfarben und Formen in der zweiten Hybriden-
generation der Kreuzung A. flabellata X A. chrysantha. Wie oben ge-
sagt, konstatieren wir in der Spaltung das Auftreten von nur drei
Farbentypen, wobei der viterliche Typus (gelbe Blumenfarbe) fehlt.
In der Spaltung der Formen ist der viterliche Typus ebenfalls nicht
vorhanden, es erscheinen jedoch in geringer Anzahl ihm nahe ste-
hende Formen (Typus A I, B I, Tabelle IV und VII) mit weissen
und blauen Blumen. Die grosste Zahl fillt auf intermediére Formen,
sowie auf Pflanzen, die dem miitterlichen Typus entsprechen oder
ihm nahe stehen. (Gruppen 1V, V). Bei den drei erwihnten Farben-
typen (Tabelle VII) ist kein Zusammenhang mit Formentypen der
Sporne wahrzunehmen. Blaue und weisse Blumen treten in allen
Gruppen auf. Die rosa gefdrbten Blumen sind in einer so geringen
Anzahl erschienen, dass es nicht mdglich ist, iiber den Zusammen-
hang dieser Blumenfarbe mit der Form der Sporne Schliisse zu ziehen.
Der vierte Farbentypus aber, die gelbe Blumenfarbe, die in
der Spaltung fehlt, entspricht dem ebenfalls nicht
vorhandenen Typus der geraden langen Spornen. Die
volle Abwesenheit von diesen Farben- und Formentypus kann nicht
durch eine zu geringe Anzahl der Fy-Individuen erklart werden,

Tabelle VIL
A [ B ’ C | -

7 n v v | semen

ST
| | | | | | I :
| | | [ ] [

Bliitenfarbe von F;

Blau | |
und blauviolett | [ || I |
Rosa E:—'—'lil!—;!—é—:—:—i—i‘—;—:—— -—!—_ 2
Weiss l—1 2 2-—?—5!—:1 ~!1?—!—g_‘— 4|3 13
| i | |

Gelb == === == === ===

Zusammen ||—|3|5|1|=]—|3|7]6|—]—]|—]1]|6]|6] 38
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indem weissblithende Pflanzen, die sich gegen gelbbliihende als reces-
siv erweisen, auffallend zahlreich représentiert sind. Daraus kénnen
wir schliessen, dass die Rekonstruktion des vaterlichen
Typus Stérungen trifft, indem wahrscheinlich diejenigen Spo-
ren der F,-Pflanze, deren Genom dem Chrysantha-Typus entspricht,
ausgeschaltet werden. Diese Elimination ist die Ursache einer par-
tiellen Sterilitit der F,-Pflanzen. Am néchsten dem viterlichen Typus
stehen Pflanzen der Gruppe A II, ndmlich zwei Pflanzen mit weissen
und eine mit blauen Blumen und geraden Spornen, deren Linge von
derjenigen von A. chrysantha etwas geringer ist. Das Erscheinen
der eben erwihnten Typen erlaubt uns zu schliessen, dass es auch
hier keine absolute Koppelung zwischen den Faktoren Y und v exi-
stiert, da die Kombinationen yv gebildet werden. Jedoch mufl man aus-
driicklich betonen daff Kombinationen YV, die parallel zu diesen auf dem
Wege des Crossing-over gebildet werden sollten, in der Spaltung
niemals erschienen sind.

Ein Vergleich der Resultate der Spaltungen beider hier bespro-
chenen Bastardierungen erlaubt uns, die beobachteten Erscheinungen
folgenderweise zu gruppieren:

Tabelle VIIL

F | Bastarde A. californica | Bastarde A. flabellata
. X A. flabellata i X A. chrysantha
Aussehen der Bastarde: Intermediire Matroklin
Fertilitit: Fast normal Schwach
F |
Formg‘l;:‘trlfn gfn der vollstindig 1| unvollstindig
Auftreten des miitter-
lichen Typus: g +
Auftreten des vaterli- + _
chen Typus: I

Auf Grund des obigen Vergleiches zwischen beiden Bastardie-
rungen konnen wir schliessen, dass es ein deutlicher kausaler
Zusammenhang zwischen der normalen Spaltung, in welcher beide
elterliche Typen erscheinen, und der normalen Fertilitit der F;-Pflan-
zen existiert, wihrend eine unvollstindige Formenreihe der Spaltung
mit dem Fehlen des viterlichen Typus als Konsequenz der in Fj
eintretenden Elimination zu betrachten ist. Da in beiden Kreuzungen

11
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die F)-Pflanzen sich im Grad ihrer Ahnlichkeit zu der Mutterpflanze
unterscheiden, so enthiillt sich das Problem, ob die partielle Sterili-
tat, die die unvollstindige Typenreihe in der Spaltung bedingt
auch mit der Matroklinie der Bastarde im Zusammenhang steht. Eine
nicht typische Spaltung in den drei erwéhnten Bastardierungen mit
matroklinen und teilweise sterilen Bastarden, sowie eine typische
Spaltung bei fertilen nicht matroklinen Bastarden ldsst uns in diesen
studierten Féllen einen Zusammenhang zwischen diesen Erscheinun-
gen vermuten. Den hier beobachteten Zusammenhang konnte man
folgenderweise kausal begriinden:

Bei Bastarden zwischen weniger entfernten Species, bei denen
wir keine Matroklinie konstatieren, beeinflusst héchstwahrscheinlich
das Eizellplasma der beiden Species in gleicher Weise die Ausbildung
der Merkmale der Bastarde. Es existiert hier also infolge der Ahnlich-
keit des Plasmas keine Dysharmonie zwischen dem Eizellplasma und
dem Genom des viterlichen Typus und infolgedessen erleidet dieser
Typus keine Elimination. Dagegen in Bastarden von mehr entfernten
Species wird die Fremdheit des Cytoplasmas zur ge-
meinsamen Ursache beider Phaenomene: der Matro-
klinie und der Sterilitat.

In den vor kurzem publizirten F. v. Wettstein's Untersu-
chungen an Moosen (6) finden wir interessante Angaben, die mit
dem besprochenen Problem eng verkniipft sind. Reciproke Artkreu-
zungen ergeben nicht identische, sondern matrokline Bastarde (dank
einem Unterschied im ,Plasmon®). Auch bei Gattungskreuzungen
entstehen matrokline Bastarde, die infolge eines stirker ausgeprig-
ten Unterschiedes im ,Plasmon® teilweise steril sind. In der Spaltung
erscheint der viterliche Typus nicht, was v. Wettstein durch
seine Elimination infolge einer Dysharmonie zwischen dem Genom
und dem ,Plasmon“ zu erklidren versucht.

Die hier besprochenen Beobachtungen an Agquilegia-Speciesba-
starden bestitigen gewissermassen diese Interpretation. Es steht aber
die Frage offen, ob man auf Grund dieser Beobachtungen behaupten
kann, dass Aquilegia californica tatséchlich naher der A. flabellata
steht, als A. chrysantha. Dafiir wiirde nur ein hoherer Fertilitéts-
grad ihrer Bastarde sprechen. Dies ldsst uns vermuten, dass neben
einer weitgegenden Ahnlichkeit der morphologischen Merkmale, Unter-
schiede einer anderen Art, vielleicht von physiologisch-chemischer
Natur vorhanden sein kénnen, die eine Dysharmonie zwischen dem
»,Plasmon“ und Genom bei gewissen Speciesbastarden bedingen
kénnen.
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Zusammenfassung.

In dieser Arbeit wird das Problem des Zusammenhanges zwischen
der partiellen Sterilitit der Speciesbastarde und dem Fehlen des
viterlichen Typus in der F,-Generation besprochen. Es werden die
Spaltungen von der F;-Generation in zwei Bastardierungen, ndmlich
Aquilegia californica X A. flabellata und A. flabellata X A. chrysantha
miteinander verglichen.

Die erste Kreuzung ergibt Bastarde, deren Form und Lénge der
Sporne eine Kombination der viterlichen und miitterlichen Merk-
male vorstellt und deren Fertilitit beinahe normal ist, wihrend aus
der zweiten Kreuzung Pflanzen entstehen, die in Hinsicht auf die
obengenannten Merkmale deutlich matroklin sind und deren Ferti-
litit in hohem Grade abgeschwicht ist. In der F,-Generation der
fertilen Bastarde von A. californica X A. flabellata erscheint in der
Spaltung eine vollstindige Typenreihe, in der die beiden Eltern-
formen représentiert sind. Bei den partiell sterilen Bastarden A. fla-
bellata X A. chrysantha dagegen fehlt in F, der viterliche Typus der
Spornenform. Die hier eintretende Elimination des viterlichen Typus
hat als wahrscheinliche Ursache eine Dysharmonie zwischen dem
Eizellplasma und dem Genom, der die Rekonstruktion des viterlichen
Typus darstellt.

Der zweite Teil ist einer Analyse der Blumenfarben der Bastarde
beider Kreuzungen und dem Zusammenhang zwischen den Blumen-
farben und Formen gewidmet.

Das in den Bliiten von verschiedenen Aguilegia-Arten erschei-
nende Anthocyan ist wenigstens von zwei Faktoren bedingt. Zahl-
reiche Species und Varietdten von Agquilegia, deren Blumen kein
Anthocyan enthalten, ergeben infolge von Kreuzungen Bastarde,
deren Blumen mit Anthocyan gefarbt sind.

Niamlich bei den Bastarden von A. flabellata X A. chrysantha
erscheinen blaue Blumen infolge der Zusammenwirkung des latenten
Faktors C, von A. chrysantha mit den ebenfalls latenten Faktoren
R und F, die durch A. flabellata eingefiihrt werden. Die beiden
Faktoren C; und R bedingen die Synthese des Anthocyans, der in
Anwesenheit des Faktors F, der die Verinderung der Anthocyan-
farbung verursacht, eine blaue Farbe hat.

In der Spaltung von F, fehlen Pflanzen mit gelben Blumen,
was als Folge der oben erwéhnten Elimination des véterlichen Typus
der Form der Sporne zu betrachten ist, da der Faktor Y fiir gelbe
Blumenfirbung mit dem Faktor » fiir gerade Sporne gekoppelt ist.
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Die Blumenfirbung von A. californica ist durch die Anwesenheit
vom roten Anthocyan und gelber Chromoplasten bedingt, wobei die
Blumen orangerote Farbe besitzen. Die Blumenfirbung der F, Ba-
starde von A. californica X A. flabellata ist violett, infolge der Wir-
kung des von A. flabeilata eingefiihrten Faktors F, der das rote
Anthocyan von A. californica ins violette verindert.

Die Blumenfirbung von A. californica ist durch folgende Fakto-
ren bestimmt:

C und R bedingen die Synthese des Anthocyans, der in Ab-
wesenheit des Faktors F' rot ist.

Y ist der Faktor fiir gelbe Blumenfiarbung (mit » gekoppelt).
Das gemeinsame Hervortreten dieser Faktoren ergibt orangerote
Bliiten mit gelbem Saum der Honigblater.

In einer komplizirten, jedoch regelméssig verlaufenden Spaltung
der F, Bastarde wurde das Erscheinen beider elterlichen Typen kon-
statiert, was zugunsten der Annahme spricht, dass in dem ersten
der hier besprochenen Fillen die partielle Sterilitit als Folge der
Elimination bestimmter Typen aufzufassen ist, dass in dem zweiten
Fall dagegen die normale Fertilitiat das Erscheinen einer vollen Typen-
reihe in der Spaltung bedingt.

Aus dem Botanischen Laboratorium der Freien Universitit Po-
lens zu Warschau.
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