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DIE GENETISCHEN GRUNDLAGEN DER APOMIKTISCHEN 

FORTPFLANZUNG IN DER GATTUNG POTENTILLA 

Von M. CHRISTOFF und G. PAPASOVA 
Mit 6 Textfiguren 

(Eingeg~ngen ~m 22. September 1942) 

I. Einleitung 
Der grofle Polymorphismus~ sowie die breite Reihe yon Polyploiden, 

welche die apomiktische Fortpflanzung in der G.attung Potentilla begleitet, 
scheinen bedeutungsvoll ffir die Evolution dieser Gattung zu sein. ErschSpfende 
Auskunft fiber die AusmaBe des in dieser Gattung herrschenden Polymorphismus 
enth~lt die Monographie WOLFS (1913). Nur ffir l[a der in ihr beschriebenen 
305 Arten ist jedoch die Chromosomenzahl festgestellt. Die Chromosomen- 
zahlen, deren groBe Variabilit~t ffir diese Gattung charakteristisch ist, schwanken 
zwischen 2n und 12n, wobei keine einzige der geraden oder ungeraden Zahlen 
fehlt (PoPoFF 1939). 

Auf Anzeichen yon apomiktischer Entwicklung hat schon FOR~,NBACH~.R 
(1914) bei P. silvestris hingewiesen. Die pseudogame Entwicklung bei Potentilla 
wurde jedoch experimentell erst 1928 yon M i ~ w z ~  bewiesen. Sparer best~tigte 
PoPo~F (1935) das Vorhandensein einer solchen Entwicklung auf Grund yon 
Artkreuzungen. Untersuchungen fiber die Entwicklung des Embryosacks und 
Embryos einiger Arten dieser Gattung wiederum (Po~o~y 1935, S ~ o ~ o ~  1935, 
(~ENTSCHEFF 1938, GENTSCHEFF und GUSTAFSSON 1940) ergaben sichere Anhalts- 
punkte fiber das Wesen der apomiktischen Entwicklung, die man bei einigen 
Arten dieser Gattung antrifft. 

Die yon uns erzielten Resultate kl~ren die zwischen diesen interessanten 
Erscheinungen in der Gattung Potentilla bestehenden Zusammenh~nge nicht 
vSllig auf. Verglichen jedoch mit den schon feststehenden Tatsachen, finden 
einige ~rfiher aufgestelite Hypothesen ihre Best~tigung und weisen der kfinftigen 
Forschung fiber diese ftir die Erkenntnis der Evolution der Pflanzenwelt wichtigen 
Erscheinungen eine klare Richtung. 

H. Material und Methode 
Fiir die Zwecke dieser Untersuchungen benutzten wit die Sammlung des 

botanischen Gartens der Agronomischen Fakult~t, die dutch Austausch mit 
ausl~ndischen G~rten zus~mmengebr~cht wurde. Manche der fiber 600 ge- 
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sammelten Proben s~ellten gleiche Arten dar, die mit derselben Bezeichnung, 
verschiedenen Synonymen oder sogar falschen I~amen angegeben waren. Dieser 
Umstand zwang uns, das Material yon neuem zu bestimmen'. Als Elternformen 
fiir die geplanten Kreuzungen wurden nur 23 Arten benutzt ,  die nach Habitus 
und Chromosomenzahl das Typische dieser Sammlung dars~ellten. 

Angesichts des in der Gattung Potentilla herrschenden Polymorphismus 
sowie der Verschiedenheit der untersuchten Arten sind wir der Ansicht, dab 
weder die taxonomische Bezeichnung der Arten, noch ihre genaue Beschreibung 
ein richtiges Bild yon ihrem morphologischen V~resen vermitteln kSnne. Dem- 
entsprevhend schien es uns zweckm~Big, die augenf~lligsten Unterschiede im 
Habitus dieser Arten in bezug auf Stengel- und Blattform, den Beharrungs- 
charakter, Form des Bliitenstandes, sowie GreBe, Farbe und Form der Bliiten, 
anzugeben. Um detaillierte Beschreibungen zu vermeiden, bezeichnen wit die 
erw~hnten Unterschiede durch Buchstaben und Zahlen, wie das in Tabelle I 
angegeben ist. 

T a b e l l e  I 
Beschreibung der habi tuel len Ch~rakteris t ik der Arten yon Potentilla 

Stengel 
I. starkentwickelt und aufrecht A 

schlank und aufrecht . . . .  B 
kriechend . . . . . . . . .  'C 

Bla t t  form 

II. fingersl~ltig . . . . . . .  a 
kleeartig . . . . .  . . . .  b 
gefiedert . . . . . . . . .  c 

Bli i tenbl~t ter  
III. rot . . . . . . . . . .  . . 1 

gelb . . . . . . . . . . .  2 
gelblich-rot . . . . . . . .  3 
rosa . . . . . . . . . . .  4 

Blii tenstellung 
IV. in Bliitenst~nden . . . . .  X 

einzeln . . . . . . . . . .  x ~ 

B l i i t eng r~e  
V. gro~ . . . . . . . . . . .  Y 

klein . . . . . . . . . . .  y 

Behaar~ung 
VI. dicht und welch . . . . . .  I 

sp~rlich und weich . . . . .  I I  
sp~rlich und rauh . . . . .  I I I  

In  der Kolonne 1 der Tabe~le I I  sind die Namen der Arten so eingetragen 
wie sie uns yon den Botanischen G£rten mitgeteilt worden waren. In  Kolonne 2 
i s t  das Inst i tut  angegeben, welches uns das Material lieferte. In  Kolonne 3 sind, 
auf Grund der im hiesigen Inst i tute  vorgenommenen Revision, ihre Namen 
verzeichnet. Kolonne 4 gibt die Chromosomenzahl an. In  Kolonne 5 ist ihre 
morphologische Eigenart verzeichnet, entsprechend den in Tabelle I angegebenen 
Bezeichnungen. 

Die Samen wurden in Gef~Be mit sterilisierter Erde ges~t. Zur Feststellung 
der Chromosomenzahl dienten die Wurzeln yon Pflanzen, welche einzeln in 
wiederum mit sterilisierter Erde gefiillte TSpfe gepflanzt worden waren. Bei 
den Kreuzungen wu_ rden als Eltern nur Pflanzen benutzt, deren Chromosomen- 
zahl im voraus festgestellt worden war. Bei der Durchfiihrung der in Tabelle I I I  
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~ngegebenen Kreuzungen ist yon den einzelnen Arten je eine einzige Elternpflanze 
verwendet worden. 

Nur yon den Arten P. argyrophylla (2n = 56) und P: atrisanguinea 
(2n = 56), die nicht reichlich bliihten, wurden zwei Pflanzen benutzt. Nachdem 
ihre Chromosomenzahl festgestellt war, wurden die Pflanzen im Garten aus- 
gesetzt. Die Blfiten jener Individuen, die als Mutterpflanzen dienen sollten, 
wurden naeh ihrer Kastrierung mit Pergamenttfiten bedeckt. Die Blfitenst/~nde 
der Pflanzen, die als Best/~uber dienen sollten, wurden gepflfickt, ehe sie erblfihten 
und zum Erblfihen unter Glasglocken gebracht. Die Pergamenttfiten, in denen 
sich die kastrierten Blfiten befanden, wurden t/~glich geSffnet, manchmal aueh 
zweimal t/~glich, indem je nach dem Grade ihres Erblfihtseins Pollen der Be- 
st/~uber fiber sie ausgeschfittet wurde. Ffir jede Kreuz.ungskombination wurden 
5--10 kastrierte Blfiten best/~ubt. Es war geplant, jede Kreuzung reziprok 
auszufiihren; alle erw/~hnten Arten sollten in allen mSglichen Kombinationen 
gekreuzt werden. Viele der Kreuzungen wurden jedoch nicht ausgeffihrt - -  sei 
es aus technischen Grfinden, sei es weil beide Eltern nicht gleichzeitig bliihten 
oder well wiederum einzelne Arten nicht so reich blfihten, dal~ die vorgesehenen 
Best~ubungen ausgeffihrt werden konnten. 

Das der karyologischen Untersuchung dienende Material wurde in der 
LSsung von NAVASCHI~ fixiert. Die Wurzelspitzen, sowie das Material, das 
fiir die Bestimmung des Meiosisverlaufes in den Pollenmutterzellen gebraucht 
wurde, wurde auf 10 ~t geschnitten. Die Bliiten, die der Feststellung der Ertt- 
wicldung des Embryosacks und Embryos dienten, wurden auf 18---25 # ge- 
schnitten. In allen F~llen wurden die Schnitte nach vorherigem Eintauchen 
in AlaunlSsung mit H~matoxylin nach HEIDENItAII~ gef~rbt. 

III. Vererbungsversuche 
Die vorgesehenen Kreuzungen wurden in d, er Vegetationssaison der Jahre 

1936, 1937 und 1938 ausgefiihrt. Von den 220 durchgeffihrten Kreuzungen 
gaben 14 Nachkommen, die die charakteristischen Merkmale beider Eltern 
aufwiesen (h). Bei 2 der Kreuzungen erhielten wir gleichzeitig sowohl Bastarde 
wie Pflanzen, die der Mutterpflanze vSllig glichen (s): Dieser Charakter der 
~qachkommenschaft verr~t das amphiapomiktische Wesen der Mutterpflanze. 
Bei weiteren 44 Kreuzungen waren alle Individuen der Nachkommenschaften 
identisch m i t  der Mutterpflanze, was auf die pseudogame Entwicklung der 
Mutterpflanzen hindeutet, ohne daft eine Befruchtung stattgefunden h~tte, da 
kastrierte und nicht best/~ubte Blfiten keine Samen angesetzt haben (m). Die 
Samen yon 5 dieser Kreuzungen keimten, jedoch ervdesen sich die Pflanzen als 
nicht lebensf/~hig (k). Die aus 32 Kreuzungen erhaltenen Samen gingen nicht 
auf (u). Die Samen yon 9 anderen Kreuzungen wurden nicht ausges/~t (x). 
108 Kreuzungen wiederum gaben fiberhaupt keinen S~men (0). 

Diese Ergebnisse zeigen, dal~ in den F~llen, in denen die reziproken Kreu- 
zungen eine gleichfSrmige Bastardnachkommenschaft ergeben, die Eltern obligat 
amphimiktisch sind,- Wenn hingegen die eine der reziproken Kreuzungen eine 
Bastardnachkommenschaft ergab, und die andere eine gleichfSrmige matrokline, 
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so war unserer Ansicht nach einer der Eltern amphimiktisch, der andere apo- 
miktisch. Einige Arten erwiesen sich als amphiapomiktisch, da bei mehreren 
Besti~ubern gleichzeitig matroktine Nachkommenschaften und echte B~starde 
entstanden. Einige der apomiktischen Arten setzten nach Best~ubung mit 
Pollen yon fast allen Best~ubern Samen an, w~hrend andere nur auf einige 
Best~uber reagierten. ~qach der Fortpflanzungsweise lassen sich die untersuchten 
Arten folgenderweise einteilen: 

A. Amphimiktisch 

1. P. pennsylvanica, v. sanguisorbi]olia (2n ~ 28) 
2. P. nepalensi8 (2n ~-- 42) 
3. P. ~atrisanguinea (2n ~ 56) 
4. P. argyrophylla (2n ~-- 56) 
5. P. rivalis (2n ~ 70) 

B. Apomiktisch C. Amphiapomiktisch 

1. P. hirta (2n ~ 28) 1. P. recta (2n ~-- 28) 
2. P. recta v. Tilosa (2n ~--28) 2. P. dealbata (2n ~-35) 
3. P. argentea (2n -~ 35) 
4. P. recta v. pilosa (2n ---- 42) 
5. P. adscharica (2n ~ 42) 
6. P. chrysantha (2n ~ 42) 
7. P. canescens (2n = 42) 
8. P. dissecta (2n ~ 42) 
9. P. argyrophylla (2n ~ 63) 

10. P. gracilis (2n ~ 77) 

Die Ergebnisse der Kreuzung einiger der untersuchten Arten waren derart, dab 
der Charakter ihrer Fortpflanzung nicht festgestellt werden konnte. 

Nach der Fortpflanzungsweise der Elterarten (Tab. IV) sind die Bastarde 
folgenderweise einzuteilen : 

A. Bastarde, deren Eltern beiderseits amphimiktisch sind: 

1. P. Tenn~ylvanica v. sanquisorbi/olia (2n ~ 28) × rivalis (2n ~-- 70) 
2. P. rivalis (2n ~ 70) × argyrophylla (2n : 56) 
3. P. atrisanguinea (2n : 56) × rivalis (2n : 70) 
4. P. rivalis (2n ~ 70) × atrisanguinea (2n ~ 56) 
5. P. nepa/ensis (2n ~ 42) × procumbens (2n ~ 56). 

B. Bastarde, deren Mutterpflanzen amphimiktisch, deren Vaterpflanze 
apomiktisch ist : 

1. P. pennsylvanica v. sanguisorbi/olia (2n = 28) × recta v. pilosa 
(2n --~ 28) 

2. P. pennsylvanica v. sanguisorbi/olia (2n ~ 28) × adscharica (2n ----- 42) 
3. P. argyrophylla (2n = 56) × recta v: pilosa (2n ~ 28) 
4. P. argyrophylla (2n ~-- 56) × argyrophylla (2n ~ 63) 
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5 .  P .  r / v a l / s  ( 2 n  = 70)  × r e c t a  v .  p / / o s a  ( 2 n  = 28 )  

6.  P .  r / v a / / s  ( 2 n  = 70)  × a d s e h a r / c a  ( 2 n  = 42 )  

7. P.  rivalis (2n = 70 )  × argyro~hylla ( 2 n  -~  63)  

8 ,  P .  r / v a / / s  ( 2 n  = 70) .  × d / s s e c t a  ( 2 n  = 42 ) .  

B a s t a r d e ,  d e r e n  M u t t e r p f l a n z e  a . m p h i a p o m i k t i s c h  u n d  d e r e n  V a t e r -  

p f l a n z e a p o m i k t i s c h  i s t :  

1. P .  re_aa ( 2 n  ----- 28 )  X adaeharica (2n = 42). 
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D. Bastarde, deren Mutterpflanze amphimiktisch, 
~mphiapomiktisch ist: 

1. P. rivalis (2n ---- 70) × dealbata (2n ---- 35). 

387 ~natroklin 
4 Bastarde (gleichfSrmig) 

mit 2n = 56 
6 Bastarde (ungleichfSrmig) 

mit 2n ~ 49 
3 Basturde (ungleichfSrmig) 

mit 2n ~ 42 
2 Bastarde (ungleichfSrmig) 

mit 2n = 28 
63 matroklin 
0 

14 Bastarde (ungleichfSrmig) 
0 
0 
0 
0 

96{9~ matroklin 
Bastarde mit 2n = 35 

0 

deren Vaterpflanze 

Wit halten es ftir fiberfliissig, die Bastarde aus sich geschlechtlich fort- 
pflanzenden Arten zu beschreiben. Jedoch mug bemerkt werden, dab die meisten 
der aus diesen Kreuzungen entstandenen Bastarde sich in der Aufzucht als 
selbststeril und mit ihren Eltern steril erwiesen (Kategorie A). In dieser Beziehung 
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zeigen sie das .den Artkreuzungen eigene Verhalten und bringen nichts ffir die 
Kenntnis solcher Bastarde Neues .  

~us drei yon den Kreuzungen, bei welchen eine sich geschlechtlich fort-: 
pflanzende Art mit Pollen einer apomiktischen best~ubt wurde (Kategorie B), 
erhielten wir ausschlieBlich sterile Bastarde: 

P. argyrophylla (2n ~ 56) × recta v. pilosa (2n ~ 28) - -  1 sterile Pflanze 
P. rivalis (2n ~ 70) × recta v. pilosa (2n --~ 28) - -  2 sterile Pflanzen 
P. rivalis (2n ~ 70) × adscharica (2n ~ 42) - -  3 sterile Pflanzen 

Diese Bastarde blieben mehrere Jahre hindurch, sowohl bei freier, wie 
bei Best~ubung dutch ihre Eltern, immer steril. Aus den schon angegebenen 
Griinden halten wir ihre Beschreibung ftir iiberfliissig. 

Drei andere Kreuzungen derselben Kategorie (B), ergaben jedoch Nach- 
kommenschaften, die sowohl sterile wie fertile Pflanzen enthielten: 

P. rivalis (2n z 70) × argyrophylla (2n ---- 63) - -  1 sterile ~ 1 fertile Pflanze 
P. argyrophylla (2n ~ 56) × argyrophylla 

(2n ~-- 63) - -  5 sterile -~ 2 fertile Pflanzen 
P. rivalis (2n ~ 70) × dissecta (2n --~ 42) - -  25 sterile ~- 3 fertile Pflanzen 

Die fertil~ l~l-Pflanze der Kreuzung P. rivalis (2n ~ 70) × argyrophylla 
(2n-~ 63) ist in den folgenden Generationen nicht untersucht worden. .  Die 
drei fertilen F1-Pflanzen der Kreuzung P. rivalis (2n ~ 70) × dissecta (2n ~ 4~) 
ergaben in d e r  folgenden Generation aufspaltende F~,Nachkommenschaften. 
Von der einen fertilen Pflanze der Kreuzung P. argyrophylla (2n ~- 56) × argyro- 
phylla (2n ~ 63) wurden 14 untereinander verschiedene F~-Pflanzen aufgezogen. 
Die Nachkommenschaft der anderen F~'Pflanze konnten wir nicht verfolgen. 

In dieselbe Kateg0rie (B) f~llt auch die Kreuzung P .  pennsylvanica v. 
sanguisorbi/olia (2n ~-- 28) × recta v. pilosa ( 2 n :  28). Aus  dieser erhielten wir. 
nut  eine F~-Pflanze, aus der wit 402 F~-Pflan~en zogen. Aus der Kreuzung 
P, pennsylvanica v. sanguisorbi/olia (2n ~ 28) × adscharica (2n ~ 42), die eben- 
falls in die Kategorie B f~llt, erhielten wit 2 fertile Pflanzen. 

Die einzige Kreuzung der Kategorie C, in  der die amphiapomiktische 
Mutterpflanze mit  Pollen einer apomiktischen Art besti~ubt wurde - -  P. recta 
(2n ~ 28) × adscharica (2n ~ 42), ergab unter der zahlreichen matroklinen 
Nachkommenschaft auch 7 Bastardpflanzen. 

Die Kreuzung zwischen amphimiktischer Mutterpflanze und amphi- 
apomiktischer Vaterpflanze - -  P. rivalis (2n ~ 70) × dealbata (2n ~ 35) (Kate- 
gorie l)), ergab 12 voneinander verschiedene F~-Pflanzen. 11 dieser Pflanzen 
g~ngen jedoch im Sommer ein, ehe ihre Fortpflanzungsweise festgeStellt war. 
Die einzige Pflanze, die Geschlechtsreife erlangte, erwies sich als steril. 

Bei den. Kreuzungen P. pennsylvanica v. sanguisorbi/olia (2n ~-28) × 
adscharica (2n---- 42) und P. rivalis (2n ~ 70) × adscharica (2n ~ 42) gehSrten 
die.Mutterpflanzen sich geschlechtlich fortpflanzenden Arten an (Tab. III),  Die 
erste dieser Kreuzungen ergab zwei sich apom~l~tisch fortpfl~nzende Bastarde, 
die zweite - -  drei sterile Bastarde. :Folglich beruht der Unterschied in der Fort~ 
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pflanzungsweise zwischen den. Bastarden der beiden angegebenen Kreuzungen 
auf der Heterozygotie des Best~ubers - -  P. adscharica. Bei den Kreuzungen 
P. pennsylvanica v. 8angui8orbi/olia (2n ~--28) × recta v. pilosa (2n----28)i 
P. rivalis (2n ~ 70) × recta v. pilosa (2n ~-- 28) und P. a~gyrophylla (2n ~ 56) × 
recta v. pilosa (2n ~ 28) vermehren sich die Mutterpflanzen ebenfalls geschlecht- 
lich (Tab. III). Aber ~uch in diesen Fi~llen sind einige der Bastarde fertile Amphi- 
apomikten, wogegen andere steril sind, was verr~t, dal~ der Bestguber, 10. recta 
v. pilosa seiner Fortpflanzungsweise nach heterozygot ist. Anderseits geben 
P.  recta v. pilosa und P. adscharica bei Selbstbesti~ubung und Best~ubung mit 
Arten, die die apomiktische Entwicklung bei ihnen anregen, immer matrokline 
N~chkommenschalten. Aus diesem Grunde erkl~ren wit uns mit Mi i~TzI~  
(1940) dahin e i n v e r s t a n d e n , d ~  bei Potentilla die apomiktische Fortpflanzungs- 
weise der geschlechtlichen gegentiber dominant ist. 

IV. Beschreibung einiger der Bastarde 
1. P.  p e n n s y l v a n i c a  v. sangu i sorb i fo l ia  (2n ~ 28) × recta v. p i losa  (2n ~ 28) 

Diese Kreuzung ergab eine einzige F1-Pflanze. ~uBerlich stellte sie einen 
Bastard dar, der beiden Eltern ~hnelte. Um eine Vorstellu~g von dessen Bastard- 
eharakter zu vermitteln, miissen wit die charakteristisehen Merkmale der Eltern 
angeben. Der Stengel der Mutterpflanze P. pennsyl9anica v. sanguisorb~/ol~a 
(A c 2 X  ¥ II) ist an seinem oberen Ende verzweigt (Fig. l b). Seine BlOtter 
sind p ~ r i g  gefiede~t und besCehen aus etwa 11 sehmalen, fief eingeschniC~enen, 
sitzenden Bl~ttspreiten, die in ziemlieh groBen Abst~nden an dem gemeinsamen 
Bl~ttsCengel sitzen. BlOtter und Stengel sind sp~rlieh und weich behaart. Die 
Bliiten sind gelb und zu Blfitenst~nden vereinigt. 

Im Gegensatz zur Mutterpflanze hat der Best~uber P. recta v. 19ilosa 
(A a 2 X ¥ III)  einen schon am Grunde verzweigten Stengel (Fig. I a). Seine 
BlOtter sind yon P. pennsyl~anica v. sanguisorbi/ol~a verschieden - -  fingerspaltig 
mit 7 sehr fief eingesehnittenen Spreiten. Die Beh~arung ist im Untersehied 
zu P. pennsyl9an~ca v. sangu~sorbi/ol~a sp~rlieh und rauh. Die Bltiten sind 
dieselben wie bei P. pennsylganica v. sangzdsorb~[ol~a, groB, gelb und in Bliiten- 
st~nden vereinigt. In ihrer Chromosomenzahl unterseheiden sich beide Eltern 
nieht voneinander; beide haben 2n ~ 9.8 Chromosomen. Die meiotische Kern- 
teilung verl~uft in beiden Arten normal, mit n ~ 14 i~ Chromosomen. 

Was den Stengel anbelangt, nimmt der Bastard eine Mittelstellung ein. 
Seine BlOtter haben gew6hnlieh 7 Spreiteneinschnitte, von denen sich 5 am 
oberen Ende des Blattstiels befinden, ohne yon einem Punkt  ~uszugehen, wie 
bei P. recta v. pilosa. Die anderen beiden Blattspreiten sind bedeutend kleiner 
und sitzen ziemlieh tier (Fig. 1 c). In bezug auf Breite, GrSfle und Behaarung 
stellen die Blattspreiten des Bastards einen mittleren T y p  zwisehen denen der 
Eltern dar. Die Chromosomenz~hl in den somatisehen Zellen seiner Wurzel- 
spitzen betr~gt 2n ~ 28 (Fig. 4d). In den Pollenmutterzellen beobaehteten wir 
versehieden viele bivalente und univalente Chromosomen ~ dementspreehend 
war aueh ein unbedeutender Prozentsatz des Pollen aktiv. Bei freier Best~ubung 
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jedoch gab diese einzige Fx-Pflanze eine groBe Menge Samen, aus denen 360 
F~-Pflanzen gezogen wurden. Der grSl~ere Tell yon diesen (351 Pflanzen) war 
~u~erlich gleich und der F~-Elternpflanze durchaus ~hnlich, Die in den Zellen 
der Wurzelspitzen yon 10 dieser Pflanzen festgestellte somatische Chromosomen- 
zahl betr~gt 2n ~ 28 (Fig. 4g). Von d e n  iibrigen 9 Pflanzen waren 4 unter- 
einander gleich, unterschieden sich abet yon  den matroklinen F~-Nachkommen 
durch die violette Zeichnung ibrer Kelchbl~tter. In den somatischen Zellen 
ihrer Wurzelspitzen (Fig. 4]) z~hlten wir 2n----56 Chromosomen. Eine andere 
dieser 9 F~-Pflanzen hatte 2n -- 28 Chromosomen. In Blattform und Habitus 

Fig. l a - -c .  P .  recta v.  ~ilo~a (a), P .  ~ennsylvanica ~. sanguisorb~/olia (b), 
F 1 (713) P.  pennsylvanica v. ~anguisorbi/olia X recta v. pi~osa (c). 

jedoch unterschied sie sich yon den matroklinen Nachkommen, die ebenfalls 
2 n -  28 Chromosomen enthielten. Eine F~.-Pflanze, die in ihrer Entwicklung 
zurfickgeblieben war und in ihrem Habitus den iibrigen nicht ~hnelte, entwicklte 
erst im zweiten Jahr  2--3 fingersp~ltige Bl~t~er, gelang~e jedoch nicht zur 
Bliite. Die Chromosomenzahl in den somatischen Zellen ihrer Wurzelspitzen 
betrug 2n ~ 49. Die iibrigen 3 F~-Pflanzen, die untereinander und von den 
matroklinen verschieden waren, entwickelten sich normal. Jedoeh ~hnelte jexte 
-yon ihnen, in verschiedenem Grade, der elterlichen Fi-Pflanze,  Alle drei  ent- 
hielten in den somatischen Zellen ihrer VCurzelspitzen 2n ~ .49 Chromosom~n 
(Fig. 4h). Im folgenden Jahr  setzte der Bastard sowohl naeh  Selbstbest~ubung 
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wie nach Best~ubung mit Pollen der Vaterpflanze, Samen an. Aus der Selbst- 
bestaubung erhielten wir Samenl aus denen wit 36 F2-Pflanzen zogen. Von 
diesen erwiesen sich 32 in Habitus und Chromosomenzahl als matroldin und der 
F1-Elternpflanze v611ig /~hnlich. Eine von den tibrigen Pflanzen hat te  2n = 28 
Chromosomen und /~hnelte P. pennsylvanica v. sanguisorbi/olia , ohne jedoch 
mit ihr identisch zu sein. Eine andere war der elterlichen F1-Pflanze durchaus 
/~hnlich, hat te  aber 2n = 42 Chromosomen (Fig. 4i). Die tibrigen 2 Pflanzen 
hat ten fingerspaltige BlOtter und 2n = 49 Chromosomen. 

Bei Best~ubung des F~-Bastards mit der Mutterpflanze erhielten wir keine 
Samen. Mit Pollen des anderen Elter besti~ubt jedoch gab der Bastard 6 "Pflanzen, 
yon denen 4 untereinander und der elterlichen F~-Pflanze gleich waren. Die 
somatischen Zellen dieser Pflanzen enthielten 2n----28 Chromosomen. Die 
anderen 2 Pflanzen hat ten 2n = 42, waren untereinander gleich und den Pflanzen 
mit 2n -----49 Chromosomen, die wir bei Selbstbest~ubung des Bastards erhalten 
hatten, ~hnlich. 

2. P . p e n n s y l v a n i c a  v. sangu i sorb i fo l ia  (~n = 28) × adscharica (2n = 42) 

Aus dieser Kreuzung erhielten wit 2 Pflanzen, die morphologisch nicht gleich 
waren, abet beide, in verschiedenem AusmaB, die charakteristischen Merkmale 
der Elternpflanzen zeigten. Bei dieser Kreuzung diente wieder P. pennsylvanica 
v. sanguisorbi/olia (A c 2 X Y II) als Mutterpflanze (Fig. 2b). P. adscharica 

Fig. 2a--d. P. adscharica (a), P. pennsylvanica v. sanguisorbi/olia (b), 
F 1 P. pennsylvanica v. sanguisorbi/olia × adscharica - -  6403 (c), 6401 (d). 
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(A a 2 X ¥ I I I )  (Fig. 2a) war die Vaterpflanze. Auch  in diesem Fall hatte die 
Mutterpflanze einen hoch am Gipfel verzweigten Stengel mit unpaarig gefiederten,.. 
sp~rlich und weich behaarten Bl&ttern und groBen gelben, zu Bliitenst&nden 
vereinten Bliiten. Der Best~uber, P.  adscharica, unterschied sich yon  der Mutter. 
pflanze durch seine fingerspaltigen Bl&tter, die meistens aus 5 einzelnen Blatt- 
spreiten zusammengesetzt und sp&rlich und rauh behaart waren. Die Chromo- 
somenzahl der Elterpflanzen war verschieden, da P. 1oennsylvanica v. sangui- 
sorbi/olia 2n ~ 28 Chromosomen hatte (Fig. 4c), und die meiotische Kernteilung 
in den Pollenmutterzellen normal verlief (n ---- 14~I), w&hrend P. adscharica 
2n ~ 42 (Fig. 4b) und n - ~  2111 Chromosomen hatte. 

Die aus dieser Kreuzung entstandenen 2 F1-Pflanzen hatten zusammen- 
gesetzte Bl&tter, die aus 6, 7 und 8 Spreiten bestanden, yon denen 5--6 am 
oberen Ende des Blattstiels sitzen, jedoch nicht aus einem Punkte entspringen, 
wie bei P. adscharica. Der Unterschied zwischen den beiden F1-Pflanzen bestand 
darin, dab die eine (6401) eine kleine, tiefer am Blattstiel sitzende Blattspreite 
hatte (Fig, 2d), w&hrend die andere (640s)., zwei solche Blattspreiten aufweist 
(Fig. 2c). AuBerdem hat 6401 schmalere, tiefer eingeschnittene u n d  hellere 
Blattspreiten. Beide Pflanzen besaBen 2n : 35 Chromosomen (Fig. 4e). 

Aus Samen einer kastrie.rten und mit Pollen yon P. adscharica best~ubten 
Bliite wurde 1939 nur eine Fs-Pflanze aufgezogen. Aus frei best&ubten Blfiten 
yon 640~ zogen wir im selben Jahr  4 F2-Pflanzen. Die 5 F2-Pflanzen waren 
morphologisch untereinander und de r  elterlichen F1-Pflanze gleich. In. den 
Wurzelspitzen aller dieser Pflanzen z~hlten wir 2n----35 Chromosomen, soviel 
wie die Chromosomenzahl der F1-Elterpflanze betr~gt. Aus der anderen F1- 
Pflanze (6402) zogen wir bei freier Best~ubung 58 matrokline Nachkommen 
mit  2n ~ 35 Chromosomen. 

3. p .  ~ec~a (~'n = ~8) × ad~d~arica (~n = 4~) 

Bei dieser Kreuzung lie~e~e eine P. ~ec~-~l~nze (2a ~ 28) mit Pollen yon 
P. ~ c h a r ~  (2n ~ ~2) best~ab~, e~wa I000 Samen. ~us diesea zogen wit 
280 ~lanzen.  ~uBerlieh waren sieh die Elterpflanzen ~ast ~leie]~ (~ a 2 ~ ¥ H~), 
jedoch hatte P. recta ein siebenteiliges Spreitenblat~ (Fig. 3b), dessen Spreiten 
schmaler, l~nger und tiefer ges~gt waren als bei P. adscharica (Fig. 3a). Die 
BlOtter der P. adscharica~hatten meistens je 5 Blattspreiten. Der andere Unter- 
schied bestand in der Chromosomenzahl (Fig. 4a und b). Bei beiden Arten verlief 
die meiotische Kernteilung normal. 

273 Pflanzen dieser Kreuzung waren/~uBerlich der Mutterpflanze, P. recta, 
und untereinander vSllig gleich. Die somatischen Zellen ihrer Wurzelspitzen 
enthielten ebensoviele Chromosomen wie die Mutterpflanze - -  2n = 28. Das 
wurde an 10 dieser Pflanzen festgestellt. Die fibrigen 7 Pflanzen waren yon den 
matroklinen und untereinander verschieden, wobei jede einzelne ihre Bastard- 
herkunft verriet, indem sie mehr P. adscharica ~hnelte. Auch diese 7 Pflanzen 
hat ten 2n ---- 35 Chromosomen (Fig. 4/) in den somatischen Zellen ihrer Wurzel- 
spitzen :-- so viel, wie die Summe der haploiden Chromosomenzahl der Elter- 



Die genetischen Grundlagen der apomiktischen Fortpflanzung in der Gattung Potentilla 15 

pflanzen betr/~gt. Diese 7 Pflanzen unterschieden sich yon den matroklinen 
auch durch die Zeitdauer ihrer Entwicklung. W/~hrend keine der matroklinen 
Pflanzen i,m ersten Jahr  bliihte, biiiht~en 6. v0n, den 7 Basta2dpflanzen, die sich 
auf demselben Beet wle die an~tere ¢n~twickelten, schon in derselben Saison 
und gaben auch Samen. Wit neh~nCn an; dai] die arts dieser Kreuzung ent- 
standenen 273 matroklinen Pflanzen nicht das Produkt ~uncrwiinschter Selbst- 
best~ubung sein kSnnen, da dieselbe Mutterpflanze, P. recta, bei wiederholter 
Kastrierung und Isolierung keine Samen gab. Die 7 Bastardpflanzen, die wir 
bei Best/£ubung von P. recta mit Pollen yon P. adscharica erhielten, sind ein 
deutlicher Hinweis auf den amphiapomiktischen Charakter von P. recta. 

Die Samen einer der 6 Pflanzen, die Ende 1939 bliihten, konnten nicht 
reifen. Bei freier Best/~ubung gab eine der 5 iibrigen Pflanzen (738~) Samen, 
aus denen wir 25 F~-Nachkommen zogen, die untereinander verschieden waren. 
Von diesen hatt6n l l die folgenden Chromosomenzahlen: 

Fig. 3a--c. P. adscharica (a), P. recta (b), F1 (7383) - - P .  recta × adscharica (c). 

2n ----34 Chromosomen . . . . .  1 Pflanze 
2n -= 35 ,,. 
2n ---- 36 ,, 
2n = 38 ,, 
2n = 43 ,, 
2n --~ 59 ,, 

. . . . .  5 l~fla,nzen 

. . . . .  2 l:'flanzen 

. . . . .  1 l:'flanze 

. . . . .  1 l:'flanze 
• . ' . . .  1 Pflanze (Fig. 4k) 

Aus der zweiten F1-Pflanze (7383 - -  Fig. 3c) dieser Kreuzung erhielten wir 
eine aus 96 F~-Individuen bestehende ~qachkommenschaft. Von diesen waren 
95 untereinander und der Fi-Elterpflanze gleich. Wir stellten die Chromosomen- 
zahl von 10 dieser l~flanzen in den somatischen Zellen ihrer Wurzelspitzen lest. 
Sie war die gleiche wie die des elterlichen F1-Bastards - -  2n = 35. Die yon den 
matroklinen F~-Individuen verschiedene Pflanze hatte ebenfalls 2n ~ 35 Chromo- 
somen. 
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2 n  = 28 (a); P .  a d s c h a r i c a  - -  2 n  : 42 (b); P .  p e n n s y l v a n i c a  v .  s a n g u i s o r b i f o l i a  - -  

2 n  ---- 28 (c); F1 (713) - -  P .  p e n n s y l v a n i c a  v .  ~angu i sqrb i /o l i a  {2n = 28) )< recta  v .  

p i l o sa  (2n  ~- 28) - -  2 n  ---- 28 (d); F1 (640) - -  P .  p e n n s y l v a n i c a  v .  s a n g u i s o r b i / o l i a  

{2n = 28) X adschar i ca  (2n  --~ 42) - -  2n: = 35 (e); ~?~ (738~) - -  P .  recta (2n  = 28) 
X adschar i ca  (2n = 42) - -  2n,  = 35 (]); ~ des  F~-Bas ta rds  - -  713, 2 n  = 28) {g); 
F~ des  ~ l - B a s t a r d s  - -  713; 2 n  = 49 (h); ~ des ~ l - B a s t a r d s  - -  713, 2 n  = 42 (i); 
F~ des  :F~-]~astards - -  713, 2 n  . =  56 (j); F~ des  F~-Bas t~rds  - -  738~, 2 n  --= 59 (/c) 

( X  2725). 
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Von der dritten F1-Pflanz_e (738s) erhielten wir 10 ziemlich verschiedene 
Pflanzen. Eine yon ihnen hatte in den somatischen Zellen ihrer Wurzelspitzen 
2n ~ 37 Chromosomen. Die Chromosomenzahl der iibrigen wurde nicht fest- 
gestellt. 

Die vierte F1-Pflanze (7384) gab 6 F2-Nachkommen, die untereinander 
verschieden waren. Ffinf von diesen hatten die folgenden Chromosomenzahlen: 

2n z 35 Chromosomen . . . . .  2 Pflanzen 
2n = 36 ,, . . . . .  2 Pflanzen 
2n = 38 . . . . . . .  1 Pflanze 

D ie  fiinfte F~-Pflanze (7385) lieferte .8 untereinander verschiedene F2- 
Nachkommen. Von diesen hatten 7 die folgenden Chromosomenzahlen: 

2n ---- 35 Chromosomen . . . . .  4 Pflanzen 
2n z 37 . . . . . . .  1 Pflanze 
2n ---- 42 . . . . . . .  1 Pflanze 
2n ~ 44 . . . . . . .  1 Pflanze 

Die matrokline Nachkommenschaft des einzigen F1-Bastards der Kreuzung 
P. pennsylvanica v. sanguisorbi/olia (2n = 28) × recta v. ~ilosa (2n ~ 28) ist 
der apomiktischen Entwicklung des F~-Bastards zuzuschreiben, die dieser yon 
dem Best~uber - - P .  recta v. 19i losa-  geerbt hat. Es ist klar, daB die ab- 
weichenden F~-Individuen, die sowohl bei freier Best~ubung des F1-Bastards 
wie bei Selbstbest~ubung und Best~ubung mit P. recta v. pilosa auftraten, nicht 
das Produkt apomiktischer Fortpflanzung sind. Das Vorhandensein yon F~- 
Pflanzen mit 2n ~ 28 Chromosomen, die ~uBerlich von den matroklinen ver- 
schieden waren, sowie das Vorkommen von F~-Pflanzen mit 2n ---- 42 und 2n .---- 49 
Chromosomen zeigt, dab im F1-Bastard neben apomiktischer Fortpflanzung 
auch Befruchtung mSglich ist. Die Entstehung von Pflanzen mit 2n = 28 
Chromosomen kann durch die Verschmelzung zweier reduzierter Gameten 
erkl£rt werden, d .h .  durch die Verschmelzung des Kerns der Eizelle eines 
haploiden Embryosacks mit einem Pollenkern, der n ~ 14 Chromosomen besitzt. 
Das Auftreten von Pflanzen mit 2n ~ 42 und 2n ~-- 49 Chromosomen wiederum 
kann der Verschmelzung einer nicht reduzierten Gamete, wie es die Eizelle des 
aposporen Embryosacks ist, mit einer reduzierten, wie in diesem Falle dem 
Pollen des Artbastards, der dank der unregelm~Bigen Meiosis in einem Falle 
n . =  14, im anderen n z 21 Chromosomen hatte, zugeschrieben werden. Die 
4 F~-Pflanzen mit 2n = 56 Chromosomen, die in der Nachkommenschaft  der- 
selben Kreuzung festgestellt wurden, kSnnen sowohl aus der Verschmelzung 
zweier nicht reduzierter Gameten (Mi)NTZIN¢ 1940), wie aus den Endosperm- 
kernen des apospor entstandenen Embryosacks hervorgegangen sein - -  C~STOFF, 
M. A., 1942 (Mikroph. 13, Tab. II). 

Die zwei in ihrem Habitus verschiedenen FI-Pflanzen der Kreuzung P. penn- 
sylvanica v. sanguisorbi]olia × adscharica verraten den heterozygoten Charakter 
wenigstens eines der Eltern. Da nach Selbstbest~ubung yon P. ~ennsylvanica v. 
sanguisorbi[olia die Nachkommenschaft uniform ist, ist es klar, da~ in diesem Fall 
P. adscharica der heterozygote Elterist, der die beobachtete Aufspaltung bedingt. 

Z.  f. Vererbgsl .  81 2 



18 Christoff und Papasova 

Die yon dem einen l~l-Bastard (6401) erhaltenen 5 F~-Pflanzen waren in 
Habitus und Chromosomenzahl untereinander und der Elterpflanze vSllig gleich. 
Die 58 yon dem anderen F1-Bastard (6408) stammenden F~-Pflanzen waren gleich- 
falls ~ul~erlich und in der Chromosomenzahl ihrer somatischen Zellen unterein- 
ander und der F1-Elterpflanze vSllig gleich. Das zeigt, da]~ beide F1-Pflanzen 
die Erbanlage zur apomiktischen Entwicklung yon dem Best~uber P. adscharica 
(2n ~--42) mitbekommen haben. In dieser Beziehung dominiert P. adscharica 
fiber die sich geschlechtlich vermehrende P. Tennsylvanica v. sanguisorbi/olia, 
genau so wie in der Kreuzung P. laennsylvanica v. sanguisorbi/olia × recta v. 
Tilosa die apomiktisch sich fortpflanzende Art  P. recta v. pilosa fiber die ge- 
schlechtliche P. pennsylvanica dominiert. 

~bereinst immend mit den Resultaten dieser Kreuzung ist die von 
Mi~TZIN~ (1941, 1942) gemachte Erfahrung, als er P. Tabernaemontani, Biotyp 
T-B (2n : 84) mit dem Biotyp T-A {2n : 42) kreuzte, Die wenigen F1-Bastarde 
dieser Kreuzung mit 2n -~ 63 Chromosomen, haben sich als in der F~-Generation 
konstant  erwiesen. Wie schon erw~hnt wuTde, bestand die Nacbkommenschaft 
der Kreuzung P. recta × adscharica aus 273 matroklinen und 7 Bastardnach- 
kommen. Das beweist, dal~ die Mutterpflanze amphiapomiktisch ist. In diesem 
Falle zeigt die Ungleichheit der 7 Pflanzen, dal~ der eine - -  wenn nicht beide - -  
El tern heterozygot waren. Die Ergebnisse der vorhergehenden zwei Kreuzungen 
beweisen ebenfalls das heterozygote Wesen yon P. adscharica. Die Tatsache, 
dal] jede der. 7 Bastardpflanzen, obgleich sie untereinander verschieden v~aren, 
starker P. adscharica ~hnelte, steht im Einklang mit der Tatsache (Cm~sTo~ 
1928), dal~ bei Kreuzungen von Arten mit verschiedener Chromosomenzahl die 
Bastarde starker dem Elter ~hneln, der mehr Chromosomen beigesteuert hat. 
Die Bastardherkun/t  dieser Pflanzen zeigt sich auch darin, da~ alle 2n ~ 35 
Chromosgmen hat ten - -  die Summe aus den Chr~mosomen der elterlichen 
Gamenten n ~-- 14 (P. recta) ~- n ---- 21 (P. ads, charica). Die konstanten Basta~de, 
die apomiktisch sind, verraten, dal~ in bezug auf den Unterschied in der Fort- 
pflanzung die apomiktischen Eltern als Heterozygoten die beobachtete Auf- 
spaltung bedingen. Die Herkunft  der in der Nachkommenschaft  des Bastards 
7381 beobachteten Pflanze mit 2n ~ 59 Chromosomen kann man der Ver- 
sehmelzung einer nicht reduzierten Gamete mit  35 Chromosomen, wie es die 
Eizelle des apospor entstandenen Embryosacks ist, mit einer reduzie~ten Gamete, 
wie dem Pollen des F1-Bastards , zuschreiben. 

Aus Tabelle IV ist zu entnehmen, dal~ Kreuzungen, bei welchen die Eltern- 
arten sich in Chromosomenzahl und Fortpflanzungsweise unterscheiden, Bastarde 
resultieren, die sich ~hnlich dem Elter mit  der hSheren Chromosomenzahl fort- 
pflanzen. Die Bastarde, deren amphimiktischer El ter  die hShere Chromosomen- 
zahl hut, sind sterile oder fertile Amphimikten. Apomiktische oder amphi- 
apomi~tische F1-Bastarde stammen aus Kreuzungen, deren apomiktische Elter- 
ar t  eine hShere Chromosomenzahl hat  als die amphimiktische, oder aus Kreu- 
zungen, bei welchen die sich verschieden fortpflanzenden Eltern gleiche Chromo- 
somenzahl hatten.  Das gleichzeitige Vorkommen yon amphimiktischen Bastarden 
unter  den apomiktischen und amphiapomiktischen Nachkommen ist dem hetero- 
zygoten Wesen des apomiktischen Elter  zu verdanken. 



Die genetischen Grundlagen der apomiktischen Fo~tpflanzung in der Gattung .Potentilla 19 

V. Embryologische Untersuchung 
1. Potent i l la  adscharica 

In dem multizellularen Archespor einiger der sehr jungen Samenanlagen 
yon P. adscharica wurden sehr h~ufig Zellen in Synapsis beobachtet. I)iese 
Zellen degenerieren gewShnlich ungef~hr in diesem Stadium. Die degenerierten 
Zellen werden sparer yon den in ihrer N~he befindlichen Zellen des Sporophyten 
ausgestol~en. Ungefi~hr in dieser Entwicklungsphase des Archespors setzt ein 
sehnelles Wachstum der Zellen des Sporophyten ein, indem diese sich in 
l~ngliche, protoplasmareiche Embryos~cke verwandeln. Gut entwickelte apo- 
spore Embryos~cke im Eikern - -  
bzw. Zweikernstadium erscheinen 
ungef~hr drei Tage vor dem Er- 
bltihen. Dabei entwickeln sie sich 
so schnell, dab sie um die Bliitezeit 
ihre Entwicklung schon vollendet 
haben. GewShnlich haben wir in 
den Samenanlagen dieser Art zur 
Zeit der Bliite mehr als einen vSllig 
entwickelten Embrycsack beob- 
achtet.  Meistens jedoch findet man 
neben einem oder zwei v611ig ent- 
wickelten Embryositcken auch sol- 
che, die sich im Vierkern-, Zwei- 
kern-, ja sogar im Einkernstadium 
befinden (Fig. 5). GewShnlich bildet 
sich der Embryo ungef~hr am dri t ten 
Tag nach dem Erbliihen. Mit sel- 
tenen Ausnahmen entwickelt sich 
bei frei verbliihten Bliiten nur je 
ein Embryo in der Samenanlage. 
Die kastrie~ten Bliiten von P. ad- 
scharica entwickeln jedoch in ihren 
Samenanlagen mehr als einen Em- 
bryo. Wir haben Gelegenheit ge- 
habt, das Vorhandensein von sogar 
4 Embryonen in einer Samenanlage 
zu beobachten. Bei den kastrierten 
Bltiten haben wir in der Nachbar- 
schaft der schon ausgebildeten Em- 
bryonen auch junge Embryos£cke 
beobachtet. Diese Entwicklung ist 
auch 15 Tage nach dem Erbliihen 
anzutreffen. Das Auftreten yon Em- 
bryonen in den kastrierten Bliiten 
f£11t zeitlich mit ihrem Erscheinen 
in nicht kastrierten zusammen. 
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Fig. 5. Apospore Embryos~cke bei 
P. adscharica (× 220). 
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2. Potent i l la  recta 

Wie bei P. adscharica, so beobachtet man auch bei P. recta im multi- 
zellularen Archespor vieler junger Samenanlagen Zellen in Synapsis. Ungef~hr 
in diesem Stadium beginnen die Zellen des Archespors zu degenerieren. Diese 
Entwicklung beansprucht jedoch ziemlich viel Zeit, d~ die degenerierten Zellen 
durch neue, wieder degenerierende ersetzt werden - -  eine Erscheinung, die 
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Fig. 6 a~b. P. recta. 
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Sporogeuer Embryosack (a); Apospore Embryosiicke (b) (× 220). 

GEI~ITSCItEFF (1938) fiir die sich geschlechtlich fortpflanzende P. nepalensis 
beschrieben hat. Bei P. recta w~ihrt diese Entwicklung 2 3 Tage vor dem 
Erbliihen. Ungef/~hr zur Zeit des Erbliihens beobachtet man in den Samen- 
anlagen einen oder mehr, h~ufig 5 6 einkernige, apospor entstandene Embryo- 
s/icke. Meistens iedoch linden sich um die'Zeit des Erbliihens tiberhaupt keine 
Embryos/icke in der Samenanlage. Bei der Untersuchung aufeinanderfolgender 
Schnitte war die Samen~nlage in diesen F~illen von Nucelluszellen ausgefiillt. 
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Dagegen fanden wir in einigen Samenanlagen zur Blfitezeit nur einen einzigen 
voll entwickelten Embryosack (Fig. 6a). Diese F~lle, in denen wir nur einen 
Embryosack in der Samenanlage beobachteten, berechtigen uns zu der Ver- 
mutung, dal~ das Archespor jener Entwicklung zuvorgekommen ist, die die 
apospore Entwicklung bedingt. Von 412 Samenanlagen, die zur Zeit des Er- 
blfihens untersucht wurden, hatten nur 20 voll entwickelte Embryes~cke. Eine 
yon diesen enthielt 3 solche Embryos~cke, vier enthielten je 2 und ffinfzehn 
nur je einen. Die Wahrscheinlichkeit, dal~ die einzelnen Embryosi~cke im letzten 
Falle sporogcn entstanden sind, ist ziemlich groG. Vom Erblfihen bis zum 5. Tage 
nach dem Verblfihen beobachtet man eine verst~rkte Bildung yon apospor 
entstandenen Embryosi~cken. Embryonen beginnen sich erst gegen den ffinften 
Tag nach dem Verblfihen zu zeigen. Bis dahin ist die Samenanlage von mehr 
als einem apospor entstandenen Embryosack ausgeffillt, die sich in verschiedenen 
Entwicklungsstadien befinden. Fig. 6b illust~iert eine Samenanlage einer 3 Tage 
nach dem Verblfihen eingebetteten Blfite. Ihre GrSite zeigt im Vergleich zu 
der Samenanlage der Fig. 6a ihre fortgeschrittene Entwicklung, obgleich in 
ihr folgendes zu bemerken ist: ein vierkerniger apospcrer Embryosack, ein 
gleicher zweikerniger (dcr zweite Kern dieses Embryosacks war in einem anderen 
Schnitt zu sehen), einige einkernige Embryos~cke und scga.r Zellen des Sporo- 
phyten, die im Anfang ihrer aposporen Entwicklung stehen. 

¥I. Bespreehung der Ergebnisse 
Bei der Untersuchung der apomiktischen Entwicklung im Pflanzcnreich 

ist besonders auffallend der Formenreichtum jener Pflanzengruppen der Angio- 
spermen, die reich an sich ungeschlechtlich fortpflanzenden Arten sind, welche 
verglichen mit den geschlechtlich sich fortpflanzenden stets Mitteltypen dar- 
stellen. Das hat zu der Vermutung geffihrt, da~ die sich apomiktisch fort- 
pflanzenden Arten aus Kreuzungen von geschlechtlichen hervcrgegangen sind. 
Parallel mit den experimentelten Untersuchungen, deren Ziel es war, die Ursache 
der apomiktischen Fortpflanzung im Pflanzenreich aufzukl~ren, wurden karyo- 
logische Analysen vorgenommen, die die Vermutung fiber den hybridogenen 
Ursprung der Apomikten best~rkte, da die letzteren in ihren somatischen Zellen 
sehr h~ufig ungerade Chromosomenzahl aufweisen, die der Summe der reduzierten 
Chromosomenzahl verwandter, sich geschlechtlich fortpflanzender, A~ten gleich 
ist. Manche Euhieracium-Arten bieten ihrer Chromosomenzahl nach ein gutes 
Beispiel daffir (I~osE~BERa 1930). Die meiotische Kernteilung in den Pollen- 
mutterzellen der sich apomiktisch fortpflanzenden Arten verl~tuft andererseits 
ebenso unregelm~]ig wie das bei Artbastarden der Fall ist, was noch ein Hinweis 
zugunsten der yon W]~aE (1917), I~OSE~ERa (1917) und ERNST (1918) auf- 
gestellten Bastardierungshypothese ist. Unmittelbar nach der VerSffent- 
lichung El~NSWS (1918) ,,Bastardierung als Ursache der Apcgamie im Pflanzen- 
reich" zweifelte W~KL~R (1920) die Voraussetzungen dieser Hypothese mit 
guten Grfinden an. Schon 1919 sp~ach HOL~aRE~, an.l~l~lich der Unte~suchung 
der apomiktischen Entwicklung in den Gattungen Antenaria und Eriger(;n, 
die Vermutung aus, da[t die Tendenz zur apomiktischen Entwicklung von Erb- 
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anlagen bedingt sei. Er nimmt an, daB die Bastar~lierung nicht die tats~chliche, 
die Apomixis bedingende Ursache sei, vielmehr schaffe sie nur die Vorbedingungen 
ihres Erscheinens. Sparer vertritt Scn~ARF (1929) den Standpunkt, dab ,,die 
Anlage zur Apomixis in vielen F£11en schon vor der Kreuzung vorhanden gewesen 
sein diirfte und diese eher eine auslSsende als eine unmi~telbar hervorrufende 
gewesen sei". 

Kfirzlich vertrat BERGMA~ (1935) die Auffassung, daB die erbliche Ver- 
anlagung, welche die apomiktische Entwicklung bedinge, als Folge der ErhShung 
der Chromosomenzahl in solchen geschlechtlichen Arten erscheine, denen diese 
Veranlagung schon eignete. Eine Best~tigung dieser Auffassung sieht er in dem 
Umstand, dab sich in den somatischen Zellen der diploiden Form yon H. um- 
bellatum zwei gleichgroBe und gleichgeformte Chromosomen finden, die je einen 
Satelliten haben, w~hrend die triploide Form drei solche Chromosomen enth~lt. 
AuBerdem hatte die triploide Form drei U-fSrmige Chromosomen, die diploide 
nur zwei der Art. Das l~Bt ihn vermuten, dal~ die triploide, sich apomiktisch 
fortpflanzende Form aus einer geschlechtlichen diploiden entstanden ist. Die 
Veranlagung zur apomiktischen Fortpflanzung, die in der geschlechtlichen Form 
vorliegt, tritt  nach ihm in der Verdreifachung ibres haploiden Chromosomen- 
bestandes in Erscheinung. 

Aus mit ColchizinlSsung vorbehandelten Samen von H. ldiophanum, einer 
H. umbellatum sehr ~hnlichen Art, erhielten wir (CmusTOFF 1940) Pftanzen mit 
erhShter Chromosomenzahl, von denen eine 2n ~ 27 Chromesomen, ein~ andere 
2n----36 hatte. Ziehen wir in Bet~acht, daB die Ausgangsa~t H. leiophanum, 
mit 2n ~ 18 Chromosomen, sich geschlechtlich fortpflanzt und da]~ die meiotische 
Kernteilung in ihren Pollenmut.terzellen normal verlief, so ist die l~lanze mit 
2n ~--27 Chromosomen triploid, die andere mit 2n--~ 36 Chromosomen tetra- 
ploid. AuBerdem war die triploide Pflanze vSllig steril, die tetraploide in be- 
merkenswertem Grade fertil. Dieses Erge~nis zeigt, dab das Auftreten der die 
apomiktische Entwicklung bedingenden Ursache nicht durch die ErhShung der 
Chromosomenzahl gef6rdert wird. DaB die Erh6hung der Chromosomenzahl 
nicht zu einer ~fmderung in der Fortpflanzungsweise fiihrt, zeigen auch die yon 
uns bei der Erh6hung der Chromosomenzahl von H. goticum erlangten Resultate. 
Diese Art hatte 2n ~ 27 Chromosomen und vermehrte sich apomiktisch. Die 
hervorgerufene Verdoppelung der Chromosomen des sich apomiktisch fort- 
pflanzenden H. goticum war ebenfalls yon keinerlei Ver~nderungen in der Fort- 
pflanzungsweise begleitet. In der Pflanze mit 2n ---- 54 Chromosomen, wie auch 
in der Ausgangspflanze mit 2n ~ 27, degenerierten die Pollenmutte~zellen schon 
mit dem Beginn der meiotischen Kernteilung. KastrieIt setzte die Pflanze mit 
erh6hter Chromosomenzahl, genau wie die Ausgangspflanze, reichlich an. Die 
aus diesen Samen gezogene Nachkommenschaft bestand aus der Elterpflanze 
v611ig gleichen Pflanzen - -  was darauf hinweist, dab diese Pflanze, genau wie 
ihre Ausgangsform, apomiktisch geblieben ist. 

Bei der vorliegenden Untersuchung ergab die Kreuzung einer groBen Zahl 
sich geschlechtlich fortpflanzender A~ten der Gattung Potentilla nur sterile 
Bastarde. Diese Ergebnisse beweisen, dab den verwendeten A~'ten keine die 
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apomiktische Entwicklung bedingende Veranl~gung eigen ist, denn nur wenn 
geschlechtliche Az.ten mit Pollen von ~pomiktischen best/iubt wurden, erhileten 
wir m~nchm~l apomiktische F1-B~starde. Das ist unzweifelhaft ein Hinweis 
darauf, dal~ bei der Kreuzung der Vater die Veranlagung zur apomiktischen 
Fortpflanzung beitr/~gt. 

Dal~ die apomiktische Entwicklung genbedingt ist, beweisen die Ergebnisse, 
die wir bei unseren Untersuchungen fiber die Bastarde zwischen Hieracium 
auricula und Hieraciu~n aurantiacum (CHRISTOFF 1942) erhielten. Diese Kreuzung 
hat schon MEI~DEL (1869) ausgefiihrt und seine Ergebnisse sind der erste Hinweis 
~uf den erblichen Charakter der apomiktischen Entwicklung. Die von uns 
erhaltenen 59 F1-Bastarde waren durchaus voneinander vcrschieden. Aul~erdem 
erwiesen sich 32 von ibnen bei freier Best/~ubung und nach Kastrierung als 
teilweise oder vSllig steril, w/~hrend die tibrigen 27 bei freier Bestitubung und 
nach Kastrierung durchaus fertil waren. Die einen wie die anderen batten in 
ihren somatischen Zellen 2n =- 9 ~- 18 z 27 Chromosomen und in den Pollen- 
mutterzellen wie in der Embryosackmutterzelle ann~hernd 91 ~- 9 I~ Chromo- 
somen. Ziehcn wir in Betracht, dal~ B~starde zwischen zwei sich in ihrer Chromo- 
somenzahl unterscheidenden Arten in den meisten Fallen der unregelm/~l~igen 
meiotischen Ke~nteilung wegen vSllig steril oder schwach fertil sind, so ist es 
klar, dal~ die H~lfte (32) der Nachkommenschaft  der Kreuzung H. auricula × 
aurantiacum in diescr Hinsicht typische Artbastarde waren. Die Tatsache, dal3 
die andere H£1fte (27) der 1)flanzen dieser Nachkommenschaft sich apomiktisch 
vermehrt,  zeigt, dal~ in diescm Falle eine Aufspaltung in bezug auf die Vermehrung 
vorliegt, wie sie auch MEI~DEL bei l~tickkreuzungen mit Erbsenformen erzielte. 
In unserem Falle war H. auricula der rezessive Eltcr, da bei kontroll~erter Selbst- 
besti~ubung eine gleichfSrmige Nachkommenschaft resultierte, withrend H. auran- 
tiacum, da es apomiktisch ist, ebcnfalls eine gleichfSrmige Nachkommenschaft 
ergab. Das genotype Wescn der Geschlechtszellen des letzten konnte jedoch 
nur bei Vereinigung seiner m/~nnlichen Gameten mit  den Eize]len e~ner sich 
geschlechtlich vermehrenden Art festgestellt werden, wie in diesem Falle H. auri- 
cula. Die /~ul3erlich ungleiche Nachkommenschaft der Kreuzung H. auricula × 
aurantiacum beweist den heterozygoten Ch~ral~ter des H. aurantiacum. 50 % 
dieser Nachkommensch~ft sind apomiktische Bastarde gewesen und vermutlich 
enthalten sie ein die apomiktische Entwicklung bedingendes Gen, das ihnen die 
Vaterpflanze H. aurantiacum mitgegeben hat. Dabei wird dieses Gen nur der 
H/~lfte der Nachkommenschaft dieser Kreuzung vvrmittelt ,  denn H. aurantiacum 
war auch in dieser Beziehung heterozygot. Die morphologische Vielfalt der 
Nachkommenschaft der Kreuzung H. auricula × aurantiacum kann gewissen 
im Laufe der Zeit eingetretenen Mutationen in bezug auf viele andere Merkm~le 
des H. aurantiacum zugeschrieben werden. Seiner apomiktischen Fortpflanzungs- 
weise wegen kommen die im Laufe der Zeit eingetretenen idioplasmatischen 
Ver/~nderungen erst nach seiner Bastardierung mit H. auricuIa zum Vorschein. 
Die Konstanz der Nachkommenschaft der iibrigen voneinander verschiedenen 
apomiktischen F~-Bastarde anderseits erhellt die Griinde, aus denen in apo- 
miktischen 1)flanzengruppen 1)olymorphismus auftr i t t .  Die triploide Chromo- 
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somenzahl (2n -- 27) der Bastarde aus der Kreuzung H. auricula × aurantiacum 
zeigt wiederum die Weise an, auf die es zu Polyploiden in an Apomikten reichen 
Pflanzengruppen kommt. 

Die beobachtete Aufspaltung in der Nachkommenschaft einiger apo- 
mil~tischer F1-Bastarde der Kreuzung H. auricula × aurantlacum war eine 
fiberraschende Erscheinung. AuBerdem folgte diese Aufspaltung keiner mendel- 
schen Gesetzm~Bigkeit, sondern hat te  Zufallscharakter. Als wir den Chromo- 
somenbestand einiger dieser ungewShnlichen Pflanzen, die sich yon den matro- 
klinen Nachkommen unterschieden, analysierten, stellten wir lest, dab sie eine 
hohe Chromosomenzahl hatten 2n ~ 42, 43, 44 und 45. Es war klar, dab 
diese F~-Pflanzen nut  entstehen konnten, wenn eine unreduzierte Eizelle eines 
apospor entstandenen Embryosacks mit 27 Chromosomen mit Pollen verschmilzt, 
der 15, 16, 17 oder 18 Chromosomen enth~lt (27 ~- 15 ~ 42, 27 ~- 16 ~ 43, 
27 ~ 17 -- 44, 27 -~ 18 -- 45). Diese Beobachtung best~tigt die kiirzlich yon 
NOACK (1939) festgestellte Tatsache, daB die diploide Eizelle des aposporen 
Embryosacks einiger sich apomiktisch fortpflanzender A~.ten f~hig ist, einen 
Embryo zu bilden, auch nachdem sie befruchtet ist. AuBer solchen Pflanzen 
hat  NOACK jedoch auch etwa 3,3 ~ Pflanzen erhalten, die entstanden wiiren, 
wenn eine haploide Eizelle des sich sonst apomiktisch fortpflanzenden Hype- 
ricum per/oratum yon Pollen mit haploider Chromosomenzahl befruchtet 
worden wgre. Da ein und dieselbe Pflanze des apomiktischen H. per/oratum 
gleichzeitig Samenanlagen mit reduziertem und unreduziertem Embryo~ack 
bzw. Eizelle bilden kann, so wird die Ursache der apomiktischen Entwicklung 
bei Hieracium aurantiacum nicht dominant vererbt oder es linden bei 
Hypericum per/oratum Prozesse start,  die sich yon den bei Hieracium beob- 
achteten unterscheiden. 

])as Wesen dieser Entwicklung wird deutlich aus den Ergebnissen, die 
wit bei Untersuchung der Kreuzung P. recta (2n --~ 2 8 ) ×  adscharica (2n = 42) 
erhielten. Wie schon erw~hnt wurde, ergab diese Kreuzung neben den matro- 
klinen Pflanzen auch etwa 2,5 ~o Bast~rde. W~ren diese Pflanzen ihrem t tabi tus 
nach nicht intermedi~r gewesen, wfirden wir diese abweichenden Individuen 
zuf~lligen Fehlern oder Versehen in der Anordnung und Durchffihrung des 
Versuches zuschreiben. Die Tatsache, dab diese 7 Bastardpflanzen unter den 
273 matroklinen alle 2n = 35 Chromosomen hatten, d. h. die Summe der haploiden 
Chromosomenzahl der Eltern, zeigt ebenfalls, dab sie echte Artbastarde sind. 
Von den 402 F~-Pflanzen, die aus jenem F1-Bastard der Kreuzung P. pennsyl- 
vanica v. sanguisorbi/~lia (2n = 28) × recta v. pilosa (2n = 28) gezogen wurden, 
erwiesen sich wiederum 2 als yon der miitterlichen F~-Pflanze verschieden, 
obgleich sie dieselbe Chromosomenzahl hatten wie die matroklinen. Eine der 
96 F~-Pflanzen eines der sieben F~-Bastarde aus der Kreuzung  P. recta (2n = 28) 
× adscharica (2n --  42) hat te  2n -- 35 Chromosomen, wich aber ~uBerlich yon 

ihren matroklinen Schwesterpflanzen ab. Das Zustandekommen dieser Bastarde 
wird erkl~rlich, wenn wir das Ergebnis der embryologischen Untersuchungen 
fiber P. recta und P. adscharica in Betracht ziehen. 

• 
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Wie wir in unserer Darstellung schon betonten, verfiel das multizellulare 
Archespor in der Samenanlage von P. adscharica, die stets eine gleichartige 
matrokline Nachkommenschaft gab, sofort nach der Sy~apsis. Drei bis vier 
Tage vor dem Erbliihen jedoch erschienen apospore Embryosacke, die sich 
w~hrend der Bliitezeit voll entwickelten. Die griindlichen Untersuchuugen 
POPOFFs (1935) und GEI~TSCHEFFS (1938) haben gezeigt, daB, wahrend in den sich 
gescblechtlich fortpflanzenden Artender  Gattung Potentilla nur eire der vielen 
Zellen des Archespors sehr frfih, fast sofor~ nach der Synapsis anfing, einen 
normalen Embryosack zu entwickeln, bei den apomiktischen sogleich nach dem 
Verfall des Archespors die meisten Zellen des Nucellus gleichzeitig anfiugen, 
sich apospor zu entwickeln. Infolgedessen land man in den Sameuanla.gen 
letzterer Arten wahrend der Blfitezeit immer mehr als einen apospor entstandenen 
Embryosack. Potentilla recta entwickelt sich durchaus anders als P. adscharica. 
Durch aufeinanderfolgende Unte~suchungen, dem Alter der Sameuanlage ~ach, 
konnten wit feststellen, dab das multizellulare Archespor der P. recta im Gegensatz 
zu P. adscharica sehr spat eingeht. Erst danach, und in den meisten Fallen 
nach dem Erblfihen, beginnen die Nucelluszellen apospore Embryosacke zu 
entwickeln. Dabei fehlte es bei P. recta nicht an Samenanlagen, die wie in den 
geschlechtlichen Arten dieser Gattung w~hrend des Erblfihens nur einen vSllig 
entwickelten Embryosack enthielten. Es ist offensichtlich, dab es des Eiusetzens 
der aposporen Entwicklung wegen bei P. recta zudieser Entwicklung erst kommt, 
nachdem das Archespor den sporogenen Embryosack gebildet hat. Wird die 
Eizelle eines solchen Embryosacks durch Pollen von P. adscharica befruchtet, 
so erhalt man Samen, aus denen sich die beobachteten Bastarde mit 2n ~ 35 
Chromesomen entwickeln, welche die Summe der hap]oiden Chromoscmenzahl 
von P. recta (n ~ 14) und P. adscharica (n ~ 21) enthielten. 

Der Umstand, dal] bei dem apomiktischen Hieracium aurantiacum im 
Unterschied zu P. recta keine fiir eine solche Entwicklung zeugenden Nach- 
kommen festgestellt sind, steht in vSlligem Einklang mit der Entwicklung 
des Embryos dieser Art. Bei H. aurantiacum setzt die apospore Entwicklung 
so friih ein, dab sie die Entwicklung des sporogenen Embryosacks schon in seinem 
Zweikernstadium zum Stillstand bringt (C~STOFF 1942 - - F i g .  6b). Wie schon 
dargelegt wurde, setzt die apospore Entwicklung bei der durchaus apomiktischen 
Art P. adscharica noch friiher ein, wabrend sich die Embryosackmutt_erzelle 
in Synapsis befindet. Daraus ist zu ersehen, dab die Bastardnachkommen yon 
P. recta dem sp~ten Einsetzen der aposporen Entwickluflg zu verdanken sind. 
Folglich ist das Auftreten geschlechtlich entstandener Individuen unter den 
apomikten Nachkommen von dem Zeitpunkt des Einsatzes und der Dauer der 
die apomiktische Entwicklung stimulierenden Reakti~n bedingt. 

Aus der bisherigen Darlegung wi~d anderseits klar, dab in an apomiktisch 
sich fortpflanzenden A~ten reichen Pflanzengruppen mit dem Wbksamwerden 
einer die apomiktische Entwicklung bedingenden Erbanlage durch Bastar- 
dierung Vorbedingungen fiir das Variieren in den Grenzen des in der Natur 
vorkommenden Polymorphismus und fiir Polyploidie geschaffen werden. 
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Zusammen~ssun~ 
l. Es wurden 220 Kreuzungen zwischen 23 morphologisch und in ihrer 

Chromosomenzahl verschiedenen A r t e n d e r  Gattung Poten t i l l a  ausgefiihrt. Die 
reziproken Kreuzungen ergaben uniforme Nachkommenschaften, wenn beide 
Eltern amphimiktisch waren. Kreuzungen, bei denen der eine Elter amphi- 
miktisch, der andere apomiktisch war, ergaben Bastardnachkommen, wenn die 
amphimiktische Art als Mutterpflanze diente - -  und matrokline Nachkommen- 
sehaft bei der reziproken Kreuzung. Einige der Kreuzungen.zeigten, dal~ gewisse 
Arten amphiapomiktisch auftreten, da sic, als Mutterpflanze verwendet, eine 
aus Bastarden und matroklinen Pflanzen bestehende 1Nachkommenschaft ergaben. 

2. Einige Apomikten erzeugten mit einer grol~en Zahl von Best/~ubern 
matrokline Nachkommenschaften, w/ihrend andere nur mit einigen wenigen Arten 
solche Nachkommenschaften ergeben. 

3. Die Kreuzungen zwischen amphimiktischen Arten ergaben in den meisten 
FMlen wenige sterile Bastarde. Bei der Best/~ubung geschlechtlicher Arten mit 
Pollen von apomiktischen A~ten erhielten wir Bastarde die in bezug auf die 
Fortpflanzung amphimiktisch, apomiktisch, oder amphiapomiktisch waren. Bei 
Best/~ubung einer amphialoomiktischen Art mit Pollen einer apomiktischen 
erhielt man in der Nachkommenschaft matrokline Nachkommen und gleich- 
zeitig amphimiktische und amphiapomiktische Bastarde. 

4. Die F2-Bastardpflanzen aus den amphiapomiktischen F1-Baatarden 
stellten nach ihrer Chromosomenzahl die Summe der Verschmelzung zweier 
reduzierter, zweier nicht reduzierter oder einer nicht reduzierten mit einer redu- 
zierten Gamete dar. 

5. Die embryologischen Untersuchungen stellten fest, dal~ die apospore 
Entwicklung bei der apomiktischen P .  adschar ica  in einem sehr friihen Stadium 
der Entwicklung des Archespors (nach der Synapsis) einsetzt, w/~hrend diese 
Entwicklung bei der amphiapomiktischen'  P.  recta fast immer ungef~hr zur 
Zeit der Bliite beginnt. 

6. Bei der Analyse der erlangten Ergebnisse wu~de der Versuch gemacht, 
die Evolution der obligat apomiktisehen 1)flanzengruppen im Zusammenhang 
mit den sic charakterisierenden Erscheinungen des Polymorphismus, der .Poly- 
ploidie und der Apomixis weiterhin zu kl/~ren. 
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