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I. Einleitung

Das Wesen und die Ursachen der apomiktischen Fortpflanzung, die man
an der Gattung Hieracium beobachtet, war seit mehreren Jahren Gegenstand
der Forschungsarbeit des Institutes fiir landwirtschaftliche Botanik. Fiir die
Zwecke dieser Forschungen wurden seit 1930 Arten aus den verschiedenen
botanischen Gérten gesammelt. Die im Anfang vermuteten Schwierigkeiten,
in bezug auf die erfolgreiche Ausfithrung experimenteller Untersuchungen, waren
der Grund, aus dem wir mit dem karyologischen und embryologischen Studium
der Arten dieser Gattung begannen (CHRISTOFF u. Pororr 1933, GENTSCHEFF
1937, CugisToFF 1940). In der Zwischenzeit wurden jedoch Versuche angestellt,
die die Aufgabe hatten, die mit den Vererbungsversuchen verbundenen Schwierig-
keiten zu beheben. Zu diesem Zweck wurden Kreuzungen zwischen einigen
dieser Arten vorgenommen. KEin groBer Teil der Versuche ist nicht in einer
Weise abgeschlossen, die einer umfassenden Betrachtung des Problems giinstig
wire. Was jedoch einen Teil der erarbeiteten Tatsachen betrifft, sind wir der
Meinung, daB sie zum Teil eine Bestéatigung schon friiher aufgestellter Hypothesen
sind, die zum Ziel hatten, Ursache und Wesen der Erscheinungen zu erkliren,
die mit der obligaten Apomixis im Pflanzenreich zusammenhingen (ROSENBERG
1918, Ernst 1918, WInkRLER 1920, ScHNARF 1929, BERGMAN 1935, CHRISTOFF |
1940).

II. Material und Methode

Im Sommer 1938 nahmen wir zum Zwecke dieser Uuntersuchungen Kreu-
zungen zwischen H. auricule und H. qurantiacum vor. Diese Arten gehéren der
Untergattung Pilosella der Gattung Hieracium an. Beide vermehren sich vege-
tativ, indem sie Ausldufer aussenden. In der Blattform &hneln sie sich insofern,
als beide lanzettliche Blitter haben. Dabei erscheinen die Blitter von H. auricula
unbehaart oder schwach behaart, wihrend sie bei H. aurantiacum stark behaart
sind. AuBerdem sind die Blitter von H. auricula ziemlich stark gekrduselt,
wihrend die von H. aurantiacum eine glatte Oberfliche haben. Beide Arten
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unterschieden sich darin, daBl die Blatter von H. auricule blaulichgriin, die von
H. aurantiacum gelblichgriin sind. Auffallend ist der Unterschied zwischen
ihnen in bezug auf Farbe und Form der Bliitenstinde. Wihrend H. auricula
mit kleinen, cremegelben Bliitenkérbchen bliiht, sitzen an dem verzweigten
Stiel von H. aurantiacum rote Bliitenkorbchen, die grofer als die von H. auricula
sind. Ebenso unterscheiden sich die beiden Arten in ihrer Fortpflanzungsweise.
Wie in den Versuchen MENDELs (1869) und OsTENFELDs (1910), so erwies sich
auch in unseren Versuchen die Art H. auricula als amphimiktisch. Die Bliiten-
korbchen von H. aurantiacum hingegen setzten nach Kastrierung reichlich an.
Die karyologischen Studien zeigten, daBl die beiden Arten sich auch in ihrer
Chromosomenzahl unterscheiden. So hatte H.awricule in den somatischen
Zellen seiner Wurzelspitzen 2 n = 18 Chromosomen, wihrend sich H. aurantiacum
durch 2n = 36 Chromosomen kennzeichnet. In den Pollenmutterzellen beider
Arten verliuft die Meiosis véllig normal, wobei H. auriculs sich durch n == 9!
(Fig. 1a) charakterisiert und H. aurantiacum durch n = 18" Chromosomen
(Fig. 1c).

Bei der Aufzucht der Nachkommenschaft wurden die Samen in sterilisierte
Erde gesiit und spéter, in den Fillen, in denen karyologische Untersuchungen der
Wurzelspitzen vorgenommen wurden, in Tépfe mit ebensolcher Erde umgepflanzt.
Die Kastrierung wurde auf die von OsTeENFELD (1910) beschriebene Weise aus-
gefithrt, indem die einzelnen Bliitenkorbchen 3—4 Tage vor dem Aufblithen
von oben ausgeschnitten wurden. Darauf wurde ihre Entwicklung bis zum
Verblithen téglich verfolgt. Jede unkastriert gebliebene Bliite wurde nach-
triaglich kastriert und die Bliiten, deren Narben unbeschnitten aussahen, entfernt.
Es wurden finf Korbchen jeder Pflanze kastriert.

Die Kreuzungen wurden so ausgefiihrt, daBl die Xorbchen, deren Bliiten
kiinstlich bestdubt werden sollten, vorher mit Pergamenttiiten isoliert wurden,
ehe noch die peripheren Bliitchen aufgebliiht waren. Gleichzeitig wurden noch
nicht erbliihte Kérbchen von den Pflanzen, die als Bestduber dienen sollten,
genommen, jedes fiir sich in ein Glas Wasser gestellt und mit einer Glasglocke
bedeckt. Die unter der Glasglocke erbliiiten Korbchen sonderten reichlich
Staub ab, der an ihren Bliitenteilen kleben blieb, wihrend die frei aufgeblithten
ihren Staub meistens nicht festhalten.

Die Bestdubung wurde meistens morgens, mittags und abends vor-
genommen, indem bei jeder Bestdubung die Pergamenttiite abgenommen und
das Bestiuberkorbchen iiber dem zu bestiubenden ausgeschiittelt wurde. Die
auf diese Weise ausgefithrte Bestdubung wurde 2—3 und mehr Tage wiederholt,
bis die Kérbchen vollkommen verblithten, da die einzelnen Bliiten nicht gleich-
zeitig blithten. Da mit dem Aufblithen der Bliitchen die Narben herauskamen,
ehe die Antheren sich getffnet hatten, war bei dieser Art der kiinstlichen Be-
stdubung, bei der mehrmals tiglich fremder Staub ausgeschiittet wurde, die
Wahrscheinlichkeit der Fremdbestdaubung griofer als die der Selbstbestdubung.
Wir sind geneigt, diesem Umstand die geringe Zahl unerwiinschter Selbst-
bestdubungen zuzuschreiben. Nach dem volligen Abblihen wurden die
Pergamenttiiten abgenommen und das Kérbchen samt dem Ktikett, auf dem
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das Datum der Bestdubung angegeben war, aufbewahrt. Wir achteten auf die
rechtzeitige Binsammlung des Samens, da er sich sehr leicht ausstreut.

Bei den karyologischen und embryologischen Untersuchungen wurden die
Wurzelspitzen sowie die nichterbliihten und verblithten Blittenkérbchen in der
Losung von NavascHIN fixiert. Nach der iiblichen Entwisserung wurde das
fixierte Material in Paraffin eingebettet. Die Wurzelspitzen und Bliiten-
korbehen, die zur Untersuchung der Meiosis dienten, wurden auf 10 4 geschnitten
und die Ko6rbchen, die der embryologischen Untersuchung dienten, auf 25 w.

Die Bliitenkorbehen, die der Erforschung der embryologischen Entwicklung
vor dem Aufblithen dienten, wurden zu einem Datum ausgewéhlt, das auf dem
ibnen angehingten Etikett vermerkt wurde. Man achtete darauf, daB die an
diesem Datum ausgewéhlten Korbechen sich in einem sehr frithen Entwicklungs-
stadium befanden und moglichst gleich groB waren, was eine Gewihr dafiir
bietet, dall sie sich in einem anndhernd gleichen Stadium ihrer Entwicklung
befinden. Mit der tagtiglichen aufeinanderfolgenden Fixierung der einzelnen
Korbehen beabsichtigten wir, eine groBere Anzahl Entwicklungsphasen vor dem
Erblithen zu erfassen. Die Fixierung wurde mif{ solchen Kérbchen beendet,
deren periphere Bliiten aufzublithen begannen. Die Verfolgung der embryonalen
Entwicklung nach dem Erblithen wurde ausgefiihrt, indem wir 8—10 Bliiten-
kérbchen aussuchten, deren periphere Bliitchen schon voll entwickelt waren.
Darauf wurde 8—10 Tage hindurch téglich je eine davon fixiert.

HI. Ergebnisse der Untersuchungen
1. Vererbungsversuche

Die Samen der Kreuzungen, die zwischen H. auricule und H. aurantiacum
gemacht waren, wie auch die Samen eines einzigen Bliitenkorbchens der rezi-
proken Kreuzung, H. aurantiacum X auricule, wurden im Frithling 1939 aus-
gesit. In allen Fillen wurden die Samen der einzelnen Bliitenkérbehen in ge-
trennte, mit sterilisierter Krde gefiillte Pfannen gesit.

Eine dieser Aussaatproben (X,), die die Samen eines Kérbchens enthielt,
ergab 6 Pflanzen, die vollig mit H. auricula identisch waren. XEin anderes
Korbchen, das die zweite Aussaat (X,) lieferte, gab 9 Pflanzen, das dritte (X,)
— 10 Pflanzen, das vierte (X,) — 22 Pflanzen, das fiinfte (X;) — 16 Pflanzen,
das sechste (Xg) — 15 Pflanzen, das siebente (Xg) — 6 Pflanzen, das achte (X,,)
und das neunte (X;,) gaben nur je eine Pflanze. Die reziproke Kreuzung, H.
aurantiacum X ouricula (X,4), gab 19 Pflanzen, alle untereinander véllig gleich
und H. aurantigcum dhnlich. AuBer diesen Kreuzungen wurden zwei Bliiten-
korbchen von H. aurantiacum gleichzeitig mit Pollen von H. auricula, H. sparsum
und H. albidum bestiubt. In unseren Versuchen hat sich erwiesen, daf diese
drei Arten sich geschlechtlich fortpflanzen und 2n = 18 Chromosomen haben.
Von einem der beiden Korbchen (Aussaat X,,) erhielten wir 4 untereinander
gleiche und mit H. euranfiacum vollig identische Pflanzen, von dem anderen
(Xy;}) — 58 Pilanzen, ebenso untereinander gleich und H. aurantiacum vollig
ahnlich. Diese Tatsache ist ein Beweis mehr, daB H. qurantiacum eine obligat
apomiktische Art ist.
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Die Nachkommenschaft der Aussaat X, ausgenommen, bei der alle
6 Pflanzen vollig H. auricula glichen, was auf eine unerwiinschte Selbstbestaubung
hindeutet, hatten alle Pflanzen der iibrigen Aussaatproben der Kreuzang H. auri-
cula X aurantiacum ausnahmslos hybriden Charakter. Beobachtungen iiber die
Fertilitdt jeder einzelnen dieser F,-Pflanzen wurden bei freier Bestdubung und
nach ihrer Kastrierung angestellt. Es wurden auch der morphologische Charakter
dieser Pflanzen, ihre Grofle, Form, Behaarung und Farbe der Blitter, und die
Farbe der Korbchen beriicksichtigt. Was die Farbe der Bliitenkorbchen an-
betrifft, wurden unter den F;-Pflanzen sechs Typen beobachtet, — angefangen
von creme, die Farbe des einen der Eltern (H. auricula) bis zu Pflanzen mit roten
Korbchen wie H. aurantiacum. Die Pflanzen wurden in bezug auf ihre Blattform
wieder auf sechs Stufen verteilt, indem der ersten die mit sehr linglich lanzett-
lichen Bléttern zugewiesen wurden, und der letzten solche mit breit lanzettlichen
Blittern. In bezug auf die Farbe der Blitter wurden die Pflanzen wiederum
auf sechs Stufen verteilt, angefangen von solchen mit blaugriinen, bis zu solchen
mit gelbgriinen Blittern. Beziiglich der GroBe der Blitter verteilten wir die
Bastarde auf fiinf Stufen, angefangen von den kleinblittrigen, dhnlich dem
H. auricula — bis zu den groBtblattrigen, dhnlich dem H. qurantiacum. Was
den Grad der Behaarung anbetrifft, wurden die F,-Pflanzen auf drei Stufen
“verteilt. Nach diesen Variationsstufen rekombinierten sich die Merkmale derart,
daB, wie OsTENFELD (1910) hervorhob, die einzelnen Individuen weder unter-
einander noch einem der Eltern dhnlich waren. Die Ergebnisse der beobachteten
Variation zeigen, daf} in diesem Falle Aufspaltung stattfindet, an der eine groBe
Anzahl erblicher Anlagen teithat. Angesichts der groBen Mannigfaltigkeit der
Nachkommenschaft und des Umstandes wegen, daB einige F,-Individuen in
bezug auf die Fertilitit Zwischenstufen zwischen durchaus fertilen und vollig
sterilen Bastarden vorstellten, beschlossen wir, unsere Eindriicke durch Beob-
achtungen wihrend des folgenden Jahres (1940) zu kontrollieren. Damit sie
sich nicht vermischen, wurden die einzelnen F;-Pflanzen im Sommer einige Male
von den Ausldufern, die sie entwickelten, gereinigt. Im Friihling des folgenden
Jahres wurden die einzelnen Pflanzen, so wie sie im Plan angemerkt waren,
in Topfe verpflanzt und in das Vegetationshaus gebracht, zur individuellen
Beobachtung und Bearbeitung, sowohl in bezug auf ihre Fertilitit, wie auf die
Art der Farbe ihrer Bliitenkorbchen. Thres quantitativen Charakters wegen,
verzichteten wir auf eine detaillierte Untersuchung der Aufspaltung in bezug
auf die iibrigen morphologischen Unterschiede. AuBerdem miissen wir bemerken,
daB einige Pflanzen wahrend des Winters eingegangen waren.

Einer Gegeniiberstellung nach, der im Jahre 1940 vorgenommenen Beob-
achtungen mit denen von 1939, ist das Resultat auf Tabelle 1 eingetragen. Aus
dieser Tabelle sieht man, dall von den 1940 beobachteten 59 Pflanzen, 27 sich
als apomiktisch erwiesen haben, da sie sowohl bei freier Bestdubung als bei
Kagstrierung eine grolle Menge Samen gegeben haben. Die iibrigen 32 Pflanzen
waren grofferen Teils vollig steril und nur einige Kérbchen hatten ein paar Samen.

Wie schon betont, stellten wir im Jahre 1940 ausschliefSlich Beobachtungen
iiber die Verteilung der Bliitenkorbchen in bezug auf ihre Farbe an. Die Unter-
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Tabelle 1

Das Verhalten der F,-Bastarde der Kreuzung H. auricula X aurantiacum
in bezug auf die Fertilitit und die Farbe des Blutenkorbchens

N Charakter der F,-Apomikten N Charakter der sterilen bzw. teil-
d Rr h in bezug auf die Farbe der v ih weise fertilen ¥ -Bastarde nach
er. Reihe Blittenkérbchen der Reihe | 3. Farbe der Blitenkorbchen
nach nach
I | m | o] v I | o | m | w
1 Xz X2 | Xs Xz 1 Xz Xe X3 | Xz
2 i 4 T i 6 10 3
2 Xz X2 X4 Xs 2 Xs X3 X Xs
5 9 6 3 7 6 5 8
3 Xz Xs | X4 | X4 3 X3 Xe X4 | Xa
8 5 14 T 9 4 12 3
4 X4 X6 Xas | X4 4 X4 Xa X4 | Xs
7 3 18 i1 F § 20 2
5 X4 X6 X 4 5 X4 | X X4
9 9 15 16 1o 21
6 Xa Xs 6 Xs X | X8
19 € 5 i7 3
7 X 4 7 X.s Xs
¥o X 7o | X¢ 3
8 X4 Xs 8 X6 | Xs
29 T 12 )
9 X 6 9 X6 | Xs
i1 i3 iy
10 Xs 10 Xs Xs
id 5 s \
11 11 X8
1
10 | s 4 [8=21 10 | 1| 7 |4=32

suchungen von 1939 hatten uns unter dem Eindruek gelassen, da die Bliten
ein und derselben Pflanze hinsichtlich ihrer Farbe in gewissen Grenzen, je nach
Alter und Entwicklungsbedingungen, sich verindern. Angesichts dessen hielten
wir es fiir iiberfliissig, in dieser Hinsicht detaillierte Abgrenzungen vorzunehmen.
Wir begniigten uns also damit, die Bastarde nach der Farbe ihrer Blitenkérbchen
in vier Klassen zu teilen, wobei zwei von den vier Phinotypen den Elternpflanzen
entsprachen und die iibrigen beiden Ubergangstypen darstellten, die mit den auf
der entsprechenden Tabelle OSTENFELDs (1910) unter Nr. 17 und 25 bezeichneten
identisch waren. In unserem Falle sind die wie H. aurantiacum blithenden, mit
roten Blittenkoérbchen, in Tabelle I und 2 mit der Ziffer I bezeichnet, und die
zitronengelbbliihenden, die mit H. auricula identisch waren, sind in der er-
wihnten Tabelle mit der Ziffer IV bezeichnet. Von den Ubergangsstufen sind
die, welche mit helleren Bliitenkérbehen als H. aurantiacum blihten und auf
OsTENFELDs Tabellen unter Nr. 25 stehen, in unseren Tabellen mit IT bezeichnet.
Die tiefgelben, die in OsTENFELDs Tabellen als Nr. 17 vermerkt sind, sind in
unseren Tabellen mit IIT angegeben. Zwischen der Morphologie und der Fertilitat
bzw. Sterilitit der Bastarde besteht, wie auch OsTENFELD (1910) bemerkt,
keine Korrelation.
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Schon im Sommer 1939 gelang es uns, Samen von einer Anzahl fertiler
F,-Pflanzen zu sammeln, und zwar sowohl von den freibestiubten, wie von den
kastrierten Bliitenkorbchen. Die Samen der einzelnen Kérbchen wurden getrennt
ausgesit. Die Ergebnisse der Beobachtungen iiber die einzelnen F,-Pflanzen
sind auf Tabelle 2 eingetragen. Aus den Daten, die sich auf Pflanzen der F,-
Generation beziehen, die sich im Jahre 1939 als teilweise fertil erwiesen haben
(Tab. 2), ersicht man, daB acht eine Nachkommenschaft hatten. Von diesen
Pflanzen haben X s 3 , X 4 =2 XR und X‘z je einen einzigen Fy-Nachkommen

gegeben, der sich von dem elterhchen F, Bastard in der Farbe seiner Bliiten-
korbchen unterschied. So bliihte die F;-Pflanze X s mit tiefgelben Bliiten-
10

korbehen (IL1I) und der aus ihr erhaltene F,-Nachkomme bliihte mit gelbroten
Koérbehen (II). Ebenso blihte auch die Pflanze X 4 mit tiefgelben Kérbchen

(III), wibhrend die von ihr erhaltene F,-Pflanze mllé Koérbchen bliihte, die in
jhrer Farbe wie die von H. auricula (IV) waren. Die Pflanze X s 5 blithte mit

Blutenkorbchen wie H. aurantiacum (I) und die aus ihr erhaltene F,-Pflanze
blithte mit gelbroten Kérbchen (IT). Die Pflanze Xz blithte mit tiefgelben
Bliittenkérbchen (ITI). Der einzige Nachkomme jedoc}f, der von ihr stammt,
blithte mit gelben, dem H. auricula dhnlichen Blittenkérbchen (IV). Die Pflanze
Xs wies ebenso tiefgelbe Bliitenkdrbehen (IIT) auf und gab eine F,-Pflanze mit

Bluten die ebenso rot waren wie die des H. auranfiacum (I). Die Pflanze X 3

gab 7 Fy-Nachkommen, die untereinander gleich, jedoch von der elterlichen
¥,-Pflanze verschieden waren. Die Pflanzen Xs und Xs wiederum hatten eine

ungleichartige F,-Nachkommenschaft. So bestand die Nachkommenschaft von
Xa aus 5 Pflanzen, von denen drei mit gelbroten Bliitenkérbchen (II) blithten.

Eme der Pflanzen hatte rote Korbchen, wie H. aurantiacum (I), und die andere
blithte mit tiefgelben Koérbchen (III). Die Nachkommenschaft von Xr bestand

aus vier Pflanzen. Sie stellten in bezug auf die Farbe ihrer Blutenkorbchen je
einen der vier Phénotypen dar. Aus der Darstellung geht hervor, dal nach der
betonten Erscheinung in den Vererbungsuntersuchungen, die vollig sterilen und
teilweise fertilen F,-Nachkommen der Kreuzung H. auriculs X aurantigcum
echte Artbastarde zwischen Arten mit verschiedener Chromosomenzahl dar-
stellen.

Auf Grund der Kastrierungsversuche erwiesen sich 27 Pflanzen als apo-
mlktlsch Auflerdem gaben die Pflanzen X2 X4 X s 4 X16 X £ Xo Xi,
X X4 X4 X4 X; X; X4 XG und X 65 elne glelchartlge Nach-
kommenschaft dle der elterhchen ¥,- Pﬂanze vollkommen glich (Tab. 2).

Aus Tabelle 2 geht hervor, dal weitere 7 F;-Pflanzen (XZ X4 X+ b X%
X 4 4, X X und Xs apomiktisch gewesen sind, denn sie haben trotz Kastrlerung
Nachkommenschaft erzeugt.. Jedoch ist ihre bei freier Bestdubung erhaltene
Nachkommenschaft ungleichartig gewesen. Die einzelnen F,-Nachkommen
waren sowohl untereinander wie von den elterlichen ¥,-Pflanzen verschieden.

Unerwartet erscheinen die Beobachtungen, die sich auf die Nachkommen-
schaft der Pflanze X% beziehen. Diese Pflanze blithte im Jahre 1939 mit roten
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Bliitenkoérbchen wie H. aurantiacum (I). Von ihm wurden Samen von frei be-
stdubten wie auch von kastrierten Bliiten geerntet. Die Samen aus freier Be-
stiubung gaben eine aus 184 Pflanzen bestehende Nachkommenschaft, die
untereinander gleich und mit der elterlichen F,-Pflanze vollig identisch waren.
Aus den Samen des kastrierten Blittenkérbchens wurden 18 Pflanzen aufgezogen;
von denen vier mit Bliitenkdrbchen wie das der Elternpflanzen bliihten (I),
und die iibrigen vierzehn tiefgelbe Bliitenkérbchen (1IT) hatten. Im Herbst
wurde eine Rosette von dieser F;-Pflanze in einen Topf gepflanzt und ins Vege-
tationshaus gebracht. Im folgenden Jahre blihte die im Topf entwickelte Pflanze
mit, gelben Bliitenkorbchen. Allerdings kann man diese unerwartete Erscheinung
einem bei der. Samenernte, dem Umpflanzen, der Etikettierung usw. unter-
laufenen Irrtum zuschreiben, eben Irrtiimern, die sich aus den die Untersuchung
begleitenden Umstédnden ergeben.

Diese unerwarteten Erscheinungen treten aber in ein anderes Licht, wenn
wir die folgende Tatsache ins Auge fassen: Im Anfang der Entwicklung der
Pflanze X 4 Ao blithte zwischen den-Stielen ihrer gemeinsamen Rosette, die rote

Korbchen trugen (I), einer mit tiefgelben Bliitenkoérbchen (IIT). Eine sorgfiltige
Untersuchung der Rosette ergab, daB der gelbbliihende Stiel derselben Wurzel
und derselben Rosette, denen auch die rotblithenden Stiele entwuchsen, ent-
stammte. Was die Pflanze X2 anbetrifft, die im Jahre 1940 auch eine Rosette

entwickelte, welche von der Mutterpflanze verschieden blithte, fehlen experi-
mentell festgestellte Tatsachen iiber Herkunft und Zusammengehérigkeit der
Rosette mit dem iibrigen Teil der Pflanze. Es scheint uns aber wahrscheinlich,
daB in diesem Falle somatische Mutation vorliegt, die die Herkunft der aus dem
kastrierten Korbchen der Pflanze X‘) gezogenen ungewdhnlichen Nachkommen-
schaft erkliren konnte.

Aus der bisherigen Darstellung sieht man, dafl die F,-Nachkommenschaft
der Kreuzung H. auricula x aurantiacum aus 27 sich apomiktisch fortpflanzenden
und 32 sterilen und teilweise fertilen Artbastarden bestand. AuBerdem spaltete
die Nachkommenschaft auch hinsichtlich einer Reihe morphologischer Unter-
schiede auf. Daraus ist zu entnehmen, daB in bezug auf die Fortpflanzungsweise
einer der Eltern heterozygot gewesen ist. Wenn man in Betracht zieht, daBl in
unseren Versuchen sich H. auricula als homozygot erwiesen hat, wird leicht
verstindlich, daB H. aurantiacum der heterozygote Elter gewesen ist, — ein
Schlufl, zu dem auch OsTENFELD (1910) gelangt ist. Aus diesem Grunde ist
anzunehmen, dafl H. aurantiacum fir das Gen, welches die apomiktische Fort-
pflanzung bedingt, heterozygot gewesen ist. AuBlerdem erscheint das Gen, das
die apomiktische Fortpflanzung bedingt, dominant, da die Nachkommenschaft
der Kreuzung H. auricule X aurantiacum zu 50 %, aus apomiktischen Pflanzen
bestand. Die Tatsache, daB die Hilfte der Nachkommenschaft aus sterilen
und teilweise fertilen Pflanzen bestand, widerspricht der beobachteten mono-
faktorialen Aufspaltung nicht, wenn man in Betracht zieht, da8 die F,-Pflanzen
Artbastarde sind, deren eine Elternart die Halfte der Chromosomenzahl der
andern gehabt hat und daf die Meiosis dieser Artbastarde von UnregelmaBig-
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Tabelle
Das Verhalten der F,-Nachkommenschaft
Die Nachkommenschaften der F,-Apomikten
. Farbe des harakh
Nr. der Nr. der Blittenkérbehens C. arakter der F2.-Nachkommen
Reihe nach Nach.kommenschaft einzelner in bezug"auf <.]..1e Farbe der
im Garten F,-Pflanzen Blitenkérbehen
1 X2 I 184;; X2¥ (14, + 4))
] P
2 Xe 5; + Liv; Xk (661)
5 5
3 X2 80,; X*(4))
s ]
4 Xa 216,
T
5 X4_; 320 4 11 4 110)
6 X4 1
'ﬂ I
7 X 4 5 4 liy
22 |
8 X 6 18;
11
9 X6 15 X6 4(3)
14 14
10 Xz It GII; Xk (53]])
1 1
u X2 Iys Xg*(11p)
9 9
12 X3 96,; Xa*(15;)
5 5
13 Xy 16,;
14 X3 11 23, + 1
k
15 X1 Xa* (Byy)
1 X4 24,5 X 2 (2
6 = m XL )
17 X 4 6,3 X_ 2 ¥(6
18 I i85 ( III)
18 X% v 5lry
19 X3 401y
3
20 Xa 81v; X%k (41v)
1
21 X4 S1v + 2y
11
22 X 1 61y + III + IHI
i5
23 Xs 3ly
6
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keiten begleitet ist, die die Ursache ihrer teilweisen Fertilitit bzw ihrer volligen

Sterilitit sind. Die Aufspaltung in der F,-Generation, die an einer unbedeutenden

Zahl zum Teil fertiler F,:Bastarde beobachtet wurde, ist gleichfalls eine der

charakteristischen Erscheinungen dieser Artbastarde.

Die Herkunft jener F,-Individuen in der Nachkommenschaft einiger der

- apomiktischen F,-Bastarde, die sowohl untereinander als von der elterlichen
F,-Pflanze verschieden waren, erkliren die vorgenommenen karyologischen und

embryologischen Untersuchungen. '

2. Ergebnisse der karyologischen Untersuchung

Wie in der Beschreibung des Materials betont wurde, hat eine der Eltern-
pflanzen, H. auricula, 2n = 18, bzw. n = 91 (Fig. 1a) Chromosomen, und die
andere, H. aurantiacum, 2n = 36, bzw. n = 18U Chromosomen (Fig. 1¢). Eine
Untersuchung der Pollenmutterzellen stellte fest, daf die Meijosis bei beiden
Eltern normal verlduft. Eine Untersuchung der Chromosomenzahl von ungefihr

~ Fig. 1 a—c. Pollenmutterzellen in der heterotypen Teilung von H. auricula (a), H. auranti-
acum (c) und deren F;-Bastard (b); (x 620).

15 Pflanzen der F,-Generation stellt fest, daBl die Zellen der Wurzelspitzen
sowohl der apomiktischen wie der sterilen F;-Bastarde 2n = 27 Chromosomen
enthalten. Der Verlauf der Meiosis in den Pollenmutterzellen (Fig. 15) dieser
Pflanzen ging so vor sich, daB sich deutlich bivalente und univalente Chromo-
somen abzeichneten, die auBerbalb der Aquatorialebene der Spindel standen.

Es wurden karyologische Untersuchungen der Nachkommenschaft der
teilweise fertilen F,-Pflanze Xs vorgenommen. Als Ergebnis dieser Unter-
suchungen stellten wir fest, daB die Zellen der Wurzelspitzen zweier dieser F,-
Bastarde 2n = 28 Chromosomen enthielten (Fig. 2a). Die dritte hatte 2n = 30
Chromosomen (Fig. 2b) und die vierte 2n = 36 (Fig. 2¢). Von den Bliitenknospen
letzterer beiden Pflanzen wurden Azetokarmin-Priparate hergestellt. Die
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Meiosis jener, die in ihren somatischen Zellen 2n = 30 Chromosomen hatte, war
unregelmaBig, mit vereinzelten, univalenten Chromosomen (2‘4——4‘) a,uBerhalb
der Spindel, wihrend die Meiosis der Pflanze mit 2n = 36 Chromosomen durchaus
regelmaBig war, mit 18" Chromosomen.

Beziiglich der Nachkommenschaften jener apomiktischen F,-Bastarde, die
gich uniform fortpflanzten, hielten wir eine karyologische Untersuchung fiir -
iiberfliissig. DaB die Individuen .dieser Nachkommenschaften ebenso viele
'Chromosomen haben, wie die’ elterlichen Bastarde, war aus der Tatsache zu
schlieBen, daB wir in der Embryosackmutterzelle einiger von ihnen heterotype
Metaphasen mit bivalenten und univalenten. Chromosomen gefunden haben
(Fig. 5b). :

Ein besonderes Interesse ]edoch haben die Nac mmenschaften jener
apomiktischen Bastarde, in denen einzelne F, Indwldu 1 sich von dem elter-
lichen Typ unterschieden. Typisch in dieser Hinsicht War die Nachkommenschaft

o w‘é Rz

(;l-
'Wl '} Qﬁ{é Q

a- b ) [4

Fig. 2 a—c. Somatische Metaphasen in Zellen der Wurzelspitzen einiger F,-Pflanzen des
teilweise fertilen Bastards £ ; @ — 2n = 28; b — 2n = 80; ¢ —2n = 36; (x 2000).

der F,-Pflanze X% .- Kastriert setzte 'diese Pflanze 1939 und 1940 normal an.
Aus ihren Samen, die aus einem’nicht kastrierten Korbchen gezogen waren,
entwickelten sich im Jahre 1940 36 F, -Pflanzen. Im Vergleich mit den Nach-
kommenschaften der iibrigen Fl-Apomlkten, ist ihre, Nachkommenschaft am
reichlichsten und mannigfaltigsten gewesen. Ausder Gesamtza.hl ihrer Individuen
wiihlten wir 12 aus, die untereinander verschieden Wd,ren und am auffilligsten
von der elterlichen F,-Pflanze abwichen. Jedoch stellten wir die Chromosomen-
zahl von nur sieben dieser Pflanzen fest. Eine von ihnen (X_%, IX) hatte in den
Zellen ihrer Wurzelspitzen 2n = 45 Chromosomen (Fig. 3a). Die andere (X%, I
hatte 2n = 44 (Fig. 3b), die dritte (XA, VI) hatte 2n = 42 (Fig. 3d) und die
ubr1gen vier (X4 1I; Xi , IV, Xg, VII und Xg, X) hatten 2n = 43 Chromo-
somen - (Fig. 30)

Die  Ergebnisse der karyologischen Untersuchungen deuten ‘darauf hin,
daB die sterilen wie die teilweise fertilen F,-Pflanzen, durch Verschmelzung
des Kerns einer H. auricula-Eizelle mit H. aurantiacum-Spermakern, das kein
der apomiktischen Entwicklung dienende Gen enthalten hat, entstanden sind.
Die geringe Anzahl FyIndividuen, die ihrem AuBleren nach verschieden sind,

Z. f. Veretbgsl. 0 _ ’ _ 8
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unterscheiden sich auch in ihrer Chromosomenzahl, denn sie sind das Produkt
von aberranten Gameten, die in den Artbastarden als Resultat unregelmifBigen
Meiosisverlaufs entstehen.

Jene F,-Bastarde aber, die eine gleichartige und ihnen &hnliche Nach-
kommenschaft geben, sind Apomikten, die aus einer H. aurantiacum-Gamete,
welche das der apomiktischen Vermehrung dienende Gen enthilt, entstanden sind.

Beziiglich jener apomiktischen F;-Bastarde, deren F,-Nachkommenschaft
nicht gleichartig ist, stellte die vorgenommene karyologische Analyse fest, daB
diese F,-Pflanzen das Produkt einer Verschmelzung zwischen einer nicht redu-
zierten und einer reduzierten Gamete sind, als deren Folge die Bildung eines
Embryos mit mehr als 36 Chromosomen méglich ist. Zur Erklirung seiner
Herkunft tragen die vorgenommenen embryologischen Untersuchungen bei.

,_<’ \““J

Fig. 8 @—d. Somatische Metaphasen in Zellen der Wurzelspitzen einiger Fy-Pflanzen des
aufspaltenden F,-Apomikts 4; o —2n =45;5—2n = 44; ¢ —2n = 43; d—2n = 42;
(X 2000).

3. Ergebnisse der embryologischen Untersuchung

Um aufzukliren, wie weit die vermutete Fortpflanzungsweise die Ursache
der Aufspaltung in den Nachkommenschaften der F,-Apomikten ist, wurden
Untersuchungen \iiber die Entwicklung des Embryosacks und die Bildung des
Embryos vorgenommen, sowohl bei den Elternarten wie auch bei einigen ihrer
Bastarde.

Was die Entwicklung des Embryosacks von H. auricula betrifft, stellten die
Untersuchungen fest, daf in diesem Fall der fiir die Kompositen charakteristische
normale Ablauf vorliegt. Die Priparate, iiber die wir verfiigten, enthielten alle
fiir diese Entwicklung charakteristischen Stadien, von der Bildung der Embryo-
sackmutterzelle angefangen bis zur voélligen Ausbildung des Embryosacks
(Fig. 4a). Bei H. aurantiacum verfolgten wir die Entwicklung des Embryosacks
bzw. die Bildung des Embryos mit Hilfe einer grofien Zahl von Priparaten, denn
bei -dieser Art war die Entwicklung von- Abweichungen vom normalen Typ
begleitet, deren Bestimmung und Interpretatlon die Nebenemanderstellung
zahlreicher Phasen nétig machte.

Die Embryosackmutterzelle'der Sa.mena,nlagen von H. aumntmcum erkennt
.man wihrend der synaptischen Stadien sehr leicht (Fig. 5a) Die frithen Phasen
der Synapsis in der Embryosackmutterzelle fallen mit denselben Phasen der
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Pollenmuttérze;llen zusammen. Spéter jedoch entwickeln sich die Pollenmutter-
zellen schneller als die Embryosackmutterzelle, so dafl der Kern der letzten;
sich noch in Synapsis befindet, wihrend die Pollenmutterzellen gegen die Mitte
oder gar gegen Ende der Meiosis sind. VerhiltnisméBig haufig wurden Phasen
des Tetradenstadiums beobachtet, in denen die Tetrade eben gebildet ist. Bei
anderen hat eine der vier Makrosporen
angefangen, die iibrigen in ihrer Ent-
wicklung zu iiberholen, und es gab
Fialle, wo die letzten drei schon dege-
neriert sind (Fig. 6a). Die letzte Phase,

a b a b
Fig. 4 a—b. Vollentwickelter sporo- Fig. 5a—b. Embryosackmutterzelle von
gener Embryosack von H. auricula H. aurantiacum in Synapsis (¢); Embryosack--
(@) und vollentwickelter aposporer = mutterzelle in heterotyper Metaphase bei einer
Embryosack von H. auwrantiacum; . F,-Pflanze der Kreuzing H. quricula X auran-
(X 420). i tiacum (b); (X 1300).

mit der die Entwicklung des sporogenen Embryosacks abschlieBt, ist das zwei-
kernige Stadium (Fig. 65), da in diesem Stadium seine Weiterentwicklung auf-
hort. Wenn man das Alter des Embryosacks nach GroBe, Gestalt und Ent-
wicklung der Samenanlage beurteilt, wire es folgerichtig anzunehmen, daB sich
der sporogene Embryosack im zweikernigen Stadium befindet, wenn die Zellen
des Nucellus, die ihn umgeben, in ungewshnlichem Mafle zu wachsen beginnen.
Dais halten wir fiir die Ursache der Degeneration des sporogenen Embryosacks.
%
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Bei einer tetraploiden Form von Crepis occidentalis, haben STEBBINS und
"JENKINS (1939) beobachtet, dafl die apospore Entwicklung eintritt, nachdem die
Tetrade gebildet ist. Nach denselben Autoren hat diese Entwicklung bei den
meisten Apomikten dieser Gattung, einschlieSlich polyploider Formen von
C. occidentalis, C.acuminata, C.intermedia, C.modocensis, C.monticola und
C. pleurocarpa schon eingesetzt, wihrend die Embryosackmutterzelle sich in
Prophase befindet. Wie wir schon betonten, beginnt die Verlagerung des sporo-
genen Embryosacks mit dem Wachstum der umgebenden Nucelluszellen, die

Fig. 6 a—b. Ausgebildete Tetrade in der Samenanlage von H. aurantiacum (a); sporogener
Embryosack von H. aurenticcum im Zweikernstadium (b); (X 1100).

bei diesem Wachstum in der Embryosackhéhle in immer engere Nachbarschaft
mit dem zerfallenden Embryosack treten. In gewissen Fillen, wie das in Fig. 7a
illustriert ist, wachsen die Zellen, die sich in der Nachbarschaft des Embryosacks
befinden, verschieden schnell. So sieht man in der Abbildung, da wihrend eine
von ihnen, die sich am oberen Ende befindet, schon die Hélfte der Embryosack-
héhle eingenommen hat, andere Zellen desselben Typs unten kaum im Anfang
dieser Entwicklung sind. Es scheint, daB die dunklen Flecken am oberen Ende
der Embryosackhohle zerfallene Teile darstellen, die der oberen Halfte des
sporogenen Embryosacks angehéren, dessen Platz in der Hohle schon von der
gewachsenen Nucelluszelle eingenommen ist. In dem unteren Teil der Hohle
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ist immer noch einer der beiden Kerne, samt einem Teil des Protoplasmas des
sporogenen Embryosacks, bemerkbar, wihrend die dem Nucellus angehérenden
Zellen noch in ihrer Entwicklung zuriick sind. Es ist bemerkenswert, daB,
wie in dieser Figur, so auch in allen iibrigen beobachteten Stadien, die Kerne
des sporogenen Embryosacks ein Kernkorperchen haben, wihrend die Kerne
der Zellen des Nucellus 2 bis 3 enthalten. Im oberen Teil derselben Figur,
etwas seitlich der EmbryosackhGhle, hat sich eine Zelle stark vergroBert und
ihr Kern hat sich schon einmal geteilt, da in ihren beiden entgegengesetzten

Fig. Ta—b. Apospore Embryosackentwicklung bei H. qurantiacum; (a — X 750; b— X 550).

Enden zwei Kerne zu sehen sind, von denen der eine 2, der andere 3 Kern-
korperchen hat. Nach Lage, Form und GriBe ist diese Zelle den einkernigen
Zellen ahnlich, die RosENBERG (1906) in seinen Figuren 2 und 3 mit dem Buch-
staben @ bezeichnet, und die nach ihm das Anfangsstadium des aposporen
Embryosacks von H. excellens bzw. H. flagellare ist. Der von uns abgebildete
Fall in Fig. 7a zeigt, daB der sporogene Embryosack in der Samenanlage sich
im ProzeB der Degeneration befindet, die von dem Wachstum einiger benach-
barter Nucelluszellen begleitet ist. Parallel dieser Entwicklung, im oberen Teil
. der Abbildung ist die Bildung einer Zelle im aposporen Embryosack im
Gange, die schon das zweikernige Stadium erreicht hat. Die volle Entwick-
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lung eines aposporen Embryosacks ist in Fig. 45 illustriert, die mit den in
Fig. 4 und 5 der Beschreibung von ScHNARF (1919) gegebenen vollig identisch ist.

Von Fig. 7b nehmen wir an, daf sie ein spiteres Stadium jener Entwicklung
darstellt, in der die wachsenden Nucelluszellen die Entwicklung des sporogenen
Embryosacks zum Stillstand gebracht haben. Hier ist er schon véllig ver-
schwommen und die Embryosackhohle wird von den in sie eingedrungenen,
wachsenden Nucelluszellen eingenommen. Diese Entwicklung entspricht nach
unserer Ansicht den von STEBBINS u. JENKINS (1939) beschriebenen Fillen von
multizellularer Aposporie. Inihrem Bestreben, soviel von der Hohle einzunehmen,
wie es dem Tempo ihrer Entwicklung entspricht, haben sich die Zellen so
eingeengt, dall, wie man aus Fig. 7b sieht, die Grenzen zwischen ihnen sich
kaum noch unterscheiden lassen. Es ist jedoch klar, daf nicht alle ihre Kerne
die gleiche Zahl von Teilungen durchgemacht haben. In einem solchen Stadium
stellen diese Zellen Embryoséicke in verschiedenen Stadien der Entwicklung dar.
Die von STEBBINS und JENKINS (1939) verdffentlichten Fialle multizellularer
Aposporie entsprechen unserer Meinung nach, den von SCRNARF (1919) be-
schriebenen ,,zusammengesetzten Embryosidcken®. Ein noch spiteres Stadium
dieser Entwicklung ist in Fig. 8a dargestellt. Gegen das mykropylare Ende
der Embryosackhthle hin befindet sich der grofite, bzw. am schnellsten ent-
wickelte Embryosack, an dessen oberen Ende man einen Embryo im zweizelligen
Stadium bemerkt. TUnter diesem Embryo sieht man einen in Teilung be-
griffenen Kern, und seitlich von ihm befinden sich zwei Kerne, einer fast iiber
dem anderen. Unter dem Embryosack mit dem zweizelligen Embryo sieht
man einen sehr plattgedriickten Embryosack, dessen zwei Kerne sehr weit
auseinander liegen. Links liegt ein grofBer Kern, von dem man nicht weil, ob
er demselben Embryosack angehort. Rechts zeichnet sich eine stark gewachsene
Zelle mit einem groBen Kern in der Mitte ab. Unter ihr sind zwei weitere Zellen
bemerkbar, die unbedeutende Masse erreicht haben, weil sie ihr Wachstum spét
begonnen haben — vielleicht, als die anderen die Hohle eingenommen hatten.

Fig. 8b zeigt das Vorhandensein der von SCHNARFE beschriebenen zu-
sammengesetzten, Embryosicke. In diesem Falle sind die Embryosicke gegen
das mikropylare Ende hin degeneriert. In der Mitte der Embryosackhshle
sieht man zwei gut ausgebildete Embryonen, die so angeordnet liegen, dall iiber
ihren Ursprung schwer zu entscheiden ist. Am wahrscheinlichsten scheint uns,
daB sie entweder aus den Kernen der einzelnen Nucelluszellen entstanden sind,
oder aus den Kernen ein und derselben Nucelluszelle, nachdem diese in das
Zweikernstadium getreten ist.

In Fig. 8¢ bestiirken Anordnung, Zahl und Gréfie bzw. das Alter der Em-
bryonen uns in der Annahme, daB in einem zusammengesetzten Embryosack
die Bildung des Embryos nicht anfingt, nachdem sich die einzelnen Nucellus-
zellen im aposporen Embryosack vollig entwickelt haben, sondern daf aus
jedem Kern der stark gewachsenen Nucelluszellen sich ein Embryo bilden kann,
sobald ein fiir diese Entwicklung giinstiger Augenblick eintritt.

Auch auf Fig. 9b ist ein apospor entstandener Embryosack dargestellt,
in dem man auBer dem aus der Eizelle hervorgegangenen Embryo, seitlich
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einen anderen sieht, dessen Lage seine synergide Herkunft verrdt. Beide
Embryonen sind in ihrer Entwicklung ziemlich fortgeschritten, und das
umgebende Endosperm sieht ziemlich verbraucht aus. Aus der GrofBe und
Zahl der Kernkorperchen in den Kernen einiger der noch unverbrauchten
endospermalen Zellen ist ersichtlich, daB sie diploid uwnd mit den auf
Fig. 8a gegebenen identisch sind.

o b ¢

Fig. 8 a—c. Embryoentwicklung bei H. aurantiacum; {X 320).

Auf Fig. 9a sieht man neben dem Embryo noch zwei Synergiden, die mit
dem Embryo zusammen von Endosperm mit auBergewthnlich grofen Kernen um-
geben sind, die zahlreiche Kernkorperchen aufweisen. Wenn wir die GroBe der
Kerne in diesem Endosperm mit den Endospermkernen auf Fig. 85 und mit den
Kernen unter dem zweizelligen Embryo auf Fig. 8« vergleichen, so wird deutlich,
daB das Endosperm auf Fig. 9a die grofte, das auf Fig. 8a die geringste Anzahl
von Kernkorperchen hat. Die Mitte halten die Kerne des Endosperms auf Fig. 8b.
Wenn wir annehmen, daB die Kerne in dem auf Fig. 8a abgebildeten Endosperm
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diploid sind, so muBlten die Kerne in dem Endosperm auf Fig. 85, die groBer
sind, tetraploid sein und der Verschmelzung zweier Polkerne in einem Embryosack
aposporer Herkunft, herstammen. Die groBen Kerne im Endosperm auf Fig. 9a
stimmen véllig zu der Annahme, daB dieser Embryo das Produkt einer Be-
fruchtung der Eizelle in dem apospor entstandenen Embryosack ist. In einem
solchen Falle wire es zu erwarten, daB die Kerne seines Endosperms gréBer
sind als die der aus der Verschmelzung der beiden Polkerne hervorgegangenen,
da in diesem Fall der sekundire Embryosackkern des aposporen Embryosacks,

Fig. 9 a—b. Embryoentwicklung bei H. aurantiacum; (X 320).

durch die Befruchtung mit dem reduzierten Kern des Pollens verschmolzen ist.
Eine solche Interpretation steht anderseits auch véllig im Einklang mit den
Ergebnissen der experimentellen und karyologischen Untersuchungen, da in der
Nachkommenschaft der apomikten Bastarde, die abweichenden Fy-Individuen
mit 2n = 42, 43, 44 und 45 Chromosomen (Fig. 3a—d) auftreten kénnen, wenn
die Kerne der unreduzierten Eizelle im aposporen Embryosack mit dem redu-
zierten Kern des Pollens verschmelzen.

Am SchluBl dieser Darstellung ist noch zu bemerken, daBl wir uns auf
Grund der entsprechenden embryologischen Erforschung einiger rein apo-
miktischer Bastarde, sowie apomiktischer Bastarde mit ungleichartiger Nach-
kommenschaft, iiberzeugen konnten, dafl die Embryosackentwicklung und die
Bildung des Embryos bei ihnen auf die fir H. aurantiacum charakteristische
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Weise vor sich geht. Wir zogen jedoch vor, diese Entwicklung nur auf Grund
von Beobachtungen an Priparaten von H. aurantiacum zu beschreiben und zu
illustrieren, da diese Elternart den Bastarden die Erbanlagen mitgibt, die
diese Entwicklung bedingen. Nur Fig. 7a ist einem Priparat entnommen, das
ans dem Blitenkorbchen einer F,-Pflanze der Hybride X2 hergestellt ist, da

b
unter den aus H. aurantiacum hergestellten Priparaten entsprechend charakte-
ristische Bilder fehlten.

In den Samenanlagen der sterilen bzw. teilweise fertilen F,-Bastarde
fehlte eine dhnliche Entwicklung durchaus. Die Bilder, die in der Samenanlage
dieser Bastarde beobachtet wurden, &dbhnelten in ihren anfinglichen Stadien
der fiir das amphimiktische H. auricula charakteristischen normalen Entwicklung.
In den spdteren Entwicklungsstadien konnte man Abweichungen beobachten,
die ihren Ursprung in mit der abnormen Meiosis zusammenhingenden Unregel-
méiBigkeiten haben. In den meisten Fillen schloB sich die Embryosackhohle
nach der Degeneration und dem Verschwinden der Elemente des Embryosacks
_ teils frither, teils spiter, vollig.

Nach den bisherigen Darlegungen kann man annehmen, daB die apo-
miktische Entwicklung, die an H. aurantiacum beobachtet wurde und die fiir
die apomiktischen F,-Bastarde charakteristisch ist, einem dominanten, in dieser
Art nur einmal enthaltenen Gen zuzuschreiben ist. Aller Wahrscheinlichkeit
nach bedingt dieses Gen das ungewshnliche Wachsen der Nucelluszellen um den
sporogenen Embryosack. Infolge davon kommt dessen Entwicklung zu einem
Zeitpunkt zum Stillstand, der mit dem zweikernigen Stadium seiner Entwicklung
zusammenfillt. Die in der Folge wachsenden Nucelluszellen schliefen ihre
Entwicklung mit der Ausbildung des Embryos ab, unabhingig davon, ob sie
in dem Augenblick, der die Bildung des Embryos bestimmt, die véllige Ausbildung
des aposporen Embryosacks erreichen oder nicht.

1IV. Analyse der Ergebnisse

Es ist allgemein bekannt, daB schon MExpEL (1869) die Nachkommen-
schaften von Bastarden zwischen verschiedenen Arten der Gattung Hieracium
und besonders der Kreuzung zwischen H. auricule und H. quranticcum unter-
sucht hat. Aus dieser Kreuzung erhielt er zuerst zwei Pflanzen, von denen die
eine dem einen, die andere dem anderen Elter dhnlich sah. Die Pflanze, die
H. aurantiacum dhnlich sah, blithte mit roten Kérbchen und war steril. Die
andere, die mit gelben Korbchen blithte und starker H.auricula dhnelte, gab
nur einen Samen. In den Fallen, in denen er aus den Kreuzungen zwischen
Arten der Gattung Hieracium fertile F,-Bastarde erhielt, wie mit der Kreuzung
H. praealtum X aurantiacum, waren die Bastarde in den folgenden Generationen
konstant. In seinen Briefen an NAgELI (OSTENFELD 1910), berichtet MENDEL,
daB er 98 F,-Pflanzen aus der Kreuzung H. auricula X aurantiacum aufgezogen
hat, von denen 84 bis zur Bliite kamen, da einige vorzeitig eingingen und andere
nicht blihten. Die blithenden F,-Pflanzen variieren so, daB. nicht eine von
ihnen irgendeiner der anderen #hnlich sah. Die Hilfte der Pflanzen erwiesen
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sich als teilweise fertil, !/, war ganz fertil und 1/, steril, wobei der Grad der Fer-
tilitdt in keiner Korrelation zu der Morphologie der Bastarde stand.

Die Nachkommen der Kreuzung H. auricule X aurantiacwm wurden spiter
von OSTENFELD (1910) untersucht. Er erhielt aus dieser Kreuzung anfinglich
vier F,-Pflanzen, die sich morphologisch voneinander unterschieden. Zwei von
ihnen erwiesen sich als steril. Auf Grund der vorgenommenen Kastrierungen
erwies sich die dritte als apomiktisch. Die aus dieser F;-Pflanze erhaltenen vier
F,-Nachkommen waren untereinander gleich und véllig identisch mit ihrer
Elterpflanze. Dabei waren alle F,-Pflanzen durchaus fertil. Im folgenden Jahre
erhielt er von derselben F,-Pflanze eine zahlreichere Nachkommenschaft, jedoch
bliihte nur eine der Pflanzen. Diese Pflanze war ebenso dem elterlichen F,-
Bastard morphologisch vollig gleich. Im Jahre darauf wiederholte OSTENFELD
die Kreuzung zwischen den beiden Arten und erhielt 29 Pflanzen, deren AuBeres
ihre hybride Herkunft zeigte und die untereinander durchaus verschieden waren.
Von diesen isolierte er 12 Pflanzen, die aber alle taube Samen gaben. Von finf
anderen Pflanzen erhielt er je einige Samen, aber nur die Samen von vier dieser
Pflanzen gingen auf und gaben Nachkommenschaft, die jedoch nicht bis zur
Bliite kam. Im néchsten Jahr gingen sieben von diesen F,-Bastarden ein und
die iibrigen trugen taube Samen.

Auf Grund dieser Ergebnisse betont OSTENFELD im SchluBteil seiner
Arbeit, daB bei den Artbastarden dieser Gattung, bei denen der eine Elter sich
apomiktisch vermehrt, die Aufspaltung in der F,-Generation und die nicht
aufgespaltenen Bastarde in den folgenden zur Erklidrung der Ursache des beob-
achteten Polymorphismus bei den Pflanzengruppen, in denen man obligat
apomiktischen Arten begegnet, beitragen.

Die interessanten Ergebnisse dieser Vererbungsforschungen haben spéter
eine Reihe zytologische und embryologische Untersuchungen angeregt, die sich
nicht nur mit den apomiktischen Formen der Gattung Hieracium, sondern auch
mit solchen Pflanzen anderer Gattungen befafiten. Die festgestellten polyploiden
Reihen in Gattungen, die reich an apomiktischen Formen sind, lenkten die
Aufmerksamkeit der Forscher darauf, daB die Arten mit gréBerer Chromosomen-
zahl in solchen Pflanzengruppen gewdohnlich apomiktisch sind und unregelmaBig
verlaufende Meiosis haben. Ohne uns in Einzelheiten iiber das Fortschreiten
der Kenntnis dieser Fragen einzulassen, die in einer Reihe zusammenfassender
Verdtfentlichungen ausfiihrlich dargestellt sind (WINKLER 1908, 1920; Ernst
1918; ScmNARF 1929; RoOSENBERG 1930), miissen wir jedoch die Bedeutung
der von OsTENFELD (1910) festgestellten Tatsache iiber die Richtung, in der sich
die Forschungstitigkeit weiterhin entwickelt hat, betonen. So hat OsTENFELD
(1910) bei seinen Vererbungsforschungen bei Kreuzung von H. excellens mit
H. aurantiacum, unter den anderen funif, einen F,-Bastard (Nr.46;) gezogen,
dessen F,-Nachkommenschaft aus 53 Pflanzen bestand, von denen 52 véllig
gleich und mit der elterlichen F,;-Pflanze identisch, eine aber bemerkenswert
von ihnen verschieden war. Diese Tatsache stellt RoSENBERG den Ergebnissen
seiner embryologischen Studien iiber H.excellens und H. flagellare gegeniiber
und beniitzt sie als experimentellen Beweis, dafl aufler den apospor entstandenen
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Embryosicken, die er in diesen Arten beobachtet hat, einige der sporogenen
Embryosicke zu voller Entwicklung gelangen. In neuerer Zeit gelangten
SteBBINS und JENKINS (1939) zu demselben Schlufl in bezug auf die embryonale
Entwicklung in einigen Arten der Gattung Crepis. Nach ihnen bilden 28 %,
der Samenanlagen der tetraploiden Form von C. occidentalis apospore Embryo-
sicke. Diese Forscher sind der Meinung, daB auch in den meisten polyploiden
Formen von C. occidentalis, O. acuminata, C. intermedia, C. modocenstis, C. monti-
cole und C. pleurocarpa 78—87 9%, apospore Entwicklung vorkommt. Sie nehmen
an, daB nur fiir eine Form von C. occidentalis, mit 2n = 77 Chromosomen, die
Aposporie die absolut obligate Fortpflanzungsweise ist.

Aus dem, was wir schon iiber die Embryosackentwicklung von H. auran-
liacum gesagt haben, sieht man, daB sichere Daten fiir das Vorhandensein des
sporogenen Embryosacks nach seinem zweikernigen Stadium feblen. Sogar
ScHNARF (1919), der das Vorhandensein einer solchen, der aposporen, parallelen
Entwicklung bei dieser Art annimmt, betont, dafl es in diesem Falle schwer ist,
den sporogenen von dem aposporen Embryosack zu unterscheiden.

Die von uns festgestellte monohybride Vererbung schliefit glelchfalls das
Vorhandensein von fakultativer Apomixis in H. aurantiacum und in seinen
Bastarden mit H. auricula aus. Einen experimentellen Beweis zugunsten einer
solchen Entwicklung bringt die Untersuchung von NoACK (1939) iiber Hypericum.
Bei Bestaubung der tetraploiden H. perforatum mit diploiden Arten dieser
Gattung, erhielt Noack eine groBe Zahl der Mutter véllig gleiche Pflanzen,
die nach ihm apomiktisch aus der nicht reduzierten Eizelle des apospor gebildeten
Embryosacks von H. perforatum hervorgegangen sind. AuBer diesen Pflanzen
hat er bei solchen Kreuzungen auch pentaploide Bastarde erhalten, die seiner
Meinung nach aus der Vereinigung des Kerns der nicht reduzierten Eizelle des
aposporen Embryosacks mit dem Pollenkern der diploiden Art, entstanden
sind. AuBler diesen beiden Pflanzentypen hat er jedoch, im Ausmal von 3 9,
auch triploide Bastarde erhalten, deren Herkunft er aus der Verschmelzung
einer reduzierten weiblichen mit einer reduzierten méannlichen Gamete erkléart.

Bei einer solchen Entwicklung in F;-Apomikten der Kreuzung H. auricula X
aurantiacum miite man folglich unter den F,-Individuen auch solche erhalten,
die 18—36 Chromosomen haben. Solche aberranten Pflanzen wiren jedoch
sehr schwer zustande gekommen, sogar auch bei dem Vorhandensein einer
solchen Entwicklung, da es, auf Grund der unregelm#figen Meiosis, die die
Bildung dieser Makro- und Mikrosporen begleitet, schwer zu der Bildung solcher
Gameten bzw. Zygoten kommt.

Weil in den Kreuzungen mit anderen Arten von Héeracium, in denen
H. aurantiacum als Bestduber gedient hat, die von uns beobachtete Aufspaltung
in der F,-Generation schon festgestellt worden war, hielt man diese Art fiir das
Produkt einer frither zustande gekommenen Bastardierung (OSTENFELD 1910,
RosexnsErG 1930). Auch machen die Kastrierungsversuche, nach denen diese
Art als obligat apomiktische erscheint, die Hypothese glaubhaft, daB die Bastar-
dierung, wenn auch nicht die direkte Ursache der apomiktischen Entwicklung,
der ,,Ausloser fiir ihr Auftreten ist (SCHNARF 1929).
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Der Umstand, daB die F,-Pflanzen der Kreuzung H. auricula X aurantiacum
nicht nur in der Art ihrer Fortpflanzung, sondern auch in ihrem &uBeren Aus-
sehen voéllig verschieden sind, zeigt den heterozygoten Charakter von H. auran-
tiacum beziiglich eines groBen Teils seiner Erbfaktoren an. Der véllig regel-
mébige Verlauf der Meiosis bei dieser Art jedoch, schlieBt die Annahme aus,
dafl sie das Produkt einer irgendwann vorgekommenen Artbastardierung sei.

Wir sind geneigt zu glauben, dafl die Heterozygotie von H. aurantiacum,
die die Aufspaltung sowohl beziiglich der Bliitenfarbe, wie beziiglich der Fort-
pflanzungsweise bedingt, mutativen Anderungen zuzuschreiben ist, die im
Genom dieser Art stattgefunden haben. Normalerweise ist die Heterozygotie
durch die apomiktische Fortpflanzungsweise der Art maskiert. Sie tritt erst nach
Kreuzung mit einer amphimiktischen Art wie Hieracium auricule in Erscheinung.
Die apomiktische Fortpflanzungsweise wird durch ein mutiertes dominantes
Gen bedingt.

Zusammenfassung

1. Bei Bestaubung von H.auricula mit Pollen von H. aurantiacum, von
denen die erste eine sich geschlechtlich fortpflanzende Art und die zweite apo-
miktisch ist, erhielten wir eine F,-Nachkommenschaft, die aus 32 sterilen und
27 apomiktischen F,-Pflanzen bestand. Wie die apomiktischen, so unterschieden
sich auch die sterilen F;-Pflanzen voneinander, sowohl in der Farbe der Bliiten-
korbchen wie in einer Reihe anderer Merkmale.

2. Die zytologische Untersuchung stellte fest, daBl H. auricula 2n = 18,
bzw. n = 9¥ Chromosomen hat, und H. aurantiacum 2n = 36, baw. n = 180
Chromosomen. Die Meiosis verlduft in beiden Arten véllig normal. Die sterilen
wie die apomiktischen F;-Bastarde enthalten 2n = 27 Chromosomen, und
wihrend der heterotypen Metaphase sind univalente Chromosomen beobachtet
worden.

3. Die embryologische Untersuchung stellte fest, dall bei H. quricula der
Embryosack und der Embryo sich entsprechend dem fiir die sich geschlechtlich
vermehrenden Konipositen charakteristischen Typ entwickeln. An den sterilen
F,-Pflanzen beobachteten wir Abweichungen und Abnormititen, die zur Degene-
ration der Elemente des Embryosacks fithren, und die durch UnregelmaBigkeiten
in der Meiosis bedingt sind. Bei H. aurantiacum und gleichfalls bei den apomik-
tischen F,-Pflanzen der Kreuzung H. auricula X aurantiocwm hoért die Ent-
wicklung des sporogenen Embryosacks infolge der aposporen Entwicklung der
Zellen des Nucellus ungefahr in seinem zweikernigen Stadium auf. Bei den
sterilen Artbastarden dieser Kreuzung ist, der unregelméfBig verlaufenden Meiosis
wegen, die normale Entwicklung des Embryosacks in seinen verschiedenen
Entwickiungsstadien, von Degeneration seiner Elemente begleitet.

4. Die Mehrzahl der apomiktischen F,-Bastarde spalten nicht auf. Die
karyologisch untersuchte Nachkommenschaft der aufspaltenden Apomikten wies
F,-Individuen mit 2n = 42, 43, 44 und 45 Chromosomen auf, was Grund gibt
anzunehmen, dafl diese Pflanzen aus der Verschmelzung des nicht reduzierten
Kerns der diploiden Eizelle im aposporen Embryosack mit dem -reduzierten
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Kern des Pollens hervorgegangen sind. Die zahlenmifBiigc unbedeutende und
ungleichartige Nachkommenschaft der teilweise fertilen I, -Pflanzen hatte
2n = 28, 30 und 36 Chromosomen. Wie gewdhnlich bei den Artbastarden,
deren Eltern sich in der Chromosomenzahl unterscheiden, waren diese F,-Pflanzen
das Produkt einer zufalligen Vereinigung von Gameten mit abweichender Chromo-
somenzahl.

5. In der Analyse der festgestellten Tatsachen ist betont worden, daB
der heterozygote Charakter des H.auraniiacum, sowohl beziiglich der Erb-
anlagen, die seine morphologischen Merkmale bedingen, wie auch in bezug auf
die seine apomiktische Entwicklung bedingende Gen mutativer Anderungen
zuzuschreiben ist. Diese Anderungen treten erst nach der Bastardierung in
Erscheinung, weil sie von der apomiktischen Fortpflanzungsweise dieser Art
iberdeckt werden.
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