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l]ber die genetischen Ursachen der Samenbildung*' 
KURT SKIEBE 

Institut fiir Pflanzenziichtung Quedlinburg der Deutschen 

On the genetic causes of seed formation 
Summary. New crossings were made between different 

diploid and polyploid forms of Pr imula  malacoides Fran- 
chet. 2x, 3 x, 4 x and 5x plants appeared. Both reduced 
and unreduced gametes participated in the formation of 
these types. Based on the results conclusions are drawn 
about the genetic causes of seed development. I t  is sug- 
gested that the endosperm constitution has prime impor- 
tance for the development of viable seeds. 

1. Einleitung 

Damit  bei endospermffihrenden Angiospermen 
naeh einer Befruchtung lebensf/ihige Samen gebildet 
werden k6nnen, mfissen bes t immte  genetische Vor- 
aussetzungen erffillt sein. Sie sind bei autogamen und 
allogamen Befruchtungen zwischen gleichen Valenz- 
typen  innerhalb einer Art  fast  immer gegeben. Dem- 
gegentiber liegen sie in der Regel bei Valenzkreuzun- 
gen innerhalb einer Art  sowie bei Kreuzungen zwi- 
schen verschiedenen Arten oder Gat tungen nicht vor. 
Es kommt  dann trotz  Best~tubung, Pollenkeimung, 
Pollenschlauchwachstum und Befruchtung zu keiner 
normalen Samenbildung, da bes t immte  genetische 
Voraussetzungen nicht erffillt sind. Dieses Ph~nomen 
wird yon VALENTINE (1953) mit  ,,seed incompati-  
bi l i ty"  bezeichnet. Es l~tBt sich deutlich yon der 
tiblichen Inkompatibi l i t / i t  (LEwis 1954) abgrenzen, 
welche auf Sterilit~tsallelen beruht  und bei der in der 
Regel keine Befruchtung m6glich ist. 

Da  es ftir viele Aufgaben in der Genetik und Pflan- 
zenzfichtung notwendig w~tre, zwischen verschiede- 
nell Valenzstufen innerhalb einer Art und auch 
zwischen verschiedenen Arten Bastarde  herzustellen, 
ist die sogenannte seed incompatibi l i ty ein groBes 
Hindernis. 

(3her die genetischen Ursachen der Samenbildung 
gibt es noch keine einhellige Meinung. MfJNTZING 
(1930/31) hat  als erster  das heute mit  ,,seed incom- 
pat ib i l i ty"  bezeichnete Degenerieren der Zygote bzw. 
des jungen Embryos  beschrieben. Er  machte  sich 
ferner schon Gedanken fiber die m6glichen geneti- 
schen Ursachen des Nichtgelingens yon Valenzkreu- 
zungen sowie yon Artkreuzungen. MUNTZING stellte 
die Hypothese  auf, dab ffir eine Samenbildung die 
Anzahl der Genome im mfitterlichen Gewebe, Embryo  
und Endosperm verantwort l ich sei. Nut  wenn zwi- 
schen den drei genannten Geweben eine Valenzrela- 
tion von 1 : 1 : 1,5 vorliegt, kommt  es demnach zu einer 
Samenbildung. In der Folgezeit ist diese Hypothese  
mehrfach abge~indert worden. Wesentlich sind dabei  
die Vorstellungen yon WATKINS (1932) sowie Yon 
I-'IAKANSSON und ELLERSTROM (1950), welche die 
Meinung vertreten,  dab ffir die Samenbildung nur die 
Valenzrelation von zwei Geweben wichtig ist. W~h- 
rend abet  WATKINS die Beziehungen zwischen Era- 
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bryo und Endosperm als entscheidend ansieht, stellen 
H~KANSSON und ELLERSTROM die Valenzrelation 
zwischen mtit terl ichem Gewebe und Endosperm als 
wichtige Ursache heraus. In  beiden F/illen wird 
zwischen den beteiligten Geweben eine Valenzrelation 
yon 1:1,5 verlangt.  Beide Hypothesen  billigen also 
dem Endosperm einen entscheidenden EinfluB zu und 
verlangen ffir dieses eine bes t immte  Genomzahl. Die- 
selbe richtet  sich jedoch bei WATKINS nach der An- 
zahl der Genome im mfitterlichen Gewebe und bei 
H_~KANSSON und ELLERSTROM nach der Anzahl der 
Genome im Embryo.  

Neuerdings wird sogar angenommen,  dab lediglich 
in einem Gewebe die haupts~chlichen Ursachen der 
seed incompatibi l i ty zu suchen sind. So konnten 
v. WANGENHEIM (1961, 1962 ) sowie t rotz  mancher  
Einschr~nkungen auch NISHIYAMA und INOMATA 
(1966) zeigen, dab in endospermffihrenden Arten vor 
allem die Konst i tut ion des N~thrgewebes fiber die 
Ents tehung von lebensf~higen Samen entscheidet.  
Das Endosperm mfil3te demnach bei normaler  Em-  
bryosackentwicklung, um funktionsf~hig zu sein, die 
Valenz 3x, 6x, 9 x oder 12x usw. haben. 

Die von den erw~hnten Hypothesen  jeweils gefor- 
derten Valenzen im N~hrgewebe k6nnen sich selbst- 
verst~ndlich nur auf die jeweilige Grundkonst i tut ion 
beziehen, welche nach der Befruchtung des sekun- 
d~iren Embryosackkernes  durch den zweiten genera- 
t iven Kern erzeugt wird. Es ist nicht auszuschlieBen, 
dab im Laufe der Endospermentwicklung auf endo- 
mitot ischem Wege in den Zellen des N/ihrgewebes 
auch noch h6here Valenzen als die der Grundkonsti-  
tution vorkommen.  

Unabh/ingig von den genannten Hypothesen haben 
verschiedene Autoren darauf aufmerksam gemacht,  
dab die Zahlen der Genome nicht allein be t rachte t  
werden dfirfen. Insbesondere bei Art- und Gattungs-  
kreuzungen sollte man neben der Anzahl der Genome 
auch deren quali tat ive Zusammensetzung berfick- 
sichtigen. Diese Vorstellungen gehen zurfick auf 
STEPrlENS (1942) und sind besonders nachdrficklich 
yon VALENTINE (1953, 1954, 1956), VALENTINE und 
~VooDELL (1963) sowie yon v. WANGENItEIM (1961 , 
1962 ) ver t re ten worden. Es sei aber betont,  dab diese 
Konzeption unabh~ngig davon ist, welchen Geweben 
man bei der Samenbildung eine vorrangige Bedeu- 
tung zubilligt. 

Bei dem heutigen Stand der Kenntnisse kann die 
Hypothese  nicht mehr  aufrechterhalten werden, dab 
die Genomrelation aller drei Gewebe die entscheidende 
Voraussetzung ftir eine Samenbildung darstel l t .  Es 
litBt sich aber relativ schwierig entscheiden, ob zwei 
oder sogar nur ein Gewebe ffir die Samenbildung ver- 
antwortlich ist. Dies gilt ganz besonders fiir die Ver- 
suche, in denen sich lediglich reduzierte Gameten 
manifestieren. Es lassen sich dann auch nur die 
Ergebnisse auf der Grundlage der manifestierten 
reduzierten Gameten interpretieren. Treten aber 
auch unreduzierte Gameten auf, dann ist es einfacher 



76 H U R T  S K I E B E  : Zi~chter / Genet. Breed. Res. 

zu entscheiden, welches Gewebe ftir die Samenbildung 
ausschlaggebend ist. 

2. Material und Methode  
Bei Primula malacoides Franchet  t re ten h/iufig 

unreduzierte Gameten auf (SmEBE 1958 ). Hinzu 
kommt,  dab diese Art  nach unseren Feststellungen 
eine normale Embryosackentwicklung hat.  Wahr-  
scheinlich handelt  es sich also um den Polygonum- 
Typ.  Es kann zumindest  vorausgesetzt  werden, dab 
im Laufe der weiblichen Gametogenese ein 8kerniger 
Embryosack  entsteht .  

Die Versuche wurden mit  zwei 2x-Sorten und zwei 
4x-Sorten von Primula malacoides durchgeftihrt. 
Bei den 2x-Eltern handelt  es sich um die rosa bl~i- 
hende Sorte 'Rosa  Korb '  und um die weiB blfihende 
Sorte 'Schneewittchen' .  Als 4x-Soften verwendeten 
wit die weiB bltihende Sorte 'Alba '  und die rosa blfi- 
hende Sorte 'Harzfeuer '  (syn. 'Pr imavera ' ) .  Dieses 
Material wurde zuniichst nut  kastr iert ,  um festzu- 
stellen, ob eine autonome Apomixis vorkommt .  Zum 
anderen haben wir die genannten Variet~iten kastr ier t  
und bestiiubt. Es sollte dabei  ermit tel t  werden, 
welche Gameten sich in den jeweiligen Kombinat ionen 
manifestieren. 

Primula malacoides ist eine Kurztagpflanze.  Die 
normale Bltitezeit fiillt in die Monate J anua r  und 
Februar.  In  dieser Zeit wurden in den Jahren  1959 
bis 1961 die notwendigen Kast ra t ionen und Kreu- 
zungen durchgeftihrt. Ftir die Versuche sind die 
Bltiten zun~ichst im Knospenstadium kastr ier t  sowie 
isoliert worden. Diejenigen Blfiten, welche ftir eine 
Bastardierung vorgesehen waren, haben wir nach vier 
Tagen best~iubt, well dann erst die Narben reif waren. 
Als Best~iubungspartner wurden immer Formen mit  
einer anderen Valenz gewiihlt. Dabei  kombinierten 
wir 'Rosa  Korb '  2 x und 'Schneewit tchen'  2 x sowohl 
mi t  'Alba '  4 x als auch mit  'Harzfeuer '  4 x. Bei der 
reziproken Kreuzung wurden 'Alba '  4 x und 'Harz-  
feuer '  4 x  nur mit  'Rosa  Korb '  2 x best~iubt (vgl. 
Tab.  x). Ftir jede Kombinat ion  nahmen wir 18o 
Kreuzungen vor. Da sich die Versuche auf drei Jahre  
erstreckten, s tanden 54 ° Kreuzungen ftir die Aus- 
wertung zur Verftigung. Die nach den Kreuzungen 
gebildeten Samen wurden unter  optimalen Bedin- 
gungen ausges~it (SKIEBE 1958 ). Von den aufge- 
wachsenen Pflanzen ermit tel ten wir die Chromo- 
somenzahl  mit  Hilfe der KES-Quetschmethode an 
Wurzelspitzen. 

3. Ergebnisse  
In unseren Versuchen sollte zun~tchst festgestellt  

werden, ob sich bei Primula malacoides yon sich aus 
auf apomikt ischem Wege Samen bilden k6nnen. Zu 
diesem Zwecke wurde nur kastr ier t  und nicht be- 

st~ubt. Es zeigte sich, dab bei unserem Material 
keine autonome Apomixis vorkommt .  Bei den durch- 
geftihrten Valenzkreuzungen zwischen 2x- und 4x- 
Pflanzen dagegen t ra ten  2x-, 3x-, 4 x- und 5x-Samen 
auf (Tab. 1). 

a) 2 x .  4 x - K r e u z u n g e n  
Die Ents tehungsar t  der hervorgegangenen Valenz- 

typen  nach 2x .  4x-Kreuzungen l~iBt sich ziemlich 
eindeutig ableiten. Sicher ist, dab die 2x-Pflanzen 
auf apomiktischem Wege ents tanden sind. Ferner 
kann angenommen werden, dab sie aus 2x-Embryo-  
siicken hervorgingen. Allerdings l~iBt es sich nicht 
sagen, ob die 2x-Embryosiicke unmit te lbar  aus den 
Embryosackmut terze l len  ents tanden sind. Es ist 
auch m6glich, dab sich die 2x-Embryos/icke aus 
Zellen gebildet haben, die im Verlaufe der 1. oder 
2. meiotischen Teilung entstanden.  Wahrscheinlich 
ist aber, dab man die 2x-Embryonen aus 2x-Eizellen 
ableiten kann. Demnach wliren die 2x-Pflanzen, die 
nach 2x .  4x-Kreuzungen aufgetreten sind, auf un- 
reduzierte Gameten,  d. h. auf solche mit  der somati-  
schen Valenz, zurtickzuffihren. 

Die 3x-Pflanzen gehen sicher auf eine Befruchtung 
von zwei reduzierten Gameten der Eltern zurtick. 
Bei den 4x-Pflanzen hat  sich sehr wahrscheinlich eine 
unreduzierte Gamete  der diploiden Mutter  mit  einer 
reduzierten Geschlechtszelte des polyploiden Vaters 
vereinigt. Ftir die 5x-Pflanze kann man schlieBlich 
annehmen, dab sie aus einer Befruchtung einer redu- 
zierten Ix -Gamete  der Mutter  und einer unreduzier- 
ten 4x-Gamete des Vaters hervorgegangen ist. 

Unter  Beteiligung eines mtitterlichen Gewebes mit  
der Valenz 2x ents tanden also 2x-, 3x-, 4 x- und 
5x-Embryonen.  Wir kennen damit  die Valenzen der 
mtitterlichen Gewebe und der Embryonen.  Ffir un- 
sere Betrachtungen tiber die Ursachen der Samen- 
bildung fehlen uns aber noch die Valenzen der Endo- 
sperme. Da diese nicht direkt bes t immt  werden 
konnten,  muBten wir auf die Valenzen der Niihr- 
gewebe schlieBen. 

Ftir die 3x-Pflanzen l~il3t sich annehmen, dab sie 
aus Samen hervorgegangen sind, deren Endosperm 
sich aus einem 2x-sekund~iren Embryosackkern  und 
einem 2x-generativen Kern gebildet hat.  Das NAhr- 
gewebe besaB demnach die Valenz 4 x. Die entstan- 
denen 2x-, 4 x- und 5x-Pflanzen, die sicher alle aus 
einer Beteiligung von unreduzierten Gameten her- 
vorgegangen sind, verftigten dagegen bei ihrer Ent -  
stehung tiber ein Endosperm, das wahrscheinlich 
immer  die Valenz 6x hatte .  

Die 2x-Pflanzen gehen, wie wir angenommen 
haben, auf einen unreduzierten Embryosack  zurtick. 
In diesem ents tand neben der 2x-Eizelle aus der Ver- 
einigung von zwei 2x-Polkernen ein sekund~trer 

Tabelle 1. Ergebnisse nach reziproken Kreuzungen zwischen 2x- und 4x-Varietiiten 
bei Primula malacoides Franchet. 

Kreuzungspartner 

Rosa Korb 2x • Alba 4 x 
Rosa Korb 2x • Harzfeuer 4 x 
Schneewittchen 2x • Alba 4 x 
Schneewittchen 2x • Harzfeuer 4 x 
Alba 4 x • Rosa Korb 2x 
Harzfeuer 4 x • Rosa Horb 2x 

Anzahl der 

Kreuzungen 

54 ° 
54 ° 
54 ° 
54 ° 
54 ° 
54 ° 

lebensfiihige 

Pflanzen insgesamt 

2 

1 0 1  

3 
68 

133 
9 

davon mit der Valenz 

2x 3x 4 x 

0 1 1 

8 18 75 
o 1 2 

5 13 49 
2 92 3 8 
o 3 

5x 

0 

o 

o 

1 

1 

o 
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Embryosackkern mit der Valenz 4 x. Es ist anzu- 
nehmen, dab dieser von einem der beiden generativen 
2x-Kerne befruchtet  wurde, so dab ein normal funk- 
tionierendes 6x-Endosperm entstand. Der zweite 
generative Kern ist dagegen nicht mit der unredu- 
zierten Eizelle verschmolzen. Es kam demnach zu 
keiner doppelten, sondern nur zu einer einfachen 
Befruchtung. Derartige F~ille sind schon von RVTIS- 
HAUSER (1954) und SMITH (1956) beschrieben worden. 

Die 4x-Pflanzen bildeten sich aus Samen, die auf 
einen 2x-Embryosack und einen 2x-Pollen zurfick- 
zuffihren sind. Es entstand deshalb wahrscheinlich 
ein 4x-sekundArer Embryosackkern,  der von einem 
2x-generativen Kern befruchtet  wurde, so dab sich 
ein 6x-Endosperm entwickelte. Dabei ist ohne Be- 
lang, ob der generative Kern zun~ichst einen Polkern 
befruchtet  hat  und dieses Produkt  mit dem zweiten 
Polkern fusionierte (GERLACH 1965) oder ob sich erst 
die beiden Polkerne vereinigten und dann die Be- 
fruchtung stattfand. 

Bei der 5x-Pflanze darf  man annehmen, dab sich 
zu ihrer Ents tehung ein N~hrgewebe aus einem redu- 
zierten sekund~iren Embryosackkern der Mutter und 
einem unreduzierten generativen Kern des Vaters 
bildete. Wird von einer derar t igen Annahme aus- 
gegangen, dann hat te  der sekund~tre Embryosack- 
kern die Valenz 2x und der generative Kern die 
Valenz 4 x. Es wiire demnach wieder ein 6x-Endo- 
sperm entstanden. 

Nachdem wir mit einiger Sicherheit auf die Valen- 
zen des N~ihrgewebes geschlossen haben, lassen sich 
einige Aussagen fiber die m6glichen genetischen Ur- 
sachen der Samenbitdung machen. 

Wtirde man nur die Anzahl der Genome, nicht aber 
ihre qualitative Zusammensetzung berficksichtigen, 
h~itten die 3x-Pflanzen fiberhaupt nicht entstehen 
diirfen. Bei der Bildung von 3x-Samen liegt zwischen 
mfitterlichem Gewebe, Embryo und Endosperm eine 
1 : 1,5:2-Relation vor. 3x-Pflanzen k6nnen nach den 
Hypothesen von WATKINS (1932), HAKANSSON und 
ELLERSTROM (1950) sowie von v. WANGENHEIM (1961) 
nur dann entstehen, wenn die beteiligten Gameten eine 
unterschiedliche genetische Wirksamkeit hatten.  Wir 
miiBten also ffir das Auftreten von lebensfiihigen 3x- 
Pflanzen nach 2x • 4x-Kreuzungen den sogenannten 
, ,genetischenWert" (VALENTINE 1953 ) verantwortlich 
machen (vgl. S. 75). In diesem Zusammenhang muB 
erw~ihnt werden, dab Pr imula  malacoides ein Fremd- 
befruchter ist und deshalb die verwendeten Kreu- 
zungspartner heterozygot sind. DaB bei unseren 
Versuchen verh~iltnismfiBig viel 3x-Pflanzen ent- 
s tanden sind, ist also wahrscheinlich auf das groBe 
Angebot yon genetisch verschiedenen reduzierten 
lX- bzw. 2x-Gameten der Eltern zurfickzuffihren. 
Je grSBer die Anzahl der Gameten ist und je ver- 
schiedener die Geschlechtszellen konstituiert  sind, 
um so eher wird es selbst bei ungfinstiger Valenz der 
beteiligten Gewebe zu einer Samenbildung kommen. 

Bei der Ents tehung yon 2x-Samen liegt zwischen 
mfitterlichem Gewebe und Endosperm eine Valenzrela- 
tion von i : 3 vor. DasAuftreten von ¢x-Pflanzen spricht 
also gegen die Hypothese von H$.KANSSON und ELLER- 
ST!~6M (1950). Zwischen Embryo und Endosperm 
haben wit ebenfalls eine Relation von 1 : 3. Es dfirften 
daher auch nach der Hypothese  von WATKINS (1932) 
keine 2x-Samen entstehen. Demgegenfiber sttitzen 

die aufgetretenen 2x-Pflanzen die Konzeption von 
v. WANGENHEIM (1961), da sie aus Samen hervorge- 
gangen sind, die wahrscheinlich ein 6x-Endosperm 
hatten,  welches der Valenz nach funktionsf~ihig ist. 

Bei diesem Ergebnis sollte nach unserer Meinung 
nicht v o n d e r  Annahme ausgegangen werden, dab 
sich die 2x-Pflanzen trotz der ungfinstigen 1 : 3-Rela- 
tion bilden konnten, well die qualitative Zusammen- 
setzung der Gameten, also der sogenannte genetische 
Wert,  dies erm6glicht hat. Fiir ein Auftreten yon 
2x-Pflanzen nach 2x .  4x-Kreuzungen kommen nur 
einige Gameten in Frage, da die daftir notwendigen 
unreduzierten Gameten im diploiden Elter  wenig 
gebildet werden. AuBerdem mul3 man noch beriick- 
sichtigen, dab eine apomiktische Samenentwicklung 
selten ist. 

Die Entstehung von 4x-Samen nach 2 x . 4 x -  
Kreuzungen spricht gegen die Hypothese yon HA- 
I~ANSSON und ELLERSTROM, da zwischen mtitter- 
lichem Gewebe und Endosperm eine 1:3-Relation 
vorliegt. Wir verm6gen aber bei den 4x-Pflanzen 
nicht zu entscheiden, ob sie auf Grund der richtigen 
Konsti tution des Endosperms oder wegen der passen- 
den Valenzrelation zwischen Embryo und Endosperm 
entstanden sind. Das Endosperm hatte  die gfinstige 
Valenz 6x. Zwischen Embryo und Endosperm liegt 
aber auch die vorteilhafte 1 : x,5-Relation vor. 

Die Entstehung yon einer 5x-Pflanze nach 2x 
mal 4x-Kreuzungen macht es wahrscheinlich, dab die 
Konsti tution des Nfihrgewebes allein tiber die Ent-  
wicklung eines lebensf~ihigen Samens entscheidet. 
Dies gilt um so mehr, als auch schon nach anderen 
2x • 4x-Bastardierungen bei diesem Objekt gelegent- 
lich 5x-Pflanzen aufgetreten sind. Bei einer Samen- 
bildung mit der Valenz 5x betriigt die Genomrelation 
entsprechend der angenommenen Entstehungsweise 
zwischen mfitterlichem Gewebe und Endosperm 1 : 3 
und zwischen Embryo und Endosperm 1 : 1,2. Dem- 
gegenfiber besitzt das N~ihrgewebe die gfinstige 
Valenz 6x. Wie bei den 2x-Pflanzen m6chten wir 
auch ftir das Auftreten der 5x-Pflanze in erster Linie 
die Anzahl der Genome und weniger deren qualita- 
tive Zusammensetzung verantwortlich machen. Die 
5x-Pflanze ist, wie wit angenommen haben, unter  
Beteiligung einer unreduzierten Gamete des 4 x- 
Vaters entstanden. Solche unreduziertenGeschlechts- 
zellen t reten aber in den 4x-Pflanzen nach unseren 
Feststellungen nur ganz selten auf. Zumindest ist bei 
unserem Objekt die Manifestierungstendenz an un- 
reduzierten Gameten in 4x-Pflanzen wesentlich ge- 
ringer als in 2x-Pflanzen. 

b) 4 x .  2 x - K r e u z u n g e n  
Bei den 4 x .  2x-Kreuzungen sind ebenfalls 2x-, 

3x-, 4 x- und 5x-Pflanzen aufgetreten (Tab. 1). Auch 
deren Entstehungsmodus kann man mit einiger 
Sicherheit ableiten. So gingen die 3x-Pflanzen wahr- 
scheinlich aus einer Befruchtung von zwei reduzierten 
Geschlechtszellen hervor. Die 2x-Formen sind auf 
eine apomiktische Entwicklung von reduzierten 
Gameten zurfickzuffihren. Die 4x-Pflanzen mfissen 
dagegen amphimiktischen Ursprungs sein, da sie 
deutlichen Bastardcharakter  tragen. Bei ihnen wird 
also eine reduzierte 2x-Gamete der Mutter mit einer 
unreduzierten 2x-Gamete des Vaters verschmolzen 
sein. Die 5x-Form ist auch ein Kreuzungsprodukt.  
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Sie beruht  wahrscheinlich auf einer Befruchtung 
einer unreduzierten 4x-Gamete des miitterlichen 
Elters mit einer reduzierten Ix-Gamete des v/iter- 
lichen Partners.  

Geht man yon den genannten Entstehungswegen 
aus, so ist es wieder verh~iltnism~iBig einfach, auf die 
Anzahl der Genome zu schlieBen, welche im N~ihr- 
gewebe der Samen vorgelegen haben. Die 3x-Pflan- 
zen verftigten in den Samen, aus denen sie hervor- 
gegangen sind, wahrscheinlich tiber ein 5x-Endo- 
sperm. Dabei hat sich ein 4x-sekund~irer Embryo-  
sackkern mit einem lx-generativen Kern vereinigt. 
DaB ein solches 5x-Endosperm gelegentlich auch 
lebensf~ihig war, kann auf die genetische Konstitu- 
tion der beteiligten Genome zurtickgefiihrt werden. 
Zu ~ihnlichen SchluBfolgerungen kamen auch v. WAN- 
GENHEIM, PELOQUIN und I-~OUGAS (196o). 

Die 2x-Pflanzen sind aus Samen hervorgegangen, 
die wahrscheinlich ein 6x-Endosperm besaBen. Ftir 
dessen Ents tehung gibt es zwei M6glichkeiten. Ein- 
mal kann der sekund~ire Embryosackkern yon einem 
2x-unreduzierten generativen Kern befruchtet  wor- 
den sein, w~ihrend die Eizelle unbefruchtet  blieb 
(SMITH 1956 ). Es ist aber auch vorstellbar, dab die 
beiden generativen lx-Kerne  eines reduzierten Pol- 
lenschlauches mit dem 4x-sekund~tren Embryosack- 
kern verschmolzen sind (RuTISHAUSER 1954, 1956; 
V. WANGENHEIM, PELOQUIN und HOUGAS 1960 ). Ffir 
unsere Betrachtungsweise ist es wichtig, dab beide 
Entstehungsm6glichkeiten zu einem 6x-Endosperm 
ftihren. 

Die beobachteten 4x-Pflanzen gehen wahrschein- 
lich bei ihrer Ents tehung auf ein 6x-NShrgewebe 
zurfick. Dieses hat  sich entsprechend dem angenom- 
menen Entstehungsmodus aus einem sekundiiren 
4x-Embryosackkern und einem 2x-generativen Kern 
gebildet. 

Der Samen, aus dem die 5x-Pflanze hervorging, 
verffigte im Endosperm tiber eine andere Valenz. 
Dieses N~ihrgewebe ist wahrscheinlich auf eine Be- 
fruchtung eines 8x-sekund~iren Embryosackkernes 
mit einem lx-generativen Kern zurtickzuftihren. Aus 
der doppelten Befruchtung resultiert also neben 
einem 5x-Embryo ein 9x-Endosperm. 

Mit Hilfe der Valenz aller drei Gewebe lassen sich 
auch bei den 4 x • 2x-Kreuzungen einige Hinweise 
auf die m6glichen genetischen Ursachen der Samen- 
bildung geben. So sttitzen die 3x-Pflanzen, wie bei 
den 2x • 4x-Kreuzungen, keine der bekannten Hypo- 
thesen. Bei der Entwicklung von 3x-Samen lag 
zwischen mfitterlichem Gewebe und Endosperm eine 
ungiinstige l : l ,25-Rela t ion vor. _~hnlich schlecht 
sind die Valenzbeziehungen zwischen Embryo und 
Endosperm. Sie betragen 1:1,66. Auch das Endo- 
sperm fiir sich allein betrachtet  gilt mit seiner Valenz 
5x als ungeeignet. Geht man yon den drei Hypo- 
thesen aus, so dtirften also 3x-Pflanzen h6chstens 
dann auftreten, wenn man den sogenannten gene- 
tischen Wert  der beteiligten Genome mit bertick- 
sichtigt. 

Anders ist es bei den nach 4x • 2x-Kreuzungen ent- 
s tandenen 2x-Pflanzen. Hierbei hat te  das mtitter- 
liche Gewebe die Valenz 4x, der Embryo die Valenz 
2x und das Endosperm wahrscheinlich die Valenz 6x. 
Nach der Hypothese von WATKINS konnte sich also 
kein Samen bilden, da die Valenzrelation 1 : 3 betr/igt. 

Folgt man dagegen der Konzeption von HJ~KANSSON 
und ELLERSTROM, SO war eine Samenentstehung m6g- 
lich, da sich die Valenzen zwischen miitterlichem 
Gewebe und Endosperm wie 1:1,5 verhalten. Le- 
bensfiihiger Samen konnte aber auch entstehen, wenn 
man das Endosperm allein betrachtet .  Es hat te  die 
fiir eine Samenbildung gtinstige Valenz 6x. 

Schwierig ist es, die 4x-Pflanzen ftir eine Kl~irung 
der Ursachen einer Samenbildung heranzuziehen, 
weil sie ftir alle drei Hypothesen spreehen. Bei der 

" Entwicklung yon 4x-Samen lag zwischen mtitter- 
lichem Gewebe und Endosperm die optimale 1:1,5- 
Relation vor. Das gleiche gilt aber auch fiir die Em- 
bryo- und Endospermrelation, die ebenfalls 1:1,5 
betfiigt. SchlieBlich ist auBerdem die Valenz 6x eine 
fiir das Endosperm wirkungsvolle Genomzahl. 

Anders ist es wieder bei der 5x-Pflanze. Sie ist aus 
einem Samen hervorgegangen, bei dem entsprechend 
unserer Annahme zwischen Embryo und Endosperm 
eine 1 : 1,8-Relation vorlag, die als ungtinstig gilt. Das 
gleiche trifft auch fiir die Beziehungen zwischen mtit- 
terlichem Gewebe und Endosperm zu. Dabei haben wir 
eine 1:2,25-Relation, die ebenfalls zu keiner Samen- 
bildung ffihren diirfte. Das N~ihrgewebe ftir sich allein 
betrachtet ,  bringt abet die Voraussetzungen ftir eine 
normale Samenbildung mit sich, da es die Valenz 9 x 
besitzt. Die 5x-Pflanze dtirfte also fiir die ,,Endo- 
sperm-Hypothese" sprechen, und dies um so mehr, 
well auch in anderen Experimenten bei Pr imula  ma- 
lacoides nach 4 x • 2x-Kreuzungen gelegentlich 5 x- 
Pflanzen aufgetreten sind. 

Obwohl in dem jetzigen 4x .  2x-Versuch nur eine 
5x-Pflanze entstanden ist, m6chten wir ffir diese, 
wie auch bei der 5x-Pflanze nach den 2x • 4x-Kreu- 
zungen (vgl. S. 77), nicht den genetischen Wert  der 
Genome verantwortlich machen, da sich bei den 
4x-Pflanzen unreduzierte Embryos/~cke auBerordent- 
lich selten manifestieren. 

Aus den bisher geschilderten Entstehungsweisen 
der 2x-, 3x-, 4 x- und 5x-Pflanzen nach den reziproken 
Valenzkreuzungen kann man nicht immer entschei- 
den, welcher der drei Hypothesen der Vorrang zu 
geben ist. Geht man abet von diesen drei Hypothesen 
aus, dann sprechen die meisten Argumente ftir die 
, ,Endosperm-Hypothese".  Wit haben demnach mit 
unseren Ergebnissen eine Sttitze dafiir erhalten,  dab 
die jeweilige Konsti tut ion des N~hrgewebes eine ent- 
scheidende genetische Voraussetzung ftir die Samen- 
entwicklung bei endospermffihrenden Angiosper- 
men ist. 

4- Diskuss ion 

In unseren Versuchen haben sich ohne Bestiiubung 
keine lebensfiihigen Samen gebildet. Wurde best~iubt, 
dann traten nach reziproken Valenzkreuzungen 
zwischen 2x- und 4x-Pflanzen keimfShige Samen mit 
den Valenzen 2x, 3x, 4 x und 5x auf. Dieses Ergebnis 
l~iBt sich relativ einfach deuten, wenn man als Vor- 
aussetzung ftir die Samenbildung ein funktionieren- 
des Endosperm annimmt. Es hat te  Wahrscheinlich 
unter  Berticksichtigung der normalen Embryosack- 
bildung in der Regel die Valenzen 6x oder 9 x. Geht 
man davon aus, dann kann sich also ein Endosperm 
erst nach der Befruchtung des sekund~tren Embryo-  
sackkernes entwickeln (RuTISI.IAUSER 1954, 1956 ). 
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Welche a l lgemeinen  
SchluBfolgerungen lassen 
sich aus diesen Ergebn issen  
ziehen ? Zun/ ichs t  wtirde 
sich aus den  Dar legungen  K ...... ung~- 
ergeben,  dab  nach  Kreu-  partner 

zungen  zwischen or thoplo-  2x- 2x 
iden Variet / t ten i nne rha lb  
e iner  Ar t  ohne Schwierig- 
ke i ten  2x-, 4x-, 5x- u n d  8x- 
Pf lanzen  en t s t ehen  k6n-  2x.  4x 
nen.  Es ist  lediglich no t -  
wendig,  dab die daftir er- 
forderl ichen Game ten  vor- 
h a n d e n  s ind (Tab. 2). 4 x .  2x 

Das Auf t r e t en  von  3x- 
u n d  6x-Pf lanzen  ist  im 

Tabelle 2. Schematische Darstellung der verschiedenen Mdglichheiten 
einer amphimihtischen Samenbildung nach Kreuzungen zwischen orthoploiden Varietiiten 
innerhalb einer endosperm/i~hrenden Art rnit normaler Embryosackentwicklung bei vor- 

rangiger Bedeutung des Endosperms. 

Galne te  o* Game t e  

ix  red. 
ix  red. 
2x unFed. 
2x unFed. 

2x red. 
2x red. 
4x unFed. 
4x unFed. 

ix  red. 
ix  red. 
2x unfed. 
2x unFed. 

Enl b r yo  

l X  + 1 X  ~ 2 X  

2x @ lx ~ 3 x 
lx  + 2x ~ 3 x 
2x + 2x -- 4 x 

ix  + 2x ~ 3x 
2x + 2x = 4x 
ix  + 4 x = 5x 
2x + 4x ~ 6x 

[- 

ix  red. 
2x unFed. 
ix  red. 
2x unFed. 

ix  red. 
2x unFed. 
ix  red. 
2x unred. 

2x red. 
4 x unFed. 
2x red. 
4 x unFed. 

2x + ix  ~ 3x 
4 x + l X  ~ 5 X 

2x + 2x = 4 x 
4 x + 2x -~ 6x 

a l l g e m e i n e n  
spermft ihrenden Ar t en  4x " 4x 2x red. 

4x unFed. 
n ich t  m6glich. Die soge- 2x red. 
n a n n t e  seed incompa t ib i -  4 x unred. 
l i ty  wird sich hierbei  viel- 
leicht t iberwinden lassen, wenn  bei den K r e u z u n g e n  
I d i o t y p e n  ve rwende t  werden,  deren G a m e t e n  aus 
solchen Genomen  zusammengese t z t  sind, dab  sieh 
t ro tz  ungf ins t iger  Valenzs tufen  doch noch ein funk-  
t ion ie rendes  E n d o s p e r m  bi ldet .  Dies wird um so eher 
der Fal l  sein, je mehr  genet isch verschiedene G a me t e n  
zur  Verfi igung s tehen.  U m  zu derar t igen  Geschlechts-  
zellen zu kommen ,  ist  also zun/ichst  e inmal  eine 
groge Anzah l  von  K r e u z u n g s p a r t n e r n  no twendig ,  die 
sich genet isch  un te rsche iden .  Aus den Ergebnissen  
der Tab.  1 ist ersichtlich, welch groBen EinfluB der 
I d io typ  auf die E n t s t e h u n g  yon  3x-Pf lanzen  hat .  
W/ ih rend  diese in den  2 x .  4 x - K o m b i n a t i o n e n  mi t  
der  4x-Sorte 'Alba '  nu r  ganz se l ten en t s tehen ,  s ind 
sic mi t  der  4x-Sorte 'Harzfeuer '  als Vater  verh~tltnis- 
mfiBig h~iufig. E in  derar t iger  EinfluB des Id io typs  ist  
bei  den 4 x .  2x -Kreuzungen  ebenfal ls  fes tzustel len.  
Hierbei  t r e t en  in der K o m b i n a t i o n  'Harzfeuer '  
4 x .  'Rosa  Korb '  2x viel weniger  3x-Pf lanzen  auf, 
als wenn  die 4x-Sorte 'Alba '  mi t  der 2x-Sorte 'Rosa  
K o r b '  gekreuzt  wird. 

Dami t  sich eine seed incompa t ib i l i t y  t iberwinden 
l~iBt u n d  3x- oder 6x-Pf lanzen  en t s t ehen  k6nnen ,  
b r auch t  m a n  aber  n icht  nu r  genet isch  verschiedene 
Pa r tne r .  Es ist  auch notwendig ,  dab  von den  Kreu-  
zungse l te rn  gent igend funktionsffihige Game t e n  mi t  
der erforderl ichen Valenzstufe  gebi ldet  werden.  Fer-  
ner  sollte m a n  auch noch versuchen,  die be f ruch tungs -  
biologischen Vorg~tnge u n t e r  var i i e r ten  Umwel t -  
b e d i n g u n g e n  ab laufen  zu lassen. Wi r  hab e n  aus 
unse ren  Versuchen Hinweise daftir e rhal ten ,  dab 
durch die Umwel t  eine vorl iegende seed incompat i -  
b i l i ty  modif izier t  wird u n d  sich dadurch  teilweise 
t ibe rwinden  1/iBt. Vielleicht k 6 n n e n  auch auf diesem 
Wege N~ihrgewebe in  ihrer  F u n k t i o n  ver i inder t  
werden.  

U n t e r  Ber t icksicht igung dieser Ges ich t spunkte  
dtirfte es im a l lgemeinen  gelingen, t rotz  Vorliegen 
einer  seed incompa t ib i l i t y  zu 3x-Pf lanzen  zu kom- 
men.  Allerdings wird m a n  mi t  diesem Va lenz typ  
nach  2x • 2x -Kreuzungen  in der  Regel k a u m  reehnen  
dtirfen (SKIEBE 1958). Es mtiBte dazu wenigs tens  in 
e inem El te rn te i l  zu e inem genet isch bed ing t en  hohen 
Auf t r e t en  an  un reduz ie r t en  Game ten  kommen ,  was 

bei endo-  . . . . . . . . .  
2x red. 2x @ 2 X  ~ 4 X 

4 x + 2x --~ 6x 
2x + 4 x --~ 6x 
4 x -[- 4 x ~- 8x 

2x red. 
4 x unFed. 
4x unFed. 

E n d o s p e r m  Er gebn i s  

r 

2X + lX = 3X 2X Samen 
4x + ix  = 5x t 
12x + 2x = 4 x t 

_ _  4 x + 2x 6x I 4 x Samen 

2x + 2x = 4x t 
4 x + 2x = 6x 4 x Samen 
2x + 4 x - -  6x 5x Samen 
4 x + 4 x = 8x 

4 x + ix  = 5 x t 
8x + ix  = 9x 5x Samen 
4 x + 2x -- 6x 4 x Samen 
8x + 2x = ~ox I 

I _ .... 
! I 

4 x + 2x = 6x[ 4 x Samen 
8x + 2x = xox I ~ 
4x + 4 x = 8x I "r 
8 x  @ 4 x = leX i 8x Salnen 

nach  unseren  Fes t s t e l lungen  nu r  sel ten der Fal l  ist 
(SKIEB• 1966 ). E ine  re la t iv  hohe Bi ldungsf requenz  
an  un reduz ie r t en  G a me t e n  1/*Bt sich schon eher durch  
extreme U m w e l t b e d i n g u n g e n  erzielen (JaHR, SKiE~E, 
S'r~IN 1965). 

T ro t zdem ist es einfacher,  zu zahlreichen i x -  u n d  
2x-Gameten  zu kommen,  wenn  m a n  2x- u n d  4x- 
P a r t n e r  als Ausgangsmate r i a l  w/thlt. I n  diesem Fal l  
b i lden  sich vor al lem reduzier te  G a me t e n  mi t  der  
Valenz i x  u n d  2x. Sic werden deshalb  auch in ers ter  
Linie aufe inander t re f fen ,  so dab  von  dieser Seite her 
die Vorausse tzung  ftir eine Elberwindtmg der seed 
incompa t ib i l i t y  gegeben ist. Es mtissen d a n n  selbst-  
versffindlich auch noch die anderen  Ges ich t spunkte  
bert icksicht igt  werden,  also eine genet ische Differenz 
der P a r t n e r  und  unterschiedl iche  U m w e l t b e d i n g u n -  
gen. 

Zu 6x-Pf lanzen  inne rha lb  einer Ar t  auf befruch-  
tungsbiologischem Wege trotz  seed incompa t ib i l i t y  zu 
kommen,  dfirfte schwieriger sein. Es gibt  a l lerdings 
mehrere  Wege, die wenigs tens  theoret isch zum Erfolg 
f i ihren k6nn ten .  So bes teh t  die M6glichkeit,  dab 
nach  Va lenzkreuzungen  zwischen 2x- u n d  4x-Formen  
aus der Be f ruch tung  yon  zwei un reduz i e r t en  Game-  
t en  beider  E l t e rn  6x-Pf lanzen hervorgehen.  Dabe i  
wtirde also, sofern die 2x-Form die Mut te r  ist, ein 
8x-N/ihrgewebe en ts tehen .  W/~re dagegen die 4 x- 
F o r m  der mi i t ter l iche  El ter ,  b i ldete  sich ein lOX- 
Endosperm.  Beide N/ihrgewebe s ind n u n  der Genom-  
zahl  nach  n ich t  funktionsf/ ihig.  Dami t  t ro tzdem 
noch die Chance bes teht ,  dab  einige 6x-Pf lanzen  auf- 
t re ten ,  mtiBten von  be iden  E l t e rn  sehr viel  un redu-  
zierte Gameten  gebi ldet  werden.  Man ben6 t ig t  zu 
diesem Zweck also auch unreduz ie r te  G a me t e n  bei 
dem 4x-Elter .  Solche Geschlechtszellen t r e t en  aber  
in diesem Typ  noch se l tener  auf als in  den diploiden 
Formen .  Nach 2x • 4 x- bzw. 4 x • 2x -Kreuzungen  ist 
daher  selbst  un t e r  Verwendung  eines genet isch ver- 
schiedenen Ausgangsmater ia l s  u n d  un t e r  var iab len  
U m w e l t b e d i n g u n g e n  k a u m  mi t  6x-Pf lanzen  zu rech- 
hen.  Sic lassen sich vielteicht nach  Kreuzungen  
zwischen verschiedenen 3x-Pf lanzen entwickeln.  Man 
mtiBte also in diesem Fal l  die seed incompa t ib i l i t y  
bei  den E l t e rnp f l anzen  umgehen  und  zunfichst ver- 
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suchen,  even tue l l  aus  4 x .  2 x - K r e u z u n g e n ,  3x-Pf lan-  
zen zu erzielen.  Sofern das  ge l ingt  und  in den  
3x-Pf lanzen  lebensf~thige un reduz i e r t e  G a m e t e n  auf-  
t r e t en ,  was m i t u n t e r  de r  F a l l  is t ,  e n t s t e h t  ein 
sekundi i re r  E m b r y o s a c k k e r n  mi t  der  Valenz  6x. Die-  
ser  wi rd  yon  e inem 3x -gene ra t i ven  Ke rn  bef ruch-  
t e t ,  so dab  sich ein funkt ionsf i ih iges  9 x - E n d o s p e r m  
b i lde t .  Das  N~hrgewebe  k a n n  d a n n  den  6 x - E m b r y o  
ern~thren. Al le rd ings  t r e t en  nach  unseren  Beobach -  
t ungen  be i  3x-Pf lanzen ,  sofern sie aus a r tg le ichen  
Genomen  z u s a m m e n g e s e t z t  s ind,  funkt ionsf i ih ige  
un reduz i e r t e  3 x - G a m e t e n  sehr  se l ten  auf. Es i s t  uns  
desha lb  auch be i  Primula malacoides n ich t  ge lungen,  
t r o t z  zah l re icher  3 x -  3x -Kreuzungen  6 x - F o r m e n  zu 
entwickeln .  

Es g ib t  d a n n  t heo re t i s ch  noch e inen d r i t t e n  Weg,  
u m  fiber eine B e f r u c h t u n g  zu 6x-Pf lanzen  zu kom-  
men.  Man k6nn te  d a r a n  denken ,  K r e u z u n g e n  zwi- 
schen 4 x- und  8 x - F o r m e n  durchzuff ihren.  Bei  e iner  
de ra r t i gen  K r e u z u n g  ben6 t ig t  m a n  nur  r e d u z i e r t e  
Game ten .  An  der  Anzah l  gene t i sch  ve r sch iedene r  
Geschlechtsze l len  dfirf te  dieses  U n t e r n e h m e n  d a h e r  
n ich t  schei tern .  Die  Schwier igkei t  i s t  h ierbe i  wie- 
der  die K o n s t i t u t i o n  des  E n d o s p e r m s .  Es  b i l de t  sich 
be i  de r  Be f ruch tung  yon  r eduz ie r t en  G a m e t e n  u n t e r  
Ve rwendung  der  4 x - F o r m  als M u t t e r  ein 8x- u n d  
u n t e r  B e n u t z u n g  der  8 x - F o r m  als M u t t e r  ein lOX- 
E n d o s p e r m .  Beide  N~ihrgewebe s ind  der  Genomzah l  
nach  n ich t  funktionsf~thig. D a b e i  m u d  auBerdem 

be r f i cks i ch t ig t  werden,  dab  8x-Pf lanzen  inne rha lb  
e iner  A r t  nur  se l ten  zur  Verff igung s tehen .  Die  seed  
i n c o m p a t i b i l i t y  w i rk t  sich also be i  de r  He r s t e l l ung  
yon 6x-Pf lanzen  s t a r k e r  aus als be i  der  E n t w i c k l u n g  
yon 3x-Pf lanzen .  

Die gene t i schen  Ursachen  ffir eine S a m e n b i l d u n g  
h a b e n  abe r  n ich t  nu r  eine B e d e u t u n g  ffir die LTber- 
w indung  e iner  seed  i n c o m p a t i b i l i t y .  Sie ge l t en  be i  
endospe rmf i i h r enden  A r t e n  auch ffir die E n t w i c k l u n g  
yon  Samen  auf  a p o m i k t i s c h e m  Wege.  Hie r  i s t  vor  
a l lem an eine P a r t h e n o g e n e s e  zu denken ,  be i  der  also 
ein n o r m a l e r  E m b r y o s a c k  geb i lde t  wi rd  und  der  
E m b r y o  aus de r  Eizel le  en t s t eh t .  Man dar f  mi t  ei- 
n iger  S icherhe i t  annehmen ,  d a b  auch ffir die W e i t e r -  
en twick lung  e iner  u n b e f r u c h t e t e n  Eizel le  ein funk-  
t ion ie rendes  E n d o s p e r m  die V ora us se t z ung  ist .  Die-  
ses wtirde demzufolge  in de r  Regel  auch ers t  nach  e iner  
Be f ruch tung  des  sekund~iren E m b r y o s a c k k e r n e s  ent -  
s tehen .  D a d u r c h  wi rd  v ie l le ich t  die  E n d o s p e r m -  
en twick lung  induz ie r t ,  vor  a l lem a b e t  die no twend ige  
gene t i sche  K o n s t i t u t i o n  herges te l l t .  W i r  s ind  der  
Meinung,  d a b  diese  G e s i c h t s p u n k t e  h~iufig ve rnaeh-  
l~issigt wurden .  So fehlen sie z. B. auch  in den neue-  
ren  z u s a m m e n f a s s e n d e n  Dar s t e l l ungen  f iber  die 
Apomix i s  (KIMBER u n d  RILEY 1963; MAGOON und  
KHANNA 1963). Dies is t  u m  so merkwfi rd iger ,  als 
aus den  d a r i n  aufgeff ihr ten  A r b e i t e n  he rvo rgeh t ,  d a b  
sich ohne  Best~tubung p r a k t i s c h  ke ine  Apomix i s  
induz ie ren  l/il3t. Auch  aus  neue ren  Ver6f fen t l ichun-  

Tabelle 3. Schematische Darstellung der verschiedenen M6glichkeiten 
einer apomiktischen Samenbildung nach Kreuzungen zwischen orthoploiden Variettiten 
innerhalb einer endosperm/i~hrenden Art mit normaler EmbryosackentwicMung bei vor- 

rangiger Bedeutung des Endosperms. 

Kreuzungs- 
partner 

2X • 2X 

2X ' 4 X 

4 x • 2x 

Gamete 

1x red. 

2x unred. 

ix  red. 

2x unred. 

ix  red. 

2x unred. 

ix  red. 

2x unred. 

2x red .  

4 x un red .  

2x  red .  

4 x unred. 

2x red. 

4 x unred. 

2x red. 

4 x unred. 

Embryo 

l x  

2X 

l X  

2X 

1x 

2X 

2X 

4 x 

2x 

4 x 

2X 

4 x 

2x 

4 x 

Gamete 

Endosperm 
a) beiBefruchtung mit  

einem generativen Kern 
b) bei Befruchtung mit 

beiden generativen Kernen 

i x  red .  ~I 

i x  red .  ~)I 

2x  u n r e d .  ~I 

2x  u n r e d .  ~I 

2x red. a) 2x + 2x = 4 x 
b) 2x + 2x + 2x 6x 

2x  red .  a)  4 x + 2x  6X 
b) 4 x + 2x + 2x 8x 

4 x unred, a) 2x + 4 x 6x 
b) 2x + 4 x + 4 x lox  

4x unred, ia) 4 x + 4 x = 8x 
ib) 4 x + 4  x +  4 x =  t 2 x  

!I i x  red .  4 x + i x  = 5x  
4 x +  i x +  i x =  6x 

i x  red.  , ) 8x  + IX = 9g 
'~i 8 x +  i x +  i x =  l o s  

2x unred. 4 x + 2x = 6x 
4 x +  2x + 2 x =  8x 

2x unred, a) 8 x + 2 x  = lox  
b) 8 x +  2x + 2 x =  12x 

2x red .  a) 
b) 

2x red .  a) 
b) 

4 x u n r e d ,  a) 
b) 

4 x u n r e d ,  a) 
b) 

2X + l X  = 31I 
2 x +  i x +  i x =  4 x 
4 x + ix  = 5x 
4 x +  I x +  i x =  6x 
2x + 2x = 4 x 
2 x + 2 x + 2 x =  6x 
4 x + 2 x  = 6x 
4 x + 2 x +  2 x =  8x 

Ergebnis 

i x  S a m e n  

t 
2x S a m e n  

t 
i x  S a m e n  
2x S a m e n  

t 

t 
i x  S a m e n  
2x  S a m e n  

t 
i x  S a m e n  

? 
? 

2x S a n l e n  

t 
2X S a m e n  
4 x Samen 

t 
2x S a m e n  

t 
t 

4 x S a m e n  

4 x +  2x = 6x 2xSamen 
4 x +  2x + 2 x =  8x t 
8X + 2X = IOX t 
8x + 2x + 2x = 12x 4 x Samen 

4 x +  4 x = 8x 2xSamen" 4 x + 4 x + 4 x = lzx 
8x + 4 x = lax 4 x S a m e n  
8x + 4 x +  4 x =  i6x  t 

4 x • 4 x 

gen k a n n  m a n  die gleiche 
F e s t s t e l l u n g  e n t n e h m e n  
(BENDER 1963; COE und 
SARKAR 1964; AALDERS 
1964; HOUGAS, PeLOQUIN 
und  GABERT 1 964 ; LINNERT 
1964; R6BBELEN 1966 ). 

Es  is t  nun sehr  wicht ig ,  
d a b  einige A u t o r e n  schon 
auf e inen Z u s a m m e n h a n g  
zwischen e i n e m  funk t io -  
n i e renden  E n d o s p e r m ,  wel-  
ches aus e iner  B e f r u c h t u n g  
he rvorgegangen  ist ,  u n d  
e iner  a p o m i k t i s c h e n  E n t -  
wick lung  der  Eizel le  hin-  
gewiesen  h a b e n  (v. WAN- 
GENHEIM, PELOQUIN und  
HOUGAS 196o; BENDER 
1963; SCHMIDT 1964). Sie 
folgen d a m i t  den  Vors te l -  
lungen  yon  BRINK und  
COOPER (1947), die da r au f  
h ingewiesen  haben ,  d a b  
sich ein lebensf i ih iger  E m -  
b ryo  im a l lgemeinen  nur  
b e i e i n e m  funk t ion i e r enden  
E n d o s p e r m  b i lde t .  W a h r -  
scheinl ich  is t  a lso auch ffir 
eine a p o m i k t i s c h e E n t w i c k -  
lung der  Eizel le  ein funk-  
t ion ie rendes  E n d o s p e r m  
die  Vorausse tzung .  D a r a u s  
wfirde sich ergeben,  d a b  ffir 
e ine Apomix i s ,  sofern es 
s ich n ich t  u m  eine A d v e n -  
t i v e m b r y o n i e  hande l t ,  in 
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der  Regel  der  sekundfi re  E m b r y o s a c k k e r n  be f ruc h t e t  
werden  mug ,  d a m i t  ein funkt ionsf / ih iges  E n d o s p e r m  
en t s t eh t .  D a b e i  i s t  e inzuka lku l i e ren ,  dab  e n t w e d e r  
nur  ein g e n e r a t i v e r  K e r n  oder  be ide  g e n e r a t i v e n  
K e r n e  an dieser  B e f r u c h t u n g  be t e i l i g t  sein kSnnen.  
F e r n e r  spie len  un reduz i e r t e  G a m e t e n  eine grol3e 
Rolle  (Tab. 3). 

In  den  b isher igen  be f ruch tungsb io log i schen  Be t r ach -  
t ungen  h a b e n  wir  uns  auf e ine  amph i -  und  apomik -  
t i sche  S a m e n e n t w i c k l u n g  i nne rha lb  e iner  A r t  be-  
schr / inkt .  W i r  dt i rfen mi t  R e c h t  annehmen ,  dab  
nach  Kreuzungen  zwischen ve r sch iedenen  Ar t en  
und  Ga t t ungen ,  sofern sic ein E n d o s p e r m  bes i tzen ,  
sinngem/il3 die gle ichen Verh/ i l tn isse  vor l iegen.  W e n n  
also nach  in te rspez i f i schen  Kreuzungen  t i be rhaup t  
lebensffihige Samen  auf t re ten ,  mul3, abgesehen  von 
al len ande ren  Schwier igkei ten ,  auch  ein funk t ions -  
f/ihiges E n d o s p e r m  vor l iegen.  Dieses  wird  s ich bei  
de ra r t i gen  Kreuzungen  ebenfa l l s  in der  Regel  ers t  
nach  e iner  Be f ruch tung  des sekund/ i ren  E m b r y o -  
saekke rnes  b i lden.  Die Genomzah l  wird  d a n n  al ler-  
dings n ich t  m e h r  eine so en t s che idende  Rolle  spie len  
wie be i  Kreuzungen  inne rha lb  e iner  Ar t .  Die qua l i t a -  
t iven  G e n o m u n t e r s c h i e d e  h a b e n  zweifellos bei  in te r -  
spezif ischen Kreuzungen  auch eine sehr  groBe Be- 
deu tung .  

Aus  unse ren  E r 6 r t e r u n g e n  e rgeben  sich einige Pro-  
b leme,  die noch b e a r b e i t e t  werden  miissen.  Geht  
m a n  von der  E n d o s p e r m - H y p o t h e s e  aus, so s te l l t  
s ich z. B. die F rage ,  w a r u m  bei  endospe rmf i i h r enden  
A r t e n  mi t  n o r m a l e r  E m b r y o s a e k e n t w i c k l u n g  das  
N/ ihrgewebe nu r  be i  d e m  Vorl iegen e iner  b e s t i m m t e n  
genoma t i s chen  K o n s t i t u t i o n  funk t ion ie r t .  NISH1- 
YAMA und  INOMATA (1966) h a b e n  sich mi t  d iesem 
P r o b l e m  beschMt ig t  und  d a b e i  die sogenann te  
, , P o l l e n s t i m u l a n z h y p o t h e s e "  wieder  aufgegriffen,  
welche von KIHARA und  NISHIYAMA (1932) aufge-  
s te l l t  worden  ist.  D a n a c h  k o m m t  es zu e iner  n o r m a -  
len E n d o s p e r m e n t w i c k l u n g ,  wenn sich im E n d o s p e r m  
die Genomzah l  de r  Mut t e r  zu der  des Va te r s  wie 2 :1  
ve lh~l t .  

Bei  unse ren  Versuchen  lieI3 s ich diese H y p o t h e s e  
n ieh t  e indeu t ig  bes t / i t igen,  da  sons t  beispie lsweise  
nach  den 4 x • 2x -Kreuzungen  ke ine  5x-Pf lanzen  auf-  
t r e t e n  dur f t en ,  v. WANGENIIEIM (1961 , 1962), der  
s ieh ebenfa l l s  mi t  de r  F r a g e  befal3t ha t ,  wann  das  
E n d o s p e r m  funktionsf~ihig ist ,  konn t e  die Pol len-  
s t i m u l a n z - H y p o t h e s e  auch n ich t  best~itigen. E r  
k o m m t  bei  se inen U n t e r s u c h u n g e n  zu e inem e twas  
ande ren  Ergebnis .  v. WANGENHE1M (1964) n i m m t  
an, dab  das  E n d o s p e r m  besonde r s  dann  funk t ions -  
f/ihig ist ,  wenn naeh  der  Be f ruch tung  des  sekundf i ren  
E m b r y o s a c k k e r n e s  zwischen der  Anzah l  der  Genome 
im Kern  und  der  Menge an  C y t o p l a s m a  ein b e s t i m m -  
tes  Verhfi l tnis  e ingeha l t en  wird.  Bei  e inem ungt ins t i -  
gen Verh/ i l tnis  is t  die E n t w i c k l u n g  des  E n d o s p e r m s  
ges t6 r t  und  der  E m b r y o  k a n n  n ich t  n o r m a l  ern/ ihr t  
werden.  Wahr sehe in l i ch  wird  man  auf  d iesem Wege  
e iner  endgt i l t igen K1/irung der  gene t i schen  Ursachen  
e iner  S a m e n b i l d u n g  n~iher kommen .  D a b e i  is t  se lbs t -  
vers t / ind l ich  zun/ iehst  nur  an die endospermff ih ren-  
den A r t e n  gedach t .  Es gi l t  d a n n  aul3erdem noch,  die 
gene t i schen  Vorausse tzungen  e iner  S a m e n b i l d u n g  be i  
n i ch t - endospe rmf f ih renden  Ar ten ,  also z . B .  be i  
Chenopodiaceen ,  zu kl/ iren.  H ie rbe i  werden  sich die 

U n t e r s u c h u n g e n  vor  a l lem auf das  Pe r i spe rm kon-  
zen t r i e ren  miissen.  

5. Z u s a m m e n f a s s u n g  

I n n e r h a l b  von Pr imula  malacoides F r a n c h e t  wur-  
den zwischen ve r sch iedenen  F o r m e n  Va lenzkreu-  
zungen durchgeff ihr t .  Es t r a t e n  2x-, 3x-, 4x- und  
5x-Pf lanzen  auf. An  der  E n t s t e h u n g  d ieser  Valenz-  
t y p e n  s ind  sowohl  r eduz ie r t e  als aueh un reduz i e r t e  
G a m e t e n  be te i l ig t .  Auf  Grund  der  erz ie l ten  Kreu -  
zungsergebnisse  wird  versucht ,  Rficksehlt isse auf die 
gene t i sehen  Ursachen  der  S a m e n b i l d u n g  zu ziehen.  

Es wird  angenommen ,  d a b  der  jewei l igen K o n s t i t u -  
t ion  des  E n d o s p e r m s  eine vor rang ige  B e d e u t u n g  fiir 
die E n t s t e h u n g  von lebensf / ih igen Samen z u k o m m t .  
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The Incidence of Double-Yolked Eggs in Relation to Improvement 
in Egg Production* 

DOROTHY C. LOWRY 

Depar tment  of Poul t ry  Husbandry,  Universi ty of California, Berkeley, California 

Summary. The production of double-yolked eggs and 
its relation to other egg production t ra i ts  has been sum- 
marized over a period of th i r ty  years for a closed flock 
selected for gains in to ta l  egg production. 

The number of double-yolked eggs per pullet  as well 
as the percentage of pullets laying at  least one double- 
yolked egg have increased rather  steadily, al though it 
is evident tha t  the t ra i t  possesses no selective advantage.  
Pullets which laid double-yolked eggs showed earlier 
sexual matur i ty  and superiority in egg production bu t  it  
is clear tha t  the corresponding genetic correlations are 
low or negligible. 

The her i tabi l i ty  of the t ra i t  increased with its level of 
incidence and is sufficiently high tha t  selection should 
increase the incidence to a level permit t ing further s tudy 
of multiple ovulation, 

Introduction 

One of the  p h e n o m e n a  obse rved  in f locks of 
chickens  u n d e r  select ion for h igher  egg p ro duc t i on  
has  been the  appea rance  of occas ional  eggs con ta in ing  
more  t h a n  one yolk.  By  and  large,  up  to 194o the  
l i t e r a tu re  was desc r ip t ive ;  l i t t l e  a t t e n t i o n  had  been 
pa id  to the  f requency  of occurrence  of doub le -yo lked  
eggs in the  i m p r o v e m e n t  of flocks. CURTIS (1914) 
r e p o r t e d  t h a t  18% of 189 pul le t s  la id  one or two 
doub l e -yo lked  eggs b u t  only  1.5% la id  more  t han  
two. However  the  l eng th  of the  pe r iod  of l ay  is no t  
clear,  nor  is the  n u m b e r  of s ing le -yolked  eggs in the  
pe r iod  given.  LACASSAGNE and  JACQUET (1963 and  
1965) p re sen ted  d a t a  f rom which one can infer t h a t  
the  p ropo r t i on  of doub le -yo lked  eggs obse rved  u n d e r  
no rma l  condi t ions  was rough ly  .125 and  .035 respec-  
t i ve ly  in two expe r imen t s  for the  f irst  th ree  m o n t h s  
of lay.  (These figures are based  on samples  of 232 
and  4 o, respec t ive ly ,  Rhode  I s l and  × W y a n d o t t e  
pul le ts ,  b u t  the  h igher  is surpr i s ing  to  the  wri ter . )  
In  the  Un ive r s i t y  of Cal i fornia  W h i t e  Leghorn  f lock 
at  Berkeley ,  which has been se lec ted  for increased  
egg p roduc t i on  con t inuous ly  since 1932 (LERNER, 
1958 ; ABPLANALP et al. ,  1964), the  p ropo r t i on  of eggs 
wi th  two (and occas iona l ly  more) yolks  appears  now 
to be of the  order  of .03 dur ing  the  f irst  four  mon ths  
of lay.  An inves t iga t ion  as to whe the r  the  t e n d e n c y  
to l ay  doub le -yo lked  eggs has  increased  concur ren t ly  

* Dedicated to Professor HANS STUBBE on the occa- 
sion of his 65th bi r thday.  

wi th  egg p roduc t ion  was u n d e r t a k e n .  The  summar ie s  
p resen ted  here for a sample  of years  pe r t a i n  to the  
change in incidence of doub le -yo lked  eggs and to i ts  
re la t ion  to  the  behav io r  of some o the r  t ra i t s .  Some 
ana lyses  were m a d e  in an a t t e m p t  to iden t i fy  possible  
genet ic  mechan i sms  unde r ly ing  this  t r a i t ,  

Material and Methods 

A long- te rm select ion p r o g r a m  for g rea te r  egg 
p roduc t ion  has been car r ied  on in a f lock of Single-  
Comb W h i t e  Leghorns  since 1932. Concomi t an t  
select ion aga ins t  low egg weight  has  been p r ac t i c ed  
in order  to  m a i n t a i n  a spr ing  egg weight  of abou t  
56 g rams  and  hen-housed  average  p roduc t ion ,  r a t h e r  
t h a n  p roduc t ion  of surv ivors ,  has  been used in an 
a t t e m p t  to  m a i n t a i n  or increase  v iab i l i ty .  Un t i l  1949, 
records  for a full  y e a r ' s  p roduc t ion  (to Oc tober  1) 
compr i sed  the  basis  of combined  fami ly  and  indi-  
v idua l  select ion for females ;  since 1954, hen-housed  
egg p roduc t ion  to J a n u a r y  1 on ly  has  been the  
p r i m a r y  select ion cr i ter ion.  

Chicks were ha t c he d  over  a four-week pe r iod  begin-  
ning ear ly  in March;  thus  t h e y  have  been (since 1954) 
abou t  f i f ty  weeks of age a t  the  t ime  of select ion of 
p a r e n t s  of the  nex t  genera t ion .  F r o m  1932 to 1955 
all  eggs were cand led  and  eggs wi th  doub le -yo lks  
were recorded ;  t he rea f t e r  doub le -yo lks  were d iagnos-  
ed mere ly  f rom the  a b n o r m a l l y  large size and  
e longa ted  shape  usua l ly  assoc ia ted  wi th  them.  The  
error  resu l t ing  from this  change  is be l ieved  to be 
p r i m a r i l y  an u n d e r e s t i m a t e  in the  n u m b e r  of pu l le t s  
l ay ing  only  one doub le -yo lked  egg, since the  appea r -  
ance of a t  leas t  one doub le -yo lked  egg on the  da i ly  
p roduc t ion  record  of a pu l le t  would  have  increased  
the  l ike l ihood t h a t  the  person record ing  would  check 
(by candling)  any  subsequen t  doub t fu l  doub le -yo lked  
eggs la id  b y  the  pul le t .  F o r  the  purpose  of this  s t u d y  
only  doub l e -yo lke d  eggs la id  before  December  1 were 
coun ted  since i t  was obvious  t h a t  the i r  n u m b e r  was 
exceed ing ly  smal l  a f te r  t h a t  date .  F o r  Tables  1 and  4 
t a b u l a t i o n s  for one of the  ear l ies t  yea r s  and  for ten  
of the  subsequen t  years  were t h o u g h t  to  be suff ic ient  
to show the  t rends .  The  i n t e rva l  be tween  the  yea r s  
chosen is not  cons t an t  because  yea r s  wi th  known 
disease ou tb reaks  be tween  t ime  of h a t c h  and  Decem-  


