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Untersuchungen
iiber die Fortpflanzung und Bastardbildung
apomiktischer Potentillen.’
Von A: Rutishauser.

Eingegangen am 25. August 1942,
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Die von A. Miintzing (1928), A.Popoff (1935) und N. Shi-
motomai (1935) an einer grofien Zahl von Potentillen ausgefiihrten
Kastrations- und Kreuzungsversuche haben ergeben, daf sich viele
Arten dieser Gattung apomiktisch fortpflanzen. Wie nun aber aus den

t Gedruckt mit einer Subvention der Stiftung Dr. Joachim de Giacomi der
Schweiz. Naturforschenden Gesellschaft.
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Arbeiten aller drei Forscher hervorgeht, ist Bestiiubung unerl:iBlich,
wenn sich Samen bilden sollen; die Nachkommen aus Kreuzungen zwi-
schen verschiedenen Arten und Rassen gleichen jedoch vollkommen der
Mutterpflanze; sie stimmen dabei nicht nur hinsichtlich der HuBeren
Gestalt mit der Samenpflanze iiberein, sondern haben auch die gleiche
Chromosomenzahl. Daraus folgt, daB die Zellen, aus welchen sich die
Embryonen entwickeln, nicht befruchtet werden, der Pollen also nur
einen entwicklungserregenden oder entwicklungsfordernden EinfluB
ausiibt.

Die Gattung Potentilla verhilt sich somit in bezug auf die Fort-
pflanzung #hnlich wie die von B. Lidforss (1914) untersuchten
Rubusarten. Wihrend aber bei diesen, besonders in Kreuzungen zwi-
schen naheverwandten Arten, neben metromorphen Nachkommen auch
reichlich Bastarde auftraten, waren alle von Miintzing, Popoff
und Shimotomai untersuchten Formen, mit Ausnahme -einiger
normal sexueller Arten, obligat apomiktisch. Im Gegensatz zu diesen
Feststellungen haben Th. Wolf (1908), P. Ascherson und
P. Grdbner (1900) u. a., auf Grund morphologischer Untersuchun-
gen, die Ansicht entwickelt, daf viele schwer klassifizierbare Poten-
tillen, ja sogar ganze Artgruppen, wie die Collinae, aus Art- und
Rassenbastardierungen hervorgegangen sein miissen. G. He gi (1906)
ist sogar der Auffassung, daB die Potentillen ebenso leicht bastardieren
wie die Rubus-, Rosa- und Sempervivumarten. A. Miintzing (1928)
hat deshalb vermutet, es miiten entweder neben apomiktischen Formen
auch sexuelle Rassen auftreten oder in weiblichen Rassen sexuelle neben
apomiktischer Fortpflanzung moglich sein. Tatséchlich sind nun solche
Formen von A. und G. Miintzing (1941, 1942) aufgefunden wor-
den. Bestdubt mit Pollen apomiktischer Rassen und Arten, entwickelten
sie eine ansehnliche Zahl echter Bastarde. Die ecytologische Unter-
suchung dieser Kreuzungsprodukte ergab, daB sowohl reduzierte wie
auch unreduzierte Eizellen befruchtet worden waren.

Auch meine im Jahre 1937 begonnenen Versuche haben die Exi-
stenz kreuzungsfihiger Potentillen erwiesen. Im Gegensatz zu den von
A, und G. Mintzing entdeckten Formen scheinen sie aber obligat
apospor zu sein. Uber die Art ihrer Fortpflanzung zu berichten und ihre
Bedeutung fiir die Phylogenie der Gattung zu erdrtern, wird Aufgabe
dieser Arbeit sein.

Mit besonderer Sorgfalt ist auch die Entwicklungsgeschichte der
Samenanlagen und der Samen untersucht worden. Dariiber sind bisher
stark abweichende und wohl auch ungenaue Angaben gemacht worden.
Es ist im Gegensatz zu der Ansicht A. Miintzings (1928) nicht ein-
mal sicher, ob bei allen von ihm untersuchten Arten wirklich Pseudo-
gamie vorkommt. Wenn man zwar, wie E. Kuhn (1930) es neuerdings
tut, Pseudogamie « rein phiinomenologisch als eine durch Bestiubung
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induzierte apomiktische Entstehung von miitterlichen Nachkommen »
definiert, so trifft die Annahme Mintzings wohl fir alle apomik-
tischen Potentillen zu. Es ist aber zu dieser Begriffsbestimmung zu
sagen, daB sie sich mit der von W. O. Fock e (1881) aufgestellten und
auch von Miintzing angenommenen Definition nicht deckt. Focke
hat unter der Bezeichnung « Pseudogamie » die Entstehung metro-
morpher Nachkommen verstanden, die parthenogenetisch unter dem
entwicklungserregenden EinfluB des fremden Pollens aus dem Ei her-
vorgehen. Nach Focke sind also nicht alle Fille von induziert
apomiktischer Samenbildung als pseudogam zu bezeichnen. Inshesondere
fillt die induzierte Nuzellarembryonie nicht unter den Begriff Pseudo-
gamie. Nach A. Pop o ff (1935) soll aber stimulative N uzellarembryome
fiir P. multifida, eine Art, die sich im Versuch als apomiktisch erwiesen
hat, die « hochbtwahrschemhche Fortpflanzungsweise » sein. Die ge-
na,nnte Art ist also, wenn die Angaben Popoffs richtig sind, nicht
pseudogam im Smne Fockes. '

Im Gegensatz zu P op o f f neigen indessen alle andern Bearbeiter

der Gattung Potentilla der Auffassung zu, dal die Embryonen vorwie-
gend aus den Eizellen diploider Embryosicke entstehen. Uber die Art
und Weise aber, wie die weiblichen Gametophyten gebildet werden,
gehen die Answhten auseinander. Nach A. Fohrenbacher (1914)
soll bei P. silvestris (= P. erecta) an Stelle des vor oder nach der
Tetradenteilung degenerierenden haploiden, weiblichen Gametophyten
ein diploider Embryosack aus somatischen Zellen der Chalazaregion
entstehen. Obwohl die hierzu notwendigen Kastrations- und Kreuzungs-
versuche nicht ausgefiihrt wurden, nimmt Fohrenbacher an, daB
sich die Embryonen autonom aus den Eizellen entwickeln, eine Auf-
fassung, die nach unsern heutigen Kenntnissen kaum richtig sein diirfte.
N.Shimotomai (1935) hingegen hat fiir P. hirta nachgewiesen, daB}
der diploide Embryosack aus den Embryosackmutterzellen entsteht.
Die erste Teilung derselben verlduft nmach dem somatischen Teilungs-
typus. Eine Reduktion der Chromosomenzahl findet also bei der Bil-
dung des Embryosackes nicht statt.

Zu ganz andern Resultaten ist schlieBlich G. Gentscheff

(1938) in bezug auf die Embryologie einer apomiktischen Form von
P. argyrophylia gekommen Im Gegensatz zu normal sexuellen Arten,
wie P. nepalensis, treten in den unbestiubten Bliiten dieser Pflanze
nur_selten Embryosacke auf, dagegen waren schon 24 Stunden nach er-
folgter Bestiubung in Jeder Samenanlage Anzeichen von Embryosack-
bildung erkennbar. G. Gentscheff hilt deshalb dafir, dab die
wahrscheinlich apospor entstandenen weiblichen Gametophyten von
P. argyrophyllae eine durch das Pollenschlauchwachstum stimulierte,
apomiktische Herkunft haben. Die Entwicklung des Embryos erfolgt
dagegen rein autonom.
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In einer spétern Arbeit haken sich dann G. Gentscheff und
A Gustafsson (1940) mit der Wirkung der Bestiubung auf die
Embryobildung befaBt. Sie konnten fiir eine Form von P. collina den
Nachweis erbringen, daB sich die Eizelle tatsichlich auch ohne
duBleren Einflu, autonom, entwickelt, daB dagegen die Ausbildung des
Endosperms in den Samenanlagen kastrierter und nicht bestiubter
Bliiten - unterbleibt und in diesem Falle auch der Embryo nicht
weiter entwicklungsfihig ist. Wahrscheinlich setzt sogar die Endo-
sperm- und Samenbildung die Befruchtung des sekundiren Embryo-
sackkernes voraus. A. Popoff (1935) kommt in bezug auf die Aus-
bildung des Embryos zu einer anderen Ansicht. Einige Tage nach der
Kastration fixierte Fruchtknoten von P. hirta zeigten keinerlei An-
- zeéichen von Embryobildung. Es traten im Gegenteil am sechsten Tage
Degenerationserscheinungen ein. Die Entwicklung der Embryonen muB
also in diesem Falle offenbar durch den Pollen angeregt werden.

So haben also die embryologischen Untersuchungen, wie sie an
apomiktischen Potentillen vorgenommen wurden, zu sehr divergieren-
den Ergebnissen gefiihrt. Ein abschlieBendes Urteil iiber den Verlauf
der Embryobildung pseudogamer Potentillen kann unserer Ansicht nach
deshalb kaum gewagt werden. Dazu reichen unsere Kenntnisse iiber die
Entwicklungsgeschichte der Potentillen noch nicht aus. Vor allem
fehlen detaillierte Studien iiber die ersten Entwicklungsstadien des
Embryosackes. Eine nochmalige moglichst liickenlose Untersuchung der
Embryologie apomiktischer Potentillen erschien unter diesen Umstinden
erwiinscht.

A. Herkunft und Morphologie der Elternpflanzen.

Simtliche fiir meine Kreuzungen verwendeten Versuchspflanzen
stammen aus der Umgebung von Schaffhausen. Sie wurden wenige
Stunden nach dem Einsammeln in Topfe von 12 em Lichtweite ein-
gesetzt. Vorher wurden am Standorte selbst die vorhandenen Bliiten
sowie ein Teil der &lteren Bliitenknospen fiir embryologische Unter-
suchungen fixiert. Von der grofen Zahl eingebrachter Pflanzen konnten
wegen Platzmangels nur acht eingehend untersucht werden, und zwar
fiinf verschiedene Rassen von P. werrna und je eine von P. camescens,
FP. argentea und P. praecoz. Einige weitere, je eine Rasse von P. verna
und P. heptaphylla, dienten anfiinglich nur als Pollenpflanzen. Uber
die Fortpflanzungsverhiltnisse dieser beiden Rassen wird in einer spi-
teren Arbeit berichtet werden. ;

Von den vier untersuchten Arten gehdren drei, P. canescens, P. ar-
gentea und P. praecoz, zu der Subsektion Conostylae, eine, P. verna,
zu der Subsektion Gomphostylae. P.canescens und P. argentea bilden
zusammen die Gruppe der Argemteae. Die Arten dieser Gruppe ent-
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wickeln fiinf- bis siebenziihlige Blitter, deren Unterseite von einem
dichten, aus wollig gekriuselten Haaren zusammengesetzten Filz iiber-
zogen ist. Die Hauptachse schlieBt mit einem aufrechten Bliitenstengel
ab. Beide Arten konnen sich nur durch Samen vermehren, da im Gegen-
satz zu P. verne keine Ausliufer gebildet werden. Die Pollenkérner der
in meinen Versuchen verwendeten Individuen sind stets nur zum Teil
normal ausgebildet. Der Prozentsatz guter Pollenkdrner betrigt {fiir
P. canescens 27, fiir P. argentea 56. Beide Arten blithen gleichzeitig in
den Monaten Juni und Juli.

P. praecox gehort zu den Collinae, der nach P. Ascherson und
P.Gribner (1905) « schwierigsten Gruppe, die bei der schon an sich
schwierigen Gattung Potentilla vorkommt ». Die Arten dieser Gruppe
schwanken in ihren morphologischen Merkmalen zwischen denen der
Cono- und Gomphostylae. So kann z. B. die Hauptachse teils mit einem
Bliitenstengel wie bei den Conostylae, teils mit einer sterilen Blatt-
rosette wie bei den Gomphostylae abschlieBen. Der spirliche, an die
Conostylae erinnernde Filz der Blattunterseite ist von langen Striegel-
haaren durchsetzt, wie sie hauptséichlich bei P. verne hiufig gefunden
werden. Auch in bezug auf den Bau des Griffels nimmt die Gruppe eine
Zwischenstellung zwischen den Cono- und Gomphostylae ein. Dieser Um-
stand hat manche Systematiker (vgl. P. Aschersonund P. Grédb-
ner, 1900—1905, Th. Wolf, 1908) dazu veranlaBt, die Collinae als
konstant gewordene, sogenannt sekundidre Artbastarde zwischen den
Argenteae und der Gruppe Aureae der Subsektion Gomphostylae zu be-
trachten, deren Stammarten allerdmgs nur selten mit geniigender
Sloherhelt festzustellen sind.

Die in meinen Versuchen verwendete Kleinart der Collinae, P. prae-
cox, steht im morphologischen Bau den Aureae niher als den Argen-
teae. Im nichtbliihenden Zustand konnte die Pflanze bei oberflichlicher
Beobachtung leicht mit P. verna verwechselt werden. Die in der Um-
gebung von Schaffhausen aufgefundenen Exemplare von P. praecox
stimmen morphologisch nicht vollstéindig miteinander iiberein. Neben
typischen Pflanzen gibt es auch solche, die sich besonders hinsichtlich
der schwiicheren Behaarung deutlich von P. praecox unterscheiden und
darin der ebenfalls am gleichen Standort vorkommenden P. verna
nihern. Auch beziiglich der Pollenfertilitit bestehen Unterschiede.
Wihrend das von mir am 7. Mai 1937 in Kultur genommene Exemplar
37 % morphologisch guten Pollen ausbildete, betrug die Pollenfertilitit
der abweichenden Pflanze nur 1 %. Die Ansicht mancher Systematiker,
daB es sich bei diesen Pflanzen um Bastarde zwischen P. praecoxr und
P. verna handelt, ist deshalb nicht ganz von der Hand zu weisen. Das
in Kultur genommene Individuum von P. praecox hat zwei Bliitezeiten;
die erste beginnt Ende April und endigt im Juni, die zweite féllt in dle
Monate September-Oktober.
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Die zu der Gruppe dureae der Subsektion Gomphostylae gehorende,
auBerordentlich formenreiche Art P. verna ist besonders durch den Bau
des Stengels charakterisiert : er ist niederliegend, bewurzelt sich leicht
an den Knoten und entwickelt sterile Blattrosetten. Manche Formen
dieser Art bilden auf solche Weise ausgedehnte, flache Rasen, iiber die
sich die armbliitigen Infloreszenzen nur wenig erheben. Die Bliitenstiele
und die meist fiinf- bis siebenzihligen Bldtter sind von starren, ab-
stehenden oder anliegenden Striegelhaaren besetzt. Die fiinf Versuchs-
pflanzen dieser Art unterscheiden sich in GroBe und Behaarung der
Bliatter, in der verschiedenen Linge der Stengel, in der GroBe und
Farbe der Bliiten, in der Zahl der pro Bliite ausgebildeten Fruchtknoten
und im physiologischen Verhalten (Bliitezeit und Pollenfertilitit). Die
folgende Zusammenstellung, in der die einzelnen Rassen mit Nummern
bezeichnet sind, gibt eine Ubersicht iiber die hauptsichlich zur Unter-
suchung beniitzten Merkmale.

B. Kastrations- und Kreuzungsversuche.

1. Kastrationsversuche.

Die Anordnung fiir die widhrend der Jahre 1937 bis 1941 aus-
gefiilhrten Kastrations- und Kreuzungsversuche war nicht immer gleich.
Anfanglich wurden die Versuchspflanzen nach der Kastration der
Bliitenknospen in Kasten isoliert, deren eine Seitenwand mit Tiillstoff
abgeschlossen war. Da sich trotz sorgfiltigster, tiglicher Kontrolle doch
manchmal kleine Insekten in den Isolierkasten fanden, ging ich im
Jahre 1938 dazu fiber, jede einzelne Bliitenknospe nach erfolgter
Kastration in ein besonderes Tiillsickchen einzuhiillen. Einige Tage
spiter wurden die Tiillsickehen jeweils wieder entfernt, die Bliiten
nochmals mit der Lupe genau kontrolliert und darauf in gleicher
Weise wieder isoliert. Diese zwar zeitraubende, aber sichere Versuchs-
methode fand auch bei den Kreuzungsversuchen Anwendung. Sie hatte
den Vorteil, daB die Bliiten bis zur Samenreife in den Séickchen belassen
werden konnten, okne daBl Verluste durch Ausfallen reifer Friichte zu
befiirchten waren. Wie Kontrollversuche an nicht kastrierten und be-
stdubten Bliiten ergaben, ertragen die Pflanzen sowohl Isolation wie
Kastration ohne Schidigung. Kastrierte und kiinstlich bestdubte Bliiten
entwickelten sogar oft, wohl wegen des in reichlichen Mengen auf-
getragenen Bliitenstaubes, mehr Friichte als frei abgebliihte.

Die Resultate der in den Jahren 1937—1941 ausgefiihrten Kastra-
tionsversuche sind in Tabelle 1 zusammengestellt. Bei den meisten Ver-
suchen sind die vertrockneten, samenlosen Fruchtknoten ebenso wie die
Friichte jeder Bliite einzeln ausgezihlt worden. Die geernteten Friichte
konnen ihrem morphologischen Aussehen nach in zwei Gruppen ein-
geteilt werden. In die eine Gruppe werden vollstindig ausgebildete
NiiBchen mit gut entwickelter, von Leisten iiberzogener Fruchtschale
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Tabelle 1.
Ergebnisse der Kastrationsversuche.

s — schlecht entwickelte Friichte; g — gut entwickelte Friichte.

a 2.5
2 g Zahl Fruchtansatz _5%s
Versuchspflanze Ve;:g(;hs- ;i':z % daer EEE E
Sa8 Fruchtknoten i Total g_t-‘ <
A g
P. verna 8 . 1940 2 71 RER
P. verna 4 . 1937 6 195 1 1 1
1938 b 132 o 355 2
1940 8 240 it ik e
1941 1 24 5T i 5
1937—1940| 20 5% 1 1 i
P. verna 10 1937 6 231 g 5 2
1938 b 200 — — —
1940 5 189 — — e
1937-1940 16 620 2 b 2
P. verna 15 1937 b 157 — e =
1938 b 161 — 1 1
1937/38 10 318 — 1 1
P. wverna 18 1937 b 169 — —_ o
1938 9 313 — — ——
1939 1 36 — &= -
1940 1 35 = o -
1937—1940| 16 553 e 3904 T
P. praecozx . 1937 11 n. ausgez. = i o
1938 6 341 — = =
1939 3 158 — — =
1937—1939 20 4991 —_— - —
P. argentea 1938 6 322 3 4 2
1939 6 326 = — =
1940 3 159 — = i
1938—-1940 15 807 3 4 2
P. canescens 1938 9 5662 - — e
1939 219 - — -
1940 1 128 — — T
19381940 12 9133 — —_ =
Total 111 48721 6 11 6
1 Von den 20 Bliiten wurden nur 9 ausgezihlt.
2 » ” 9 » - » 5 n
2 » ” 12 ” » ” 8 »
e R g % » 96 5
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eingeordnet. Als schlechte Friichte werden nicht voll ausgewachsene
Niiichen bezeichnet, deren Fruchtschale glatt ist und die nur verkiim-
merte Samen enthalten. Wie aus der Tabelle 1 ersichtlich ist, bildete
die weitaus groBte Zahl kastrierter Bliiten ohne Bestiubung keine
Friichte aus. Von 111 kastrierten Bliiten setzten nur 6 zusammen
5 schlechte und 6 gute Friichte an. Fiir P. verna 10 kann mit Sicherheit
angenommen werden, daBl der Fruchtansatz auf einen Versuchsfehler
(wahrscheinlich ungeniigende Isolierung) zuriickzufiihren ist, da nur die
im Jahre 1937 vorgenommenen Kastrationen positive Resultate er-
gaben. Fiir P. verna 4 liegen die Verhiltnisse dhnlich. P. verna 15 ent-
wickelte dagegen auch im Jahre 1938 bei besserer Versuchsanordnung
einen, allerdings schlechten Samen aus. Ob in diesem Falle autonome
Apomixis vorliegt, wage ich trotzdem nicht zu entscheiden.

Unausgeglichene Resultate ergab auch P. argentea. Trotz sorg-
faltigster Kastrierung erzeugte diese Pflanze in zwei Bliiten doch einen
schlechten und drei gute Samen. Die spateren Versuche ergaben hin-
gegen keinen Samenansatz. Dieser Umstand und eine im Jahre 1940
gemachte Beobachtung, daB die Antheren manchmal schon im Knospen-
- zustand aufspringen, 3Bt wie im Falle P. verna 10 vermuten, daff auch
hier trotz sorgfiltiger Technik ein Versuchsfehler vorliegt. Wahrschein-
lich wurden zum Teil Bliitenknospen kastriert, deren Antheren bereits
etwas Pollen abgegeben hatten.

Wir gelangen also, in Ubereinstimmung mit den Untersuchungs-
ergebnissen A. Miintzings (1928), zu dem Schlusse, daB auch die
von uns verwendeten Arten und Rassen der Gattung Potentilla ohne
Bestiubung weder Friichte noch Samen ausbilden, da8 also autonome
Apomixis bei keiner der untersuchten Pflanzen vorkommt.

2. Kreuzungsversuche.

Alle Selbst- und Kreuzbestiubungen wurden an kastrierten Bliiten
vorgenommen, die nach dem im vorausgegangenen Abschnitt bespro-
chenen Verfahren isoliert worden waren. Die Gesamtzahl der bestiubten
Bliiten betréigt 239 bei insgesamt 11 458 Fruchtknoten. Leider konnte
wegen Platzmangels nur ein kleiner Teil der erhaltenen guten Friichte
(im ganzen 1030) zur Aufzucht verwendet werden. Die verschiedenen
F;-Generationen sind deshalb nicht besonders umfangreich.

Um Fehler zu vermeiden, die durch etwaiges Einschleppen von
Samen mit der Versuchserde entstehen konnten, wurden die NiiBchen
auf feuchtem FlieBpapier zur Keimung ausgelegt und darauf als keim-
blidttertragende Pflinzchen inTopfe versetzt. Zur Aufzucht der F;-Nach-
kommenschaft verwendete ich nur voll ausgereifte Friichte. Die Keim-
fahigkeit der iibrigen NiilBchen war meist gleich Null. Die in Tabelle 2
enthaltenen Zahlen iiber die Keimfihigkeit gelten also nur fiir die
morphologisch normal aussehenden Friichte. :
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Tabelle 2.
Ergebnisse der Kreuzungsversuche.
3 ik Zahl Zahl der Phinotypus
g8 g g der blithenden der
E g2 — & | Keimlinge Pflanzen Nachkommen
Samenpflanze Pollenpflanze E £z |52 gy -
! § AL sl :?-55 3 Sisg i - Eﬁﬁ
g S| c| 3 a8 & |=2%3 ‘gém 2% |255
P.verna8d .|P.verna3 .|40/46] 4341 10 8| 80 6| 60] 6| — | —
P.verna3 .|P.vernad '.|40/45| 4341 3| — 0| — o — | — | —
P. verna 3 P. praecox .|40/44| 4341 3 31100 1] 33} 1| — | —
16| 11| 69 7| 4| 7| — | —
P.verna4 .|P.vernad .|37/6 | 1837 15| 9 4 TEEERg
37/6a| 2338 20| 9 3 3| — | —
86 18| 51 7 20f T — | —
P.verna4 .|P.vernal0 .|37/5 | 1837 15| 11 ) 5| — | —
37/6a| 2.338] 11 5 2 2| — | —
38/6 | 5.8.38] 39| 34 26 21| 5 | —
65| 50| 77| 33| bH1| 28| b | —
P.vernad .|P.verna15 .|37/4 | 1837 12| 12 6 6] — =
37/4a| 2.3.38] 14 4 3 8| — | —
38/4 | 58.38 19| 16 11 10 | — 1
45| 82| 71| 20| 44| 19 | — 1
P.verna4 .|P.vernal8 .|40/43| 4341 75| 65| 87| 54| 72| 53| 1 | —
P.verna4 .|P.praecox .|37/7 | 1837 5 5 3 3| — | —
38/7 | 5838 2 2 1 1| — | —
7 71100 4| 57| 4| — | —
P.verna4 .|P.heptaph. .|37/15(28888] 1| —| 0| — of — | — | —
228|172 | 75 (118 b2(111 | 6 1
P.verna10 .|P.verna10 .|37/3 | 1.837 28| 28 9 9| — | —
37/3a| 2338 20| 19 1 1| — | —
48| 47| 98| 10| 21| 10 | — | —
P.verna10 .|P.verna4 .|87/2 | 18387 20| 15| 8 8k f
37/2a| 2.3.38] 20| 19 17 17| — | —
40| 34| 85| 25|625| 26 | — | —
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3 ik Zahl Zahl der Phinotypus
g 2 g der bliihenden der
: 5 ga — & | Keimlinge Pflanzen Nachkommen
Samenpflanze Pollenpflanze g Eé e = : b
3 Gu I0el 2 2eil g 2p8le2) 8, 25
- Il | B L
P.verna10 .|P.verna15 .|37/1 | 1837 20| 6 6 6| — | —
' 37/1a | 2.3.38] 20| 19 14 14| — | —
40 | 25| 625 20 | 50 | 20 | — | —
P.verna 10 . |P. heptaph. .|37/20 | 1.4.38] 1 1 o e e
38/20a) 5.8.38] 3 3 3 3| — | —
4] 4 |100 3|7 3| — | —
132 |116 | 83 | 58 | 44 | B8 | — | —
P.vernald .|P.vernal0 .|38/34 [27.439] 9 2 1 1| — | —
: 39/34 | 1739 3| — — - — | =
12 2 AT 1| 8 1| — | —
P.verna15 .|P.praecoxr .|38/33 |27.4.39] 1 1 100 1 /100 1| — | —
13 3|23 2 | 16 2| — | —
P.verna18 .|P.verna18 .|37/11 | 1.837f 6 ) 1 1| — | —
38/11 | 58.38] 2| — —— —_ = | =
8 b|625 1125 1| — | —
P.verna18 .|P.verna4 .|37/10 | 1837 8| 800 | 2|25 | 2| — | —
P.verna 18 .| P.verna10 .|37/9 1.8.37| 22 | 17 b 5| — | —
37/9a | 2388 7 b) 3 3| — | —
38/9 | 5.8.38] 13 6 3 - BTG
421 28 |67 | 11 |26 | 11 | — | —
P.verna18 .|P.verna15 .|37/8 1.837] 6 b 1 1| — | —
38/8 | 5.8.38] 13 9 8 8| — | —
19| 14 | 74 9 | 47 9| — | —
P.verna18 .|P.verna13 .|38/21 | 5.8.38| 16 | 12 | 75 9 | b6 9| — | —
P.verna 18 .|P. praecoz .|38/22 | 5:8.38| 16 12 | 76 1 11 |69 | 11 | — | —
109 | 79 |72 | 43 /139 | 43| — | —
P.argentea .|P.argentea .[38/31 |27.4.39] 29| 28 | 97 | 22 | 76 | 82 | — | —
P. argentea .|P.canescens.|38/32 (27439 17| 183 | 76 | 11 65 | 11 | — | —
46 | 41|89 | 33 |72 | 83 | — | —
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3 8 - Zahl Zahl der Phinotypus
= 3 = der blithenden der
: g g2 | _ g | Keimlinge | Pflanzen Nachkommen
Samenpflanze Pollenpflanze g Ealas : 3
3183 D8] 3 [28 3 28|22 5. -
Z S| °| 3 (g°5| B |a=5 §5%| 2" [a2°
P. canescens. | P. canescens. [38/23 | 3.3.39] 20| 19 | 95 b [ 25 5| — | —
P.canescens. | P.verna3 .|38/26 | 3339 50| 43 | 86| 21 | 42 | 20 1| —
P. canescens. | P, praecox .|38/24 | 8.3.39] 50| 16 | 32 7| 14 T} vl e
P. canescens. | P. argentes .|38/25 | 3839 40| 37| 92| 22 | &5 | 92 | — | —
160|115 | 72 | 55 | 34 | 54 1] —
P. praecox .|P.praecox .|37/12 | 1.8387| 15| 12 y § T — | —
: 37/12a) 2338 7| 7 4 4| — | —
38/12 | 3339 6| 3 — —| = | =
28| 22| 791 11139 | 11 | — | —
P.praecox .|P.verna3 .|37/18 [14.338] 1| 1 |100 1 {100 1) — | —
P.praecox .|P.verna4 .|38/27 | 83389 50| 39 | 78| 26 |52 | 26 | — | —
P.praecox .|P.verna10 .|38/28 | 8.3.39] 22| 15 | 68 4 | 18 4| — | —
P.praecox .|P.vernal5 .{38/29 | 8339 BO| 37| 74| 11 |22 | 11| — | —
P. praecox .|P.verna18 .{38/30 | 8339 50| 30 | 60| 16 |32 | 16 | — | —
P.praecor .|P.v.3—18 173122 | 70 | 58 | 835 658 | — | —
P. praecox .|P. canescens. 37/13 | 1.837] 30| 25 6 6| — | —
37/13af 2.3.38] 27| 23 15 15| — | —
57| 48 | 84| 21 137 | 21| — | —
P. praecox .|P.argentea .|37/14 | 1.8.37] 30| 12 4 4| — | —
37/14a| 2.3.38] 38| 28 25 24 | — | 1
68| 40| b9 | 29 | 43 | 28| — | 1
3261232 | 71 |119 | 365|118 | — | 1
1030 | 763 435 426 712
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Die Héaufigkeit gekeimter Samen, verglichen mit der Zahl aus-
gelegter Samen, betrigt bei fast allen untersuchten Pflanzen zwischen
70 und 80 Prozent. Auch die gut ausgebildeten Friichte sind also nicht
alle keimféhig. Worauf diese Erscheinung beruht, habe ich bis jetzt
nicht feststellen konnen. Die lange Keimzeit einzelner Friichte derselben
Samenprobe legt aber die Vermutung nahe, daf die Embryonen der
nicht ausgekeimten Friichte, dihnlich wie A. Gustafsson (1935) fiir
manche apomiktische Arten der Gattung Hieracium zeigen konnte, zur
Zeit der Samenreife nicht denselben Entwicklungszustand erreicht
haben. In einem spiteren Kapitel werde ich auf diesen Punkt noch
einmal niher eintreten. '

Wie aus Tabelle 2 hervorgeht, sind die Samenproben zum Teil im
Friihling, zum Teil im Herbst zur Keimung ausgelegt worden. Mit Aus-
nahme von P. verna 4 scheint die Jahreszeit auf die Keimfidhigkeit
keinen Einfluff auszuiiben. So keimten von 251 im Friihjahr ausgelegten
Friichte der P. praecox 183, also 73 %, von 75 im Herbst ausgelegten
49, also 65 %. Der Unterschied von 8 % diirfte in Anbetracht der ge-
ringen Samenzahl kaum reell sein. Die Friichte von P. verna 4 keimen
dagegen im Herbst etwas besser als im Frithjahr. Der Unterschied be-
trigt aber auch hier nur 19 %. ‘

Ob die Pollenpflanze auf die Keimfihigkeit einen EinfluBl ausiibt,
kann leider, der geringen Anzahl ausgekeimter Samen wegen, nicht mit
voller Sicherheit bestimmt werden. In den meisten Fallen, besonders
deutlich bei P. verna 18, sind die Unterschiede, wenn man von Samen-
proben mit zu geringer Samenzahl absieht, so klein, daB sie kaum als
reell betrachtet werden konnen. In einigen wenigen Fillen scheint ein
solcher EinfluB zu bestehen. So ist z. B. die Keimfihigkeit von P. ca-
nescens in der Kombination P. canescens X P. praecoz nur rund 32 %,
in allen andern Kombinationen griofier als 80 %. Die Keimfdhigkeit der
Friichte von P. praecox aus den Kreuzungen mit den 5 Rassen von
P. verna betrigt 70 %, mit P. conescens 84 % und endlich mit P. ar-
gentea nur 59 %. Da die letzten beiden Kombinationen zu gleicher Zeit
geerntet und zur Keimung ausgelegt wurden, scheint es sich wenigstens
hier um tatsdichlich bestehende Unterschiede zu handeln. Immerhin
miissen diese Resultate noch durch weitere Versuche erginzt werden.

Die Entwicklung der Keimlinge zu Rosettenpflanzen verlduft nicht
in allen Fillen reibungslos. Die jungen Pflanzen sind zur Zeit der Ent-
wicklung des ersten Primirblattes auBerordentlich empfindlich, und
viele von ihnen gingen in diesem Entwicklungszustand trotz sorg-
filticer Pflege zugrunde. Die Zahl der in das Rosettenstadium hiniiber- -
geretteten Pflanzen verringerte sich deshalb gegeniiber der Zahl der
Keimlinge um 328 und betrug 435. Alle 435 Rosettenpflanzen kamen
zur Blite. In der Regel bliihten die Pflanzen erst im Sommer der

2
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zweiten Vegetationsperiode, gleichgiiltiz ob sie im Friihjahr oder im
Herbst ausgesit worden waren.

Obwohl die F,-Generation nicht sehr umfangreich ist, ergaben sich
doch teilweise neue Resultate. Die 5 Versuchspflanzen P. verna 38, 10,
15 und 18 und P. argentea lieferten zwar in Ubereinstimmung mit den
Versuchsergebnissen A. Miintzings (1928) in allen Kombinationen
ausschlieflich metromorphe Nachkommen. Uberraschende Resultate
zeitigte dagegen die Versuchspflanze P. verna 4. Nur in zwei Kombina-
tionen, P. verna 4 X P.verna 4 und P. verna 4 X P. praecox, war die
gesamte Nachkommenschaft metromorph. In allen iibrigen Kreuzungen
traten auch abweichende Individuen auf. Besonders zahlreich waren
derartige Nachkommen aus der Kréeuzung P. verna 4 X P. verna 10. Von
insgesamt 33 Nachkommen dieser Kombination waren 28 metromorph,
5 dagegen wiesen neben miitterlichen Merkmalen auch Eigenschaften
auf, die unzweifelhaft von der Pollenpflanze herriihrten. So sind die
Blitter zwar kurzgestielt wie bei P. verna 4, haben aber die groBen, ab-
stehenden Striegelhaare von P. werna 10. In der Blattfarbe stehen die
Pflanzen zwischen beiden Eltern. Am deutlichsten macht sich der Ein-
flub der Pollenpflanze in der Form und dem Verhalten der Bliiten-
bliatter geltend; darin herrscht vollige Ubereinstimmung mit P. verna 10.
Die Kelchblitter hingegen bilden wie bei P. verna 4 einen kurzen Kegel
mit breiter Grundfliche. Fiir die beiden Bastarde 38/5,9 und 38/5,24
betriigt die Zahl der Fruchtknoten pro Bliite 28 hzw. 30, stimmt also
wieder mit P. verna 4 iiberein.

AuBer diesen von den Elternpflanzen herriihrenden Eigenschaften
treten auch neue auf. Die Pollenfertilitit z. B. ist sowohl gegeniiber
P. verna 10, wie auch P.wverna 4 deutlich herabgesetzt. Verglichen mit
den Elternpflanzen sind die Bliiten und die Friichte groBer, letztere
dem Volumen nach fast doppelt so groBf. DaB diese Erscheinung nicht
auf das fiir manche Bastarde wohlbekannte Luxurieren zuriickgefiihrt
werden kann, sondern ganz andere Ursachen hat, wird im Zusammen-
hang mit cytologischen Untersuchungen erdrtert werden.

Aus all diesen morphologischen Beobachtungen geht hervor, daB} es
sich bei den abweichenden Pflanzen der Kombination P.verna 4 X
P.verna 10 um Bastarde handelt. P.verna 4 hat also die Fihigkeit,
neben metromorphen, apomiktisch entstandenen Nachkommen auch
Bastarde zu bilden. ‘

Von den 5 Bastarden stimmen 4 — sie sind mit den Nummern
38/5, 9, 38/5, 16, 38/5, 17 und 38/5, 24 bezeichnet — vollstindig iiberein.
Bastard 38/5,11 wich hingegen, obwohl er unter vollig gleichen Be-
dingungen aufgezogen worden war, darin von den andern ab, daB er
erst in der dritten Vegetationsperiode bliihte und etwas kleinere, mehr
der Samenpflanze &dhnelnde Blitter ausbildete. Es scheint also, daf eine
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der beiden Elternpflanzen, wahrscheinlich die Pollenpflanze, hetero-
Zzygot war.

In der Kreuzung P. verna 4 )X P. verna 15 trat neben 19 vollstindig
metromorphen Nachkommen ebenfalls eine abweichende Pflanze aul.
Sie hatte abstehend behaarte Blattstiele und nicht matt-, sondern glin-
zend-dunkelgriine Blattfarbe, Eigenschaften, die an jene der Pollen-
pflanze P.wverna 15 erinnern. Es ist also sehr wohl mdoglich, daf auch
diese Tochterpflanze ein Bastard war. Da sie aber, bevor sie ¢ytologisch
untersucht werden konnte, einging und sich die beiden Elternpflanzen
nur wenig voneinander unterschieden, kann nicht mit gentigender Sicher-
heit entschieden werden, ob es sich auch in diesem Falle wirklich um
einen Bastard handelt. Aus diesem Grunde wird die Pflanze nur unter
der Rubrik « abweichende Pflanzen » aufgefiihrt.

Dagegen darf ein in der Kombination P. verna 4 X P. verna 18 auf-
tretendes F,-Individuum als Bastard bezeichnet werden. Auch bei dieser
Pflanze sind die Merkmale der Pollenpflanze deutlich ausgeprigt. Vor
allem fallen die langen, roten Ausliufer und die groBen, mit tief ein-
geschnittenen Zihnchen versehenen Blitter auf. Bemerkenswert ist die
im Vergleich zu der Kombination P. verna 4 X P. verna 10 geringe Zahl
von Bastarden. Die Hiufigkeit der Bastarde betrug in der Kombination
P.verna 4 X P.verna 10 rund 15 %, in der Kombination P. verna 4 X
P. verna 18 dagegen nur 2 %.

Zu dhnlichen Ergebnissen fithrten auch die mit der Samenpflanze
P. canescens unternommenen Kreuzbestiubungen. In den Kreuzungen
P. canescens X P. argentea und P. canescens X P.praecoxr traten nur
metromorphe Nachkommen auf, im ersten Falle 22, im letzteren 7. Von
den 21 Tochterpflanzen der Kombination P. canescens X P.verna 3
bliihten anfinglich nur 20; eine Pflanze setzte erst in der vierten Vege-
tationsperiode Bliiten an. Die 20 friihbliihenden F;-Nachkommen waren
alle metromorph und unterschieden sich in keiner Weise von der
Samenpflanze. Die mit der Nummer 38/26,9 bezeichnete spitbliihende
Pflanze weicht dagegen sehr deutlich von den Schwesterpflanzen ab.
Der oberirdische Erdstock ist reich verzweigt. Die verholzenden Seiten-
sprosse sind auslduferartig verlingert, zum Teil bis zu 10 cm, und
schlieBen meist mit sterilen Blattrosetten ab. Die Sommerblitter nehmen
beziiglich Form und GroBe eine Mittelstellung zwischen den Bléttern
von P.wverna 8 und P. canescens ein. Die ebenfalls intermediire Be-
haarung besteht zum grofen Teil aus echten Kraushaaren, wie sie in
gleicher Ausbildung bei allen Vertretern der Gruppe Argenteae bekannt
sind. Dazwischen sind aber gerade oder wenig hin- und hergebogene
Striegelhaare eingestreut. Die Stengel der Bliitenstinde sind wie bei
P. praecox schlaff, am Grunde niederliegend und nur an der Spitze
aufsteigend. Die Bliiten gleichen mehr jenen von P. verna 3, entwickeln
aber mehr Fruchtknoten. '
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Die morphologische Untersuchung = ergibt also einwandfrei, daB
38/26,9 ein Artbastard ist, hervorgegangen aus der Kreuzung zwischen
P. canescens und P.verna 3. Auch P.canescens hat also, genau wie
P. verna 4, die Fihigkeit, neben metromorphen Nachkommen Bastarde
zu erzeugen. Von besonderer Bedeutung ist dabei die grofie Uberein-
stimmung des Bastardes mit den Vertretern der Sammelart P. collina.
Der Bau des Erdstocks, der diinne, mit Striegelhaaren vermischte Filz
der Blattunterseite und die Anordnung der Bliiten sind Merkmale, die
in allen Diagnosen der -Collinaze immer wieder hervorgehoben werden.
Wenn wir auch noch weit davon entfernt sind, behaupten zu konnen,
daB irgendeine der vielen Kleinarten von P. collina rekonstruiert wor-
den ist, so hat doch die Ansicht, die Collinae seien aus Kreuzungen
zwischen den Argenteae und Arten der Gruppe Aureae hervorgegangen,
durch unsere Untersuchungen eine weitere Stiitzung erfahren.

Die zahlenmiBig groBte Nachkommenschaft, insgesamt 119 Pflan-
zen, ist aus den Kreuzungsversuchen mit P. praecoz als Samenpflanze
hervorgegangen. - Sémtliche Pflanzen aller Kombinationen waren, mit
einer einzigen Ausnahme, metromorph. Die abweichende Pflanze 37/14,13
ist aus der 25 F;-Individuen zihlenden Kombination P. praecox )X P. ar-
gentea hervorgegangen und unterscheidet sich nur in wenigen Merk-
malen von der Samenpflanze. Die Blattrinder sind leicht nach unten
umgebogen, und das mittlere Teilblittchen ist oft zweispaltig. Beide
Eigenschaften sind fiir P. argentea charakteristisch, treten aber meist in
viel stirkerem MaBe auf. Die Frage, ob es sich in diesem Falle um
einen’ Artbastard handelt, wage ich auf Grund dieser geringen Ab-
weichungen und wegen des Fehlens cytologischer Untersuchungen nicht
zu beantworten. Die Pflanze wurde deshalb in-der Tabelle 2 nur als
abweichende Pflanze bezeichnet.

Zusammenfassend kann iiber die Ergebnisse der Kreuzungsversuche
gesagt werden : Die vier Rassen P.werna 3, 10, 15 und 18 entwickeln
ohne Ausnahme metromorphe Nachkommen. Das Zahlenmaterial ist aber
sehr gering, besonders fiir P. verna 3 und 15. Es ist deshalb nicht aus-
seschlossen, daB bei umfangreicheren Nachkommenschaften dieses Re-
sultat eine Anderung erfahren konnte. Die Versuchspflanze P.wverna 4
besitzt die Fihigkeit, sowohl metromorphe Nachkommen wie auch
Bastarde hervorzubringen. Das Auftreten von Bastarden kann zu-
sammen mit den Kastrationsergebnissen als ein weiterer Beweis dafiir
betrachtet werden, dall die metromorphen F;-Individuen durch indu-
zierte Apomixis entstanden sind und nicht etwa Kreuzungsprodukte
darstellen, in welchen simtliche Eigenschaften der Samenpflanze domi-
nant sind. P. canescens hat ebenfalls die Fihigkeit, neben vielen metro-
morphen Nachkommen Bastarde zu erzeugen. Interessant ist dabei die
Tatsache, daB im Gegensatz zu den Beobachtungen, die von B. Lid-
forss (1914) an verschiedenen Rubusarten gemacht wurden, gerade
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aus derjenigen Kombination Bastarde entstanden sind, deren Eltern-
pflanzen systematisch am weitesten voneinander entfernt sind. P prae-
cox und P.argentea haben, wenn wir von einem zweifelhaften F,-Indi-
viduum der Kombination P. praecor >\ P. argentea absehen, nur metro-
morphe Pflanzen geliefert. ‘

C. Cyt-ologisch—embryologische' Untersuchungen.
1. Die Chromosomenzahlen der Eltern- und F,-Generation.

Die Bestimmung der Chromosomenzahl geschah an Mitosen von
Wurzelspitzen, die nach der Methode Nawashin fixiert und mit
Gentianaviolett gefirbt worden waren. Die Préparation ist in den
meisten Fillen nicht so gut ausgefallen, daf eine vergleichende Unter-
suchung der Chromosomenmorphologie moglich gewesen wire. In
einigen Préparaten sind wohl einige Trabantenchromosomen gesehen
worden. Thre Zahl lieB sich aber meist nicht mit geniigender Sicherheit
feststellen. Hingegen war es in der Regel moglich, die Chromosomen-
zahl zu bestimmen. Wo geniigend klare somatische Platten fehlten, sind
Metaphasen von Meiosen der PMZ zur Zihlung verwendet worden.

In der Tabelle 3 sind die Chromosomenzahlen der Elternpflanzen
zusammengestellt, und zwar die diploiden unter der Rubrik 2n, die
haploiden unter der Rubrik n (vgl. auch Abb. 1).

Tabelle 3.
Die Chromosomenzahlen der Elternpflanzen.
2n n 2n n
P.verng & . .75 08 42 21 P oridcttr. . 42 21
P.oerag 4 i 42, 21 P.iorgentea . .. s 42 21
P vmnE 1. a5 vy 5 42 — | P.canescens . . . 42 21
Poverngds «© o0 42 — P. heptaphylla . . — 7

Von allen untersuchten Arten liegen bereits Angaben iiber die
Chromosomenzahlen vor. In Ubereinstimmung mit A. Miintzing
(1931) habe ich fiir P. verna 42 Chromosomen festgestellt. P. collina,
zu welcher Art auch P. preecox gehort, und P. argentea hatten nach
Miintzing verschiedene Chromosomenzahlen, beide Arten waren
aber meistens hexaploid, wie die in meinen Versuchen verwendeten
Individuen. Auch P. canescens weist 2 n =42 Chromosomen auf, wie
schon N. Shimotomai (1935) angegeben hat. Fiir P. heptaphylia,
deren haploide Chromosomenzahl n-=7 ist, liegen ebenfalls schon
Untersuchungen vor. G. Tischler (1929) zihlte bei den aus Mittel-
europa stammenden Arten 2n — 14 Chromosomen. Die in Nordeuropa
vorkommenden Rassen sind hingegen tetraploid.
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Obschon die Chromosomen der 7 Samenpflanzen der Zahl nach
iibereinstimmen, zeigen sie doch in bezug auf Form und Grofie geringe
Abweichungen. Die Chromosomen der zum Formenkreis P.verna ge-
horenden Individuen sind meist lang und stibchenférmig (Abb. 1 a—g),
jene von P. canescens (Abb. 1,i—k) und P. argeniea (Abb. 1, h) etwas
kleiner und gedrungener. Besonders fallen aber die kurzen, dicken

- == Q
\\V‘l.) AN, (\RL 3\\'[\‘!/ o
. \‘\ ) ‘j‘;\arb :_E‘- i L?( N ﬂﬂ-.L//
- & Y ._U.a\—
"j? PN SAAAS SN
Qe A e LW
YN - \,-f - b](s f/‘ 2
a b il c ( d
A7
) SO AN
b L b
e o 5B e AR
7517 S S\ SL¥ S rd AN N,
S SSEy- Shge SUm
7z b bR -
TG o S S B v
~ — A
e §13~$}\ ; o~ ?2'\ g i h
S~
N | =¥
2%z st XSON
Ve AN S A
i e M < )?_"Q S S
5‘-—'*’ ‘} > """::“ & .!‘\..i"i l:
“._!\\)¢r 'Jf’\..\* ’ s‘:‘
i |
Abbildung 1.

Somatische Chromosomenzahlen. a P.verng 3 (2n =42). b P. verna 4 (2n = 42). ¢ P. verna 10

(2n =42). d 37/9,8, P. verna 3 X P. verna 10, metrom. Fy-Pflanze (2n = 42). e 40/44,1 P.verna 3

X P. praecoz. metrom. Fy-Pflanze (2n = 42). { 38/5,16 P. verna 4 X P. verna 10, Bastard (2n = 63).

g 38/5,9 P.verna 4 X P. verna 10, Bastard (2n = 63). h P. argentea (2n = 42). i P. canescens

(2n =42). k 388/25,22 P. canescens X P. argentea, metrom. F;-Pflanze (2n = 42). 1 38/27,20
P, praecox X P. verng 4, metrom. Fi-Pflanze (2 n = 42). (Vergr.: 1: 2000.)

Chromosomen von P. praecox (Abb. 1, 1) auf, Formen, die Wahrschein-
lich davon herriihren, daf sie im Metaphasestadium bedeutend stirker
kondensiert sind als die der iibrigen Arten. Jedenfalls sind die Pro-
phasechromosomen ebenso lang wie bei P. verna. :

Die Chromosomenzahlen der F,-Generation.

Um zu entscheiden, ob die Bildung metromorpher Nachkommen auf
Apomixis oder auf andern Ursachen (vollstindige Dominanz, plasma-
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Tabelle 4.
Die Chromosomenzahlen der Fi-Generation.
Nummer ;
Samenpflanze Pollenpflanze Verifxltu:hs— 2n n Phinotypus
pflanze
P.verna 3 P.praecor . .| 40/44,1 | 42 — | metromorphe Pfl.
P.verna 4 P.verna10 . .| 37/5a6.| 42 -— | metromorphe Pfl.
P.verna 4 Fovernall . .| 87/547 42 — | metromorphe Pfl.
P.verna 4 P.verna 10 . .| 38/5.22 — 21 | metromorphe Pfl.
P. verna 4 P.vernag10 . .| 3869 63 — | Bastard
P.verna 4 P.verna10 . .| 385,11 | 163 — | Bastard
P.verna 4 P.verna10 . .| 38/5,16 63 — | Bastard
P. verna 4 P.verna10 . .| 38/521 |+63 — | Bastard
P.verna 4 P.verna10 . .| 38/524 | +63 — | Bastard
P. verna 10 P. heptaphylla .| 87/20a,1 | 42 — | metromorphe Pfl.
P, verna 18 R.overna 10 . .| . 37/9a8 | 42 — | metromorphe Pfl.
P. praecox P.verna 4 . .| 3827,20 | 42 — | metromorphe Pfl.
P. praecox P.vernald . .| 88/29,5 | 42 — | metromorphe P{l.
P. canescens Poverng -8 . 1| 381281 | v 21 | metromorphe Pfl.
P. canescens P.verna 3 . .| 38/2613| — 21 | metromorphe Pfl.
P. canescens P.argentea . .| 38/2522.| 42 — | metromorphe Pfl.

tische Vererbung usw.) beruhe, mull zunichst die Chromosomenzahl der
Nachkommen verschiedenchromosomiger Eltern bestimmt werden; denn
Apomixis liegt nur dann vor, wenn die Chromosomenzahl der Tochter-
pflanzen mit jener der Mutterpflanze iibereinstimmt. Leider war unser
Material fiir solche Untersuchungen nicht geeignet, weil nur eine
Pflanze, P. heptaphylla, in der Chromosomenzahl von den iibrigen ver-
schieden war und nur wenige Kreuzungen mit P. heptaphylla Erfolg
hatten. Chromosomenzihlungen sind deshalb nur an wenigen Pflanzen
vorgenommen worden. Die Ergebnisse dieser Untersuchungen sind in
der Tabelle 4 zusammengestellt. Sdmtliche metromorphen F,-Nach-
kommen, auch jene aus der Kreuzung P.werna 10 X P. heptaphylia,
hatten, wie erwartet, die Chromosomenzahl 2 n = 42. Es steht also zu-
mindest fiir P. verna 10 fest, daf induzierte Apomixis vorliegt. Auf-
tallende Resultate ergab die Untersuchung der Bastarde von P. verna 4
X P. verna 10. Statt der zu erwartenden Chromosomenzahl 2 n = 42
(beide Eltern sind hexaploid) zihlte ich in allen Platten &= 63 Chromo-
somen (Abb. 1, f, g). Infolge der hohen Chromosomenzahl und der
Kleinheit der Elemente war es nicht immer moglich, genauer auszu-
zihlen, Immerhin schwankten weitaus die meisten Zdhlungen zwischen
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62 und 64. Fiir zwei Pflanzen ist die Zahl 63 genau bestimmt worden.
Sémtliche Bastarde zwischen P. verna 4 und P. verna 10 sind also, wenn
7 als Grundzahl angenommen wird, enneaploid. Dieses merkwiirdige
Resultat mufl offenbar damit erklirt werden, daB eine der beiden Ga-
meten, die an der Bildung der Hybride beteiligt waren, nicht reduziert
wurde. Da P.wverna 4, wie aus den embryologischen Untersuchungen
hervorging, nur Eizellen mit der diploiden Chromosomenzahl produ-
ziert, darf angenommen werden, daB die Bastarde aus der Befruchtung
einer diploiden Eizelle durch den haploiden Spermakern eines Pollen-
kornes entstanden ist.

Ahnliche Fortpflanzungsverhiltnisse haben schon K. L. Noack
(1939) fir Hypericum perforatum, E. Akerberg (1942) fir Poa
pratensis und A. und G. Mintzing (1941, 1942) fiir Potentilla
argentea beschrieben. Gegeniiber P. verna 4 bestehen aber einige Unter-
schiede. Sowohl Hypericum perforatum wie auch Poa pratensis und
Potentilla argentea bringen zweierlei Eizellen, haploide und diploide,
hervor. Beide Eizellen sind befruchtungsfihig, und es entstehen infolge-
dessen bei Kreuzbestiubung zweierlei Bastarde mit verschiedenen
Chromosomenzahlen. P. verna 4 entwickelt hingegen nur diploide Ei-
zellen. Bastarde konnen demnach nur durch Befruchtung diploider
Eizellen erzeugt werden; ihre Chromosomenzahl muB deshalb stets
hoher sein als die der Mutterpflanze.

2. Die Entwicklung der Pollenkérner.

a) Die Reduktionsteilung der Pollenmutterzellen

Die fiir die Untersuchung der Meiosen verwendeten Bliitenknospen
sind nach der iiblichen Paraffinmethode pripariert worden. In allen
Fillen diente Eisessig-Alkohol als Fixierungsmittel. Von den verwen-
deten Firbemitteln, Eisenhdmatoxylin nach Heidenhain und Gentiana-
violett, hat das letztere bessere Resultate ergeben.

Von den fiinf Rassen der Art P. verna sind zwei, P. verna 3
und P. verna 4, eingehender untersucht worden, von den iibrigen liegen
nur einzelne Teilungsstadien vor. Die groBe Chromosomenzahl und die
Kleinheit der Chromosomen machte es nicht moglich, die Meiose der
Potentillen so detailliert zu analysieren, wie dies fiir manche Monoco-
tyledonen, wie z. B. Allium, geschehen ist. Ich habe deshalb darauf ver--
zichtet die Prophasestadien, mit Ausnahme der spiten Diakinese, mit
in die Untersuchung einzubeziehen.

Die Diakinese von P. verna 3 zeigte nicht immer die auf Grund der
somatischen Chromosomenzahl (2n == 42) zu erwartenden 21 Gemini.
Sehr oft war ihre Zahl niedriger, seltener hoher als 21 (Abb. 2a). Es
besteht kein Zweifel, daB im ersteren Falle Multivalente, im letzteren
Univalente gebildet worden sind. In Abb. 2b ist ein Quadrivalenter



Abbildung 2.

_ Reduktionsteilung der PMZ. a—] RT in den PMZ von P. verna 8. a Diakinese mit 20 Bivalenten

und 2 Univalenten. b Diakinese mit 7 Bival. und 1 Quadrival. (Die tbrigen Gemini sind nicht
eingezeichnet.) ¢, d 1. Metaphase (n = 21). e, £ 1. Anaphasen, in f Teilung von Univalenten.
g 2. Metaphase, die Platte links zdhlt n — 21 Chromosomen. h 2. Metaphaseplatte mit n = 20
Chromosomen. i, k 1. Anaphase. Beide Platten gehoren zu derselben Teilungsspindel (n = 21).
1 Tetrade. m—p RT in 'den PMZ von P. camescens. m—o Diakinesen. m 20 Bival. und 2 Uni-
valente (I). n 17 Bival. und 2 Quadrival. (IV). o 21 Bivalente. p 1. Metaphase (m=:21k%

(Vergr.: 1: 2000.)
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neben einer Anzahl Bivalenter dargestellt. Ob auch Assoziationen mit
mehr als 4 Chromosomen vorkommen, kann ich nicht mit Bestimmtheit
sagen.

Viel seltener sind Diakinesen mit zwei Univalenten (Abb. 2 a). Diese
geben hiufig AnlaBl zu unregelmiBigen Teilungen (Abb. 2 f), da sie sich
in der 1. Teilung meist verspitet spalten. Im allgemeinen verlaufen in-
dessen die Meiosen, soweit ich bis jetzt feststellen konnte, normal (vgl.
Abb. 2 e). In Dutzenden von Meta- und Anaphaseplatten der 1. Reduk-
tionsteilung sind 21 mehr oder weniger gleich groBe Chromosomen ge-
zdhlt worden (vgl. Abb. 2 ¢, d, welche Metaphaseplatten, und Abb. 21, k,
welche zwei zur gleichen Teilungsspindel gehdrende Anaphaseplatten
darstellen). RegelmifBig ist meistens auch die homdotypische Teilung
(Abb. 2 g). DaB die selteneren unregelmiifigen Teilungen zu Tochter-
kernen mit verschiedenen Chromosomenzahlen fiihren koénnen, zeigt
Abb. 2h. Die hier gezeichnete Metaphaseplatte der homdotypischen
Teilung zdhlt einwandfrei nur 20 statt 21 Chromosomen.

Ahnlich wie bei P. verna 8 verlduft die Meiose auch bei P. verna 4
(Abb. 3 a—o0). In den Diakinesen treten ebenfalls hiufig ein bis zwei
Quadrivalente auf (Abb. 3b), seltener Trivalente und Univalente. In
Abb. 3 ¢ ist ein Quadrivalenter mit einem nicht vollstindig terminali-
sierten Chiasma in stirkerer VergroBerung gezeichnet. Das Vorkommen
von Quadrivalenten 148t vermuten, da mindestens 4 der 6 Chromo-
somensitze homolog sind. Verstirkt wird diese Annahme noch durch
das Studium der Metaphasen der 1. Reduktionsteilung (Abb. 3 d—f). In
einigen gut fixierten Priiparaten sind die Gemini in Paaren angeordnet,
besonders deutlich in der in Abb. 3 d dargestellten Platte. Man erkennt
deutlich 7 Paare von iibereinstimmender GréB8e, dann 3 einzelne Gemini
und schlieBlich 4 nahe beieinanderliegende Bivalente verschiedener
Grofe, die aber nicht in gleicher Hohe liegen, folglich weiter von-
einander entfernt sind, als aus der Abbildung geschlossen werden
konnte. Es darf wohl angenommen werden, daB wir es hier mit einem
Fall von « secondary pairing » (vgl. C. D. Darlington, 1933) zu
tun haben, in welchem sich 7 Bivalentenpaare gegenseitig angezogen
haben. Das gleiche Phéinomen ist u. a. von M. B. Crane und C. D.
Darlington (1927) fiir die hexaploide « Loganberry > und von
A. Mintzing (1981) fiir eine hexaploide Form von P. argentea be-
schrieben worden.

Die Zahl der gepaarten Bivalenten schwankt in den verschiedenen
Metaphaseplatten. Meistens treten Gruppen von je 2, seltener je 3 Ge-
mini auf (Abb. 3e). Es ist also moglich, daB 6 Chromosomen der 6 Sitze
homolog oder partiell homolog sind.

Das Vorkommen von Uni- und Trivalenten bedingt Stérungen im
Ablauf der Meiosen. Vorauseilende und verspitete Chromosomen sind
in den Anaphasen nicht selten. Auch Univalente, die in Teilung be-



Abbildung 3.

Reduktionsteilung der PMZ. a—o RT in den PMZ von P.werne 4. a, b Diakinese. a 21 Bivalente.
b 19 Bival. und 1 Quadrival. ¢ Quadrivalenter. d 1. Metaphase, « secondary pairing » (n = 21).
e, f 1. Metaphase (n = 21). g 1. Metaphase von der Seite. h, i 1. Anaphase, in i verspitete
Teilung von Univalenten. (Es sind nicht alle Chromosomen eingezeichnet worden.) k, 1 1. Ana-
phase. Die Platten gehoren zu derselben Teilungsspindel. Die eine zihlt 22, die andere 20 Chro-
" mosomen. m, n 1. Anaphase. Beide Platten mit n = 21 Chromosomen. o 2. Metaphase (n = 2
p P.verng 18. Diakinese mit 20 Bi- und 2 Univalenten. g 2. Metaphase von P. praecox.
1, 8 P.argentea. r 1. Anaphase. Verspitete Teilung eines Bi- und eines Univalenten. s 1. Meta-
phase. (Vergr.: 1: 2000.)
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griffen sind, wurden beobachtet (Abb. 3i). Es ist deshalb nicht ver-
wunderlich, dal3 neben Anaphasen mit normaler Chromosomenverteilung
(Abb. 3m, n) auch solche mit verschiedenen Chromosomenzahlen vor-
kommen. Einen solchen Fall zeigt Abb. 3k, 1. Die eine Anaphaseplatte
zdhlt 22, die andere nur 20 Chromosomen. Solche Storungen fiihren in-
dessen nicht zur Bildung von Kleinkernen, ebensowenig konnten Po-
lyaden entdeckt werden. Die UnregelmiiBigkeiten sind im groBen ganzen
nur geringfiigiger Natur und hemmen meistens den normalen Ablauf
der homdotypischen Teilung nicht. Die Meiose von P. verna scheint also
weniger gestort zu sein als die von A. Popoff (1935) fiir P. hirta
beschriebene. ‘

Von den Meiosen der beiden andern Stammpflanzen liegen nur
wenige gute Priparate vor. Nach meinen Beobachtungen verliuft die
Reduktionsteilung #hnlich wie bei P. verna 8 und 4. Die Zahl der Uni-
valenten scheint allerdings sowohl in den Diakinesen von P.werna 10
wie in jenen von P.wverna 18 (Abb. 3 p) hoher zu sein. Bei P. verna 10
wurden bis zu 8 Univalenten gezihlt. Es ist also moglich, daB die
Meiosen der beiden Stammpflanzen stirker gestort sind als jene der
oben behandelten Rassen. Aber auch hier kommt es trotzdem nie zur
Bildung von Kleinkernen und Polyaden. Die Pollenkorner beider Pflan-
zen fiihren sicher die reduzierte, wenn auch vielleicht hin und wieder
leicht veréinderte Chromosomenzahl. ,

Uber die Meiosen von P. praecoz und P. argentea kann ich eben-
falls nur wenige Angaben machen. Von P. praecoz liegt einzig eine
normale 21-chromosomige 2. Anaphaseplatte vor (Abb. 3 q), von:P. ar-
gentea eine 1. Metaphaseplatte (Abb. 3s) mit ebenfalls 21 Chromoso-
men, wovon zwei leicht verspétet sind. DaB UnregelmiBigkeiten in der
Meiose von P.argentea auftreten, zeigt die Seitenansicht einer 1. Ana-
phase mit einem verspiteten Bivalenten und einem sich teilenden Uni-
valenten (Abb. 3 r). '

Die Diakinesen von P. canescens waren zum Teil gut analysierbar. .
7 von 18 Diakinesekernen enthielten einen oder zwei Quadrivalente
(Abb. 2n). Hoherchromosomige Multivalente fand ich nur in einem
Kern, doch war nicht festzustellen, ob sich 5 oder 6 Chromosomen an
der Bildung desselben beteiligt hatten. In 7 Kernen (Abb. 2 m) kamen
ein bis sechs Univalente vor. Die groBe Zahl von Univalenten lieB er-
warten, dafl die Teilungen unregelmiRig ausfallen. Leider waren aber
gerade die zur Analyse geeigneten 1. Anaphasen selten und zum Teil
schlecht fixiert. Es ist mir deshalb nicht moglich festzustellen, welches
AusmaB die Storungen annehmen. Entsprechend dem ziemlich hiufigen
Vorkommen von Diakinesen mit 21 Bivalenten (Abb. 2 o) diirfte die Ver-
teilung der Chromosomen in den meisten Fillen regelmiBig sein. Tat-

sdchlich zéihlen auch die meisten Metaphaseplatten 21 Chromosomen
(Abb. 21).
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Im allgemeinen verlaufen also die Meiosen bei den verschiedenen
Versuchspflanzen, wie auch A. Miintzing (1931) fir eine Anzahl
Potentilla-Arten feststellen konnte, ziemlich regelmifig. Quadrivalente
kommen mit Ausnahme von P. verna 10 und 18, welche noch zu wenig
untersucht sind, iiberall vor. Hoherchromosomige Multivalente sind nir-
gends mit voller Sicherheit nachgewiesen worden. Das Vorkommen von
‘Quadri-, Tri- und Univalenten ist offenbar die Ursache fiir Storungen im
Verlauf der Meiosen, die sich im Vorauseilen und Verzug von ganzen
Chromosomen und in verspiteter Teilung von Univalenten in den ersten
Anaphasen duBert. « Secondary pairing » ist mit Sicherheit nur fiir
P. verna 4 nachgewiesen worden.

Die Meiose der metromorphen Nachkommenschaft verlduft gleich
wie bei den Elternpflanzen. Die Reduktionsteilung der Bastarde aus der
Kreuzung P.wverna 4 X P.verng 10 ist hingegen sehr unregelmiBig.
Genauere Angaben dariiber miissen aber auf eine spitere Arbeit ver-
schoben werden. :

b) Die Entwicklung des minnlichen Gametophyten.

Wie bereits erwihnt, sind die Tetraden aller Stammpflanzen meist
vollkommen normal gebaut (Abb. 2 1). Nur selten, bei P.verna 18 héiu-
figer als bei den iibrigen Stammpflanzen, ist eine der Zellen degeneriert
oder enthiilt einen degenerierten Kern. Das gleiche gilt auch fir die
jungen einkernigen Pollenkdrner. Die Degeneration beginnt erst spéter,
im Verlaufe des Wachstums der Pollenkdrner, zu einem Zeitpunkt, wo
sich in den Samenanlagen das Archespor deutlich abzuzeichnen beginnt,
stets aber bevor die Archesporzellen vollstéindig ausgewachsen sind. Sie
macht sich dadurch bemerkbar, daf der Protoplast in Himatoxylin-
priaparaten schwarz wird und den Zellraum nur noch zum Teil austiillt.
Meist bleibt das degenerierte Pollenkorn beziiglich der Grole hinter den
morphologisch normalen zuriick.

Die Zahl degenerierter Pollenkdrner wechselt bei den verschiedenen
Versuchspflanzen, und ihre Hohe scheint eine fiir jede Rasse. typische
Eigenschaft zu sein, schwankt jedoch, wie jedes andere Merkmal, inner-
halb gewisser Grenzen. Fortgesetzte Kontrolle der Pollenfertilitit der
verschiedenen Versuchspflanzen sowie ihrer Nachkommen ergab be-
ziiglich der Variabilitit dieses Merkmals recht auffillice Resultate. In
Tabelle 5 sind die Ergebnisse von Zihlungen, die an Pollen in Leitungs-
wasser oder in 70 % Alkohol ausgefiihrt wurden und natiirlich nur die
Morphologie beriicksichtigen, zusammengestellt. Die Zahl der unter-
suchten Pflanzen ist gering. Diese Ergebnisse konnen demnach nicht
als vollsténdig gelten. Immerhin lassen sich schon jetzt einige inter-
essante Schliisse ziehen. Zunichst ist wahrzunehmen, dab die Pollen-
fertilitit der fiinf Versuchspflanzen, die zu P.wverng gehdren, unter
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Tabelle 5.

1. Elternpflanzen. 2. Fi-Generation,

Nummer Versuchspflanze Zahl der %: 3 ;:‘
de d s O°0
Versulc;hs- Best;tfbungs- By ,"E § '§§ =S Fiiksctros
pflanze - modus =& ép" 5
L.
P.verna 3 . 8.9.40 1 500L 54
15.9.40 2 | 500] 74
P.verna 4 . 10.5.37 3 | 400] 19,2
11.5.38 1| 600} 15,4
P. verna 10 10.5.37 | 2 | 500| 53,6
P.verna 15 11.5.38 2 | 500 58
P. verna 18 19.4.37 2| o] 0
1.4.37 21200 2,5
10.5.37 11200 6
3.10.37 2 | 500] 40,6
11.5.38 2 11000 14,56
12.5.38 2 11000 11,3
37/4,4 |P.verna 4 X P.verna 15 . 7.5.40 2 | 500] 15,2 | metromorph
37/4a,7 7.5.40 2 1500} 128 | metromorph
38/4, 10 7.5.40 2| 500| 15 metromorph
38/4, 11 7.5.40 2 | 600 11,6 | metromorph
38/4, 14 7.5.40 3| 750 5,6 | abweich. Pfl
38/4, 16 7.5.40 2 | 600j 14,2 | metromorph
38/4, 20 7.5.40 2 | 500 12,2 | metromorph
37/5,83 |P.vernad X P.verna10 . 29.4.40 2 | 500] 19,4 | metromorph
38/5, 8 2.5.40 2 | 600| 18,4 | metromorph
38/5, 9 29.4.40 2 | bou| 3,8 Bastard -
38/5, 11 2540 |2 | 500 9.4 Bastard
38/5, 15 .. 2.5.40 2 | 500 11,4 | metromorph
38/5, 16 28.4.40 2| 500] 4,6 Bastard
38/5, 17 29.4.40 2 | 500 4,4 Bastard
38/5, 18 29.4.40 2| 500] 13,6 | metromorph
38/5, 19 29.4.40 2| 500| 19, metromorph
38/5, 20 28.4.40 2 | 600] 10,6 | metromorph
38/5, 24 27.4.40 2 | boo| 5,8 Bastard
38/5, 30 28.4.40 2 | 600 11,8 | metromorph
38/5, 31 28.4.40 21500 94 | metromorph
38/5, 33 7.5.40 2 | 500] 16,8 | metromorph
87/7,3 | P.verna4 X P. praecox 6.5.40 2 | 500] 10 metromorph
38/7, 4 6.5.40 2 | 500 11 metromorph
37/10,1 |P.verna 18 X P. verna 4 .| 20.11.38 | 2 (1000 84,2 | metromorph
37/10,1 26.4.39 21500 92 | metromorph
87/10, 2 26.4.39 2 1 500 9,7 metromorph
38/22, 1 | P. verna 18 X P. praecozr . 15.9.40 2 500I 46 metromorph
38/22, 2 8.9.40 1| 5001 54,4 | metromorph
38/22. & 8.9.40 1| 500] 55,2 | metromorph
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gleichen Bedingungen schwankt. Am 11. Mai 1938 z. B. war sie 15,4 %
tiir P. verna 4, 58 % fiir P. verna 15 und 14,5 % fiir P. verna 18. Diese
Zahlen sind indessen nicht konstant. Sie schwanken von Jahr zu Jahr
und sind auch innerhalb der einzelnen Bliiten der gleichen Pflanze
verschieden. Besonders auffallend verhilt sich in dieser Beziehung
P. verna 18. Nach der Versetzung in Gartenerde sank die Pollenfertilitéit
von 8 % auf 0 % und stieg dann wieder auf 2,5 %, spiter sogar auf 6 %
an. Die mitgeteilten Zahlen konnen allerdings nur ungefihre Anhalts-
punkte liefern, da die Gesamtzahl der ausgezihlten Pollenkorner sehr
klein ist. Die Schwankungen blieben aber auch erhalten, nachdem sich
die Pflanze lingere Zeit in Kultur befand. Im Herbst 1937 war die Zahl
morphologisch normaler Pollenkérner 40,5 %, im Friibling des darauf-
folgenden Jahres, in der Hauptbliitezeit, dagegen sank sie wieder auf
14,5 % und 11,3 %. Genau gleich verhilt sich auch die metromorphe
Nachkommenschaft aus den verschiedenen Kombinationen. Die aus der
Kreuzung P. verna 18 X P. verna 4 hervorgegangene Pflanze 37/10,1
hatte am 20. November 1938 eine Pollenfertilitdt von 34,2 %, im Friih-
ling des darauffolgenden Jahres dagegen nur 9,2 %; ihre Schwester-
pflanze 37/10,2 in Ubereinstimmung damit 9,7 %. Im September 1940
untersuchte Bliiten der Kreuzung P. verna 18 X P. praecor entwickelten
46 % bis 55,2 % guten Pollen. Ganz allgemein laft sich somit von
P. verna und ibren metromorphen Nachkommen sagen, dall die Pollen-
fertilitdt im Friihling bedeutend kleiner ist als im Herbst. Wahrschein-
lich riihrt diese Erscheinung von den verinderten klimatischen Verh#lt-
nissen her. Aus der Untersuchung von P. verna 18 geht also hervor, daB
AuBenbedingungen auf die Pollenfertilitéit einen Einflull haben konnen.

Auch bei P.werna 4 treten Schwankungen in der Pollenfertilitit
auf. Sie sind aber bei weitem nicht so stark wie bei P. verna 18. Zwei
Messungen aus den Jahren 1937 und 1938 ergaben 19,2 % bzw. 15,4 %.
Die metromorphe Nachkommenschaft verhilt sich jhnlich. Die Varia-
tionsbreite reicht zwar von 9,4 % bis 19,8 %, das Mittel aus Messungen
an 15 metromorphen F,-Pflanzen war aber 14,1 %, also nur wenig
Kleiner als der im Jahre 1938 fiir die Stammpflanze erhaltene Wert. Bei
den Bastarden von P.werna 4 X P.wverna 10 dagegen schwankt die
Pollenfertilitit zwischen 3,8 % und 9,4 %; das Mittel aus Messungen
an 5 Pflanzen betrigt 5,6 %, ist also erheblich kleiner als bei den metro-
morphen Pflanzen. Wie vorliufige Untersuchungen iiber die Meiose der
Bastarde ergeben haben, ist die Reduktionsteilung der PMZ bedeutend
stirker gestort als bei P. verna 4. Moglicherweise liegt darin der Grund
fiir das starke Absinken der Pollenfertilitit. ‘

Die geringe Pollenfertilitit von P.wverna 4 kann hingegen kaum
auf gestorte Meiosen zuriickgefiihrt werden. Diese verlaufen ja, wie be-
reits beschrieben wurde, ziemlich normal. Jedenfalls werden bedeutend
mehr Meta- und Anaphasen mit normaler Verteilung der Chromosomen
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gefunden als solche, die infolge Zuriickbleibens von Chromosomen, Teil-
lung von Univalenten usw., gestort waren. In dieser Hinsicht verhilt
sich P. verna 4 #hnlich wie P. verna 8, deren Pollenfertilitit mit 54 %
und 74 % bestimmt worden war. Daraus geht aber hervor, daB es wahr-
scheinlich andere Faktoren sind, die fiir die schlechte Ausbildung des
Pollens von P. verna 4 den Ausschlag geben.

3. Die Embryosackentwicklung.

Wie schon in der Einleitung dargetan worden ist, sind iiber Her-
kunft und Entwicklung des Embryosackes apomiktischer Potentillen
verschiedene Ansichten geduBert worden. Der Grund dafiir diirfte nicht
so sehr in der tatséichlichen Vielgestaltigkeit der bei den Potentillen
vorkommenden embryologischen Entwicklungsvorginge als vielmehr in
den Schwierigkeiten liegen, die das Objekt der Untersuchung entgegen-
setzt. Nach meinen eigenen Erfahrungen kann man nimlich nur dann
zu einigermalen sicheren Resultaten gelangen, wenn die Entwicklungs-
geschichte moglichst liickenlos verfolgt wird, #dhnlich wie dies Swv.
Murbe-ck (1901) in vorbildlicher Weise fiir verschiedene apomiktische
Alchemillen getan hat. ‘

Die im folgenden beschriebenen Resultate beruhen auf Unter-
suchungen einer sehr grofien Zahl von Bliiten mit zusammen einigen
tausend Fruchtknoten. In der Regel lieferten die gleichen Pflanzen, an
welchen auch die Kastrations- und Kreuzungsversuche ausgefiihrt
wurden, das Material fiir die embryologischen Untersuchungen. Nur wo
die Zahl der Bliitenknospen und Bliiten nicht ausreichte, beniitzte ich
auch noch Bliitenknospen von metromorphen F,-Pflanzen. Die Pripara-
tion der mit Alkohol-Eisessig fixierten Bliitenknospen erfolgte nach der
bekannten Paraffinmethode. Firbemittel war in allen Fallen Hima-
toxylin Heidenhain, das meist sehr gute Resultate lieferte.

a) Die Embryosackentwicklung von P. verna.

Von P. verna sind vier Rassen embryologisch untersucht worden :
P.verna 3, 4, 10 und 18. Drei davon, P. verna 3, 4 und 10 stimmen bis
auf unbedeutende Einzelheiten miteinander iiberein. P.wverne 18 zeigt
hingegen einige Abweichungen, die eine gesonderte Besprechung dieser
Pflanze notwendig machen.

Die Samenanlagen von P.verna 3 entstehen wie bei allen andern
Potentillen aus den Rédndern der Fruchtblitter (marginale Plazentation),
wachsen zunichst quer durch die Fruchtknotenhohle und biegen dann
nach oben um, so daB schlieBlich die Nuzellusspitze gegen die Narbe zu
gerichtet ist (Abb. 4, a—-c). Es wird gewdhnlich nur ein Integument
ausgebildet (Abb. 4 ¢), das mit seinen Réindern in der Mikropylegegend
verwichst.
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Die Ausdifferenzierung der Archesporzellen beginnt schon sehr
friih, in einem Entwicklungsstadium der Samenanlage, das ungefdhr
dem in Abb. 4 a gezeichneten Bilde entspricht. Die subepidermalen
Zellen sind in diesem Stadium etwas grofer als die meisten Epidermis-
zellen und enthalten in der Regel auch einen griferen Kern (Abb. 5 a).
Wiéhrend sich die Samenanlagen nach oben umbiegen, teilen sich die
zentral gelegenen Archesporzellen mitotisch zweimal, so daf schlieBlich
Reihen von drei bis vier Zellen entstehen (Abb. 5 b). Stets sind dabei die
inneren (nach der Chalaza zu gelegenen) Zellen groBer als die duBeren.
Die letzteren konnen ihrer Abstammung und Lage nach als Schicht-
zellen bezeichnet werden, verhalten sich aber im Verlaufe der spiteren

Abbildung 4.

P. verna 8, Entwicklung der Samenanlagen.
(Vergr. 1:120.)

Entwicklung #hnlich wie die unteren, eigentlichen EMZ (Abb. 5 ¢). Die
duBeren Zellen des Archespors teilen sich meist nur ein- oder zweimal
oder bleiben ungeteilt. Sie wachsen in der Regel sehr stark in die Lénge
und unterscheiden sich auch in bezug auf den Kernbau von den zen-
tralen Zellen.

Noch bevor das Archespor vollstindig entwickelt ist, beginnen
sich auch die dariiberliegenden Epidermiszellen zu teilen (Abb. 5b). Die
zahlreichen Teilungen verlaufen alle tangential und fithren zur Bildung
einer miichtigen Epidermiskalotte, wie sie nach K. Sehnarf (1931)
fiir alle Rosoideen typisch sind, aber auch in andern Pflanzenfamilien,
z. B. den Phytolaccaceae (vgl. J. Mauritzon, 1934) gefunden wur-
den. Inzwischen strecken sich die Zellen des Archespors, das bei
P. verna 4 meist drei- bis vierzellig (Abb. 6 b), bei P. verna 3 fiinf- bis
sechszellig ist (Abb. b ¢); das Plasma wird stark vakuolisiert, und der
Zellkern nimmt bedeutend an GroBe zu. Darauf bahnen sich in manchen
Kernen der EMZ Veriinderungen in der Verteilung des Chromatins an,
die wohl am besten als Versuch zur Einleitung einer Reduktionsteilung
gedeutet werden konnen. Das Chromatin ballt sich an einer Stelle des
Kernraumes zu einem wirren, aus Koérnern und Fiaden bestehenden .
Kniuel zusammen, wodurch Bilder entstehen, die den Synapsisstadien
der PMZ ihneln (Abb. 5c¢). Es zeigen sich aber gegeniiber den in den
PMZ beobachteten Synapsisstadien einige Unterschiede. Hiufig besteht

3
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die Chromatinanhiufung nicht oder nur teilweise aus Fiden, sondern
oft nur aus einzelnen Kornern oder aus einer verschwommenen, schlecht
firbbaren Masse. Ahnliche Beobachtungen iiber die Synapsisstadien
apomiktischer Pflanzen sind schon wiederholt gemacht worden. So
schreibt z. B. J.. Holmgren (1919, S.66) iiber die Synapsis der
PMZ von Eupatorium glandulosum : « Diejenige Synapsis, die bei Eupa-
torium glandulosum erscheint, ist nicht von demselben ausgeprigten
Typus wie bei den sexuellen Arten der Gattung », und weiter : « Wih-
rend das Chromatin bei den sexuellen Arten ein dickes Kn#uel im Kern
bildet, ist es bei Eupatorium glandulosum in einer mehr lockeren, kor-
nigen Form vorhanden, der Synapsischarakter ist jedoch offenbar ».

Héufig befinden sich nur wenige Archesporzellen im Synapsis-
stadium, und zwar gilt das sowohl fiir die oberen, kiirzeren, wie auch
fir die unteren, eigentlichen EMZ. Das Synapsisstadium scheint auch
bei den verschiedenen Versuchspflanzen nicht gleich ausgéprigt zu sein.
Es ist in den Archesporzellen von P.werna 4 nur selten zu sehen
(Abb. 6 b), in den Samenanlagen von P.wverna 3 hingegen oft deutlich
ausgebildet.

Wie aus meinen Untersuchungen hervorgeht, ist das Archespor von
P. verna stets vielzellig. In diesem Punkte unterscheidet sich P. verna
wesentlich von den apomiktischen Alchemillen. Nach Sv. Murbeck
(1901) und G. Bo6 6 s (1917, 1924) vergroBert sich bei jenen eine zen-
trale Archesporzelle, nachdem sie einige Schichtzellen abgegeben hat,
ohne weitere Teilungen durchzumachen. Sie ist arm an Inhalt, ihr Kern
in Synapsis und geht frither oder spéter zugrunde. Die danebenliegenden
Zellen teilen sich dagegen zweimal, so daB Reihen von drei bis vier
Zellen auftreten, aus denen dann die diploiden Embryosicke hervor-
gehen. Bei P. verna und, wie wir sehen werden, auch bei den iibrigen
Arten, sind zwar die zentralen Archesporzellen in der Regel ebenfalls
etwas grofler als die seitlichen, nirgends aber besteht ein so groBer
Unterschied zwischen axilen EMZ und den seitlichen Zellen, wie bei den
apomiktischen Alchemillen. Die Ansicht von G. Gentscheff und
A. Gustafsson (1940), die apomiktischen Potentillen verhielten
sich hinsichtlich der Embryosackentwicklung wie die apomiktischen
Alchemillen, kann also nicht aufrechterhalten werden. Das geht auch
aus dem weiteren Verhalten der EMZ hervor. Nach einem lange dauern-
den Synapsisstadium bahnen sich Verinderungen an, die deutlich
zeigen, daB die EMZ, statt zu degenerieren, eine neue Entwicklungs-
richtung einschlagen. Am oberen Zellrande, spiter sich immer weiter
nach unten fortpflanzend, beginnt das Zytoplasma feinkérniger zu
werden und immer mehr Farbstoffe zu speichern. Die feinen Vakuolen
verschwinden nach und nach und machen einer einzigen groBen Vakuole
Platz, die im Verlaufe des nun erneut einsetzenden Wachstums sich
aullerordentlich stark vergroBert (Abb. 5d—e, Abb. 6a). In dlteren



: Abbildung 5.
Entwicklung des Embryosackes von P.werna 3. a, b Entwicklung des Archespors. ¢ Vielzelliges
Archespor, die Kerne z. T. im Synapsisstadium. Die mittlere Zelle der 4. Reihe von links in Umwand-
lung zur Embryosackzelle begriffen. d, e Umwandlung der Archesporzellen zu Embryosackzellen.
g—h Auswachsen der Embryosackzellen. (Vergr.: 1 : 1200.)
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Zellen wird die Vakuole stets ans untere Zellende verlagert, wihrend
sich das Plasma in der auswachsenden Spitze der Zelle ansammelt
(Abb. 5 g). Gleichzeitig machen sich auch am Kern Verinderungen be-
merkbar. Zunichst verschwindet die Ansammlung von Chromatin, die
als Synapsis bezeichnet wurde, und der Kern (dessen Chromatin meist
sehr schlecht fidrbbar ist) geht wieder in den Ruhezustand {iber
(Abb. 5 g—h, Abb. 6 a). Wihrend dieser Vorgiinge vergroBert sich der
~ Kern und mit ihm der Nucleolus. Gewdshnlich werden nicht alle Zellen
des Archespors von diesen Umwandlungen betroffen. Die oberen Schicht-
zellen erweitern sich in der Regel nicht, sondern werden durch die her-
anwachsenden, umgewandelten Zellen zusammengedriickt und schlieB-
lich aufgelost. Auch von der anfinglich groBen Zahl auswachsender
Zellen wird im Verlauf der Entwicklung ein Teil ausgeschaltet, so daB
schlieBlich nur eine bis sechs Zellen iibrigbleiben, die in der Folge zu
Embryosidcken auswachsen (Abb. 5 h).

- Wie bei Antennaria entstehen die Embryosackzellen von P. verna
also direkt aus den EMZ. Die wurspriinglich generative Entwick-
lungstendenz erfihrt dabei in dem Sinne eine Umstimmung, daB
der nun stark ausgewachsene Kern keine Meiose mehr durchfiihren
kann. Nach einer lingeren Wachstums- und Ruheperiode tritt zwar
wieder eine Prophase auf, diesmal aber mit ganz anderem Aussehen. Es
erscheinen lange, ungepaarte Chromosomen, die sich leicht verkiirzen
und schlieBlich die Form der in Mitosen auftretenden Chromosomen an-
nehmen (Abb. 6 e—g). Ihre Zahl lieB sich an einem von P. verna 4 her-
stammenden Prophasekern zu ca. 40 bestimmen, entsprach also der
somatischen Chromosomenzahl. Die Chromosomenzahlen der Metaphase-
platten konnten nicht genau bestimmt werden, iiberstiegen aber sicher bei
weitem 21. Die Metaphasestadien sehen genau so aus wie gewdhnliche
Mitosen. Besonders wird diese Beobachtung durch Abb. 6 g klargemacht,
die eine Kernteilung von P. werna 10 darstellt. Die Chromosomen dieser
Teilung sind langgestreckt, ungepaart, die Spindel viel breiter als in
den entsprechenden Stadien der Meiosen. Abweichend ist nur das Ver-
halten der beiden Chromosomen, die sich auBerhalb der Platte an den
beiden entgegengesetzten Polen der Spindel befinden. Wahrscheinlich
handelt es sich hier aber nur um Chromosomen, die sich noch nicht in
die Metaphaseplatte eingeordnet haben.

In drei Punkten weichen indessen die Kernteilungen der Embryo-
sackzellen von gewohnlichen Mitosen ab. Einmal lassen sich die Pro-
phasechromosomen nur schwer firben, eine Feststellung, die A. Gu-
statsson (1935) auch bei vielen anderen apomiktischen Pflanzen
gemacht hat. Sodann verlaufen die Teilungen, wie aus der kleinen
Anzahl beobachteter Teilungsstadien geschlossen werden mubB, viel
schneller als bei den Mitosen. AuBerdem verhalten sich auch die
Nucleolen abweichend. In den Metaphasen oder auch schon vorher zer-



Abbildung 6.
Entwicklung des Embryosackes von P.verna. ¢, d, £, 1, o P.verna 3. a, b, e, i, m P.verna 4.
g, k, n P.verng 10, h P. verna 15. a, b Entwicklung des Archespors. ¢, d Meiosedhnliche Teilungen
der Archesporzellen, in ¢ nur ein Teil der Chromosomen eingezeichnet. e—h 1. Teilung der Embryo-
sackzellen. e Friihe Prophase. f Spiite Prophase. g Metaphase. h Spite Anaphase. Die Uberreste des
Nucleolus befinden sich im Plasma der Zellspitze, i—1 Zweikernige Embryosicke, z. T. Telophase.
Uberreste des alten Nucleolus in i, 1 noch sichtbar. m Samenanlage mit einem zweikernigen und einem
einkernigen Embryosack. n Samenanlage einer 4 Tage vor der Fixierung kastrierten Bliite. Fertiger
Embryosack mit degenerierten Synergiden. o Fertiger Embryosack (nur ein Polkern eingezeichnet).
(Vergr.: a, e—i, 1 1:1200, ¢, d 1:2000, b, 0 1:700, k 1:930, m 1:465, n 1:120.)
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fallen sie meist in mehrere Stiicke (Abb. 6 h), welche sich spiter am
oberen Ende der Embryosackzellen ansammeln, wo sie noch lange, oft
bis zur spiten Telophase, sichtbar sind. Im Verlaufe des Zellenwachs-
tums werden sie dann aufgelost. An der Bildung der neuen Nucleolen
beteiligen sie sich wahrscheinlich nicht, denn diese sind oft schon vor
der génzlichen Auflosung der alten angelegt. Die Zahl der neuen
Nucleolen ist stets groBer als in den Kernen der Embryosackzellen, bei
P.verna 3 und 4 meist drei (Abb. 6 i—1), bei P.wverne 10 meist sechs
(Abb. 6 k).
‘ Die Kerne der Embryosackzellen von P. verna teilen sich, wie aus
meinen Untersuchungen hervorgeht, gleich wie jene von Hieraciwm
(vgl. A. Gustafsson, 1935) und Antennaria (vgl. H. 0. Juel,
1900) nach dem «sogenannt somatischen Teilungstypus ». Daneben
konnen sich aber vereinzelt auch andere Teilungstypen einstellen. Nur
bei zwei von vielen hundert untersuchten Archesporzellen von P. verna 3
konnte beobachtet werden, daB sie sich vor ihrer Umwandlung in
Embryosackzellen teilten. In einem Falle (Abb. 6 ¢) wurde das Meta-
phasestadium erreicht. Die Zahl der Chromosomen betrug ca. 40. Ein-
zelne waren hantelformig und machten den Eindruck von Bivalenten,
die meisten waren aber sicher univalent. In der Gestalt unterscheiden
sich diese Chromosomen deutlich von den in den Mitosen der Wurzel-
spitzen oder den Teilungen der Embryosackzellen auftretenden Formen.
Bie sind stets bedeutend kiirzer, manchmal fast kugelig wie in den
Anaphasen der Reduktionsteilungen, haben also den Meiosecharakter
noch besser bewahrt wie die in den somatischen Teilungen auftretenden
Kernfiden. Wie Abb. 6 d zeigt, sind sie, bevor sie sich in die Aqua-
torialplatten einordnen, iiber die ganze Spindel zerstreut. Den weiteren
Verlauf dieser Teilungen konnte ich leider nicht beobachten. Die vor-
liegenden Entwicklungsstadien zeigen aber doch deutlich, daB die Kern-
teilungen vor der Umwandlung der Archespor- zu den Embryosack-
zellen meiosedhnlicher sind als vorher. Offenbar haben also die EMZ
anféinglich die Tendenz zu generativer Entwicklung. Diese Entwick-
lungstendenz wird erst spiter, im Verlauf der Umwandlung der EMZ,
in die vegetative Entwicklungsrichtung umgebogen.

Uber die weitere Entwicklung der Embryosicke orientiert Ab-
bildung 6 m—o. Die beiden aus der ersten Teilung hervorgegangenen
Kerne entfernen sich voneinander, worauf sich zwischen ihnen eine
grofle Vakuole bildet, die spiter mit der basalen, primiiren Vakuole
verschmilzt. Der eine der beiden Embryosackkerne kommt dadurch in
eine Plasmaansammlung der Embryosackseitenwand zu liegen. Die bei-
den folgenden Teilungsschritte filhren zum achtkernigen Embryosack,
in welchem sich schlieBlich an den beiden Polen der Eiapparat und die
Antipoden herausdifferenzieren (Abb. 6 n, 0). In den meisten Fillen ist
der Embryosack normal ausgebildet. Die drei Antipoden sind allerdings
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Abbildung 7. ‘
Entwicklung des Embryosackes von P. verna 18. a Entwicklung des Archespors. b Archespor; Kerne
z. ‘T. in Synapsis. Eine Zelle in Umwandlung zur Embryosackzelle begriifen. ¢ Umwandlung der
Archesporzellen in Embryosackzellen. d Nuzellus mit Archespor und Epidermiskalotte. e Auswachsen
der Embryosackzellen. f Ein- und zweikerniger Embryosack, auswachsende Embryosackzellen., g—i
1. Teilung der Embryosackzellen. g Spite Prophase. h Frilhe Prophase. i Metaphase (es wurden nicht
alle Chromosomen eingezeichnet). k Samenanlage mit zweikernigem, gegen die Chalaza zu auswach-
sendem Embryosack. Dariiber Emhryosackzellen und Teile von Embryosicken in normaler Lage.
(Vergr.: a, g—i 1:1200, b, ¢, e, £ 1:930, d 1:700, k 1:285)



iy Y

nur selten wahrzunehmen, da sie wahrscheinlich schon sehr friih auf-
gelost werden. '

Die Embryosackentwicklung von P. verna verlduft, wie aus obiger
Beschreibung hervorgeht, nach dem Antennariaschema. Der gleiche
Entwicklungstypus ist auch fiir autonom apomiktische Pflanzen, wie
Antennaria alpina (H. 0. Juel, 1900, B. Bergmann, 1935), Bur-
mannia coelestis (A. Ernst und Ch. Bernard , 1912), Hieracium,
Untergattung Archhieracium (0. Rosenber g, 1908), Artemisia ni-
tide (A. Chiarugi, 1926) und andere Arten angegeben worden.
Unter den pseudogamen Pflanzen stellen P. wverne und P. hirta
(N. Shimotomai, 1935) die einzigen Fille mit Embryosackent-
wicklung nach dem Antennariaschema dar. Alle anderen Pflanzen, fiir
die Pseudogamie nachgewiesen worden ist,  Hypericum perforatum
(K. L. Noack, 1939) und Poa pratensis (E. Akerber g, 1942)
sind somatisch apospor.

Die Entwicklung des Embryosackes von P.werna ist gewohnlich
etwa zur Zeit der Anthese beendet, bei manchen Fruchtknoten, beson-
ders bei den am Rande des Bliitenbodens inserierten, etwas friiher, bei
anderen etwas spiter. Vollstindig synchrone Entwicklung 14Bt sich in
keinem Falle beobachten, ja es kann sogar vorkommen, daB einzelne
Samenanlagen noch 14 Tage nach der Anthese nur ein- bis zweikernige
Embryosicke enthalten.

Die Versuchspflanze P. verna 18 weicht, wie bereits erwihnt, em-
bryologisch in einigen wesentlichen Eigenschaften von den drei be-
sprochenen Rassen von P. verrna ab. Die Entwicklung des Archespors
verlduft zwar in den meisten Bliiten gleich wie bei P. verna 3 (Abb. 7a).
Nach AbschluB der Zellteilungen besteht es aus Reihen von drei bis
vier, oft aber auch von fiinf bis sechs Zellen (Abb. 7 b, d), die sich meist
deutlich durch ihr mit vielen kleinen Vakuolen durchsetztes Plasma
und den relativ grofien Kern von den Zellen des Nachbargewebes ab-
heben. Thre Umwandlung in Embryosackzellen sowie die erste Teilung
des Embryosackkernes verlduft nach dem fiir P. verna 8 beschriebenen
Schema (vgl. auch Abb. 7b—e). Die Chromosomenzahl lieB sich nicht
genau bestimmen, iibersteigt aber sicher auch hier 21 (Abb. 7g—i). In
Abb. 7g ist ein Prophasestadium mit zum Teil stark verkiirzten Chromo-
somen dargestellt, welches zeigt, daB die Chromosomen von P. verna 18
manchmal auch mehr meioseartie sein kénnen.

In den meisten Samenanlagen verliuft die Entwicklung bis zum
zweikernigen Embryosack vollkommen normal. Mit dem Auswachsen
der zweikernigen Embryosiicke machen sich aber im Gegensatz zu allen
anderen Rassen von P.werna sehr starke Entwicklungsstérungen be-
merkbar. Die Embryosiicke wachsen nach allen Richtungen derart un-
regelméBig und intensiv aus, daB nicht nur das Nuzellusgewebe, sondern
auch die ganze Epidermiskalotte aussieht, als ob sie vollkommen durch-
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lochert wiren. Manchmal wachsen die Embryoséicke sogar in die Chalaza
hinein, so daf Gametophyten mit umgekehrter Polaritit entstehen
(Abb. 7k). Das Ausmaf der Entwicklungsstorungen variiert dabei von
Blite zu Bliite. Die stirksten Storungen sind in Samenanlagen von
Bliiten gefunden worden, die im Friihling fixiert worden waren. Herbst-
bliiten zeigten einen meist viel regelmiBigeren Entwicklungsablauf. Die

Abbildung 8.
Entwicklung des Embryosackes von P.wverna 18, a Basaler Teil einer Samenanlage mit
auswachsenden Embryosackzellen. Die oberen Embryosackzellen diirften von Archesporzellen
abstammen, die unterste (ez)hat sich wahrscheinlich aus einer somatischen Zelle der Chalaza
entwickelt. b Fertiger Embryosack, die beiden Polkerné noch nicht verschmolzen.
¢ Antipoden. (Vergr.: 1: 700.)

gleichen Beobachtungen sind auch an minnlichen Gametophyten ge-
macht worden. Wie wir oben (S. 31) ausgefiihrt haben, ist der Prozent-
satz morphologisch gut ausgebildeter Pollenkdrner im Friihling bei
P. verna 18 bedeutend kleiner als im Herbst. Die Wachstumsbedingun-
gen sind also sowohl fiir die Pollenkdrner wie auch fiir die Embryosécke
im Herbst offenbar viel giinstiger als im Friihling. Es ist somit wahr-
scheinlich, daB die Entwicklung beider Gametophyten von P.verna 18
durch Umweltbedingungen beeinfluBt werden kann.

In den Samenanlagen mit starken Entwicklungsstorungen kommt
es begreiflicherweise nur selten zur Ausbildung normaler Embryosécke
(Abb. 8 b, ¢). Die meisten weichen vom Normaltypus ab. Hiufig besteht
der Eiapparat nur aus der Eizelle und einer Synergide, oft wird auch



gar keine Synergide, manchmal nicht einmal eine Eizelle ausgebildet.
Besonders stark machen sich die Entwicklungsstérungen im zentralen
Teil des Embryosackes bemerkbar. Nur selten liegen zwei nicht ver-
schmolzene Polkerne nebeneinander, viel hiufiger konnen hingegen
Ansammlungen von drei, vier, ja sogar sechs Kernen beobachtet wer-
den. In den extremsten Féllen sind die Storungen so stark, daB funk-
tionsfihige Embryosidcke iiberhaupt nicht ausgebildet werden, die be-
treffende Samenanlage infolgedessen steril bleiben muB.

Die Entwicklungsstérungen treten zu verschiedenen Zeitpunkten
auf. In der Regel beginnen sie, wie schon erwihnt, mit dem Auswachsen
der Embryosicke, kionnen aber auch Samenanlagen erfassen, deren
Archesporzellen eben in Umwandlung zu Embryosackzellen begriffen
sind. Soleche Samenanlagen sind oft schwer zu analysieren, da die
Grenzen zwischen dem Archespor und dem vegetativen Gewebe hiufig
verwischt sind. In einigen Samenanlagen lief sich aber doch deutlich
erkennen, daf bei friihzeitigem Einsetzen der Stérungsfaktoren nicht
nur das Archespor, sondern auch die vegetativen Zellen der Chalaza zur
Bildung von Embryosackzellen befihigt sind, daf also bei P.wverna 18
neben generativer auch somatische Aposporie (vgl. A. Chiarugi,
1926) vorkommt. Der basale Teil einer solchen Samenanlage ist in
Abb. 8a dargestellt. Man erkennt in der Region des ehemaligen
Archespors zwei grofle, einkernige Embryosicke, die eben im Begriffe
sind auszuwachsen. Daneben liegt eine Embryosackzelle, von welcher
nicht mit Sicherheit gesagt werden konnte, ob sie aus den seitlichen
Zellreihen des Archespors oder aber aus vegetativen Zellen des Nuzellus
stammt. Sicher aber hat die unterste Embryosackzelle, deren Kern durch
den groBen Nucleolus auffillt, ihren Ursprung aus vegetativen Zellen
der Chalaza genommen. Ob diese somatischen Zellen wirklich zu Embryo-
sicken auswachsen oder ob, wie bei Leontodon hispidus (B. Berg-
mann, 1935) und Globularia vulgaris (W. Rosén, 1940), die Ent-
wicklung vorher abgestoppt wird, kann nicht festgestellt werden. Die
sehr grofle Zahl auswachsender Embryoséicke macht die erste Annahme
wahrscheinlich.

b) Die Embryosackentwicklung von P. canescens.

Die ersten Entwicklungsstadien der Samenanlagen von P. canes-
cens, die Herausdifferenzierung des Archespors, die Bildung der Epi-
dermiskalotte usw., verlaufen im groflen ganzen nach dem fiir P. verna
beschriebenen Schema. Das vollstindig entwickelte Archespor besteht
aus mehreren Zellreihen (Abb. 9 a). Die unterste der drei bis vier Zellen
jeder Reihe ist stets bedeutend linger; sie kann wohl als EMZ gelten.
Die oberen Zellen, besonders die an die Epidermiskalotte anstoBenden,
diirfen ihrer Lage und ihrer Entstehung nach als Schichtzellen bezeichnet
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Abbildung 9.

- Entwicklung des Embryosackes von P.canescens. a Nuzellus einer jungen Samenanlage. Die Kerne
der EMZ in Synapsis, darunter somatische Zellen des Chalazagewebes. b—d Entwicklung der Chalaza-
zellen zu Embryosackzellen. e Basaler Teil eines dlteren Nuzellus, enthaltend. einen einkernigen
Embryosack und mehrere in Entwicklung begriffene Embryosackzellen; das - Archespor z.T. dege-

neriert. (Vergr.: a, d 1:930, b, ¢, e 1:1200.)
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werden, obschon sie sich in bezug auf den Bau des Zellinhaltes oft
gleich wie die eigentlichen EMZ verhalten. Das Plasma der letzteren ist
reich vakuolisiert, der Kern grof und von einem bestimmten Zeitpunkt
an mit synapsisartig zusammengeballten Chromatinfiden versehen. Das
Synapsisstadium beginnt sich in den untersten Zellen zuerst herauszu-
bilden, greift aber oft auch auf die nichstfolgende Zellschicht iiber. Der
Kern der obersten Zelle jeder Reihe bleibt hingegen immer im Ruhe-
zustand. Das Chalazagewebe erscheint in Himatoxylinpriparaten ge-
wohnlich dunkel gefiarbt. Es besteht aus kurzen, isodiametrischen Zellen,
die mit feinkdrnigem Plasma erfiillt sind. Das Chromatin des Kernes
ist fein verteilt und nie synapsisihnlich zusammengeballt wie in den
Archesporzellen. Es handelt sich also hier wie bei P. verna um ein Ge-
webe mit typisch vegetativen Merkmalen. Vom Chalazagewebe von
P. verna unterscheidet es sich aber in verschiedenen Eigenschaften. So
ist das Zytoplasma dichter, leichter firbbar, meist nicht vakuolisiert,
und der relativ groBe Kern weist hiufig einen auffallend groBen
Nucleolus auf. Die abweichenden Eigenschaften der Chalazazellen von
P. canescens machen sich schon in einem sehr friihen Entwicklungszu-
stand der Samenanlagen bemerkbar, lange bevor das Archespor in
Synapsis ilibergeht. Diese Erscheinung ist von besonderer Bedeutung :
sie zeigt, daB die Chalazazellen von P. canescens schon von Anfang an
anders angelegt werden als jene von P.wverna, und legt den SchluB
nahe, daf sie auch eine andere Bestimmung haben. Diese Vermutung
wird durch die Untersuchung der ilteren Samenanlagen bestitigt; bei
P. canescens gehen ndmlich die Embryosiicke nicht aus dem Archespor,
sondern aus den Chalazazellen hervor. Wihrend die Archesporzellen, im
Gegensatz zu P.wverne, im Entwicklungszustand der Synapsis ver-
harren und schlieflich degenerieren oder aufgeldst werden, wachsen die
Chalazazellen intensiv aus (Abb. 9 b—d). Gleichzeitig vergroBert sich
auch ihr Kern und besonders stark der einzige Nucleolus. Wie in den
Embryosackzellen von P. werna, tritt an einem der beiden Pole eine
grofe Vakuole auf, die sich spiter nach unten verlagert (Abb. 9 e). Auf
diese Art bildet sich eine Zelle, die sich trotz verschiedener Herkunft in
keiner Weise von den bei P.wverna gefundenen einkernigen Embryo-
sicken unterscheidet. Die EMZ von P. verrna und die Chalazazellen von
P. canescens haben also offenbar die gleiche Entwicklungstendenz.

Auch der Verlauf der weiteren Entwicklung zeitigt zwischen den
Embryosackzellen der beiden Pflanzen keine wesentlichen Unterschiede
(vgl. Abb. 10). Der erste Teilungsschritt des einkernigen Embryosacks
verlduft ebenfalls nach dem somatischen Teilungstypus. Die Chromo-
somenzahl konnte leider nicht bestimmt werden. Dagegen gelang es, die
Chromosomen einer Kernplatte des dritten Teilungsschrittes der Em-
bryosackentwicklung auszuzidhlen (Abb. 10 f). Sie betrug etwa 40, ent-
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spricht also der diploiden Chromosomenzahl, Die fertigen Embryosicke
sind in der Regel normal gebaut. Anomalien treten nur in seltenen
Fallen auf. Sie bestehen gewohnlich darin, daB nicht zwei, sondern drei
Polkerne auftreten (Abb. 10 g).
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Abbildung 10.

Entwicklung des Embryosackes von P. canescens. a Samenanlage mit einem vierkernigen Embryo-

sack. Darunter Embryosackzelle, daneben der chalazale Teil eines zweikernigen Embryosackes.

b Zweikerniger Embryosack. Die beiden Telophasekerne zeigen schone Ubereinstimmung in Zahl

und Lage der Nucleolen. ¢ Zweikerniger Embryosack. d—f 3. Teilungsschritt der Embryosack-

entwicklung. d Telophase aus dem mikropylaren Teil. e Metaphase aus dem chalazalen Teil des

Embryosackes. f Metaphaseplatte (2n « 40). g Fertiger Embryosack mit 3 Polkernen. Synergiden
degeneriert. (Vergr. : £ 1 : 2000, b—e 1 : 1200, a, g 1 : 470.)

Zusammenfassend kann festgestellt werden, daB die Embryosicke
von P.canescens nicht aus den EMZ, sondern aus somatischen Zellen
der Chalazaregion entstehen. Wie bei P.werna findet im Verlauf der
Embryosackentwicklung keine Reduktionsteilung statt, die Embryo-
sicke und somit auch die Eizellen haben die diploide Chromosomen-
zahl.
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c) Die Embryosackentwicklung von P. praecox.

Bei P. praecox verliuft die Herausdifferenzierung des Archespors,
wie in einer fritheren Mitteilung (vgl. A. Rutishauser, 1939) aus-
fiihrlicher dargetan wurde, fast genau so wie bei P. verna. Das Arche-
spor besteht wieder aus Reihen von drei, manchmal auch vier Zellen,
wovon die unterste in der Regel die- lingste ist. Der an das Archespor
anstofende Gewebeteil der Chalaza macht sich schon sehr friih dureh
die bei P.canescens eingehend beschriebenen Eigenschaften bemerkbar
(Abb. 11 a). Dieses Gewebe stammt aus der zweiten, eventuell auch
dritten subepidermalen Zellage und liefert spiter die Embryosackzellen.
Wie Abb. 11 b und ¢ zeigen, entwickelt sich der einkernige Embryosack
gleich wie bei P. canescens. Die erste Teilung verliuft nach dem somati-
schen Teilungstypus (Abb. 11 d, e), wobei auch hier wieder beobachtet
werden kann, daB sich die Nucleolen in viele kugelige Korperchen auf-
teilen, die zunfichst nach dem apikalen Pol der Embryosackzelle ab-
wandern und dort nach und nach aufgelost wcrden. Obwohl die Zahl
der Chromosomen nicht bestimmt werden konnte, geht doch aus ihrer
Form sowie den vorbereitenden Prophasestadien hervor, daB keine Re-
duktionsteilung stattfindet. Die Entwicklung der Embryosackzelle zum
fertigen Embryosack gibt zu keinen besonderen Bemerkungen Anla8.
Wie bei P. canescens treten hin und wieder unregelmiifig gebaute
Embryosicke auf. Besonders hiufig sind Embryosicke  mit drei Pol-
kernen, seltener solche mit unvollstindigen Eiapparaten.

Die Archesporzellen von P. praecex sind wahrscheinlich nicht mehr
dazu fihig haploide Embryosicke auszubilden. « Sie degenerieren zum
groBten Teil schon wihrend des Synapsisstadiums. Es scheint indessen,
daf} sie sich in manchen Fillen doch, allerdings in anderer Richtung,
weiterentwickeln kénnen. In einigen Samenanlagen einer jungen Bliiten-
knospe konnte ich niimlich eine mitten zwischen den EMZ liegende
Zelle beobachten, die den auswachsenden jungen Chalazazellen auf-
fallend dhnlich sah. Ihrer Lage und ihrem Aussehen nach zu urteilen,
kann sie sehr wohl als eine vegetativ gewordene EMZ betrachtet werden.
Es ist also zum mindesten wahrscheinlich, daf gelegentlich auch das
generative Gewebe von P. praecoz zur Bildung von Embryosicken be-
fahigt ist » (vgl. A. Rutishauser, 1939).

d) Die Embryosackentwicklung von P. argentea.

Die ersten Entwicklungsphasen der Samenanlagen von P. argentea
waren nicht so gut fixiert wie bei den iibrigen Versuchspflanzen. Die
Zellen waren infolgedessen hiufig leicht geschrumpft. Immerhin zeigen
die vorliegenden Priiparate doch mit geniigender Deutlichkeit, daB sich
die Embryosicke von P.argentea ebenfalls aus vegetativen Zellen der
Chalaza entwickeln (Abb. 11 f-—h). Die Archesporzellen machen zwar



Abbildung 11.

a—e Embryosackentwicklung von P. praecox. a Basaler Teil eines jungen Nuzellus, Die Kerne der

Archesporzellen (EMZ) z.T. in Synapsis, darunter einige somatische Chalazazellen. b, ¢ Auswachsen

der Chalazazellen zu Embryosackzellen. d, e 1.Teilung der Embryosackzellen. d Spéte Anaphase.

e Teil eines Prophasekernes. f—h Embryosackentwicklung von P.argentea. Entwicklung der Embryo-
‘ sackzellen. (Vergr.: a—ec, f—h 1:930, d, e 1:1200.)
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auch hier den Versuch, die Reduktionsteilung durchzufiihren. Hiufig
ist die Synapsis ebenso gut ausgebildet wie in den PMZ (Abb. 11 g).
Einzelne EMZ konnen sogar den ersten Teilungsschritt der Meiose bis
zur Metaphase durchfiihren. Die Chromosomen sind dabei, dihnlich wie
in den Meiosen der PMZ, stark verkiirzt, kugelig, also vollkommen
meioseartig. Meist bleiben aber die Kerne der EMZ im Synapsisstadium
stecken und degenerieren spiter. Inzwischen wachsen die obersten
Zellen der Chalaza, wie bei P. canescens, zu Embryosackzellen aus
(Abb. 11h, i). Sie unterscheiden sich von den Embryosackzellen der
letztgenannten Art manchmal durch das anfingliche Fehlen der Va-
kuolen, stimmen aber in allen andern Eigenschaften vollstindig mit
ihnen fiiberein. Die Zahl der auswachsenden Chalazazellen ist oft recht
groB. In Abb. 11h ist eine Samenanlage dargestellt, in welcher sich
nicht weniger als fiinf Zellen der gleichen Reihe zu Embryosackzellen
umgewandelt haben.

Der erste Teilungsschritt des einkernigen Embryosacks erfolgt nach
dem somatischen Typus. Nachdem sich die beiden Tochterkerne von-
einander entfernt haben, entsteht die fiir das Polarisationsstadium
typische zentrale Vakuole, die sich spéiter mit der basalen vereinigt
(Abb. 12 a). Der fertige Embryosack ist hiufig vollkommen normal ge-
baut (Abb. 12 b, ¢). Daneben aber kommen in jeder Samenanlage auch
teratologische Embryosicke vor. Einige davon sind in den Abbildun-
gen 12d, e und f dargestellt. In der Samenanlage der Abb. 12 d haben
sich vier Embryosicke entwickelt oder sind noch in Entwicklung be-
griffen. Der eine von ihnen ist bereits voll ausdifferenziert (vom Ei-
apparat sind nur zwei kernlose Synergiden eingezeichnet); statt der
normalerweise zwei Polkerne liegen aber deren drei nebeneinander. Ein
zweiter Embryosack ist nur dreikernig, wahrscheinlich deshalb, weil nur
einer der beiden aus der ersten Teilung stammenden Kerne sich noch-
mals geteilt hat. Statt nach oben auszuwachsen, hat sich der Embryo-
sack nach unten umgebogen, so daf sein apikales Ende nun gegen die
Chalaza zu gerichtet ist. Neben dem dreikernigen Embryosack wiichst
ein zweikerniger ebenfalls ganz abnorm schief aufwirts nach der Seiten-
wand des Nuzellus zu. Von einem vierten Embryosack endlich ist nur
der verschmolzene sekundire Embryosackkern zu sehen. Die Embryo-
sicke der Abb. 12 e sind zum groBten Teil fertig entwickelt. Vier davon
sind normal gebaut, abgesehen von den Antipoden, die nirgends mehr
zu sehen sind. Der fiinfte dagegen besteht nur aus einer sehr groBSen
Eizelle und zwei Polkernen.

In manchen Samenanlagen ist die Zahl abnormer Embryosicke
noch groBer. Fast alle von A. Chiarugiund E. Francini (1930)
fiir Ochna serrulate angegebenen Abweichungen, wie Polarisations- und
Differenzierungsanomalien usw., konnen auch bei P. argentea gefunden



Abbildung 12.
Entwicklung des Embryosackes von P.argentea.

Embryosackzelle. Neben dem vierkernigen Embryosack degenerierte EMZ. b, ¢ Fertige Embryosicke.
b Antipoden, daneben auswachsende Embryosiicke. ¢ Eiapparat mit Eizelle und zwei Synergiden.
e—f Samenanlagen mit auswachsenden und fertigen, 2. T. anormalen Embryosicken. Erklirung im Text.

a Samenanlage mit vierkernigem Embryosack und

(Vergr.: b, ¢ 1:1200, a, d, f 1:470, e 1:465.) i
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werden. Dazu kommen noch Abweichungen in bezug auf die Herkunft
der Embryosédcke. Wihrend in der iiberwiegenden Mehrzahl aller Samen-
anlagen die Embryosicke ausschlieBlich aus dem Chalazagewebe ent-
stehen, konnen ausnahmsweise auch andere Zellen des Nuzellus diese
Funktion iibernehmen. Ein solcher Fall ist in Abb. 12 f dargestellt. In
dieser Samenanlage, die zwei fertige, normale Gametophyten entwickelt
hat, liegt auch ein Embryosack, der etwa hakenférmig gebogen ist und
nicht wie gewthnlich aus der Chalazagegend, sondern aus der Nuzellus-
spitze, wahrscheinlich sogar aus dem Gewebe der Epidermiskalotte her-
ausgewachsen sein muB. Der Eiapparat des Embryosackes besteht nur
aus einer grofen Eizelle. Die Mitte des Embryosackes wird von drei
Polkernen eingenommen, der fiinfte Kern kann seiner Lage nach als
Antipodenkern betrachtet werden.

4. Die Embryo- und Endospermentwicklung.

Die Untersuchungen iiber den Ursprung der Embryonen apomik-
tischer Potentillen haben zu verschiedenen Ansichten gefiihrt. Nach
A. Popoff (1935) entstehen die Embryonen von P. multifida aus
vegetativen Zellen des Nuzellusgewebes, G. Gentscheff und A.
Gustafsson (1940) geben dagegen fiir P. collina und P. argentea
Pseudogamie im Sinne Fockes an. Nach meinen eigenen Forschun-
gen, die sich auf vier Arten erstrecken, niimlich auf P. verna, P. canes-
cens, P.argentea und P. praecoz, entwickeln sich die Embryonen fast
ausnahmslos aus den Eizellen diploider Embryosicke. In Ubereinstim-
mung mit den Angaben von Gentscheffund Gustafsson kann
also festgestellt werden, daB sich-die apomiktisdhen Potentillen wirk-
lich pseudogam fortpﬂanzen In einer einzigen Samenanlage von
P. praecox ist ein in Degeneration begriffener Embryo gefunden wor-
den, der seiner Lage nach direkt aus vegetativen Zellen hervorgegangen
sein kénnte. Der betretfende Embryo war vollstindig vom Gewebe der
Epidermiskalotte umschlossen. Es ist also wahrscheinlich, daB bei.
P. praecox gelegentlich auch Nuzellarembryome vorkommt. ,

Die Entwicklung der Embryonen ist meist bis zum Acht- oder
Sechzehnzellstadium von Teilungsschritt zu Teilungsschritt verfolgt
worden. Es hat sich dabei ergeben, daB die Mehrzahl aller Entwick-
lungsstadien mit gleicher Zellenzahl untereinander iibereinstimmt, die
normale Embryoentwicklung aller Versuchspflanzen also dhnlich ver-
lduft. Es wird deshalb geniigen, wenn wir iediglich die Embryoentwick-
lung von P. argenteu beschreiben.

Vor der ersten Teilung wichst die Eizelle dieser Art stark in die
Linge, wobei die Hauptmasse des Zellplasmas und der Kern in den
untersten Zellteil zu liegen kommen (Abb. 13 a). Die erste Teilungs-
spindel befindet sich deshalb nicht in der Zellmitte, und es ergibt sich
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Abbildung 13.

a—h Entwicklung der Embryonen von P. argentea. Erklirung im Text. i—I Entwicklung der Embryo-
nen von P.praecox. i, k Normale Embryonen. 1 Abnormer Embryo aus einer endospermlosen Samen-

anlage. m, n Entwicklung der Embryonen von P.wernae 3. m Eizelle noch ungeteilt, daneben zwei
Endospermkerne. m Endosperm mehrkernig, Eizelle in Teilung begriffen. (Vergr.: a—1 1:930, m, n 1 :470.)
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infolgedessen eine indiquale Zellteilung : Das Ei teilt sich in eine obere,
grofere Zelle, welche weite Vakuolen aufweist, und in eine untere,
plasmareiche, die nur schwach vakuolisiert ist. Nach der zweiten Zell-
teilung (Abb. 13 b) besteht der Embryo aus drei iibereinanderliegenden
Zellen (Abb. 13 c). Die beiden unteren sind plasmareich, die obere ist
stets vakuolisiert. Aus den ersten beiden entwickelt sich spiter der
eigentliche Embryo, aus der oberen der Suspensor. Die Entwicklung
des eigentlichen Embryos beginnt mit der Léingsteilung der untersten
Zelle (Abb. 13 d). Darauf teilt sich auch die mittlere Zelle lings, wobei
die neue Zellwand entweder senkrecht oder parallel zur ersten angelegt

Abbildung 14.
Entwicklung der Embryonen von P. canescens. (Vergr. : 1 : 930.)

wird. Uber den Bau des sechszelligen Embryos orientieren die Abbil-
dungen 13 e und f. Erst in diesem Entwicklungszustand teilt sich auch
die Suspensorzelle in vier, in einer Reihe liegende, stark vakuolisierte
Zellen, die sich in Grofe und Inhalt deutlich von den plasmareichen
Zellen des eigentlichen Embryos abheben (Abb. 13 f). Die Entwicklung
der #lteren Embryonen konnte nicht mehr genauer verfolgt werden.
Abb. 15 a, ¢ und d geben iiber ihre Form AufschluB. Wie ersichtlich ist,
verldngert sich der Suspensor noch betrichtlich. Der zunichst kugelige
Embryo buchtet sich an zwei Stellen aus; spiter gehen daraus die
Kotyledonen hervor. In #lteren Friichten {fiillt der Embryo fast den
ganzen Raum zwischen den Samenschalen aus. Vom Endosperm, das
sich inzwischen ebenfalls entwickelt hat, sind dann nur noch wenige
Zellschichten zu sehen.

Die Embryoentwicklung von P. canescens (Abb. 14 a—c), P. prae-
cox (Abb. 13i—1) und P.wverna 3 (Abb. 13 m, n) verliuft im groBen
ganzen gleich wie bei P. argentea. Nur wird bei den ersten beiden Arten
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die erste Lingswand des eigentlichen Embryos schief und nicht parallel
zur Lingsachse angelegt. !

Der beschriebene Entwicklungsverlauf wird von den meisten
Embryonen streng eingehalten. Daneben kommen aber bei allen Ver-
suchspflanzen und in allen Entwicklungsstadien auch Abweichungen
vor, und zwar Anderungen im Zellbau, Anderungen in der Reihenfolge
der Zellteilungen und Verschiebungen in der gegenseitigen Lage der
Zellen. Sie fiihren, je nach ihrem AusmaB, zu Keimlingen mit nur un-
bedeutend verdnderter innerer Organisation, bis zu solchen. die ihrer
(testalt nach kaum noch als Embryonen bezeichnet werden konnen. Die

Abbildung 15.

Entwicklung der Friichte von P.argentea. Die Embryonen sind durch enge, das Endosperm durch weite
Punktierung hervorgehoben. a Junge Frueht mit Endosperm und einem Embryo. b Fruchtknoten einer
14 Tage nach der Kastration fixierten Bliite. Embryo ohne Suspensor. Endosperm nicht entwickelt. Der
Embryosackkern hat sich stark vergréBert. ¢ Junge Frucht mit Endosperm und zwei Embryonen.
d Altere Frucht. Die Kotyledonen beginnen sich zu entwickeln, der Suspensor ist einreihig.
(Vergr.: 1: 465,)

meisten abweichend gebauten Embryonen, besonders die ilteren, sind
offensichtlich in Degeneration begriffen, was sich durch ihre intensive
Farbstoffaufnabme und starke Vakuolisierung des Zellinhaltes bemerk-
bar macht. Offenbar ist also ihre Entwicklung durch irgendwelche Ein-
fliisse gestort worden.

Solche Embryonen sind in den Abb. 13 g, h und 1 festgehalten. Alle
drei Keimlinge sind noch jung und entwicklungsfihig. Sie weichen ent-
weder in der Stellung der Spindel (Abb. 13 h), oder in der Folge der
Zellteilungen (Abb. 13 g), oder endlich in der Lage der Zellen (Abb. 131)
von der Normalform ab. Altere abnorme Embryonen sind viel stérker
miBbildet; hiufig fehlt der Suspensor vollstindig (Abb. 15b) oder er
geht allmihlich in den eigentlichen Embryo {iiber, ist also nicht schart
abgesetzt. Mitunter ist der Embryo derart unregelmiBig geformt, daB
oft nur aus der Lage auf den morphologischen Wert solcher Zell-
anhiufungen geschlossen werden kann.
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Die Zahl der Embryonen einer Samenanlage ist gewohnlich groBer
als eins (Abb. 15 ¢). In der Regel entwickelt sich nur einer von ihnen
weiter. Samen, aus denen mehr als eine Keimpflanze hervorgegangen
ist, sind bisher noch nicht aufgefunden worden.

Uber die Entwicklung des Endosperms koénnen nur wenige An-
gaben gemacht werden. Die Zahl der Chromosomen sich teilender Endo-
spermkerne liel sich leider nicht bestimmen, so daB nicht gesagt werden
“ kann, ob wirklich, wie G. Gentscheff und A. Gustafsson
(1940) fiir P. collina angeben, Befruchtung des sekundiren Embryosack-
kernes auch bei meinen Versuchspflanzen vorkommt oder ob dies nicht
der Fall ist. Die Endospermentwicklung beginnt, wie an 24 bis 48 Stun-
den nach der Bestdubung fixierten Bliiten festgestellt wurde, bevor sich
die Eizellen geteilt haben (Abb. 13 n). Ob sich auch nach einsetzender
Embryoentwicklung noch Endosperm bilden kann, entzieht sich meiner
Kenntnis.

5. Die Auslosung der Embryo- und Endospermentwicklung.

Die Kastrations- und Kreuzungsversuche haben gezeigt, daf} sich
nur solche Fruchtknoten zu Friichten weiterentwickeln, die zuvor be-
stdubt worden sind. Wie G. Gentscheff und A. Gustafsson
(1940) nachweisen konnten, wachsen aber in den Samenanlagen ka-
strierter Bliiten einer apomiktischen Rasse von P. collina doch Em-
bryonen heran, und zwar bis zu einer Grofe von 100 bis 200 Zellen. Sie
gehen dann aber, wenn kein Endosperm ausgebildet wird, zugrunde. Im
Gegensatz dazu entwickelt sich das Endosperm kastrierter Bliiten nie
weiter. Gentscheff und Gustafsson schlieBen daraus, daB
die Entwicklung des Embryos die Entwicklung des Endosperms voraus-
setze. Meine eigenen Untersuchungen schienen zuniichst gegen diese
Behauptung zu sprechen. Kastrierte Bliiten von P. preecox enthielten,
einige Tage nach der Kastration fixiert, keine Embryonen. Ich glaubte
deshalb annehmen zu diirfen, daB die Embryonen von P. praecox sich
nur nach erfolgter Bestdubung entwickeln. Als ich jedoch im Jahre 1941
meine Versuche wiederholte, konnte ich feststellen, daB, wenn die
Bliiten nicht zu friih nach der Anthese fixiert werden, Embryonen in
einer groBen Zahl von Samenanlagen auftreten. In der Folge habe ich
dann alle meine Versuchspflanzen auf dieses Verhalten hin untersucht.
Drei bis fiinf Bliiten jeder Pflanze wurden kastriert, in Tiillsickchen
isoliert und nach 10 bis 14 Tagen in Eisessig-Alkohol. fixiert. Die Pri-
paration war in der Regel sehr schwierig. Es konnten deshalb von jeder
Pflanze nur wenige Fruchtknoten analysiert werden.

Meine Untersuchungen haben ergeben, daf tatséchlich die Eizellen
der meisten Versuchspflanzen auch ohne Bestdubung entwicklungsfihig
sind. Unter 37 analysierten Fruchtknoten von P.werna 3 hatten z.B.
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17 zwei- bis dreiBigzellige Embryonen entwickelt, 18 Fruchtknoten
enthielten nur eine bis zwei Eizellen; in den restlichen zwei Frucht-
knoten hatten die Samenanlagen nur ein- bis vierkernige Embryosicke
ausgebildet. Kein einziger Fruchtknoten wies Endosperm auf. Stets
lagen die zwei oder drei Polkerne noch unverschmolzen nebeneinander.

Ahnliche Ergebnisse zeitigten die Kastrationsversuche bei P. verna 4.
Von 12 analysierten Fruchtknoten hatten 9 Embryonen entwickelt,
3 enthielten nur Eizellen. Die Polkerne der embryonenhaltigen Embryo-
sicke waren nie miteinander verschmolzen. Nur ein Embryosack zeigte
an ihrer Stelle einen einzigen groBen Kern, der wohl durch Ver-
schmelzung mehrerer Kerne entstanden war und als nicht befruchteter
sekundirer Embryosackkern betrachtet werden kann. P.verna 18 ver-
hilt sich abweichend. Alle 13 untersuchten Fruchtknoten enthielten Ei-
zellen und 2 bis 6 nebeneinanderliegende Polkerne. Embryonen konnten
nirgends nachgewiesen werden.

Die besten Resultate lieferte P. praecoz. Im Gegensatz zu den an-
dern Versuchspflanzen schrumpften die kastrierten Fruchtknoten nicht
ein, sondern blieben bis zur 14 Tage nach der Anthese erfolgten Fixie-
rung griin. Im ganzen wurden 85 Fruchtknoten analysiert; 50 enthielten
Embryonen, 85 nur Eizellen. Endosperm wurde nicht ausgebildet. Die
Synergiden der Samenanlagen mit Eizellen waren ausnahmslos de-
generiert.

Leider scheinen die Fruchtknoten von P. canescens und P.argentea
sehr friih abzusterben. Von ersterer Pflanze konnte ich deshalb keine
Priparate mehr herstellen. Die Fruchtknoten von P. argenfea waren
zum groBten Teil vollkommen leer oder derart eingeschrumpft, daf
Embryonen oder gar Eizellen nicht mehr sichtbar waren. Immerhin sind
doch einige Fruchtknoten analysiert worden. Die Untersuchung lieferte
auch hier das gleiche Resultat wie bei P. praecoz. In den meisten Samen-
anlagen hatten sich Embryonen, aber nur in einer auch Endosperm aus-
gebildet. Wahrscheinlich handelt es sich aber bei dem endosperm-
haltigen Fruchtknoten nur um einen Versuchsfehler.

Die mitgeteilten Kastrationsversuche bestitigen die Angaben von
Gentscheff und Gustafsson iiber parthenogenetische Eient-
 wicklung bei apomiktischen Potentillen. Mit Ausnahme von P. verna 18
haben alle Pflanzen die Fihigkeit, ohne vorhergehende Bestdubung
Embryonen zu entwickeln. Stets kommt aber diese Eigenschaft nur
einem Teil der Eizelien zu. Wahrscheinlich ist der Prozentsatz entwick-
lungsunfihiger Eizellen sogar noch kleiner, als aus den mitgeteilten
Zahlen geschlossen werden konnte, da sich die embryohaltigen Samen
in der Regel viel besser analysieren lieBen. Auch hinsichtlich des Ver-
haltens der Polkerne komme ich zu den gleichen Schliissen wie Gent -
scheff und Gustafsson. Bei P.wverne und P. praecozx ist iiber-
haupt nie, bei P.argentea nur einmal Endosperm beobachtet worden.
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Meistens verschmelzen die Polkerne nicht einmal miteinander. Offenbar
ist somit fiir die Endospermentwicklung Pollination, wahrscheinlich
sogar Befruchtung unerlidBlich. '

Die Embryonen hingegen vermigen sich ohne Bestiubung, also
auch ohne Befruchtung zu entwickeln, allerdings nur bis zu hochstens
100 Zellen und, was mir besonders wesentlich zu sein scheint, niemals
in gleicher Weise wie unter dem EinfluB des Endosperms. Die partheno-
genetische Embryoentwicklung aller Pflanzen, besonders deutlich aber
von P. praecox, verlduft immer so, wie wir sie weiter oben (S. 53) als
Anomalie beschrieben haben. Kein einziger der 50 parthenogenetisch
entstandenen Embryonen von P. praecoz war normal gebaut. Meist
handelte es sich um unregelmiBig geformte Korper, die nicht oder nur
undeutlich in Suspensor und eigentlichen Embryo geschieden waren.
Wo Suspensoren vorkommen, sind sie zudem abweichend gebaut; sie
bestehen stets aus mehreren Reiben kleiner Zellen, die nicht auswachsen
und sich auch durch ihren Inhalt nicht von den Zellen des eigentlichen
Embryos unterscheiden. ,

Die vergleichende Untersuchung normaler und parthenogenetisch
entstandener Embryonen 148t also den SchluB zu, daf allein das indu-
zierende Endosperm den geregelten Ablauf der autonom begonnenen
Embryoentwicklung gewiihrleistet.

D. Fertilititsuntersuchungen.

Da sich, wie oben dargetan wurde, die Embryonen der pseudogamen
Potentillen auch ohne Befruchtung entwickeln, so wire zu erwarten,
dal sdmtliche bestdubten Fruchtknoten normal ausgebildet werden und
sowohl Endosperm wie auch Embryonen enthalten. Gleichwohl trifft
dies nicht zu, selbst wenn die Bliiten reichlich bestiubt worden sind.
Schon die makroskopische Untersuchung der Friichte 148t auffallende

Unterschiede in der Grofe, der Form und der Ausbildung der Frucht-
- schale erkennen. So ist eine ausgereifte, normale Frucht von P. verna
eifihnlich, fast ebenso dick wie breit, mit einem meist gelblichen Elaio-
som versehen, die Fruchtschale durch nstzig angeordnete Leisten run-
zelig. Daneben gibt es aber auch Niiichen, die bedeutend kleiner, vollig
flach oder nur wenig verdickt sind und deren Wand vollstindig glatt
ist. Wihrend bei den normalen Niichen der Same eng von der Frucht-
schale umschlossen ist, fiillen die Samen der schlecht ausgebildeten
Niifichen den Raum der Fruchthshle nur zum kleinsten Teil aus. Zwi-
schen beiden Fruchtformen gibt es Uberginge, so daB es oft schwer
tillt, schlecht oder gut ausgebildete Friichte zu unterscheiden. Wenn ich
trotzdem versucht habe, die Niifichen nach ihrer schlechten oder guten
Entwicklung zu ordnen, so muf diese Einteilung als mehr oder weniger
kiinstlich aufgefaBit werden. Tatsichlich zeigten die morphologischen
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und anatomischen Untersuchungen, daB zumindest unter der Kategorie
der « schlechten » Friichtchen Formen verschiedenster Entwicklungs-
stufen zusammengefafit worden sind. Einige — die grofieren — ent-
hielten Embryonen mit Kotyledonen, die iibrigen entweder keine oder
dann nur unregelm#Big ausgebildete Keimlinge. Wahrscheinlich war bei
den letzteren die Embryo- und Endospermentwicklung friihzeitig ein-
gestellt worden. Physiologisch verhielten sich die schlecht entwickelten
Friichte wesentlich anders als die voll entwickelten. Tabelle 6 gibt iiber
die Keimfidhigkeit der beiden Fruchtkategorien AufschluB: Von 296
guten Friichten haben 221 gekeimt, von 133 schlecht entwickelten da-
gegen nur 2. Schlechte Friichte sind somit fast vollstindig steril, die
guten dagegen zu anndhernd 75 Prozent keimfihig.

Tabelle 6.

Keimungsgeschichte der schlecht und gut entwickelten Friichte.
s = Samen schlecht entwickelter Friichte; g — Samen gut entwickelter Friichte.

Datnm Zahl Keimlinge

Ailasante -Samenpflanze Pollenpflanze der der Samen | erhalten aus
nummer Aussaat g ‘

g de el e
37/6 P.verngd . .| P.vernad . . 1.8.37 12| 1B | — 9
37/5 P.verna 4 P.verna10 . . 1.8.87 10| 16| — 11
37/4 P.verna 4 P.vernald . . 1.8.87 10 12 1 11
37/3 P. verna 10 . P.vernal10 . . 1.8.37 7 27 1 27
37/2 P.verna 10 . P.vernad . . 1.8.37 10| 20| — 15
371 P. verna 10 . P.vernagls . .| 1837 10| 20| — 6
3711 P. verna 18 . P.vernal8 . . 1.8.87 10 6| — 5
37/10 P. verna 18 . P.vernad . . 1.8.37 8 8| — 8
37/9 P.vernal8 . .| P.vernal0 . . 1.8.37 10| 22| — 17
37/8 P.vernal18 . .| P.vernalb . . 1.8.37 6 6| — 5
312 | P.praecox’.. .| P.pragcox . . 1.8.37 20 [ dsd 12
37/14 | P.praecox . .| P.argentea . . 1.8.37 10| 30| — | 12
3713 P. praecox . .| P.oanescens ' . 1.8.37 10| 30| — 25

133 | 226 2 | 163 |

DaB eine apomiktische Pflanze schlechte, nicht keimfdhige Samen
ansetzt, ist schon wiederholt beobachtet worden. A. Gustafsson
(1935) hat z.B. bei verschiedenen Hieracien aufer tauben auch volle,
aber nicht keimfihige Friichte gefunden. Er filhrt die Erscheinung auf
das verschiedene Alter der in reifen Samen vorkommenden Embryonen
und dieses wieder auf die UnregelmiiBigkeit in der Entwicklungszeit der
EMZ zuriick. Bei Potentilla miissen die Verhiltnisse noch komplizierter
sein, da hier nicht nur die unregelmiBige Entwicklung der Embryo-
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sicke, sondern auch der EinfluB des zur Entwicklung des Endosperms
- notwendigen Pollens eine Rolle spielen kann. Zur Klirung der Frage,
welcher der beiden Faktoren die schlechte Ausbildung der Niifchen
verursache, wurden die Friichte der verschiedenen Kreuzungskombina-
tionen getrennt ausgeziihlt und auch die Zahl der Fruchtknoten be-
stimmt. Die Ergebnisse dieser an insgesamt 239 Bliiten mit 11 458
Fruchtknoten durchgefiihrten Untersuchungen sind in der Tabelle 7
zusammengestellt. Da die Kreuzbestiubungen iiber 4 Jahre verteilt
werden muliten, leiden die Tabellen unter dem Nachteil, daB hin und
wieder Ergebnisse aus verschiedenen Versuchsjahren miteinander ver-
glichen werden miissen. Der Fruchtansatz schwankt aber, wie nicht
anders zu erwarten war, innerhalb gewisser Grenzen von Jahr zu Jahr.

Ein Vergleich der aus Selbstbestiubung erhaltenen NiiBchen ergibt
zundchst, daB der Fruchtansatz der 8 Versuchspflanzen innerhalb weiter
Grenzen variiert. Meist liegen die Zahlen zwischen 30 und 40 %. Sehr
gro} ist der Fruchtansatz von P. praecoxr mit 46,7 %. Es befinden sich
aber bei dieser Pflanze unter der groBen Zahl durch Selbstbestiubung
erhaltener Friichte viele schlechte (26,8 %). Das gleiche gilt fiir
P.verng 18. Hier ist aber auch der Gesamtfruchtansatz sehr klein, nur
15,1 %. Die geringe Samenfertilitit von P.wverne 18 riithrt nicht von
einer besonders ausgepriigten Selbststerilitit her. Vergleiche mit andern
Kreuzungskombinationen derselben Versuchspflanze zeigen, daB der
Fruchtansatz nirgends iiber 26 % hinausgeht; die herabgesetzte Samen-
fertilitét diirfte somit kaum in der Herkunft des verwendeten Pollens,
sondern eher in den Samenanlagen selber ihre Ursache haben. Diese
Erklarung stimmt gut mit den Ergebnissen der embryologischen Unter-
suchungen iiberein, die gezeigt haben, daf die Embryosackentwicklung
von P.wverna 18 stirker gestort ist als bei irgendeiner anderen Rasse
von P. verna. Die Tatsache, daB gleichzeitig auch die Zahl der schlecht
entwickelten Friichte sehr grof ist, macht es zumindest wahrscheinlich,
daf Storungen in der Embryosackentwicklung die herabgesetzte Samen-
fertilitiit von P. verna 18 bedingen. |

Wie Vergleiche mit andern Kombinationen ergeben, spielen aber
noch andere Ursachen mit. Die an P. verna 4 ausgefiihrten Bestiubun-
gen lassen deutlich erkennen, daB der Frucht- und Samenansatz auch
von der Beschaffenheit des zugefiihrten Pollens abhingig ist. In den
Rassenkreuzungen dieser Versuchspflanze schwankt der Gesamtfrucht-
ansatz zwischen 42,8 und 62,4 %. Von diesen Friichten sind 27,9 bis
34,4 % normal ausgebildet, 14,9 bis 28 % schlecht entwickelt, also
meist weniger als in den Selbstbestiubungen. Besonders gute Resultate
-— rund 62 % Fruchtansatz — hat dabei die Bestdubung mit Pollen
von P.verna 18 ergeben, also gerade derjenigen Pflanze mit der pro-
zentual geringsten Pollenfertilitiit. Die Pollenfertilitit ist somit fiir den
Fruchtansatz nicht bestimmend.



59

Tabelle 7.

Ergebnisse der Fertilititsuntersuchungen.
s = schlecht entwickelte Friichte; g = gut entwickelte Friichte.

B i = § é Fruchtansatz
Versuchspflanze =S 531 88 |28 i
und e ‘FReEs) =g i tal in o der
Bestiubungs- 5 |= ﬁg =5 |35 il Fruchtknoten
modus 5 Né R =&
> 32| e | g ste| s g | stg
£
.verna 3 X P.verna 3 1940 2 70| 2| 17| 81| 48| 24,3 | 44,3 | 68,6
.verna 3 X P.verna 4 1940 2 60] 21 8 2 b
1941 4 | 122] 4] 9 60| 69
6 | 182| 6] 12 62| 74| 6,6| 34,1|40,7
.verna 3 X P. praecor 1940 2 67| 2|17 8/ 20| 25,4| 4,5|299
10 | 319]10| 46| 96[142
.verne 4 X P.verna 4 1937 5 | 160} 5| 28| 34| 62
' 1938 1 30]v1) 6 T 13
1940 1 29| 1| 4 3 7
7 | 219| 7| 38| 44| 82| 17,3| 20,1 | 37,4
. verna 4 X P. verna 3 1941 5 | 109| 5] 20 34| 54| 18,3 | 31,2 | 49,6
.verna 4 X P. verna 10 . 1937 4 | 124 4| 14| 28 37
1938 3 98| 3| 19 39 58
7 | 222| 7| 33/ 62 95| 14,9 | 27,9|428
.verna 4 X P.verna1b . 1937 2 63| 2] 26| 19| 45
193% 2 54| 2| 3 21} 24 .
4 | 1221 4| 29| 40[ 69| 23,8 | 32,8 | 56,6
.verna 4 X P.verna 18 . 1940 7 | 218] 7| 61 75136 | 28,0| 34,4 | 62,4
.verna 4 X P. praecox 1937 2 65| 2| 10| 5| 15
1938 6 187 bl 17| 219
8 | 202| 7|27 7 34| 134| 38,5168
.verna 4 X P. hept. 1937 | 4 ssl 2| — 2 2| — | 23| 23
42 11180 |39 (210262472




|
|

& & = § § Fruchtansatz
Versuchspflanze 2|88, 85 |24
und 2 3-22 E.E’-‘. fz total in °/o der
Bestiubungs- 2 ﬁ%% 25 |35 & Fruchtknoten
modus 5 N2 N2 _’,;::
= =~ |8E| s | g pte| s g | stz
g
P.verna10 X P.verna10 | 1937 1568 | 5| 17] 40| b7
1938 1 3t 1] — 3 3
6 | 189 | 6| 17| 43 69 8,01227 817
P.verna10 X P.wverna4. 1937 6 | 204 | 6] 22 43 65| 10,8 21,1 | 31,9

P.verna10 X P.verna 15 1937 b | 167 | 5| 24| 42/ 66| 144 | 25,1 | 895

P.verna10 X P.wverna 18 1938 1 221 1| 4 1] 5
1940 5 | 164 | 5| 87 72109

6 |1186 | 6] 41 731114 | 22,0 39,2 | 61,3

10
20

P.verna10 X P. praecox 1938 | b | 228 | 4] 10
1940 3 1103 | 3] 14

> |

8 |326 | 7|24 630 74| 1,8| 92

L]

P.verna10 X P.hept. . 1937 b | 167 ] 2] —| 2
1938 1 48| 1| 2 8 5

6 | 206 3| 2 5 7| 1,0| 24| 34

37 |1277 | 33 [1301212/342

P.verna 15 X P.wverna 15 1987 3 86
1938 T | 247

w

11 2| 13
45| 75(120

]

10 | 333 | 10| 56/ 77133 | 16,8 | 231 | 89,9

P.verna 15 X P.wverna 10 1937 2 51| 2120 9 29|39,2 176 |56,9

P.verna15 X P. praecox 1938 4 | 140 | 4|23 1124|164 | 07171

P.verna15 X P. hept. . 1937 1 A |[—| — — —
1938 2 62 | —| —| —| —
3 B|—]|—|—|—| 0 0 0

19 | 617 |16 | 99| 87/186
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! o = E ‘;;’ Fruchtansatz
Versuchspflanze 8 524| £5 |28
und = cezgl 2H ?_‘5 in °f der
Bestiubungs- E % gg E«: %- 2% total i et
modus = N g N 3 .'Ef:' :

> = 1Sl s 8 st+g| s g | stg
P.verna 18 X P.wverna 18 1937 4 | 161 | 4|23 8§ 31
1938 | 6 |228| 3] 6 2 8
1939 3 | 107 | 3] 20| 16 36

13 | 496 |10] 49| 26/ 75| 99| 652|151
P.verna18 X P.vernad . | 1937 | 3 | 113 | 3| 11} 11} 22
- | 1940 2 73] 1| —| 8 38

5 | 186 | 4| 11 14/ 25| 59| 7,6 | 13,4
P. verna 18 X P.verna 10 1937 5 | 181 | 5| 17| 30| 47
1938 4 | 132 | 4| 21| 13| 34

9 | 313 | 9| 38 43| 81| 12,1 | 13,7 | 25,9
P.verna 18 X P.wverna 15 1937 2 81| 2|11 6} 17
1938 4 | 143 | 4| 25| 13| 38

6 | 224 | 6| 36 19 55| 16,1 | 8,56 | 24,6

P.verna18 X P. praecox 1938 5 | 263 | 5| 34 16/ 60| 129 | 6,1 | 19,0
P.verna18 X P.hept. . | 1937 b |166 |—| —| —| —
1938 | B | 174 | 1| T —| T

10 | 340 | 1| 7| —| 7| 21| — 2.1
48 [1822 |35 |175H|1181243
P. praecox X P. praecox . 1937 3 | 166 | 3| 73 33106
1938 5 | 281 | 5| 45 53 98
1939 1 52 | 1] 10 11} 21
1940 1 49 | 1] 19 12| 31

10 | 548 |10 |147/109/256 | 26,8 | 19,9 | 46,7

P. praecox X P.verna3. 1987 '\1 869 1 L1 8 1) 7] 8418 H3

P. praecoz X P.verna4. | 1938 | 6 | 330 | 6| 27128165 8,2 (888 | 47,0
P. praecox X P.wverna 10 1938 | 1 60 | 1] 2 22 24
1940 3 1163 | 3| 26 83109

4 | 223 | 4| 28/105(183 | 12,6 | 47,1 | 59,6

P. praecoz X P.vernais | 1938 | 6 | 320 | 6| 21115136| 6,4 | 349 | 41,3
P. praecox X P.wvernal18 1938 4 | 219 | 4| 44| 62/106
1939 1 b1 | 1| 8 19 27
1940 1 56 | 1| 6 37 43

6 | 326 | 6| 58118176 | 17,8 | 36,2 | 54,0
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£ & g > § Fruchtansatz
Versuchspflanze 2 82,1 85 |28
und & feEt " h Fis: skl in % der
Bestiubungs- % =3 g 2= |S8 G Fruchtknoten
modus = N§ NE =&

= B ISE| ¢ |8 |ste| g | whe

P. praecox X P. hept. . 1938 | 3 | 174 1|10, 1| 11| 57| 0,6 6,3
P. praecox X P.arg. . 1937 | 4 | 284] 4] 40l100| 140
1938 3 162 3| 24| 29| 53

7 | 396 7| 64129 19316,2 | 32,6 | 48,7
P. praecox X P.can. . 1937 4 | 202| 4| 17 81| 98

1939 1 b6| 1] 2 19 21 _

5 2568 | 5| 19100 119 7,4 | 88,8 | 46,1
48 | 2646 | 46 |380[806/1186

P.arg. X P.arg. 1938 | 1 52| 1| 6| 10 16/115| 19,2 (30,8
P.arg. X P.verna3 1938 2 | 109| 2| 10 17| 27
1940 2 103| 2] 2| 26/ 28

4 | 212] 4| 12/ 43 55| 57203 | 259

P.arg. X P. praecox 1938 | 3 | 165 3| 632 38 3,6|194 23,0

P.arg. X P.can. 1988 | 4 | 222| 4| 316 19| 1,4| 7,2| 88
12 651112 27] 91| 115
P.can. X P.can. 1938 5 | 607| 5| b8119] 177
: 1939 2 | 2291 21| 21| 8p| 106

836 7| 79204| 283 9,4 | 24,4 33,8
P.can. X P."vema,?) 1938 b | 668] 5| 9| 96| 105
1940 1 136| 1| 4| 58] 62

6 | 804| 6 13154 167) 1,6| 19,2 | 20,8
P.can. X P. praecor . 1938 1 | 132| 1] 24| 67 91
1940 4 | 541 4] 98145| 243

5 | 673| 5[1220212] 834/18,1| 81,5 | 49,6

P.can. X P. arg. . 1938 | 5 | 633| 5| 34/178| 212) 5,4 28,1 335
23 | 2946 | 23 [248/748| 996
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Auffallend gering ist aber gegeniiber den Rassenkreuzungen der
Fruchtansatz in den Artkreuzungen. 88 mit Pollen von P. heptaphyile
bestiubte Fruchtknoten haben im ganzen nur zwei gute Friichte er-
geben. In der Kombination P.werna 4 X P.praecor haben sich von
202 Fruchtknoten nur 34 (= 16,8%) weiterentwickelt, nur 7 (=38,6%)
waren normal gebaut. Die Zahl der schlechten Friichte ist also fast
viermal so groB als die der guten, ein Verhiltnis, das sonst in keiner
anderen Kombination mehr wiederkehrt. Mit Pollen von.P. praecox sind
nur 8 Bliiten bestiubt worden. Trotzdem betrachte ich die Ergebnisse
als gesichert, um so mehr als auch alle andern Stammpflanzen von
P. verna sich genau gleich verhalten. Stets ist der Fruchtansatz mit
Pollen von P. heptaphylla sehr gering, etwas grofer, aber immer noch
sehr schlecht, mit Pollen von P. praecoz. Bei allen Rassen von P. verna
ist auch die Zahl guter Friichte aus der letzteren Kombination gering
im Verhiltnis zu den schlechten, und mit alleiniger Ausnahme von
P.verna 18 iibersteigt in den andern Kombinationen die Zahl der guten
Friichte nie die der schlechten. Insgesamt sind 998 Fruchtknoten der
verschiedenen Rassen von P. verna mit Pollen von P. praecox bestiubt
worden : 158 Friichte, 33 gute und 125 schlechte, gingen aus den Be-
stiubungen hervor. Das Verhiiltnis gute Friichte zu schlechte Friichte
betrigt also wieder fast 1 :4.

Aus den mitgeteilten Versuchsergebnissen geht klar hervor, dab
auch die Beschaffenheit des Pollens die Frucht- und Samenentwicklung
der verschiedenen Rassen von P.verne beeinfluBt. In welcher Art und
Weise, kann natiirlich aus der Samenzahl allein nicht geschlossen
werden. Die Tatsache, daB nicht nur der Fruchtansatz kleiner ist, soun-
dern auch eine besonders groBe Zahl schlechter Samen ausgebildet
werden, spricht indessen dafiir, daB nicht die Unfihigkeit den Griffel
zu durchwachsen, sondern die Ungleichheit der Gameten, des genera-
tiven, minnlichen Kernes einerseits und des sekundiiren Embryosa,ck—
kernes anderseits, die Fertilitiit herabsetzt.

P. praecox scheint sich etwas anders zu verhalten. In der Kreuzung
P. praecox X P. heptaphylla ist der Fruchtansatz zwar ebenfalls niedrig.
Alle andern Kombinationen fallen aber durch gute Fertilitit auf. Be-
merkenswerterweise ergeben die Kreuzungen mit allen Stammpflanzen
von P.verna, im Gegensatz zu den reziproken Kombinationen, nicht
nur gleichviel, sondern eher mehr und bessere Friichte als die Selbst-
bestiubungen. 1270 mit Pollen von P.wverna bestdubte Fruchtknoten
entwickelten 607 (==47,8 %) Friichte; davon waren 467 (=368 %)
gut und nur 140 (_~ 11 %) schlecht entmckelt also gerade umgekehrt
wie bei P. verna.

Uber die Fertilitit von P. canescens kann nur wenig ausgesagt
werden. Diese Art scheint sich dhnlich wie P. praecor zu verhalten. In
den meisten Kreuzungen war der Fruchtansatz gut; nur in der Kreu-
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zung mit P.verna 3 als Pollenpflanze wurden etwas Wemger Friichte
entwickelt. Ein EinfluB der Pollenpflanze ist also auch in diesem Falle
nicht zu verkennen.

E. Besprechung der Ergebnisse.
1. Somatische und generative Aposporie in der Familie der Rosaceen.

Die Embryosicke apomiktischer Pflanzen entstehen entweder aus
den Embryosackmutterzellen oder aus Zellen der dem Archespor be-
nachbarten vegetativen Gewebe. Bei beiden Arten der Entwmklung
wird die Chromosomenzahl nicht reduziert. Wegen dieses gemeinsamen
Merkmales hat A.Chiarugi (1936) den Begriff Aposporie auf beide
Fille ﬁbertragen Der genannte Forscher definiert «Aposporie» als Ent-
wicklung eines Gametophyten ohne vorausgegangene Reduktionsteilung,
gleichgiiltig aus welchem Gewebe der Embryosack hervorgegangen ist.
Dabei wird die Entstehung eines Gametophyten aus generativen Zellen
(EMZ) mit unterdriickter Reduktionsteilung als « Aposporia goniale »,
die Entwicklung eines diploiden Gametophyten aus somatischen Zellen
als « Aposporia somatica » bezeichnet.

Der Inhalt des Begriffes Aposporie deckt sich nicht bei allen
Embryologen mit der von Chiarugi vorgeschlagenen Definition.
O. Rosenberg (1930) versteht unter Aposporie lediglich Gameto-
phytenbildung aus einer somatischen Zelle des Sporophyten, was dem
Terminus « Aposporla somatica » Chiarugis entsprechen wiirde,
lilit aber, wie aus einer Bemerkung seiner Arbeit iiber Apogamie und
Parthenogenesis bei Pflanzen hervorgeht (vgl. 0. Rosenberg, 1930,
S. 4), auch die Auffassung Chiarugis gelten. O. Renner (1916)
hat fiir das Ausbleiben der Reduktionsteilung den Ausdruck 4pomeiosis
vorgeschlagen und G. Edmann (1931), der ihm darin folgt, mochte
den Terminus « Aposporia somatica » durch den Rosenbergschen Aus-
druck Aposporie, den Terminus « Aposporia goniale » durch Diplosporie
ersetzen. Wir werden uns im folgenden an die Terminologie Chia-
rugis halten, da diese unserer Ansicht nach das vorliegende Tat-
sachenmaterial am besten ordnen 1i8t, und verstehen deshalb unter
yenerativer Aposporie (Aposporia goniale) die Entstehung eines Game-
tophyten aus generativen Zellen mit unterdriickter Reduktionsteilung,
unter somatischer Aposporie die Entstehung eines diploiden Gameto-
phyten aus somatischen Zellen.

Ich bin mir dabei wohl bewuBt, daB es nicht in jedem Einzelfalle
gelingt, zu entscheiden, ob generative oder somatische Aposporie vor-
liegt. Das gilt besonders fiir die mit vielzelligem Archespor ausgestat-
teten Rosaceen, wie Alchemilla, Sorbus und Potentilla. Nach meinen
Beobachtungen an letzterer Gattung 1iBt sich nur wihrend des Sta-
diums der Herausdifferenzierung der Embryosackzellen beurteilen, ob



e

der Embryosack aus generativen oder somatischen Zellen entstanden
ist. Spéter verwischen sich die Grenzen zwischen beiden Gewebearten
so sehr, daB iiber die Herkunft der Gametophyten nichts mehr aus-
gesagt werden kann.

Meine embryologischen Untersuchungen haben aber doch mit
Sicherheit fiir P. verna generative Aposporie nachgewiesen. Nur
P.verna 18 zeigt hin und wieder neben generativer auch somatische
Aposporie. Der Embryosack kann aus allen Zellen des Archespors her-
vorgehen, nur nicht aus der obersten Zelle jeder Reihe, die ihrer Lage
und Form nach am besten als Deckzelle bezeichnet wird. P. verna unter-
scheidet sich in dieser Hinsicht wesentlich von den andern apomik-
tischen Rosaceengattungen.

Nach Sv.Murbeck (1901) und G. B6 6 s (1917) gibt das mehr-
zellige primére Archespor aller apomiktischen Alchemillen zuerst, wie
bei P. verna, einige Deckzellen ab. Dann aber wichst eine zentrale oder
axile Archesporzelle stirker aus als die iibrigen. Ihr Kern geht ins
Synapsisstadium {iber, degeneriert aber bald und die EMZ wird darauf
von den benachbarten Zellen verdringt. Die urspriinglich aus dem pri-
miren Archespor stammenden seitlichen Zellen teilen sich mitotisch
zweimal, so dafl Reihen von drei bis vier Zellen auftreten. Aus einer
von ihnen entwickelt sich spiter der Embryosack. Murbeck und
B60s betrachten die beiden Teilungen der seitlichen Archesporzellen
als Tetradenteilung ohne Reduktion der Chromosomenzahl. E. Stras -
burger (1905) dagegen falt sie als rein vegetative Teilungen auf.
Ein Vergleich mit P. verna ergibt eine auffallende Ahnlichkeit der ersten
Entwicklungsstadien des Archespors (Abgliederung der Deckzellen)
mit jenen von Alchemille. Erst spiter, mit der Herausdifferenzierung
der axilen EMZ machen sich Unterschiede geltend. Die seitlichen Zell-
reihen bekommen dann bei Alchemilla einen rein vegetativen Charakter,
bei Potentilla dagegen behalten sie noch lange den Archesporcharakter
bei. Nach G. B60s (1924) zeigen sich aber bei Alchemilla arvensis,
einer nach seiner Meinung ebenfalls apomiktischen Art, in den seitlichen
Zellreihen doch hin und wieder meiotische Prophasen und Plasma, das
dem der axilen Zellen entspricht. Man wird also wohl der Wahrheit am
nichsten kommen, wenn man die seitlichen Zellreihen der apomik-
tischen Alchemillen als vegetativ gewordene Archesporzellen auffaBt.
Die beiden mitotischen Zellteilupgen kénnten dann am besten mit den
Teilungen verglichen werden, die bei P. verna zum vielzelligen Archespor
fiihren.

Ahnliche Verhiiltnisse hat A. Liljefors (1934) auch bei Sorbus
fennica angetroffen. Wie bei Alchemilla arvensis kann die axile EMZ
dieser Art die mit Reduktion der Chromosomenzahl verbundene Tetra-
denteilung durchfiihren. Die Makrosporen sterben aber dann ab, und die
Zellen der lateralen Zellreihen, die manchmal Synapsis zeigen, iiber-

-
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nehmen ihre Funktionen und bilden einen diploiden Embryosack. Nach
Liljefors liegt bei Sorbus fennica Aposporie (im Sinne von soma-
tischer Aposporie) vor. Er schreibt dariiber (vgl. A. Liljefors,
1934, 5. 296): « Nicht nur die Tatsache, daB die potentiellen Archespor-
eigenschaften der lateralen Zellen eine Homologisierung mit Makro-
sporen verhindern, sondern auch die Erkenntnis, eine Deckzelle kann
zum Embryosack werden, sprechen fiir die Richtigkeit jener Auf-
fassung. »

Wir konnen also feststellen, daB innerhalb der Rosaceen Ubergiinge
von mehr- zu einzelligen Archesporen vorkommen. Mehrzellig sind die
Archespore von Rosa (vgl. G. Tadckholm, 1923) und Potentilla. Das
Archespor von Aichemilia ist urspriinglich mehr-, spiter einzellig. Die
seitlichen Zellen sind in den vegetativen Zustand iibergegangen, zeigen
aber manchmal noch Merkmale von Archesporzellen. Die Gattung
- Sorbus entwickelt ebenfalls nur einzellige Archespore mit sporadischem
Riickfall der lateralen Zellen in den Archesporzustand. Wahrscheinlich
hat der ganze Vorgang mit der apomiktischen Fortpflanzung nichts zu
tun, d. h. er ist weder Ursache noch Folge davon; denn nach Lilje -
fors verhilt sich die sexuell normale Art Sorbus aucuparia in bezug
auf den Bau des Archespors genau gleich wie die apospore Art Sorbus
fennica. Das ist ein Grund mehr, die Ansicht von Murbeéck und
B 6 os iiber den morphologischen Wert der lateralen Zellreihen abzu-
lehnen. ‘

Da sich bei dlchemilla und Sorbus fennica nur die Zellen der late-
ralen Zellreihen zu diploiden Embryosicken entwickeln, die eigent-
lichen EMZ aber zugrunde gehen, liegt fiir beide Gattungen in dem
Sinne ein Ubergang zwischen generativer und somatischer Aposporie
vor, daB der Embryosack aus somatisch gewordenen Archesporzellen
entsteht. P. verna, wahrscheinlich auch P. hirta (vgl. N. Shimo-
tomai, 1935), sind meines Wissens die einzigen apomiktischen Ro-
saceen, fiir die generative Aposporie mit Sicherheit nachgewiesen wor-
den ist.

Somatische Aposporie scheint in der Familie der Rosaceen viel
verbreiteter zu sein. Nicht nur sind alle Alckemillaarten und Sorbus
fennica als somatisch apospor zu betrachten, auch die Embryosicke der
meisten Potentillaarten, ndmlich P. canescens, P. argentea, P. praecox
und wahrscheinlich auch P. erecta (vgh A. Fohrenbacher, 1914)
entwickeln sich aus vegetativen Zellen. Die Initialzellen fiir die weib-
lichen Gametophyten werden aber bei allen genauer untersuchten Po-
tentillen mit somatischer Aposporie im Gegensatz zu den Alchemillen
und Sorbus fennica, nicht von den seitlich des Archespors gelegenen
Zellreihen, sondern vom Chalazagewebe geliefert. Bemerkenswerterweise
unterscheiden sich die Zellen dieses Gewebes schon in einem friithen
Entwicklungszustand deutlich von den entsprechenden Zellen der gene-
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rativ aposporen P. verna durch die Grofle des Kernes, vor allem aber -
durch das dichte und stets stark fiarbbare Zytoplasma.

Das generative Gewebe der somatisch aposporen Potentillen er-
tahrt, von seltenen Ausnahmen abgesehen, im Verlaufe der Embryosack-
entwicklung keinerlei Veriinderung. Die Kerne der EMZ bleiben bis zur
Auflosung oder vollstindigen Degeneration im Synapsisstadium stecken.
In einer einzigen Zelle von P. argentea konnte ein normales meiotisches
Anaphasestadium der ersten Teilung wahrgenommen werden. Haploide
Embryosicke werden aber wohl bei allen von mir untersuchten Poten-
tillen nicht oder nur noch sehr selten ausgebildet. Die EMZ haben also
die Fahigkeit, sich generativ weiterzuentwickeln, fast vollstindig ver-
loren. Dagegen kann sich gelegentlich eine Archesporzelle, wie eine
Beobachtung an P. praecox zeigt, zu einem diploiden Embryosack um-
wandeln. Der gegenteilige Fall — gelegentliche Ausbildung diploider
Embryosicke aus somatischen Zellen bei sonst generativ aposporen
Pflanzen — ist ebenfalls, bei P. verna 18, gefunden worden. Diese Beob-
achtungen zeigen, dafl manchmal beide Gewebe, das chalazale und das
archesporiale, potentiell zur Entwicklung aposporer Embryosicke be-
fihigt sind. In der Regel wird aber eines der beiden Gewebe als Bil-
dungszentrum {iir die diploiden weiblichen Gametophyten bevorzugt,
bei P. verna das Archespor, bei P. canescens, P. argentea und P. praecox
das Chalazagewebe.

Die Faktoren, die bei der Auslese der Embryosackzellen wirken,
sind uns' nicht bekannt. Die Unterschiede im Bau des Chalazagewebes
zwischen Arten mit generativer Aposporie einerseits und somatischer
Aposporie anderseits zeigen, daB die Tendenz, zu Embryosicken auszu-
wachsen, in den Chalazazellen somatisch aposporer Arten schon in
einem sehr frithen Entwicklungszustand vorhanden sein muf. Die
Archesporzellen sind dann stets noch vollkommen normal und zeigen
keinerlei Anzeichen von Degeneration. Nekrohormone (vgl. G. Haber-
landt, 1921, 1922) konnen also in diesem Falle die somatischen
Zellen nicht zur Entwicklung veranlaBt haben. Das gleiche gilt auch
fiir Arten mit generativer Aposporie. Die Ansicht Strasburgers
(1905), die apospore Entwicklung des Gametophyten beruhe auf einer
Forderung der Nahrungszufuhr, kommt fiir die uns hier beschéftigende
Frage ebenfalls nicht in Betracht. Es ist nicht einzusehen, warum bei
gleichem morphologischem Bau der Samenanlagen das eine Mal das
Archespor, das andere Mal das Chalazagewebe besser erndhrt werden
soll. Ob die somatischen oder generativen Zellen zu Embryosiicken aus-
wachsen, hingt meiner Meinung nach eher von einer latenten, ver-
mutlich erblich fixierten, Entwicklungstendenz ab, welche einem der
beiden Gewebe immanent ist.

Auf die Entwicklung und den Bau der Embryosicke hat die ur-
spriingliche Verschiedenheit der Ausgangszellen keinen EinfluB. In
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beiden Féllen verlduft die Entwicklung vollkommen gleich. Nachdem
die Kerne der generativen Zellen von P. verna das Synapsisstadium
zurlickgebildet haben und sich das Zytoplasma, umgewandelt hat, unter-
scheiden sich die EMZ in keiner Weise von den aus dem Chalazagewebe
stammenden Embryosackzellen. Ahnliche Beobachtungen haben auch
A. Chiarugi und E. Francini (1980) an Ochna serrulata ge-
macht. Nach den beiden Autoren kann von einem bestimmten Entwick-
lungsstadium an nicht mehr beurteilt werden, ob die Zellen, die den
diploiden Embryosack liefern, aus dem Archespor oder der Nuzellus-
epidermis hervorgegangen sind.

Bei andern apomiktischen Arten sind die Unterschiede zwischen
beiden Entwicklungstypen groBer. Vor allem erinnern die den Meiosen
entsprechenden Kernteilungen generativ aposporer Pflanzen oft mehr
an Reduktionsteilungen. Das ist bei allen Arten mit Restitutionskern-
bildung und pseudohomdotyper Teilung (vgl. A. Gustatsson, 1935,
1938) der Fall. Offenbar ist bei diesen Arten die Tendenz, die Reduk-
tionsteilung durchzufiihren, stirker als bei P.werna. Die somatischen
~ Embryosackzellen zeigen dagegen diese Erscheinung nie, wohl weil sie
von Anfang an vegetativ orientiert sind. Die verschiedenen Teilungs-
typen der EMZ apomiktischer Pflanzen lassen sich aber nicht scharf
voneinander abgrenzen. Es existieren zwischen ihnen Ubergiinge, be-
sonders zwischen der pseudohomdootypischen und der « sogenannt soma-
tischen » Teilung. Wir stimmen deshalb mit A. Chiaru gi und
E. Francini (1930, S. 53) iiberein, wenn sie mit Bezug auf die
Embryosackentwicklung von Ockna serrulata schreiben : « che fra i due
tipi di aposporia vi & un’innegabile parentela e un graduale passaggio ».

2. Die Embryosackentwicklung pseudogamer und autonom apomiktischer
Pflanzen.

Pseudogam entstandene Pflanzen haben entweder die haploide oder
die diploide Chromosomenzahl der Mutterpflanze. Im ersteren Falle hat
sich eine haploide, im letzteren eine diploide Eizelle ohne Befruchtung,
aber unter dem EinfluBl des Pollenkornes, entwickelt. Pseudogamie mit
haploider Nachkommenschaft ist verstindlicherweise nie obligat, kommt
aber als Ausnahmeerscheinung bei einer groBen Zahl von sonst normal
sexuellen Pflanzen vor (vgl. die Zusammenstellung von F. v. Wett-
stein in C. Correns, 1937, S. 89). :

Pseudogamie mit diploider Nachkommenschaft, die uns hier aus-
schlieBlich beschiftigen soll, ist bisher nur fiir Hypericum perforatum
(K. L. Noack, 1939), Poa pratensis (E. Akerberg, 1942), einige
Arten der Gattung Rubus (M. B. Crane, P. T. Thomas, 1940)
und Potentilla einwandfrei nachgewiesen worden. Wahrscheinlich
pflanzt sich auch Atamasco texana (L. Pace, 1913) pseudogam fort:
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es sind aber fiir diese Pflanze die notwendigen Kastrations- und Kreu-
zungsversuche noch nicht durchgefiihrt worden. Ob auch Zygopetalum
Mackayi pseudogam ist, scheint trotz der embryologischen Unter-
suchungen von K. Suessenguth (1923) noch nicht sicher zu sein;
die ersten Entwicklungsstadien der weiblichen Gametophyten sind noch
zu ungeniigend bekannt; es besteht die Moglichkeit, daB nicht Pseudo-
gamie, sondern stimulative Nuzellarembryonie vorliegt.

Nach den embryologischen Untersuchungen von K. L. Noack
an Hypericum perforatum und von E. Akerber g an Poa pratensis
entwickeln sich die Embryosicke dieser zwei Arten aus somatischen
Zellen des Nuzellus. Die gleiche Beobachtung habe ich auch an P. ca-
nescens, P. argentea und P. praecox gemacht. Auch fiir Rubus niti-
dioides (P. T. Thomas, 1940) wurde apospore Embryosackentwick-
lung angegeben. Die Embryosicke von Potentille verna und wahr-
scheinlich auch jene von P. hirta (N. Shimotomai , 1935) entstehen
hingegen fast ausschlieBlich aus den Zellen des Archespors. Damit ist
erstmals auch fir pseudogame Arten generative Aposporie nachgewie-
sen worden. Pseudogamie kann also sowohl im Anschluf an somatische,
wie an generative Aposporie auftreten.

In bezug auf die Herkunft der weiblichen Gametophyten verhalten
sich also die pseudogamen Pflanzen wie die apogamen und partheno-
genetischen. Aber auch hinsichtlich der Entwicklung des Embryosackes
sind keine wesentlichen Unterschiede vorhanden. Die Entwicklungs-
vorgédnge, die in den Samenanlagen von . verna nachgewiesen worden
sind, kdnnen auch bei autonom apomiktischen Arten, wie Antennaria
alpine (H. O. Juel, 1900) vorkommen. In beiden Fillen teilen sich
die Kerne der Embryosackzellen nach dem somatischen Teilungstypus,
ohne dafi dabei eine Schwesterzelle abgegliedert wird. Es ist deshalb
verstdndlich, daB auch in bezug auf den Bau des Embryosackes pseudo-
gamer und autonom apomiktischer Pflanzen vollstindige Ubereinstim-
mung herrscht. Herkunft und Entwicklung iiben somit auf die Art der
apomiktischen Fortpflanzung keinen Einfluf aus. Die Eizellen aposporer
Embryosicke sind also nicht notwendigerweise dazu befidhigt, normale
Embryonen autonom zu entwickeln. Wahrscheinlich konnen sich zwar
die Eizellen aller pseudogamen Arten ohne #uBeren AnstoB teilen. Zur
vollstdndigen Entwicklung eines Embryos ist aber der Einfluf des Pollen-
schlauches, vielleicht sogar Befruchtung des Embryosackkernes not-
wendig. Apospore Entwicklung eines Embryosackes und autonome Eni-
wicklung eines normalen, d. h. funktionsfihigen Embryos, sind also zwei
voneinander unabhingige Teilprozesse der apogamen Fortpflanzung.

Die autonome Entwicklung der Eizellen apogamer (i. S. von
A.Ernst, 1918) Pflanzen scheint gewohnlich auch mit Befruchtungs-

* Vergl. aueh A. Gustafsson (1938).
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unfihigkeit verbunden zu sein. Wenigstens sind bis jetzt noch keine
Beobachtungen gemacht worden, die darauf schlieBen lieBen, daf durch
Befruchtung solcher Eizellen Bastarde entstanden sind. Bei pseudo-
gamen Arten liegen die Dinge anders. Wie schon K. L. No a ck (1939)
tir Hypericum perforatum festgestellt hat und wie ich nun auch fiir
einige Potentillaarten bestitigen kann, sind die diploiden Eizellen
aposporer Embryoséicke zwar nicht befruchtungsbediirftig, wohl aber
befruchtungsfihig. Daraus geht aber hervor, daB Aposporie, generative
$0 gut wie somatische, nicht notwendigerweise die Befruchtung der Ei-
zelle verunmoglicht. Diese Tatsache ist fiir die Formenbildung pseudo-
gamer Pflanzen von erheblicher Bedeutung und diirfte dort, wo Apo-
sporie obligat ist, wie bei Potentilla verna 4, eine wichtige Quelle fiir
die Entstehung der Formenmannigfaltigkeit sein.

3. Der EinfluB des Endosperms auf die Embryobildung.

- Die vorausgegangenen Abschnitte haben gezeigt, dal die Embryo-
sackentwicklung der pseudogamen und die der apogamen Pflanzen
gleich verlduft. Unterschiede treten erst mit der Entwicklung der Ei-
zellen zu Embryonen auf. Die diesbeziiglichen Untersuchungen sind auf
Seite 54 dargelegt und teilweise schon ausgewertet worden.

Festgehalten seien folgende Ergebnisse :
1. Die Eizellen entwickeln sich zum 'Teil autonom. _
2. Die autonom entwickelten Embryonen sind anormal gebaut und
nicht funktionsfihig. ;
3. Normale, d. h. funktionsfihige Embryonen werden nur in endo-
spermhaltigen Samenanlagen ausgebildet.

4. Endosperm entwickelt sich nur nach erfolgter Bestiubung.

In der zweiten und vierten, vielleicht auch in der dritten Eigen-
schaft unterscheidet sich die pseudogame Fortpflanzung der Potentillen
von der Fortpflanzung apogamer Arten. Wihrend bei den letzteren alle
Entwicklungsprozesse, die zur Bildung eines Samens fiihren, ohne jeden
nachweisbaren duBferen AnstoB erfolgen, bediirfen die Samenanlagen
der Potentillen und anderer pseudogamer Arten der Bestiubung, um
ein im Verlauf der Embryoentwicklung auftretendes Hindernis zu iiber-
winden. Bei den Potentillen wirkt sich also die Bestdubung nicht in der
Weise aus, daB dadurch die Eizelle zur Entwicklung angeregt wiirde,
sondern sie gewéhrleistet lediglich den geordneten Ablauf des Embryo-
wachstums. Die Regulation der Embryoentwicklung geht aber nicht
direkt vom Pollen aus. Wie bei der normal sexuellen Fortpflanzung
wichst zwar der Pollenschlauch durch Griffel, Fruchtknotenhdhle und
Mikropyle in den Nuzellus hinein. In fast allen bestiubten Samen-
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anlagen konnen Reste des Pollenschlauches in der Nihe der Eizellen
festgestellt werden. Leider entziehen sich die weiteren Vorginge, wegen
der schlechten Farbbarkeit der betreffenden Stadien, unserer Kenntnis.
Wir wissen also nicht, ob der eine der generativen Kerne in die Eizelle
eindringt, wie das bei der induzierten, haploiden Parthenogenesis von
Solanwm nigrum nach C. A. Jorgensen (1928) der Fall ist. Da-
gegen haben G. Gentscheff und A. Gustafsson (1940) durch
Auszidhlen der Chromosomen sich teilender Endospermkerne je einer
Rasse von P. collina und P. argentea festgestellt, daB der eine der
beiden generativen Kerne mit dem sekundiiren Embryosackkern ver-
schmilzt. Diese Beobachtung ergiinzt die Ergebnisse der Kastrations-
versuche und zeigt, dafl durch die Bestiubung in erster Linie der Embryo-
sackkern zur Entwicklung angeregt wird. Erst nachtriglich macht sich
auch ein EinfluB auf das Embryowachstum beémerkbar. Morpholo-
gisch normale Embryonen werden nur in solchen Samenanlagen ge-
funden, die Endosperm enthalten. Es besteht also offensichtlich zwi-
schen Endosperm- und Embryobildung ein Abhingigkeitsverhiltnis
derart, daB sich normale;, funktionsfihige Embryonen nur dann ent-
~ wickeln, wenn auch Endosperm zur Ausbildung kommt. Ist dies aber
der Fall, so hat das Endosperm nicht nur trophische Funktionen, son-
dern ubt irgendwie, vielleicht durch Hormone, auch einen organlsatorl-
schen EinfluB auf den Embryo aus.

Beobachtungen iiber die Beemﬂussung der Embryobildung durch
das Endosperm sind auch bei andern pseudogamen Pflanzen gemacht
worden, unseres Wissens die erste von L. Pace (1913) an Atamasco
texana. Die genannte Pflanze entwickelt ausschlieflich diploide Embryo-
sicke. Die Pollenkorner dagegen sind haploid und voll funktionsféhig.
Sie treiben Keimschliuche aus, die in die Embryosicke eindringen,
wobei der erste generative Kern zwar in die Eizelle einwandert, aber
nie mit dem Eikern verschmilzt. Der zweite generative Kern vereinigt
sich dagegen mit dem sekundidren Embryosackkern, worauf ein befruch-
tetes Endosperm entsteht. Leider hat es die Autorin unterlassen, Kastra-
tions- und Kreuzungsversuche auszufiihren, so dafl nicht mit Sicherheit
gesagt werden kann, ob Atamasco texana nur nach stattgefundener Be-
stiubung Samen ansetzt. Auch ist uns iiber das Verhalten der Eizelle in
unbestiubten Bliiten nichts Niheres bekannt. Immerhin ist es aber
wahrscheinlich, daf sich auch in diesem Falle die Samen #hnlich ent-
wickeln wie bei Potentilla.

Etwas komplizierter scheinen die Verhiltnisse bei der tetraploiden
Form von Allium odorum zu liegen. Nach J. Modilewski (1930)
entwickeln kastrierte Bliiten dieser Pflanze keine Samen. Trotzdem aber
konnen in fiinf bis elf Tage nach der Kastration untersuchten Bliiten
Embryonen nachgewiesen werden. Diese gehen meist aus den Eizellen
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hervor, hiufig aber auch aus den Antipoden und seltener aus den
Synergiden. Einer Mitteilung G.Haberlandts (1925) zufolge diirf-
ten auch hier die Embryonen nicht normal gebaut sein. Der Autor
spricht von unregelmiBigen Zellkérpern, deren Embryocharakter friiher
von Modilewski bestritten worden sei. Endospermbildung unter-
bleibt nach Modilewski #hnlich wie bei den pseudogamen Poten-
tillen in kastrierten Bliiten. Da sowohl die Samenanlagen wie auch der
Fruchtknoten, sofern keine Bestiubung erfolgt, degenerieren, zieht
Modilewski den SchluB, daB zwischen der Degeneration des
Fruchtknotens und dem Ausbleiben der Endospermbildung irgendein
Zusammenhang bestehen miisse und fihrt fort (vgl. J. Modilewski,
1930, S.290): « Es entsteht unwillkiirlich der Gedanke, daB wenigstens
bei Allium odorum das Endosperm mit dem umgebenden Plasma einen
gewissen Einflu auf die weitere Entwicklung der Samenanlage und
des Fruchtknotens ausiibt. » Im Gegensatz zu der Ansicht Haber-
landts und in Ubereinstimmung mit unserer eigenen soll nach M o -
dilewski die Embryobildung nicht einfach von der Bestiubung
oder dem wachsenden Pollenschlauch direkt ausgehen, sondern indirekt
vom befruchteten oder mindestens in Entwicklung begriffenen Endo-
sperm aus. : '

Zur gleichen Auffassung ist auch K. L. Noack (1939) auf Grund
seiner an Hypericum perforatum gemachten Erfahrungen gelangt. Diese
tetraploide Pflanze liefert nach Kreuzbestiubung mit andern Hypericum-
arten neben triploiden und pentaploiden Bastarden auch eine groBe
Zahl rein miitterlicher ¥,-Pflanzen. Die metromorphen Nachkommen
entstehen aus unbefruchteten, diploiden Eizellen somatisch aposporer
- Embryosicke. Wie umfangreiche Auszihlungen an sich teilenden Em-
bryo- und Endospermkernen ergeben haben, ist in Samen mit tetra-
ploiden, parthenogenetisch entstandenen Embryonen das Endosperm
stets befruchtet. K. L. Noack schlieBt aus diesen Beobachtungen,
daB parthenogenetische Entwicklung der Eizellen notwendig Entwick-
lung des Endosperms zur Voraussetzung habe. Leider sind Samenanlagen
kastrierter Bliiten nicht untersucht worden. Wir wissen in diesem Falle
also nicht, ob durch das Endosperm die Eizellen zur Entwicklung an-
geregt oder wie bei Pofentilla nur der Ablauf der Embryoentwicklung
geregelt wird. Moglicherweise besteht aber doch Ubereinstimmung mit
unsern eigenen Beobachtungen.

Die Tatsache, dal die Samenanlagen bei allen embryologisch unter-
suchten Arten mit pseudogamer Fortpflanzung sich #hnlich entwickeln,
macht es jedenfalls wahrscheinlich, daB die hier nachgewiesenen Be-
ziehungen zwischen Endosperm- und Embryoentwicklung pseudogamer
Pflanzen nicht vereinzelte Erscheinungen darstellen, sondern Gesetz-
miBigkeiten, die bei allen pseudogamen Arten zu finden sind.



4. Der EinfluB der Pollenpflanze auf die Fertilitit pseudogamer
Potentillen.

Auf S. 63 ist nachgewiesen worden, daB der Samenansatz pseudo-
gamer Potentilien, obgleich Befruchtung der Eizelle in der Regel unter-
Lleibt, hiufig verringert ist. AuBerdem werden neben voll ausgebildeten,
normal gebauten Friichten stets in wechselnder Zahl auch schlecht ent-
wickelte, keimungsunfihige Niiichen gewonnen. Die Ursachen dafiir
liegen, wie bei Archhieracium (vgl. A. Gustaffson, 1935), zum
Teil in der unregelmiBigen Embryosackentwicklung. Das geht schon
daraus hervor, daB gerade diejenige Versuchspflanze, P. verna 18, mit
der am stirksten gestorten Embryosackentwicklung auch die niederste
Samenfertilitit aufweist.

Daneben spielt aber bei den Potentillen auch ein zweiter Faktor,
ndmlich die Herkunft des zur Bestiubung verwendeten Pollens eine
Rolle. Wiewohl die Lizellen selbst nicht befruchtet werden, verhalten
gich also die verschiedenen Rassen von Potentille beziiglich der Samen-
fertilitit wie normal sexuelle Pflanzen. Dieses merkwiirdige Phéinomen
kann hier aber nicht auf eine Hemmung der Embryoentwicklung infolge
Unvertriiglichkeit der in der Eizelle verschmolzenen Chromosomensétze
zweier verschiedenartiger Elternpflanzen zuriickgefiihrt werden. Weit
eher ist eine Hemmung der Endospermentwicklung infolge Unvertrig-
lichkeit des ménnlichen generativen Kernes mit dem sekundéren Embryo-
sackkern oder dem Plasma des Embryosackes denkbar. Verkiimmerte -
Samenanlagen aus solchen Kreuzungen zeigen tatsiichlich in manchen
Fillen ein wenigzelliges, in Degeneration begriffenes Endosperm. Da
aber Endospermentwicklung zur Embryo- und Fruchtbildung unerlids-
lich ist, gewinnt die Ansicht an Wahrscheinlichkeit, daB durch die
Wachstumshemmung des Endosperms auch der Embryo in seiner Ent-
wicklung gehemmt und gestort wird. Dann wire es auch verstindlich,
daB der Samenansatz bei Bestiubung mit artfremdem Pollen nicht nur
kleiner ist, sondern daf auch verhiltnismidBig mehr schlechte Friichte
ausgebildet werden als bei Rassenkreuzungen.

5. Die Formenbildung pseudogamer Potentillen.

Wie schon B. Lidforss (1914) fiir einige Rubusarten nachwies,
schlieBt induziert apomiktische Fortpflanzung die Bildung von Bastar-
den nicht aus. Der genannte Forscher erhielt aus Art- und Rassen-
kreuzungen entweder nur metromorphe Nachkommen (z. B. aus der
Kreuzung Rubus polyanthemus Lindeb. )X Rubus caesius) oder es ent-
standen echte Bastarde und metromorphe Nachkommen in ungefihr
gleicher Zahl (z. B. aus der Kreuzung Rubus nemoralis var. acuminatus
X Rubus caesius). Die letzteren erwiesen sich als vollig konstant, die
ersteren dagegen spalteten in der F.-Generation auf. Kastrierte, aber



DA -

nicht bestiubte Bliiten setzten keinen Samen an, Wahrscheinlich lag
also bei diesen Rubusarten partielle Pseadogamie vor. Leider sind von
Lidforss keine cytologischen Untersuchungen vorgenommen worden.
Wir wissen also nicht, ob bei der Entstehung echter Bastarde diploide
oder haploide Eizellen befruchtet worden sind. E. Baur (1914) nahm
an, daB, wie bei Hieracium excellens, zweierlei Eizellen gebildet wur-
den, ndmlich normale, befruchtungsbediirftige und parthenogenetische,
die sich erst auf den Bestdubungsreiz hin entwickeln. Spiter sind von
M. B. Crane, C. D. Darlington und P. T. Thomas (1927,
1940) etliche kultivierte und wilde Rubusformen untersucht worden,
wobei die Existenz haploider Embryosicke und deren Befruchtungs-
fihigkeit nachgewiesen werden konnte. Das gleiche Phinomen ist
neuerdings auch von K. L. Noack (1939) fiir Hypericum perforatum
und von A. Miintzing (1940) und E. Akerberg (1942) fiir
mehrere Arten der Gattung Poa beschrieben worden. In einer kiirzlich
erschienenen Arbeit teilen A. und G. Miintzing (1941, 1942) mit,
daf sich auch einige apomiktische Potentillen #hnlich fortpflanzen.
Unter einer groBen Zahl diploider Rassen von P. argentea wurden
Formen aufgefunden, die in Kreuzungen mit andern diploiden Ver-
tretern der Art fast ausschlieBlich Bastarde entwickelten, deren Chro-
mosomenzahl jener der beiden Eltern entsprach. Obschon keine embryo-
logischen Untersuchungen vorgenommen worden sind, nehmen A. und
G. Miintzing an, diese teilweise sexuellen Rassen vermochten funk-
tionsfihige, haploide Eizellen auszubilden. Ahnliche Resultate haben
auch Kreuzungsversuche zwischen einer dodecaploiden und einer hexa-
ploiden Rasse von P. verna (= P. Tabernaemontani) ergeben. Die weni-
gen Nachkommen waren zum Teil metromorph, zum andern Teil aber
echte Hybriden mit der Chromosomenzahl 2 n — 63. Da die dodecaploide
Form als Samenpflanze diente, mufl angenommen werden, daf3 auch in
diesem Falle die reduzierte Eizelle durch den generativen Kern eines
ebenfalls reduzierten Pollenkornes befruchtet worden war.

Aus den genetischen und cytologischen Untersuchungen pseudo-
gamer Pflanzen geht also hervor, daBl die Eigenschaft, auf sexuellem
Wege Bastarde zu erzeugen, einer grofen Zahl pseudogamer Pflanzen
zukommt. Ein iiberraschendes Resultat der Pseudogamieforschung der
letzten Jahre war aber die Entdeckung, daBl auch die Eizellen apo-
sporer Embryosicke pseudogamer Pflanzen befruchtungsfihig sind.
K. L. Noack (1939) konnte als erster zeigen, daf eine solche Art,
Hypericum perforatum, wenn mit Pollen anderer Hypericumarten be-
stdubt, nicht nur triploide, durch Befruchtung von Eizellen reduzierter
Embryosicke entstandene Bastarde, sondern in grofer Zahl auch penta-
ploide Hybriden hervorbrachte, die sich aus unreduzierten befruchteten
Eizellen entwickelt haben miissen. Ahnliches haben auch A. Miint-
zing (1940) und E. Akerberg (1942) an einigen Arten der Gat-
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tung Poa, z. B. Poa pratensis, festgestellt. Dal sich auch die apomikti-
schen Potentillen zum Teil gleich verhalten, zeigen Untersuchungen von
A.und G. Miintzing (1941, 1942). Dieselben diploiden Rassen von
P. argentea, fir welche normal sexuelle Fortpflanzung nachgewiesen
wurde, entwickeln in Kreuzungen mit P. heptaphylla (= P. opaca) auch
triploide, mit Pollen hexaploider Argenteaformen bestiubt, pentaploide
Bastarde. :

Schon bevor mir die Arbeit von N oaeck bekannt war, habe ich
an meinem Potentillomaterial shnliche Beobachtungen machen konnen.
Sowohl aus Rassen- wie aus Artkreuzungen gingen neben einer grofien
7Zahl metromorpher F,-Pflanzen auch Individuen hervor, die sich mor-
phologisch deutlich wie Bastarde zwischen den beiden beniitzten Eltern-
pflanzen verhielten. Cytologische Untersuchungen ergaben dann, daB
einige von ihnen auf gleichem Wege entstanden sein mufBten, wie die
pentaploiden Bastarde von Hypericum perforatum und Potentilla ar-
gentea, nimlich durch Befruchtung unreduzierter, in unserem Falle
hexaploider Eizellen mit einem reduzierten, triploiden Pollenkorn.
Gegeniiber Hypericum perforatum und P.argentea bestehen aber auch
Unterschiede. Wie schon auf S. 23 ausgefiihrt wurde, sind alle Bastarde
von P.werna 4 aus der Kreuzung mit P.verne 10 enneaploid; hexa-
ploide, durch Befruchtung  reduzierter. Eizellen entstandene Hybriden
lieBen sich bisher nicht nachweisen. Haploide Embryosicke werden also
nicht ausgebildet, was eindeutig auch aus den embryologischen Unter-
suchungen hervorgeht. Soweit wir bis jetzt beurteilen konnen, ent-
wickeln sich Bastarde bei P.verna 4 nur durch Befruchtung diploider
Fizellen. Pseudogamie ist also innerhalb dieser Rasse micht obligat.
Obligat ist hingegen die apospore Entwicklung des Embryosackes.

In bezug auf die Fortpflanzung weichen die verschiedenen Poten-
tillahybriden wesentlich voneinander ab. Obschon die Bliiten der par-
tiell sexuellen Rassen von P.argentea mit Pollen total apomiktischer
Formen bestiubt wurden, sind die aus diesen Kreuzungen hervor-
gegangenen Bastarde durchaus sexuell. A. und G. Miintzing er-
kliren dieses auffallende Resultat so, daB durch die Verschmelzung
zweier Gameten von abweichender erblicher Konstitution das labile
genetische System, welches die Pseudogamie bedingen soll, gestort:
worden ist. Gegen diese Auffassung spricht allerdings der Umstand,
daB die aus der Kreuzung zweier verschiedenchromosomiger Verna-
rassen hervorgegangenen F,-Nachkommen, obwohl auch hier die eine
Pflanze reduzierte Embryosicke entwickelte, doch konstant ist. Die
beiden Forscher vermuten, es sei in diesem Falle die Differenz zwischen
den beiden Eltern kleiner als bei den Argentearassen.

Die in meinen eigenen Versuchen aufgetretenen Bastarde zwischen
verschiedenen Rassen von P.wverna gehen, im Gegensatz zu den oben
besprochenen, auf die Befruchtung diploider Eizellen zuriick. Beide
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Elternpflanzen erwiesen sich als obligat apospor. Ihre genetische Kon-
stitution diirfte also wahrscheinlich die gleiche sein. Es wiire in diesem
Falle somit eher zu erwarten, daBl auch die F,-Nachkommenschaft apo-
miktisch ist. Die diesbeziiglichen Untersuchungen sind noch nicht ab-
geschlossen. Einstweilen kann aber mitgeteilt werden, da8 wirklich
schon die erste Bastardgeneration konstant zu sein scheint. Jedenfalls
sind die Bastarde aus der Kreuzung P. verna 4 X P. verna 10 fertil und
die im Rosettenstadium befindliche F,-Generation durchaus uniform.
Eine aus Selbstbestiubung erhaltene F,-Pflanze hatte die Chromosomen-
zahl 2n=63; der als Samenpflanze verwendete F,-Bastard ist also
ziemlich sicher apomiktisch. .

Die an verschiedenen apomiktischen Potentillen ausgefiihrten gene-
tischen und cytologischen Untersuchungen haben also gezeigt, daB in
- der Nachkommenschaft fakultativ und obligat aposporer Formen tat-
sidchlich, wenn auch selten, neue, durch Apomixis konstant gewordene
Rassen auftreten. Thre somatische Chromosomenzahl ist von jener der
Mutterpflanze verschieden, wenn haploide Eizellen verschiedenchro-
mosomiger Pflanzen befruchtet wurden, oder wenn sich die Bastarde
durch Befruchtung diploider Eizellen gebildet haben.

Diese Tatsachen sind von grofer Bedeutung fiir die Neubildung
polyploider Rassen und Arten und ermoglichen es, die Entstehung der
Formenmannigfaltigkeit in der Gattung Potentilla von einem neuen
Gesichtspunkt aus zu betrachten. Wie A. Miintzing (1928, 1931)
erstmals feststellen konnte, sind die meisten apomiktischen Potentillen
polyploid; Pseudogamie kann aber auch bei 14-chromosomigen Formen
auftreten. Daraus geht hervor, daB Polyploidie nicht notwendige Vor-
aussetzung fiir pseudogame Fortpflanzung ist. Die gleiche Meinung hat
auch A. Ernst (1918) beziiglich der Chromosomenzahl autonom
apomiktischer Pflanzen geduBert. Seiner Ansicht nach ist Polyploidie
nur eine Begleiterscheinung und nicht Ursache der Apogamie. Die Er-
héhung der Chromosomenzahl wird von ihm als direkte Folge des
Bastardierungsprozesses betrachtet, der auch zur Entstehung der apo-
miktischen Fortpflanzung gefiihrt habe.

Der Ursprung der polyploiden Potentillarassen ist wahrscheinlich
durch andere Ursachen bedingt. Wie meine Versuche gezeigt haben,
konnen auch bei obligat aposporer Embryosackentwicklung Bastarde
mit erhthten Chromosomenzahlen durch Befruchtung diploider Eizellen
gebildet werden. Es ist also, vorausgesetzt, daB diese Bastarde kon-
stant sind, sehr wohl moglich, daB die polyploiden Rassen und Arten
der Gattung Potentilla erst nach dem Auftreten der pseudogamen Fort-
pflanzung entstanden sind. Fiir diese Annahme spricht der Umstand,
dal gerade bei pseudogamen Arten, wie P. argentea, hiufig verschieden-
chromosomige Rassen gefunden werden. Es ist kaum anzunehmen, daB
alle diese polyploiden Formen durch einen unabhiingigen Bastardie-
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rungsprozeB pseudogam geworden sind. Niher diirfte die Vorstellung
liegen, daf, nachdem einmal auf irgendeinem Wege Pseudogamie auf-
getreten ist, die hbherchromosomigen Formen sich durch gelegentliche
Befruchtung diploider Eizellen aus solchen mit niederer Chromosomen-
zahl entwickelt haben.

Wahrscheinlich haben dabei Kreuzungen zwischen wenig vonein-
ander abweichenden Pflanzen, vielleicht sogar Selbstbestiubungen, eine
wichtige Rolle gespielt. Das ergibt sich schon aus den Ergebnissen
meiner Kreuzungsversuche, in denen hoherchromosomige Nachkommen
hauptsichlich aus Rassenkreuzungen entstanden sind. Auch die cytolo-
gischen Untersuchungen stiitzen eine solche Annahme; sowohl in den
Meiosen von P. verna wie auch in jenen von P. canescens treten hiufig
Multivalente auf. Gelegentlich 148t sich auch «secondary pairing »
nachweisen. Beide Erscheinungen deuten aber darauf hin, daf die sechs
Genome von P.werna und P.canescens wenigstens zum Teil homolog
sind. Die betreffenden polyploiden Pflanzen diirften also eher aus
Rassen- als aus Artkreuzungen hervorgegangen sein.

Kreuzungen zwischen sonst apomiktischen Potentillen liefern aber
auch Artbastarde. Eine solche Hybride ist in meinen Versuchen auf-
getreten. Die aus der Kombination P. canescens X P. verna stammende
Pflanze glich, wie schon auf Seite 20 dargetan worden ist, den Arten
der Gruppe Coliinae, die ja ebenfalls als Kreuzungsprodukte zwischen
Arten der Gruppen Argenteae und Vernae aufgefaBt werden. Ob dieser
Bastard ebenfalls konstant ist, wird die noch ausstehende Untersuchung
der F,-Generation zelgen

Hinweise, daB in der Natur tatsichlich durch Apomixis konstant
gewordene A1tba,starde vorkommen, sind bereits vorhanden.

So hat Th. Wolf (1908) einige Bastarde zwischen P. canescens
und P. argentea beschrieben, die, obwohl die Eltern an dem betreffen-
den Standort fehlen, in ganzen Gruppen und offenbar in derartiger
Uniformitidt auftraten, daB Wolf sie fiir konstant gewordene oder
sekundire Bastarde betrachtete. Nun hat sich aber sowohl P. canescens
als auch P. argentea als pseudogam erwiesen. Es ist deshalb nicht aus-
geschlossen, dab wir es auch hier mit Bastarden zu tun haben, die durch
Apomixis konstant geworden sind.

Eine weitere, allerdings wunsichere Hybride, vermutlich aus der
Kreuzung P. praeccx )X P.wverna hervorgegangen, habe ich selbst em-
bryologisch untersuchen konnen. Es ergab sich, daf diese Pflanze tat-
sichlich, genau wie P. praecox, somatisch apospor war. Sie bildete, dhn-
lich wie die im Experiment entstandenen Bastarde zwischen P. verna 4
und P.wverna 10 fast vollstindig sterilen Pollen aus. In zwei Bliiten
habe ich eine Pollenfertilitit von nur 1 Prozent feststellen konnen.
Kreuzungen zwischen P. praecox und P.verna sind in der Umgebung
von Schaffhausen schon mehrfach und an verschiedenen Stellen ge-



RATRE . A

funden worden. Es ist deshalb nicht ausgeschlossen, daB sie immer
wieder neu entstanden sind, zumal die Elternpflanzen nahe beisammen
wachsen, Kreuzbestiubung also sehr wohl moglich ist.

Konstante Bastarde treten wahrscheinlich auch in Kreuzungen
zwischen P.wverna und P.arenaria auf. Die Nachkommen einiger Ba-
starde dieser Kreuzungskombination, die in der Umgebung von Wet-
tingen eingesammelt wurden', waren in meinen Versuchen vollstindig
metromorph. Kastrierte und nicht bestiubte Bliiten setzten keine Samen
an. Wahrscheinlich pflanzen sich also auch diese Bastarde pseudo-
gam fort. ‘

Unsere Annahme, daf durch Apomixis konstant gewordene Ba-
starde mitgeholfen haben, die Formenmannigfaltigkeit der Potentillen
zu vermehren, stoft auch auf einige Schwierigkeiten. Neubildung von
Formen allein geniigt natiirlich nicht, die Polymorphie einer Art oder
Gattung zu vergroBern. Die neugebildeten Formen miissen auch kon-
kurrenzfihig sein. Dies ist jedoch bei den von mir erhaltenen, aber auch
bei vielen in der Natur vorkommenden Bastarden nicht der Fall. Ahn-
lich wie bei Bastarden, die aus Kreuzungen zwischen verschieden-
chromosomigen, normal sexuellen Elternpflanzen hervorgegangen sind,
erweisen sich auch die Rassenbastarde zwischen P. verrna 4 und
P.verna 10 als hochgradig pollensteril. Es werden im Maximum 9,4 %
gut entwickelte Pollenkdrner ausgebildet, also weniger als bei der
Elternpflanze mit kleinster Pollenfertilitiit. Diese Eigenschaft muB sich
aber auf die Samenfertilitit der Bastarde ungiinstig auswirken und kann
sehr wohl die Konkurrenzfihigkeit einer Pflanze mindern. Es ist also
nicht gesagt, daB alle apomiktischen Bastarde auch konkurrenzfihig
sind. In dieser Hinsicht verhalten sich die pseudogamen Arten, wenn
auch nicht gleich, so doch #hnlich wie sexuelle Pflanzen. Es ist somit
zu erwarten, dall nur ein kleiner Teil konstanter Bastarde auch weiter-
bestehen bleiben wird.

F. Zusammenfassung der Untersuchungsresultate.

1. Die somatische Chromosomenzahl von 4 Rassen von Potentilla
verna und je einer Rasse von P. canescens, P. argentea und
P. praecoxr wurde zu 2n=—42 bestimmt. Ein Exemplar von
P. heptaphylla hatte die Chromosomenzahl 2 n = 14.

2. In den Meiosen von P. verna und P. canescens traten neben vielen
Bivalenten in wechselnder Anzahl auch Uni-, Tri- und Quadri-
valente auf. Bei P. verna sind vereinzelt auch Fille von « secon-
dary pairing » beobachtet worden.

tIch verdanke das Material Herrn Dr. E. Sulger-Biiel, Ziirich.
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Samtliche Rassen von P. werna, P. canescens, P. argentea und
P. praecoz pflanzen sich apomiktisch fort. Zwei Versuchspflanzen,
P.verna 4 und P. canescens, bildeten neben einer groBen Zahl
metromorpher Nachkommen auch Art- und Rassenbastarde aus.

Die aus der Kreuzung zwischen zwei Rassen von P. verna hervor-

gegangenen Hybriden wiesen die Chromosomenzahl 2 n =63 auf.
Wahrscheinlich haben sich diese Bastarde aus befruchteten, un-
reduzierten Eizellen entwickelt. ‘

Fiir P. canescens, P. argentea und P. praecox ist somatische, fiir
P. verna generative Aposporie nachgewiesen worden. Bei allen
Rassen von P.wverna scheint die apospore Entwicklung des Em-
bryosackes obligat zu sein. Die Kerne der Embryosackzellen teilen
sich nach dem somatischen Teilungstypus. Die Embryosackent-
wicklung folgt dem Antennariaschema.

Die Embryonen entwickeln sich parthenogenetisch aus den Ei-
zellen, sind aber, sofern keine Befruchtung stattgefunden hat, ab-
normal gebaut und nicht funktionsfihig. Das Endosperm ent-
wickelt sich nur nach erfolgter Bestdubung. Die Embryonen
endospermhaltiger Samenanlagen sind morphologisch normal und
meist funktionsfihig. Es wird angenommen, daf der Ablauf des
Embryowachstums durch das sich entwickelnde Nihrgewebe re-
guliert wird.

. Der Samenansatz und das Verhiltnis gut- zu schlechtentwickelter

Friichte schwankt bei den verschiedenen Versuchspflanzen inner-
halb weiter Grenzen. Schlechte Samenfertilitit wird einerseits auf
Storungen der Embryosackentwicklung, anderseits auf die Be-
schaffenheit: des zur Bestiubung verwendeten Pollens zuriick-
oefiihrt. In der Regel ist die Samenfertilitit nach Rassenkreuzun-
gen besser als wenn mit artfremdem Pollen bestdubt wurde.

Die Beziehungen zwischen der pseudogamen -und der autonom
apomiktischen Fortpflanzung sind o. S. 68 ff. zusammenfassend
dargestellt. Auf die Bedeutung der Bastardierung fiir die Formen-
bildung der Potentillen ist auf S. 78 f. hingewiesen.

Es ist mir eine angenehme Pflicht, Herrn Prof. Dr. A. Ernst fiir
mannigfaltize Ratschlige und das Interesse, das er meiner Arbeit ent-
gegengebracht hat, herzlich zu danken. Dank schulde ich auch den
Herren Dr. W. Burkhart und G. Kummer, Schulinspektor,
Schaffhausen. _ ;

Der Stiftung Dr. Joachim de Giacomi der SNG bin ich fiir Uber-
nahme eines Teiles der Druckkosten zu groBem Dank verpflichtet.
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