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In Finnland ist sie nur von einem Fundort im nérdlichsten Teil
dicht an der schwedischen Grenze bekannt; nicht selten, auch
auf den Faerdern, Island und in Siid-Groénland (bis 65° 22" n.
Br.).

In der Schweiz muss C. hamulata ziemlich selten sein. Fast
alle Fundorte gehdéren den unteren Lagen an; eine Ausnahme
bildet nur ein bei St. Moritz, ca. 1775 m ii. d. M. gelegener. Ich
kenne nur folgende Belege.

Kt. Genf: Unweit Compesieres (Dr. Lagger); Pinchat
(1875 J. Rome); Mares et fossés de Viry (1854 Chavin).

Kt. Waadt: Zwischen Attalens und Chatel-St.-Denis (Hb.
Reynier).

Kt. Wallis: Lac de Morgins (1890 F.O. Wolf).

Kt. Basel: Wyl (1862 Hb. E. S. Fries).

Kt. Ziirich: Eulach bei Winterthur (Hb. E. Gamper).

Kt. Graubiinden: St. Moritz-Bad (1915 B. Branger).

Kt. T e s sin: Lago Maggiore bei Muralto und E. von Mappo
(1903 C. Schroter); Rivapiana (1912 O. Naegeli); Piano di Ma-
gadino (1921 G. Samuelsson).

V.
Zur Blitenbiologie und Genetik von
Primula longiflora All.

Von ALFRED ERNST, Ziirich
Mit zwei Textabbildungen

Eingegangen 24. Mirz 1925

Eine der eigenartigsten unserer alpinen Primeln, diesen
«Kronjuwelen im Bliitendiadem unserer koniglichen Berge»
(H. CurisT) ist unstreitig Primula longiflora. Im Gegensatz zu
der nahe verwandten Pr. farinosa und den formen- und farben-
reichen Vertretern der Auriculae spielt sie zwar in den Schwei-
zeralpen eine weniger bedeutende Rolle als in den Ostalpen.
Sie wird (vergl. C. ScHROTER, 1924, S. 615) nur in einer be-
schrankten Zahl von Tilern der Kantone Wallis, Tessin und
Graubiinden als feuchtigkeitsliebende Pflanze der Alpenweiden
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und des Wildheurasens, in der Regel in nicht allzu individuen-
reichen Bestinden, gefunden.

Primula longiflora ALL. ist eine Mehlprimel und stimmt mit
Pr. farinosa, dem weit verbreiteten Prototyp der Farinosae,
mit der sie sich vielfach auch in die Standorte teilt, bei grosse-
ren Ausmassen, im Habitus sehr weitgehend {iberein. Thr auf-
fallendstes Merkmal ist die gegeniiber allen einheimischen Pri-
meln besonders stark verléingerte und enge Kronrohre, Sie zeigt
damit nach der Auffassung der Bliitenbiologen (vergl. H. MtiL-
LER, 1881, S. 369) die weitestgehende Anpassung an die in den
Alpen besonders wichtige Bestiubung durch Schmetterlinge,
vor allem durch langriisslige Tagschwirmer. Merkwiirdiger-
weise ist damit das Fehlen der fiir unsere anderen Primeln
typischen dimorphen Bliitenausbildung verbunden: Pr. longi-
flora ist in ihrer Bliitenausbildung durchaus monomorph.

Die ersten Feststellungen hieriiber sind schon in den
grundlegenden Arbeiten der ausgedehnten Heterostylie-
Literatur enthalten. J. Scorr (1865, S. 81) und H. MULLER
(1873, S. 346) reihen Pr. longiflora, vornehmlich auf Grund der
Angaben von G.D.J. Koca (1844, S. 673) und L. Ricca (1870,
S. 260) den «nicht dimorphen Species» der Gattung Primula ein.
Neben 36 typisch dimorphen Spezies kennt ndmlich ScorT schon
1865 nicht weniger als deren 6, welche hinsichtlich Ausbildung
von Staubbliittern und Stempeln vom Typus der Heterostylie ab-
weichen, unter sich aber wieder sehr verschiedenartige Verhélt-
nisse aufweisen. Fiir Pr. longiflora stellte er mit Ricca fest,
dass die Antheren konstant den Schlund der Kronréhre um-
geben, wihrend die Narbe wenig iiber- dieselbe hinausragt
oder auf gleicher Hohe mit den Antheren liegt. Auch alle
spdteren Beobachter, mit Ausnahme von A. Kerner (1891, II.
S. 310, 315, 389/90), der auch bei Pr. longiflora lang- und kurz-
grifflige Individuen auseinanderzuhalten versuchte, bezeichnen
diese Spezies als gleichgrifflig (homostyl, homo-mono-
morph). So sind also die bliitenmorphologischen Verhiltnisse
von Pr. longiflora trotz der zahlreichen &lteren Angaben noch
lange nicht gentigend geklirt. Ihre nochmalige Ueberpriifung
in Verbindung mit Untersuchungen iiber die Fertilitit von Pr.
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longiflora nach Fremd- und Selbstbestiubung erschien wiin-
schenswert und besonders fiir die Forderung einer kiinftigen
Losung des Heterostylieproblems von einiger Bedeutung.

I. Zur Bliitenbiologie von Pr. longiflora All

Eine einwandfreie Entscheidung iiber mono- oder dimorphe
Ausprigung des Bliitenbaues ist nur moéglich auf Grund ver-
gleichender Untersuchungen an einem geniigend umfangreichen
Pflanzenmaterial verschiedener Herkunft, sowie sorgfiltiger
morphologisch-statistischer Aufnahmen und Messungen an Blii-
ten von mindestens einem Standort. Solche Untersuchungen
hat auf meine Veranlassung M. SCHWARZENBACH in ziemlich
weitem Umfange durchgefiihrt und deren Resultate in einer un-
gedruckt gebliebenen Diplomarbeit «Morphologisch-anatomi-
sche und statistische Untersuchungen an Primula Ilongiflora
ALL.» zusammengestellt. Die in den nachfolgenden Ausfiihrun-
gen enthaltenen Angaben iiber Messungen und Zihlungen zur
Kenntnis des Bliitenbaues von Pr. longiflora und farinosa, der
Grosse ihrer Pollenkérner und Narbenpapillen und einige wei-
tere, einzeln erwiihnte Befunde sind dieser Studie entnommen.
Die experimentellen Untersuchungen zur Feststellung der Fer-
tilitétsverhéltnisse von Pr. longiflora und farinosa sind als Be-
standteile eingehender Untersuchungen zum Heterostyliepro-
blem von Primula von mir selbst in den Jahren 1922—1924
durchgefiihrt worden.

1. Blﬁtenmorphololgisches.

Die Bliiten von Pr. longiflora verhalten sich in der Regel
deutlich proterandrisch. Die Geschlechtsreife beginnt schon,
bevor die Blumenkrone vollstéindig ausgewachsen ist. In der
ca. 10 mm langen, noch geschlossenen Knospe iiberragt, wie
schon A. Scaurz (1890, S. 146) schreibt, der Griffel, dessen
Narbe in der Regel noch nicht empféngnisreif ist, den Schei-
tel der bereits stiubenden Antherem um 1—2 Millimeter. Bei
einer Kronréhrenldnge von 18—20 mm 6ffnen sich die Bliiten.
Die nunmehr empfiingnistihige Narbe ist auf einem, den Kron-
saum iiberragenden Griffel ca. 2 mm, selten weniger, iiber die
vollig gedffneten und grosstenteils entleerten Antheren empor-
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gehoben. Das Wachstum von Kronrthre und Stempel dauert
nach Beginn der Anthese je nach der Witterung noch kiirzere
oder lingere Zeit an. Erst 8—14 Tage spiter sind sie vollig aus-
gewachsen. Der horizontal ausgebreitete, in 5 tief herzformig
eingeschnittene Lappen geteilte Kronsaum (vgl. Fig. 1, b) hat
15—22 mm Durchmesser. Die Kronrthre erreicht mit einer
auffallend geringen Dicke von 1,5 bis 2 mm eine Linge von
20—30 mm (Fig. 1, a). Die immer noch empféangnisfdhige zwei-

a ' C
Figur 1: Primula longiflora ALL. a) Seitenansicht, b) Frontansicht

des fiinflappigen Kronsaumes, ¢) lingshalbierte Bliite zur Demonstration
der Narbe-Antherenstellung. Nat. Grosse.

lappige Narbe ragt 0,5—5 mm {iiber den Kronsaum und die den
Kronschlund in der Regel nur mit dem Scheitel erreichenden
Antheren hinaus (Fig. 1, ¢). Auch C. ScHrOTER (1924, S. 615)
gibt an, dass er bei zahlreichen Herbarexemplaren von fast
allen schweizerischen Standorten stets die Narbe 3—4 mm, sel-
ten 0,5—1 mm iiber den Schlund vorragend fand. Nur bei einer
kleinen Anzahl der von M. ScHWARZENBACH und mir untersuch-
ten Bliiten stand die Narbe unmittelbar iiber den Antheren oder
war der Griffel im spiteren Verlaufe des Wachstums so weit
hinter der Kronréhre zuriickgeblieben, dass die Narbe unter
den Kronréhreneingang und zwischen die dicht unter dem
Kronsaum in einer kleinen Erweiterung der Kronrdhre inse-
rierten Antheren hineinzuliegen kam. Die auffallend lange
Dauer des Streckungswachstums von Kronréhre und Stempel
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und deren verschiedene Abhéngigkeit von den Einfliissen der
Aussenwelt bedingen die in der ausgewachsenen Bliite ziem-
lich stark variierenden Stellungsverhiltnisse von Antheren und
Narbe. Fiir deren Beurteilung ist massgebend, dass im Knos-
penstadium und in eben sich 6ffnenden Bliiten die Narbe die
Staubbeutel konstant iiberragt und dass die nacheinander zur
Anthese kommenden Bliiten desselben Bliitenstandes sich spé-
ter in bezug auf Narben- und Antherenstellung, entsprechend
dem Wechsel in der Witterung wihrend der Bliitenentwicklung,
verschieden verhalten konnen. Nichts spricht dafiir, dass bei
Pr. longiflora zwei verschiedene Bliitentypen, wie etwa k on-
stant kurzgrifflige Individuen mit gleichhoch stehen-
den Antheren und Narben und deutliche Langgriffel mit
iiberragender Narbe, vorhanden sind. Ein Vergleich mit Pr.
farinosa ergibt auch, dass die Variationsbreite der Bliitenorgane
und ihrer Abstéinde bei Pr.longiflora, wenigstens bezogen auf
die ganz allgemein bedeutenderen Dimensionen, nicht grosser
sind als bei der viel kleiner bliitigen Pr. farinosa. M. SCHWAR-
zENBACH hat an 25 Bliiten von P. longiflora und je 25 Bliiten
der lang- und kurzgriffligen Pr. farinosa dieselben Organmes-
sungen vorgenommen.

Von Pr. longiflora kamen als Untersuchungsmaterial zur
Verwendung 5 Bliiten, die im Sommer 1922 am Standort Matt-
marksee (Wallis) selbst eingesammelt, in schwicherem Juel-
schem Gemisch fixiert und hernach in 70 % Alkohol konserviert
worden waren. Ferner 20 Bliiten, die Ende April bis Mitte Mai
1923 an den im Sommer 1922 vom Mattmarksee in den Insti-
tutsgarten versetzten Pflanzen zur Anthese kamen und in glei-
cher Weise fixiert und konserviert wurden. Von Pr. farinosa
wurden Bliiten lang- und kurzgriffliger Pflanzen an einem
Standort in der Umgebung Ziirichs (Kiisnachter-Tobel, Sommer
1923) eingesammelt und in gleicher Weise behandelt. Zur Er-
leichterung der Messungen wurden alle Bliiten der Linge nach
aufgeschnitten, an den in Alkohol liegenden Bliitenhilften die
in den Rubriken von Tabelle 1 aufgefiihrten Dimensionen
mit dem Zirkel abgenommen und auf dem Mafistab auf halbe
Millimeter genau bestimmt.
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Tabelle 1

Pr. farinosa | Pr. farinosa

Pr. longiflora|, . ggrifflig |k urzgrifflig

Variations- | Mittelwert | Variations- | Mittelwert | Variations- | Mittelwert

breite in in breite in in breife in in
mm mm mm mm mm mm
Totalhthe des Kelches vom Stiel-
ansatz bis zur Spitze der
Kelchzipfel . . . . . . . |75-11] 89 | 4-6 51 | 4-6 4,9
Linge der Kelchzipfel . . . .|3-556| 89 |1,5-3| 2,1 |1,5-2,5 1,9

Linge der Kronrthre von der
Fruchtknotenbasis bis zur Ein- ;
buchtung der Kronlappen . |21-27| 243 | 5-8 6,6 |4,5-8 | 6,3

Durchmesser des Kronsaumes . |15-21| 18,4 [11-13,5| 12,2 | 7-14 | 11,4

Lénge der Kronsaum-Lappen . | 6-9 8,1 |35-6| 48 [35-6| 4,5

Abstand des Narbenscheitels von
der Spitze der Kelchzipfel . |13-21| 18,1 | 0-2 1,1 | 0-(-2)| 0,9

Totallinge des Stempels von der
Fruchtknotenbasis bis zum
Scheitel der Narbe . . . . [23-29| 26,1 | 4-6 53 | 2-4 3,3

Abstand des Antherenscheitels
von der Fruchtknotenbasis . |20-26 | 23,6 3-5 3,9 |3,5-6,5, 5,2

Narben-Antherenabstand:

(Bei Pr.longiflora u. farinosa
langgr. = Abstand des Narben-
scheitels vom Oberrand
der Staubbeutel; bei Pr. fari-
nosa kurzgr. = Abstand zwi-
schen Narbenscheitel und
Unterrand der Staubbeutel) | 05-5| 2,5 |[05-2| 14 | 0-2 0,7

Mit den Resultaten der von M. ScHwARZENBACH an Bliiten
des Pr. longiflora - Materials vom Mattmarksee ausgefiihrten
Messungen stimmen meine eigenen Beobachtungen und Mes-
sungen an Pflanzen von Val d’Arlas (Berninagebiet, Graubiin-
den), an Pflanzen aus Samenmaterial vom Schachen (Ober-
Bayern) und in der Hauptsache auch diejenigen an Pflanzen
iiberein, die mir Ende Juni 1924 aus Ovaro bei Udine (Venetien)
zugekommen sind. Es wiirde zu weit fiihren, die Resultate die-
ser Messungen hier eingehend besprechen und mit den in der
dltern Literatur enthaltenen sp#rlichen Angaben vergleichen
zu wollen. Hervorgehoben sei nur, dass bei allen von uns selbst
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~untersuchten Pflanzen die Antheren sich konstant in derselben
Hohenlage der Bliiten befinden, mit dem oberen Rande unmit-
telbar den Kronschlund erreichen oder ganz wenig in die Kron-
rohre eingesenkt sind und von der Narbe des langgriffligen
Stempels um 0,5—5 mm iiberragt werden (vgl. Fig. 1, ¢). Fiir
die Beurteilung der Variationsbreite der Stempellinge und des
Narben-Antheren-Abstandes ist besonders die Vergleichung mit
den Langgriffeln von Pr. farinosa wertvoll. Die mittlere Stem-
pellinge der letzteren ist 5,3 mm, diejenige von Pr. longiflora
mit 26,1 mm also fast fiinfmal grosser. Die Variationsbreite des
Pr. longiflora - Stempels ist dagegen nicht das Fiinf-, sondern
nur ungefihr das Dreifache derjenigen der Langgriffel von Pr.
farinosa. Der mittlere Abstand des oberen Antherenrandes von
der Stempelbasis ist fiir Pr. farinosa langgrifflig 3,9 mm, bei
Pr. longiflora mit 23,6 mm das Sechsfache. Die Differenz zwi-
schen Minus- und Plusvarianten von Pr. longiflora ist auch in
bezug auf dieses Merkmal nicht sechsmal, sonder nur dreimal
grosser als bei Pr. farinosa langgrifflig. Bei der Einschétzung
dieser Angaben iiber den Narben-Antheren-Abstand ist weiter
in Beriicksichtigung zu ziehen, dass ganz allgemein (vergl. z. B.
E. WipMer 1891, S. 16) bei den Farinosae die Heterostylie we-
nig ausgepréigt ist und fiir Pr. farinose und verwandte Arten
der Abstand zwischen Staubbeuteln und Narbe zu durchschnitt-
lich 1 mm angegeben wird. Damit stimmen die Resultate der
in Tabelle 1 aufgefiihrten Messungen an Pr. farinose lang- und
kurzgrifflig sehr gut iiberein, fiir deren Narben-Antheren-Ab-
stand Mittelwerte von 1,4 und 0,7 mm gefunden worden sind.
Fiir Pr. longiflora dagegen ist der Mittelwert des Narben-
Antheren-Abstandes der gemessenen 25 Bliiten 2,5 mm. Bei
Pflanzen anderer Standorte diirfte er wohl 3 mm erreichen.
Er ist also 214 bis 3 mal grosser als der Mittelwert des Narben-
Antheren-Abstandes bei Pr. farinose lang- und kurzgrifflig.
Aus der Vergleichung der Bliiten von Pr. longiflora mit
den dimorphen Bliiten von Pr. farinosa geht also einwandfrei
hervor, dass sie in Anbetracht der bedeutenderen Ausmasse
eine gegeniiber beiden Bliitentypen von Pr. farinosa grossere
Konstanz in der Entwicklung von Kronréhre, Androeceum und
Gynaeceum zeigen, von welcher schliesslich die gegenseitige
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Stellung von Staubbeuteln und Narben abhéngig ist. Pr. longi-
flora ist mit vollem Recht als m on o m o r p h bezeichnet worden.

2. Bestdubung und Fertilitat.

Die Bestdubungsverhiltnisse von Pr. longiflora sind in er-
ster Linie durch die lange Kronrthre und die iiber die Antheren
emporgehobene Narbe eindeutig bestimmt. Nach H. MULLER
sind die Bliiten der Mehlprimel an Standorten der Ebene durch
besonders grosse Bliiteneingiinge und weite Kronrohren dem
Besuch von Bienen und Hummeln angepasst, wihrend
die engrohrigen Bliiten alpiner Formen dagegen
von Schmetterlingen, im besonderen Faltern, be-
sucht und bestidubt werden. Wie H. MULLER vermutete und A.
ScHurz spéter feststellte, ist der oft sehr reichlich abgesonderte
Honigsaft am Grunde der langréhrigen Bliiten von Pr. longi-
flora nur den langriisseligen Tag- und Dimmerungs-
schwirmern zuginglich. Als Hauptbestauber wird Macro-
glossa stellatarum, der Taubenschwanz, genannt. Narben- und
Antherenstellung von Pr. longiflora bringen es mit sich, dass
dieser Schwirmer und andere Honigsaft saugende Insekten in
nacheinander besuchten Bliiten in der Hauptsache Fremdbe-
stiubungen vollziehen. Aufkriechende oder anfliegende In-
sekten mit kurzem Riissel, welche den Honigsaft nicht errei-
chen, oder die Bliiten iiberhaupt nur zur Einsammlung von
Pollen besuchen, werden mit den pollenbedeckten Korpertei-
len gelegentlich auch die vorragende Narbe beriihren und Pol-
len derselben Bliite abstreifen, also Sel b st bestdubung ver-
mitteln. Spontane Selbstbestiubung ist sodann in denjeni-
gen Bliiten von Pr. longiflora moglich, in welchen die Narbe
nicht oder nur wenig iiber die Antheren emporragt und mit
denselben wenigstens zeitweise in Beriihrung kommt. Die
Bliiten von Pr. longiflora sind zur Bliitezeit in der Regel schrig
aufwirts gerichtet. Daher kommt fiir die Bliiten mit verldnger-
tem Griffel die Moglichkeit der Selbstbestiiubung durch herun-
terfallenden Pollen nicht in Frage. Die welkenden und ab-
dorrenden Blumenkronen bleiben bei Pr. longiflora im Kelche
sitzen und werden erst spédt durch die schwellende Frucht ge-
sprengt. Die bei verschiedenen anderen Primeln, vor allem
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an Langgriffel-Bliiten, zu spontaner Selbstbestdubung fiihrende
Beriihrung der mnoch befruchtungsfihigen Pollen fiihrenden
Antheren abfallender Blumenkronen mit der vorstehenden
Narbe ist ebenfalls ausgeschlossen. An den freien Standorten
wird also bei der monomorphen Pr. longiflora sehr wahrschein-
lich Fremdbestdubung {iber Selbstbestdubung vorherrschen.
Versuchemitkiinstlicher Bestdubung haben
nun ergeben, dass die Fertilitit von Pr. longiflora, sofern als
Kriterien vorderhand nur die Beziehungen zwischen Bestédu-
bung und Frucht- und Samenbildung (vergl. A. Ernst 1925,
S. 55) in Frage kommen, bei Selbst- und Fremdbestiubung
merkwiirdigerweise fast genau gleich gross ist. Einige Ergeb-
nisse meiner Versuchsserien vom Jahre 1923 mit Pilanzen aus
Samen vom Schachengarten hat bereits C. ScHROTER (1924,
S. 615) in seiner Besprechung von Pr. longiflora mitgeteilt. Im
einzelnen und in ihrer Gesamtheit geben die angestellten Be-
stiubungsversuche weitgehende Aufschliisse. Ausser Selbst-
bestdubung von Bliiten sind auch Bestdubungen zwischen Blii-
ten desselben Stockes und eigentliche F r e m d bestiubungen,
d. h. Bestdubungen zwischen Bliiten verschiedener Pflanzen
vorgenommen worden. Die Zahl der Bliiten ist in den Bliiten-
stinden von Pr. longiflora gegeniiber Pr. farinosa und mehre-
ren anderen einheimischen Arten gering. An jeder Versuchs-
pflanze wurden 1—2 Bliiten mit Pollen von Pr. farinose be-
stiubt. Die Anzahl derjenigen Pflanzen, an welchen die beiden
illegitimen Bestdubungen und Fremdbestdubung zugleich vor-
genommen werden konnten, ist daher klein. An den meisten
Pflanzen musste eine Beschrédnkung auf zwei der vorgesehenen
vier Bestdubungsmoglichkeiten eintreten. In Tabelle 2 sind die
Resultate der Bestdubungen an 12 Pflanzen des bayrischen Ma-
terials im Sommer 1923 zusammengestellt. An den Pflanzen
1 und 2 ist je eine Bliite selbstbestiubt worden, wihrend je
zwei andere Bliiten mit Pollen desselben Stockes und zwei Blii-
ten mit Pollen eines anderen Stockes belegt wurden. An den
Pflanzen 3—7 wurde je eine Bliite selbstbestiiubt, an ein oder
zwei weiteren Bliiten die Befruchtung mit Pollen einer anderen
Bliite desselben Stockes versucht. Die Bliiten der Pflanzen
8—12 wurden der Selbst- und Fremdbestdubung unterworfen.
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Tabelle 2
Selbstbestdubung | Bestiubung zwischen verschie- Fremd-
der Bliiten denen Bliiten desselben Stockes bestiubungen
Bestdubte | Samenhal- | Zahl der | Bestiubte | Samenhal- | Zahl der | Bestiubte | Samenhal- | Zahl der
Bliten | tige Friichte| Samen Bliten | tige Friichte| Samen Bliiten | tige Friichte| Samen
Pflanze 1 1 1 225 2 2 633 2 2 502
- 2 1 1 342 2 2 632 2 2 600
- 3 i) 1 285 2 2 252
5 4 1 1 225 1 1 237
% 5 1 1 235 2 2 405
W 6 1 1 300 2 2 | 475
s 7 1 1 190 1 1 250
5 8 2 2 261 1 1 88
» 9 1 1 170 1 1 215
» 10 1 1 180 1 1 190
» 11 2 1 160 2 2 475
y 12 1 ey — 1 1 185
14 12 | 2573 | 12 12 | 2884 | 10 10 | 2255

An diesen 12 Pflanzen sind also annihernd in gleicher An-
zahl Selbstbestiubungen, Bestiubungen zwischen Bliiten des-
selben Stockes und zwischen Bliiten verschiedener Stécke vor-
genommen worden. Von den bestiubten 36 Bliiten haben nicht
weniger als 34 Frucht angesetzt. Dass gerade zwei selbst-
bestiiubte Bliiten ohne Fruchtansatz blieben, ist jedenfalls
rein zuféllig und darf nicht als Beweis einer gegeniiber den bei-
den anderen Bestiubungsméglichkeiten verminderten Fertili-
tit der Selbstbestdubung angesehen werden. Die Samenzahl
ist innerhalb aller drei Fruchtgruppen gegeniiber derjenigen
der meisten anderen einheimischen Primeln und vor allem
gegeniiber Pr. farinosa ungewohnlich hoch. Die durch-
schnittliche Samenzahl der 12 aus selbstbestidubten Bliiten
entstandenen Friichte ist 214, diejenige der 12 Friichte aus den
mit Pollen desselben Stockes bestéubten Bliiten 240, diejenige
der aus Fremdbestiubungen hervorgegangenen Friichte 226.
Der Erfolg der Fremdbestiubung steht also innerhalb dieser
Versuchsserie hinsichtlich Samengehalt der Friichte etwas hin-
ter der Bestdubung zwischen Bliiten desselben Stockes zuriick.
Dieses Verhiltnis scheint ein anndhernd konstantes zu sein,
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denn es kehrt mit verschéirfter Deutlichkeit auch im Gesamt-
ergebnis aller in den Jahren 1923 und 1924 ausgefiihrten Be-
stiubungsversuche wieder. Diese Gesamtresultate sind:

31 Selbstbestiubungen lieferten 23 Friichte mit insge-
samt 4621 Samen; im Durchschnitt 201 Samen.

18 mit Pollen aus anderen Bliiten desselben Stockes be-
stdubte Bliiten ergaben 17 Friichte mit insgesamt 4001 Samen;
im Durchschnitt 235 Samen.

23 fremdbestidubte Bliiten brachten 20 Friichte mit insge-
samt 4050 Samen; im Durchschnitt 202 Samen.

Die mittleren Samenzahlen der Friichte aus Selbst- und
Fremdbestiubungen sind im Gesamtergebnis also nahezu gleich,
diejenige der aus Bestiubungen zwischen Bliiten desselben
Stockes hervorgegangenen Friichte dagegen um reichlich 30
grosser. Fremdbestiubung zwischen verschiedenen Stocken ist
also bei Pr. longiflora hinsichtlich Fruchtansatz und Samenbil-
dung entschieden nicht vorteilhafter als Selbstbestiubung und
weniger vorteilhaft als Bestiubung zwischen Bliiten derselben
Pflanze. |
| Dieses an sich schon ungewo6hnliche Ergebnis wirkt noch
auffallender, wenn die Fertilititsverhéltnisse von Pr. farinosa
nach Selbstbestiubung der Lang- und Kurzgriffel, sowie das
Verhiltnis der Samenbildung bei illegitimer und legitimer Be-
stiubung derselben, zum Vergleich herangezogen werden. Die
Resultate der in den Jahren 1922 bis 1924 an den Lang- und
Kurzgriffeln von Pr. farinosa vorgenommenen Selbst- und ille-
gitimen Fremdbestidubungen sind in Tabelle 3 zusammenge-
stellt.

Tabelle 3
g . .
g Langgriffel Kurzgriffel
5= Selbst- Bliiten des- | Illeg. Fremd- Selbst- Bliiten des- | Illeg. Fremd-
E“% bestiubung | selb.Stockes | bestiubung | bestdubung | selb.Stockes | bestiubung
ﬁﬁ o L2 I L2 = L2 e = L8] o |28l o R
Nz|Sg| 25|85 5s|=2E|85E5|25|2s|5E|2855E5|28|8555|S8|1€5
Lles BEE|=E|SS|Ec|sE|2S| S (=S 82 EE = 5|EE|E5|= 565|215
£ |&=|55/83|25|E5|85|55|52|853[5=| 55|55 5= | B 5|53 |25 5532
1922 7 (19| 5 |13 7| —|— |3 | —|—21| 6| 26 2 11|26
1923 4 (16| 2 | 9| 7| —|— 9 5| 44| 3 | 2 (42
1924 5 | 4| —|—| 1| — | — 8 2| 30
39| 7 |22 15~~—3‘m—~38131003 214212126
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Die Selbstfertilitit der Lang- und Kurzgriffel von Pr. fari-
nosa ist ausserordentlich gering. Tabelle 3 gibt allerdings in
der Hauptsache nur iiber den Effekt der Selbstbestdubung gros-
sere Zahlen, wihrend iiber den Erfolg bei Bestdubung zwischen
Bliiten desselben Stockes und der illegitimen Fremdbestdubung
nur kleine Zahlen vorliegen. Das ist darauf zuriickzufiihren,
dass genaue Resultate mit den beiden letzteren Bestdubungs-
arten wenigstens an Kurzgriffeln Kastration der Bliiten zur
Voraussetzung haben. Infolge des geringen Narben - Antheren-
abstandes und des friihzeitigen Ausstiubens des Pollens
muss die Kastration schon an sehr jungen Knospen vollzogen
werden. Bei der Kleinheit der Bliiten ist diese Prozedur
ausserordentlich miihsam wund zeitraubend. Die Mehrzahl
der kastrierten Bliiten ist sodann zu den Kreuzungsver-
suchen mit Pr. longiflora verwendet worden, gegeniiber wel-
chen die weniger wichtige Feststellung des Erfolges illegi-
timer Fremdbestiubung mit Pollen der gleichen Art zu-
riicktreten musste. So haben also 39 selbstbestiiubte Bliiten
von L anggriffeln sieben unansehnliche Friichte mit insge-
samt 22 meistens kleinen und kaum keimfidhigen Samen ge-
liefert. Fiinfzehn Bestdubungen mit Pollen des gleichen Stockes
und drei illegitime Fremdbestiubungen sind ohne jeden Erfolg
geblieben. Etwas grosser ist die Selbstfertilitit der Kurz-
griffel. 38 geselbstete Bliiten ergaben 13 Friichte mit 100 Sa-
men, drei Bestiubungen mit Pollen desselben Stockes zwei
Friichte mit 42 Samen, zwei illegitime Fremdbestdubungen eine
Frucht mit 26 Samen.

Als Gesamtergebnis haben also 57 Selbstbestiubungen und
illegitime Fremdbestdubungen der Langgritfel 22 Samen, die
entsprechenden 43 Bestiubungen an Kurzgriffeln 148 Samen
ergeben. Die Langgriffel von Pr. farinose lieferten ca. 525
mal weniger, die Kurzgriffel ca. 58 mal weniger Samen als dem
Durchschnitt aller Bestidubungen an Pr. longiflora entspricht.

Dagegen sind die beiden legitimen Bestdubungen von
Pr. farinosa (langgrifflig weiblich X kurzgrifflig ménnlich und
kurzgrifflig weiblich X langgrifflig ménnlich) mit Pr. longiflora
hinsichtlich Fruchtbildung gleichwertig. In der Samen-
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produktion allerdings bleiben auch sie hinter den Resultaten der
Selbstbestiubung von Pr. longiflora bedeutend zuriick. In Ta-
belle 4 sind die Resultate der wihrend zwei aufeinanderfolgen-
den Jahren an denselben Pflanzen ausgefiihrten reziproken
legitimen Kreuzungen neben die Resultate aus Selbst- und ille-
gitimen Fremdbestiubungen an denselben Individuen gestellt.
Die Ergebnisse an den kurzgriffligen Pflanzen sind unvollstin-
diger als diejenigen an den Langgriffeln, wiederum deswegen,

Tabelle 4
Langgriffel Kurzgriffel
Selbst- und illeg. |Legiti F d- Selbst- und illeg. |Legiti F d-
Nr. der |Fremdbestiubuag| bestiubung | NT. der |Fremdbestiubung|  bestiubung
Pflanze dZaI;I_ Samen- | Zahl dzagl_Samen- Zahl Pflanze dg:';,le_ Samen-| Zahl dzalll'le_ Samen-| Zahl
faepten| haltige | der | halfige| der foubten | altige | der | 20 H | haltige | der
Bliiten Friichte | Samen Bliten Friichte| Samen Bliten Friichte | Samen Bliten Friichte | Samen
20 1922 5 1 2 5 5 | 342| 13 1922
1923 4| — | — 3 3| 117 1923 | 2 1 3 2 2 1119
18 1922 2 1 5| 5 5 | 30b] 21 1922 6 5 | 47 2 1 92
17 1922 3 3 6| 4| 4| 241] 29 1922
1923 2| — | — 1923, 2| — | — 3 3 115
11 1922 9| — | — 5 | 4| 365] 256 1923
1923 3| — | — 1924 | 2 1|17 2 2 1126
6 1922 3| — | — 5% 3 | 229] 31 1923 ‘
19283 83| — | — 1924 2 1| 13 2 1 51
34 5| 13 |27 | 24 1599 14 8|80 11 9 | 503

weil die kastrierten Bliitenknospen der Kurzgriffel fiir die
Kreuzungsversuche mit Pr. longiflora reserviert werden muss-
ten und leider an einer ganzen Anzahl der behandelten Pflan-
zen die Bliitenstinde vor der Fruchtbildung abgestorben sind.
Immerhin ist aus den Ergebnissen an diesen wenigen Versuchs-
pflanzen doch deutlich zu ersehen, dass bei Pr. farinosa, ganz
dhnlich wie bei Formen aus der Auriculae - Gruppe (vergl. A.
ErnsT, 1925, S. 38), Frucht- und Samenbildung nach illegitimer
Bestiiubung namentlich bei den Langgriffeln ganz bedeutend
hinter dem Erfolg der legitimen Bestiubung zurlickstehen.
Selbstbestdubung und illegitime Fremdbestiubung lieferten
15 %, legitime Fremdbestiubung dagegen 89 % Friichte. Er-
stere enthalten pro Frucht 2—3, letztere im Durchschnitt 67 Sa-
men. lllegitime Bestiubung wirkt bei Kurzgriffeln bedeutend
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giinstiger. Fruchtbildung erfolgt in mehr als 50 % der bestéub-
ten Bliiten; die durchschnittliche Samenzahl der Friichte ist 10
gegeniiber 63 in den Friichten aus legitimen Bestidubungen. Die
Resultate der beiden legitimen Bestdubungen sind hinsichtlich
Frucht- und Samenbildung fast vollig gleichwertig. In allen le-
gitim entstandenen Friichten von Pr. farinosa ist aber die Sa-
menzahl durchschnittlich nur etwa */; derjenigen von Pr. longi-
flora.

Fiir dimorphe Primeln ist durch neuere Untersuchungen
(vergl. G. UsischH, 1924, S.199; A. Ernst, 1925, S. 48) der Nach-
weis erbracht worden, dass Bestdubungen zwischen
gleichhoch stehenden Organen fertil wirken,
wihrend diejenigen zwischen ungleichhoch
stehenden Organen geringen Erfolg haben,
gleichgiiltig, ob sie derselben Bliite, Bliiten
desselben oder verschiedener Stdécke ange-
héren. Pr. farinosa zeigt, wie aus dem Vorstehenden ersicht-
lich ist, im Fertilitidtsgrad legitimer und illegitimer Bestdubungen
merkwiirdigerweise ebenfalls starke Unterschiede, trotzdem der
Antheren-Narbenabstand seiner Bliiten nicht wie bei anderen
Arten ungefdhr die halbe Kronréhrenlinge, sondern nur 1 bis
2 mm betrdagt. Dagegen liegen bei Pr. longiflora hinsichtlich der
Fertilitéit nicht nur von den typischen heterostylen, sondern
auch von deren homostylen Rassen sehr stark abweichende Ver-
hédltnisse vor. Mit dem Monomorphismus der Bliiten geht ein
volliges Verschwinden der Unterschiede im Effekt der Selbst-
und Fremdbestiubung fiir die Frucht- und Samenproduktion
einher.

Es ist ohne weiteres zu erwarten, dass die morphologischen
und physiologischen Besonderheiten dieser Primelart fiir die
Losung genetischer Fragen zum Heterostylieproblem von
allergrosster Wichtigkeit sind.

I1. Zur Genetik des Bliiten-Monomorphismus von Pr.longiflora

Innerhalb der Gattung Primula ist Heterostylie in mehr
oder weniger scharfer Ausprigung bei der iiberwiegenden
Mehrzahl der ca. 210 Arten nachgewiesen. Pax und KnutH fiih-

41 Verdff. des Geobot. Inst. Riibel, Heft 3
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ren noch 1905 in ihrer Bearbeitung der Primulaceae im «Pflan-
zenreich» ausser Pr. longiflora nur wenige Arten an, die eben-
falls monomorph sein sollen. Ueber die Fertilitit dersel-
ben auf verschiedene Bestiubungen ist noch so wenig Sicheres
bekannt, dass z. B. fiir eine dieser Arten, Pr. mollis Nurr., an-
genommen wird, ihre Bliiten seien infolge der Homostylie di-
rekt an Selbstbestiubung angepasst, wihrend Pr. verticillala
Forsk. nach anderen Mitteilungen nach Selbstbestiubung un-
fruchtbar sein soll. In den letzten 20 Jahren sind die morpho-
logischen und physiologischen Verhiltnisse der genannten bei-
den wie auch der anderen Arten, fiir welche schon J. ScorT
(1865, S. 81) monomorphe Bliitenformen angegeben hat, nicht
weiter untersucht worden. So fehlen also z. Z. alle Anhalts-
punkte fiir eine eingehendere Vergleichung von Pr. longiflora
mit anderen nicht dimorphen Primeln. Sie steht in der mono-
morphen Ausbildung ihrer Bliiten wie auch in ihren Fertilitiits-
verhiltnissen noch recht isoliert da.

Die Nomenklatur der Heterostylie liegt leider noch im ar-
gen. Vorderhand diirften Missverstindnisse vermieden werden,
wenn Arten mit einheitlicher Ausbildung der Bliiten aller Indi-
viduen, wie es im vorstehenden fiir Pr. longiflora bereits ge-
schehen ist, als monomorph bezeichnet werden. Die eben-
falls viel gebrauchten Bezeichnungen gleichgrifflig, ho-
mostyl isostyl sind deswegen nicht eindeutig, weil sie
zwar ebenfalls Bezug nehmen auf die Uebereinstimmung der
Griffellinge aller Bliiten, dariiber hinaus aber die Mehrzahl der
Autoren mit denselben auch die Vorstellung einer gleichhohen
Stellung von Narben und Antheren verbindet. In diesem letzte-
ren Sinne ist Pr. longiflora sicher nicht homostyl und also
mit den <homostylen» Rassen normalerweise heterostyler Ar-
ten (vergl. A. Ernst, 1925, S. 21) auch nicht auf gleiche Stufe
zu stellen. Vorderhand diirfte dies durch die Reservierung der
Bezeichnung monomorph fiir Arten mit einerlei Bliiten und die
Anwendung der Ausdriicke gleichgrifflig, homostyl ete. auf Blii-
ten mit gleich hoch stehenden Antheren und Narben geniigend
deutlich zum Ausdruck gebracht werden.
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1.Ist Primula longiflora primér oder sekundiér
monomorph?

Bliiten-Dimorphismus bedeutet gegeniiber Bliiten-Mono-
morphismus sicher eine Progression. Von dimorph gewordenen
Formen aus ist aber auch eine Riickkehr zum Monomorphismus
denkbar. Die Frage, ob Pr. longiflora primir oder sekundir mo-
nomorph ist, kann z. Z. noch nicht entschieden werden. Es sind
daher fiir experimentell genetische Untersuchungen offenbar die
nachfolgenden drei Moglichkeiten der Entstehung des bei Pr.
longiflora festgestellten Bliitenbaues in erster Linie in Betracht
zu ziehen: .

1. Ausbildung und Lagerungsverhiltnisse von Androeceum
und Gynaeceum der Pr. longiflora sind gleich wie bei der
Stammform der Gattung Primula und anderer jetzt heterostyler
Primulaceae.

2. Die monomorphe Bliitenform von Pr. longiflora mit den
am Kronschlund sitzenden Antheren und der iiber den Kron-
saum hinausragenden Narbe ist aus einer monomorph-
homostylen Grundform gleichzeitig mit der Hetero-
stylie der anderen Arten hervorgegangen.

3. Die jetzige Pr. longiflora ist die nach dem Verschwinden
der Kurzgriffel iibriggebliebene langgrifflige Form einer {rii-
her typisch heterostylen Art.

Der geringste Grad von Wahrscheinlichkeit kommt jeden-
falls der unter 1 angefiihrten Moglichkeit zu. Zwar gehen die
Ansichten dariiber auseinander, ob die heterostylen Primeln von
einer Stammform mit gleichhoch stehenden Antheren und Nar-
ben (Fig. 2 a) oder von einer solchen mit einer die Antheren
iiberragenden Narbe abstammen (vergl. A. Ernst, 1925, S. 50).
Fiir den einen wie den anderen Fall muss angenommen werden,
dass in den Bliiten der hypothetischen Grundform Antheren und
Narbe ungefdhr in halber Hohe der Kronrohre enthalten ge-
wesen seien. Nur von diesem Typus der Narbe-Antherenstel-
lung aus ist die Entstehung der beiden Extreme der jetzigen
Ausprigungsformen der Heterostylie denkbar. Bei der Ent-
stehung der gegen das eine Extrem (vergl. Fig 2, ¢ 1, ¢ 2) fiih-
renden Formenreihe ist das eine der beiden Organe (Streckung
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Figur 2: Schema der Ableitung verschiedener Aus-
pragungsformen der Heterostylie von einer hypothe-
tischen «<monomorph-homostyleny Grundform.

a = hypothetische Grundform, Narbe und Antheren in halber Hohe der
Kronrdohre. b1l und b2 = Heterostylie mit Verkiirzung des Griffels und

Verlagerung der Antheren in Fruchtknotenhthe. ¢1 und ¢2 = Heterostylie
mit Verlingerung des Griffels und Verlagerung der Antheren an den Kron-
rohrenschlund. d1 und d2 = Typus der Heterostylie von Hottonia pa-
lustris, Narbe der Langgriffel und Antheren der Kurzgriffel einige Milli-
meter iiber den Kronsaum emporragend.
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des Griffels oder der Kronréhre) aus der ungefihren Mittelstel-
lung nach oben gegen den Kronschlund geriickt worden. Bei
einer zweiten Formenreihe dagegen sind Narbe oder Antheren
durch Verkiirzung des Griffels, resp. der Kronréhre aus der
Mitte der Kronrohre gegen den Fruchtknoten hin verlagert wor-
den (Fig. 2, b1, b2). Eine iiber den Kronsaum hinausgehende
Verlingerung der Antheren oder des Griffels ist innerhalb der
Gattung Primula selten. Unter den européischen Arten der
Gattung Primula ist Pr. longiflora mit ihrer den Kronsaum
iberragenden Narbe das einzige hiefiir bekannte Beispiel. Da-
gegen ist seit der Entdeckung der Heterostylie durch Car. K.
SPRENGEL (1793, S. 103, Taf. IV, Fig. 15, 16) bekannt, dass in
den langgriffligen Bliiten von Hotfonia palustris L. die in der
Héhe des Kronsaumes liegenden Antheren von der Narbe um
einige Millimeter iiberragt werden, wiahrend umgekehrt bei den
Kurzgrififeln dieser Pflanze die Narbe im Kronréhrenschlund
liegt und die Staubbeutel auf verhiltnisméssig langen Filamen-
ten iiber den Kronsaum emporgehoben sind (vergl. Fig. 2, d1,
d 2). Ausserdem zeichnen sich die Bliiten von Hottonia im Ver-
héltnis zu den Primeln durch bedeutend kiirzere und gleichzeitig
breitere Kronrohren aus. Es ist kaum anzunehmen, dass diese
Bliitenform mit ihren iiber den Kronschlund hinaus verlénger-
ten Griffeln und Staubblittern der Grundform der Gattung Pri-
mula noch besonders nahestehen wird. Sie wird #hnlich wie
die ungewdhnlich langgestreckte, enge Kronrohre von Pr. longi-
flora nicht als primitive, sondern eher als ausnahmsweise stark
vom Grundtypus abweichende Neubildung zu deuten sein.

Schwieriger wird dariiber eine Entscheidung zu treffen
sein, welcher der S. 643 unter 2 und 3 angefiihrten Mdéglichkeiten
der sekundiren Entstehung des eigenartigen Monomorphis-
mus der Bliiten von Pr. longiflora die grossere Wahrscheinlich-
keit zukommt. Aus den morphologischen Verhiltnissen heraus
allein ist auch hier eine Entscheidung nicht zu treffen. Man
konnte dagegen versucht sein, die grosse Selbstfertilitit von Pr.
longiflora mit derjenigen von monomorph-homostylbliitigen
Formen anderer Primulaceen-Gattungen, wie Androsace (vergl.
z. B. H. MtLLER, 1881, S. 359) zu vergleichen und aus der F#hig-
keit zur Autogamie auf eine direkte Ableitung der Pr. longiflora
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von einer dhnlichen autogam-monomorphen Urform zu schlies-
sen. Die Annahme einer solchen Abstammung liegt noch um so
nédher, als ja bei allen heterostylen Primeln Selbst- und illegi-
time Fremdbestiubung der beiden Bliitenformen gegeniiber der
legitimen Bestiubung ganz allgemein zuriickstehen und auch
bei der Pr. longiflora nahe verwandten Pr. farinosa der Fertili-
titsgrad nach illegitimer Bestidubung der L an ggriffel noch
wesentlich geringer ist als derjenige der K ur zgriffel. Beide
Argumente bilden keineswegs einen zwingenden Beweis fiir
die direkte Ableitung des iiberverlingerten Pr. longiflora -
Griffels von der urspriinglichen, monomorphen Grundform. Bei
verschiedenen heterostylen Primeln, unter anderen bei Pr. vul-
garis Hupson (vergl. E. de Vries 1919, S. 119) sind die Lang-
griffel bei Selbstbestiubung und illegitimer Fremdbestidubung
wesentlich fertiler als die Kurzgriffel. Bei Hottonia pa-
lustris resultiert sogar aus der illegitimen Fremdbestiubung
von Langgriffeln eine der legitimen Fremdbestiubung fast
gleichkommende Fertilitdt. J. Scorr (1865, S. 78) und H. MuL-
LER (1873, S. 53) haben in Kulturversuchen festgestellt, dass
bei Lang- und Kurzgriffeln der genannten Pflanze Selbstbe-
stiubung und Bestiubungen zwischen Bliiten desselben Stockes
zwar sehr geringe Frucht- und Samenbildung zur Folge haben,
dass dagegen die illegitime Kreuzung zwischen verschiedenen
Stocken der langgriffligen Form beinahe ebenso hohe Frucht-
barkeit auslost als legitime Kreuzung zwischen Lang- und Kurz-
griffeln. H. MULLER nimmt an, dass solche illegitime Fremd-
bestiubungen langgriffliger Bliiten in der Natur neben legitimer
Fremdbestiubung durch die pollensuchenden Insekten sehr
haufig vollzogen werden. Sofern die Erblichkeitsver-
hiltnisse bei Hottonia palustris gleich sind wie bei den bisher
untersuchten Primeln, so werden aus den legitimen Befruchtun-
gen zwischen homozygoten Lang- und heterozygoten Kurzgrif-
feln zu gleichen Teilen wieder Lang- und Kurzgriffel, aus
Selbst- und illegitimen Fremdbestiubungen der Langgriffel da-
gegen nur Langgriffel hervorgehen. Je zahlreicher also bei
einer solchen Form Bliiten von Langgriffeln durch illegitime
Fremdbestdubung zur Fruchtbildung gelangen, um so mehr wird
in einer Population das urspriingliche Zahlenverhiltnis der
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Lang- und Kurzgriffel zugunsten der Langgriifel verschoben
werden. Durch jede Zunahme der Langgriffel werden die Mog-
lichkeiten fiir das Zustandekommen legitimer Bestdubungen
und damit der Erhaltung der Kurzgriffel immer geringer, so
dass diese schliesslich verschwinden kénnen. Ob nun unsere
Pr. longiflora auf diesem Wege entstanden und als erhalten
gebliebene langgrifflige Rasse einer ur-
spriinglichheterostylen Primel zu deuten ist, kann
auf Grund der morphologisch-physiologischen Verhéltnisse
allein nicht entschieden werden. Dagegen sind wichtige Auf-
schliisse fiir die Losung dieser Frage vom Vererbungsexperi-
ment zu erwarten. Wir wissen, dass bei den heterostylen Pri-
meln die beiden hinsichtlich Narben-Antherenstellung verschie-
denen Bliitentypen gewissermassen als antagonistische Merk-
male vererbt werden. Die Ausbildung von Gynaeceum und
Androeceum der beiden Bliitentypen beruht zwar, wie neuer-
dings nachgewiesen worden ist, nicht auf e in e m antagonisti-
schen Genpaar, sondern zum mindesten auf dem Vorkommen von
zw e i Genpaaren, innerhalb welchen die Gene fiir die Auspré-
gung des Gynaeceums mit langem Griffel und des Androeceums
mit tiefstehenden Staubbeuteln, sodann die Gene fiir kurzgriff-
liges Gynaeceum und hohe Antherenstellung stark gekoppelt
auftreten. Ist nun Pr. longiflora genotypischer Langgrifiel
einer urspriinglich heterostylen Art, so miisste dies in der Zu-
sammensetzung der Nachkommenschaft aus Kreuzungen mit den
Lang- und Kurzgriffeln anderer Arten deutlich zum Ausdruck
kommen. Handelt es sich aber um eine selbstéindige mono-
morphe Form, so ist eine dhnlich starke Koppelung der Gene
fiir die Ausprigung von Gynaeceum und Androeceum nicht ohne
weiteres zu erwarten. Die Kreuzung mit typischen Lang- und
Kurzgriffeln wird zu wesentlich anderen Resultaten fiihren
miissen.

2, Kreuzungsversuche mit mono- und
dimorphen Arten.

Kreuzungen zwischen homomorphen und heteromorphen
Arten sind schon zu verschiedenen Malen versucht worden, ha-
ben aber bis jetzt noch niemals zu positiven Resultaten gefiihrt.



643

Nach T. TamMmes (1915, S. 271) und W. Bateson (1916, S. 199)
bleiben Kreuzungen zwischen dem monomorphen Linum usita-
tissimum mit dimorphen Arten, wie z. B. Linum perenne, ohne
Erfolg. Auch die wiederholten Versuche von C. CorreEns (1921,
S. 97), Linum usitatissimum mit L. narbonense und anderen he-
terostylen Arten zu verbinden, ergaben keine keimfdhigen Samen.
Kreuzungen zwischen Fagopyrum tataricum mit F. esculentum,
von Lythrum salicaria mit L. hyssopifolium fiihrten ebenfalls
nicht zum Ziel. Ueber Kreuzungsversuche zwischen homomor-
phen und heteromorphen Primula - Spezies sind in der Literatur
meines Wissens keine Angaben vorhanden. Dagegen ist eine
von KrirTLr 1876 im Fextal gesammelte Primel als Bastard
zwischen Pr. farinosa und longiflora aufgefasst und als P. Krditt-
liana BRUGGER beschrieben worden. E. Winpmer (1891, S. 124),
welche diese Pflanze nachuntersucht und mit den hypotheti-
schen Elternarten verglichen hat, bezweifelt ihre hybride Natur
und hélt sie fiir eine abnormale Form von Pr. longiflora. Fer-
ner weist K. WipmEeR darauf hin, dass es trotz eifrigen Suchens
nicht moglich gewesen sei, an gemeinschaftlichen Standorten
der beiden Arten weitere als Hybride zu deutende Individuen
aufzufinden und sie hilt es fiir zweifelhaft, ob die monomorphe
Pr. longiflora sich {iberhaupt mit einer heterostylen Art kreuze.

Der Ausfiihrung kiinstlicher Kreuzbestiubungen zwischen
Pr. longiflora und Pr. farinosa konnte kaum eine zuversicht-
liche Prognose gestellt werden. Dazu sind die Bliiten der bei-
den Arten morphologisch und physiologisch zu sehr verschie-
den. Vor allem schien nach Erfahrungen in anderen Verwandt-
schaftskreisen der Umstand erschwerend ins Gewicht zu fallen,
dass die Griffel von Pr. longiflora nicht weniger als 5—6 mal
linger sind als diejenigen der Langgriffel von Pr. farinosa. An
den auf der Narbe von Pr. longiflora keimenden Pollen von Pr.
farinosa werden also physiologisch ganz andere Anforderungen
gestellt, als auf den Narben der lang- und kurzgritfligen Bliiten
der eigenen Art. Weitere Schwierigkeiten fiir das Zustande-
kommen der Kreuzbefruchtung werden jedenfalls auch daraus
erwachsen, dass Pollenkérner und Narbenpapillen der beiden
Arten von sehr verschiedener Grosse sind. Eine direkte Ab-
héngigkeit der Keimféhigkeit des Pollens, der Entwicklung und
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des Wachstums der Pollenschlduche von diesen Grossenverhilt-
nissen ist zwar (vergl. C. Correns, 1889, S. 265) sicher nicht
vorhanden. Doch ist anzunehmen, dass mit den in Frage ste-
henden morphologischen Unterschieden auch solche physiologi-
scher Natur einhergehen, welche das Resultat der verschiede-
nen Bestiubungsmoglichkeiten beeinflussen. In diesem Sinne
diirfte also die Vergleichung der Pollenkorn- und Papillengros-
sen der beiden Arten doch etwelche Anhaltspunkte zur Beur-
teilung der Moglichkeit ihrer gegenseitigen Befruchtung er-
geben,

In Tabelle 5 a und b sind die Resultate der Messungen von
M. ScawArzeENBACH an Pollenkérnern und Narbenpapillen der
beiden Bliitentypen von Pr. farinosa und der monomorphen Blii-
ten von Pr. longiflora zusammengestellt.

Tabelle 5

a) Maximale Durchmesser der Pollenkérner

Klassengrenzen : Teilstriche des Okularmikrometers.
1 Teilstrich = 24 @

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

Pr. longiflora . . . . 1 |33[831/133| 2
Pr. farinosa, kurzgrifflig 12 1249|726/ 13
Pr. farinosa, langgrifflig 1 ]968 26| 5 |

b) Maximallingen der Narbenpapillen

Klassengrenzen : Jeder 3. Teilstrich des Okularmikrometers.
o ViiKlassenspielraum .2n
0 3 6 9 12 15 18 21 24 27 30 33 36
Pr. longiflora . . . . 11| 56| 61 i 15| 5
Pr. farinosa, langgrifflig 6217116 1 i
Pr. farinosa, kurzgrifflig | | 15(115/ 20| | | !

Der Pollen beider Arten ist annihernd kugelig und in der
Regel gut ausgebildet. Auf 100 normal entwickelte Kérner wur-
den bei Pr. longiflora im Mittel 6,2, bei Pr. farinosa langgrifflig
5,4, und bei Pr. farinosa kurzgrifflig 8,5 degenerierte Pollen-
korner gezihlt. Da die Volumenberechnung der Kérner nicht
in Frage kam, ist nur der grosste Durchmesser normal ausse-
hender Kérner gemessen worden. Zur Sicherung guter Durch-
schnittswerte wurden von je 10 Pflanzen immer 50 Pollenkorner
aus je zwei Staubblittern einer Bliite gemessen. Schwieriger
vorzubereiten war die Messung der Narbenpapillen, die nur an
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Langsschnitten durch die Narbe moglich ist. Da die Gewinnung
einer geniigend grossen Anzahl guter Schnitte recht zeitraubend
wurde und pro Schnitt immer nur wenige Papillen genau ge-
messen werden konnten, ist die Anzahl der Messungen auf 150
pro Form beschriankt geblieben.

Aus den Angaben von Tabelle 5a und b geht hervor, dass
die Unterschiede zwischen den Pollenkérnern von Pr. longi-
flora und Pr. farinosa kurzgrifflig ziemlich genau von derselben
Grossenordnung sind wie zwischen Pr. farinosa lang- und kurz-
grifflig. In der Linge der Narbenpapillen steht Pr. farinosa
langgrifflig intermedidr zwischen der kurzgriffligen Rasse und
Pr. longiflora. Die Moglichkeit, dass diesen morphologischen
Unterschieden wieder solche physiologischer Natur einigermas-
sen parallel gehen, ist nicht ausgeschlossen. So kann also viel-
leicht auch der einen oder anderen der vier méglichen Kreuzun-
gen von Pr. longiflora mit Pr. ferinose lang- und kurzgrifflig
wenigstens hinsichtlich Narben-Antheren-Stellung der Charakter
einer legitimen Bestdubung und damit gegeniiber anderen Kom-
binationen eine erhéhte Fertilitit zukommen.

Tabelle 6
Pr. longiflora @ < farinosa d Pr.farinosa @ X longiflora &
Tahl der longiflora 2 longiflora 9 Iahl der | farin. langgr. ¢ farin. kurzgr. ¢
Versudhs- > farin. kurzgr. ¢ | X farin. langgr. J |Yersuths-| < longiflora & x longiflora J
L2h! 1ah! Zahl Zahl
Samen- | Zahl Samen- | Zahl { pflanzen Samen- | Zahl Samen- | Zahi
pilanzen s[iliet:b?:n hma;e ;er 51:;]5:“ hm?g!e der P :};;;:n haltige | _der ;‘tg:ﬂ?tin halfige | der
Bliiten Friichte | Samen Bliiten Friichte | Samen Bliiten Friichte | Samen Rliten Friichte | Samen
1922 1922 ‘
3 3 — — 3 — — 5 26 6| H9 9! — —
1923 1923
4 10 | — — 8 2 | 214 5 17 7 | B8 2| — | —
1924 1924
8 22 1| 5651121 — — 9 13| — — 13 | — —
35| 1| 55|23 | 2214 56 | 13 (117 | 24 | — | —

Die in den Jahren 1922—1924 an einer allerdings noch un-
geniigenden Individuen- und Bliitenzahl vorgenommenen Kreuz-
bestiubungen haben ergeben (vergl. Tabelle 6), dass Frucht-
und Samenbildung zum mindesten durch drei der vier mogli-
chen Kreuzungen ausgelost werden koénnen.
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Bei Verwendung von Pr. longiflora als Mutterpflanze haben
35 mit Pollen von Pr. farinose kurzgritflig bestdubte Bliiten eine
Frucht mit 55 Samen geliefert. Aus 23 Bestdubungen mit Pol-
len von Pr. farinosa langgrifflig gingen zwei Friichte mit 81 und
133 Samen hervor. Bedeutend erfolgreicher war bis jetzt,
wenigstens in bezug auf Fruchtbildung, die Bestiubung von Pr.
farinosa langgrifflig weiblich mit Pollen von Pr. longiflora. Sie
lieferte aus 56 Bliiten 13 Friichte, allerdings mit der stark her-
abgesetzten durchschnittlichen Zahl von 10 Samen. Nur die Be-
stdubung von 24 Bliiten der kurzgriffligen Pr. farinosa mit Pol-
len von Pr. longiflora, otfenbar die unnatiirlichste Kombination
der beiden Arten, ist bis jetzt ohne jeden Erfolg geblieben.

Die aus den Kreuzungen von Pr. longiflora X farinosa und
reziprok erhaltenen Samen sind keimf&dhig, haben aber
gegenilber den Samen der beiden Elternarten eine stark ver-
minderte Keimkraft. Die aus den 1922 und 1923 gewonnenen
Samen hervorgegangenen Keimlinge waren schwichlich, teil-
weise ohne Wiirzelchen und gingen ausnahmslos frithzeitig ein.
Ein giinstigeres Schicksal scheint den im Friihjahr 1925 ent-
standenen Nachkommen aus der Kreuzung Pr. longiflora 3 X<
farinosa kurzgrifflig & beschieden zu sein, von denen zur Zeit
(20. III. 1925) einige schon so weit herangewachsen sind, dass
ihre weitere Entwicklungsfihigkeit zu bliihfihigen Pflanzen
wohl ausser Frage steht.

Damit diirfte gezeigt sein, dass fiir die in anderen Ver-
wandtschaftskreisen erfolglos gebliebenen Kreuzungsversuche
zwischen dimorph und monomorph blithenden Arten die Ver-
héltnisse innerhalb der Gattung Primula giinstiger liegen. Es
ist sogar wohl moglich, dass die Fortsetzung und Ausdehnung
der Versuche mit verbesserten Methoden die bisherigen Resul-
tate iibertreffen wird. Der relativ noch kleine Erfolg derselben
ist wahrscheinlich nicht nur der geringen Eignung der beiden
Elternarten zur Kreuzung, sondern wohl auch dem Umstande
zuzuschreiben, dass es mir bis jetzt nur teilweise moglich ge-
worden ist, die Versuchspflanzen der beiden Arten gleichzeitig
zur Bliite zu bringen. Pr. longiflora bliihte 1922—24 in meinem
Versuchsgarten bedeutend friiher als Pr. farinosa. Bei den meli-
sten Kreuzbestiubungen konnten daher nur Narben von Pr.
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longiflora - Bliiten in den letzten Stadien der Anthese mit Pollen
aus frisch gedffneten Bliiten von Pr. farinosa belegt werden.
Anderseits musste die Bestdubung der vielleicht noch zu jungen
Narben von Pr. farinosa mit schon altem Pollen von Pr. longi-
flora besorgt werden. In Zukunft soll versucht werden, die Pr.
longiflora im Wachstum stirker zurilickzubehalten, die Pr. fa-
rinosa dagegen in der Bliitenbildung mdéglichst zu fordern. Die
dazu notwendigen gértnerischen Einrichtungen standen mir bis
jetzt nicht zur Verfiigung. Die Verbesserung der Versuchsein-
richtungen im Ziircher Versuchsgarten und die Verlegung eines
Teiles der Versuche an einen alpinen Standort (Muottas Muraigl
oberhalb Samaden, Graubiinden, ca. 2500 m ii. M.) lassen fiir
die Fortsetzung der Versuche an einem reichlicheren Pflanzen-
material mit einiger Berechtigung grossere Erfolge erwarten.

Ausser Kreuzungen zwischen Pr. longiflora und Pr. farinosa
sind auch solche zwischen Pr. longiflore und anderen dimor-
phen Arten aus der Farinosae - Gruppe, im besonderen mit Pr.
scotica HOOKER, Pr. sibirica JacQ. und Pr. rosea RoyLE bereits
begonnen, z. T. in Vorbereitung. Unzweifelhaft stehen der er-
folgreichen Durchfithrung dieser Kreuzungen noch zahlreiche
Schwierigkeiten entgegen. Von ihrer Ueberwindung darf eine
wesentliche Erweiterung und Vertiefung unserer derzeitigen
Kenntnisse {iber Entstehung, Bedeutung und Vererbung der He-
terostylie erwartet werden.

Zusammenfassung der Resultate

1. Pr. longiflora ALL. zeigt im Gegensatz zu allen anderen
einheimischen Primeln nicht dimorphe, sondern mon o-
morphe Ausbildungder Bliiten. In den Bliiten aller
untersuchten Stécke von vier weit auseinanderliegenden Stand-
orten (Wallis, Engadin, Ober-Bayern, Venetien) befinden sich
die Antheren am oberen Ende der langgestreckten Kronrohre,
den Kronschlund nur mit dem Scheitel erreichend. Die Narbe
der Bliiten ragt auf ungewshnlich langem Griffel 0,5—5 mm
tiber den Kronsaum heraus.

2. Selbstbestdaubung, Bestdiubung mit Pollen aus anderen
Bliiten desselben Stockes und F re m d bestiubung zwischen
Bliiten verschiedener Pflanzen von Pr. longiflora 16sen gleich-
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méssig gut Frucht- und Samenbildung aus. Dadurch unterschei-
det sich diese Spezies nicht nur von den weitgehend selbst-
sterilen heterostylen Arten, sondern auch von deren selbstfer-
tilen homostylen Rassen. Mit dem Monomorphismus der Bliiten
geht ein volliges Verschwinden der mit der Heterostylie ver-
bundenen Unterschiede im Effekt der Selbst- und Fremdbe-
stiubung fiir die Frucht- und Samenproduktion einher.

3. Die Stellung von Staubbeuteln und Narbe in den mono-
morphen Bliiten von Pr. longiflora kann nicht diejenige der
Bliitengrundform sein, von welcher in der Gattung Primula die
Heterostylie ihren Ausgang genommen hat. Ueber die gene -
tischen Beziehungen zwischen dem Bliiten-Monomorphismus
von Pr. longiflora und der Heterostylie anderer Arten der Gat-
tung Primula geben weder die vergleichend-morphologischen
Untersuchungen noch die Feststellung der Fertilititsverhélt-
nisse entscheidenden Aufschluss. Dagegen diirfte die Moglich-
keit vorhanden sein, durch Kreuzungen zwischen Pr. longiflora
und néchstverwandten heterostylen Arten Anhaltspunkte zur
Entscheidung der Frage erhalten, ob die monomorphe Bliiten-
ausbildung von Pr. longiflora primirer Natur ist, d. h. ob sie
gleichzeitig und unabhéngig von der Heterostylie der anderen
Arten aus einer gemeinsamen Grundform hervorgegangen ist,
oder ob sie sekundéiren Ursprunges ist, d. h. als erhalten
gebliebene Langgriffel-Form einer frither heterostylen Art auf-
gefasst werden muss.

4, Wihrend in den Gattungen Linum, Fagopyrum und
Lythrum Kreuzungsversuche zwischen homomorphen und he-
teromorphen Arten resultatlos geblieben sind, haben die 1922
bis 1924 durchgefiihrten Kreuzungen zwischen Pr. longiflora
und der dimorphen Pr. farinosa in drei der vier méglichen Kom-
binationen positive Resultate gezeitigt. Ein Teil der aus diesen
Kreuzungen hervorgegangenen Samen ist keimfédhig Es
besteht also die Moglichkeit, durch die Kreuzung von monomor-
phen und dimorphen Arten zu Resultaten zu gelangen, die fiir
das Verstindnis des Heterostylieproblems von derselben Be-
deutung werden konnen, wie die Resultate der Kreuzung zwi-
schen Dio6zisten und Zwittern fiir das Problem der Vererbung
des Geschlechts.
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