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A. Bisherige Befunde

Der bekannte Braune Streifenfarn, Asplenium trichomanes L. sensu lato,
stellt eine Sammelart dar. In Europa sind neben tetraploiden Sippen mindestens
zwei diploide bekannt. Von diesen sind die zwei folgenden genauer beschrieben:
die subsp. trichomanes (vgl. [8]) und die subsp. inexpectans Lovis [8]. Die erstere
ist weitverbreitet, in Europa von Italien bis Skandinavien, findet sich aber auch
in anderen Kontinenten. Sie wichst fast ausschliesslich auf Urgestein, und die
Pflanzen verschiedener Provenienz sind morphologisch ziemlich gleichartig. Die
Verbreitung der subsp. inexpectans ist weniger gut bekannt. Bisher wurde sie
nur in Osterreich, Jugoslawien und Griechenland gefunden, vorzugsweise auf
schattigen Kalkfelsen. Die aus den drei genannten Lindern stammenden Exem-
plaren zeigen teilweise kleine morphologische Unterschiede, und es ist noch
unsicher, ob sie genetisch homogen sind.

Beide diploiden Sippen vermdgen mit dem ebenfalls diploiden Griinen Strei-
fenfarn, Asplenium wviride Hudson, Bastarde zu erzeugen, die sich naturgemiss
ebenfalls als diploid erweisen. Der Bastard, der sich von der subsp. inexpectans
ableitet, ist kiirzlich als A. X adulteriniforme Lovis, Melzer et Reichstein [10]
beschrieben worden. Er ist bisher nur in Osterreich in etwa 16-20 Exemplaren
(fast alle von Melzer [14]) gefunden worden. Bereits 1965 [10] ist der sehr
dhnliche, von den subsp. trichomanes sich ableitende Bastard kurz erwihnt wor-
den, und Silhouetten von 3 Fiedern wurden abgebildet (Fig. 15 in [10]). Die
Pflanze wurde dort noch zu A. X adulteriniforme sensu lato gestelt. Da sie aber
offenbar einen eigenen Namen verdient, haben wir sie kiirzlich [11] als A. X
protoadulterinum bezeichnet. Sie soll hier noch etwas genauer beschrieben werden.
Dabei ist zu beriicksichtigen, dass von diesem Bastard bisher nur 2 Exemplare
gefunden wurden, sodass es unbekannt ist, wie stark er in der Natur variieren
kann.

1) Dr. J. D. Lovis, Department of Botany, University of Leeds, England.

2) Prof. T.R eichstein, Institut fiir Organische Chemie, Universitit, Basel.
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B. Morphologie

Asplenium X protoadulterinum Lovis et Reichstein. Diagnose vgl. [11].
Bastardpflanze, die in ihren Merkmalen eine Mittelstellung zwischen den beiden
Elternarten A. trichomanes subsp. trichomanes und A. viride einnimmt. Fiedern
rundlich bis oval, meist mit keilférmigem Grund fast sitzend, Rand (bei den
zwei bisher bekannten Pflanzen) 3 deutlich gekerbt. Stiel und unterer Teil der
Blattspindel dunkelbraun, Spitze griin. Die Linge der griinen Spitze wechselt,
betrigt aber (ohne Endfieder) etwa /10 — %/10 der ganzen Rachislinge. Die
Rhizomschuppen sind gleich wie bei A. X adulteriniforme [10], ebenso die
somatische Chromosomenzahl 2n = 72. Der Inhalt der reifen Sporangien (vgl.
Fig. 5) besteht zur Hauptsache aus kleinen, unregelmissigen, braunschwarzen
Fragmenten, doch sind genau wie bei A. X adulteriniforme (vgl. die Fig. 10 u.
11 [10] sowie Fig. 5 dieser Arbeit) auch eine Anzahl gut geformter Sporen sicht-
bar; ihre Grosse entspricht etwa denjenigen von A. adulterinum.

A. X protoadulterinum ist makroskopisch von A. adulterinum Milde nicht
zu unterscheiden; es unterscheidet sich von ihm vor allem durch die vorwie-
gend abortierten Sporen und die kleineren Zellen (vgl. Histogramme der Linge
der Schliesszellen in Fig. 3) und selbstverstindlich durch die Chromosomenzahl
(Fig. 4). Von A. X adulteriniforme unterscheidet es sich durch die in Tab. 1
genannten Merkmale; fiir die sichere Unterscheidung ist es aber unerlisslich, auch
das daneben wachsende A. trichomanes zu untersuchen und die Standortbedin-
gungen zu beachten.

Tabelle 1. Die vier wichtigsten Merkmale zur Unterscheidung von Asplenium X
adulteriniforme und A. X protoadulterinum.

Merkmal A. X adulteriniforme A. X protoadulterinum

Wuchs schlaff, oft niederliegend, oft ~ meist straff aufrecht,
unregelmissig, gewellt. regelmissig

Fiedern zur Uberlappung neigend, wenig zur Uberlappung
Rand wenig, oft gar nicht  neigend, Rand regelmissig
gekerbt, vereinzelt unregel- gekerbt 3
missig eingeschnitten.

Endfieder 4-7 mm breit, oft dreilappig; 1-5 mm breit, meist

Bisher ange-
troffen auf

oberster Lappen meist stumpf,
2,5-4 mm breit

schattige Kalkfelsen

3-5-lappig; oberster Lappen
oft spitz, 1—2 mm breit.

Silikatfels (roter Verrucano,
Gneis) ¢

3) Da A. protoadulterinum von A. adulterinum makroskopisch nicht zu unterscheiden ist
und da es Standorte gibt, an denen das letztere fast ungekerbte Fiedern besitzt, glauben wir,
dass gelegentlich auch Pflanzen von A. X protoadulterinum mit fast ungekerbten Fiedern
angetroffen werden konnen, auch wenn wir bisher keine solchen gesehen haben.

) Dieser Bastard wire auch auf anderer Unterlage zu erwarten, sofern die Eltern anwesend
sind, z. B. auf Serpentin s. 1.
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C. Spontane Chromosomenverdoppelung

1) Bei Asplenium X adulteriniforme. Wie friiher beschrieben (vgl. Fig.6-111in
[10]), enthalten reife Sporangien dieses Bastards neben dem iiblichen abortierten
Material eine merkliche Anzahl guter Sporen. Es wurde die Vermutung aus-
gesprochen, dass es sich um Diplosporen handle, deren Entstehung z. B. durch
Bildung von Restitutionskernen bei der Meiose verursacht sein kdnnte. Solche
Ciplosporen sollten die diploide (statt der haploiden) Anzahl Chromosomen
enthalten und keimfihig sein. Die entstandenen Prothallien kénnten bei normaler
Befruchtung tetraploide Sporophyten liefern, die sich weiter normal fortzu-
pflanzen vermdchten. Bisher konnte wenigstens die letztgenannte Vermutung
bestitigt werden. Bei Aussaat wurden regelmissig reichlich Prothallien erhalten,
die anschliessend in ganz normaler Weise auch Sporophyten lieferten. Die aus-
gewachsenen Sporophyten waren durchaus einheitlich und ausser durch den
etwas kraftigeren Wuchs makroskopisch von der Mutterpflanze nicht zu unter-
scheiden. Sie erwiesen sich aber als tetraploid (vgl. Fig. 4), zeigten grossere
Zellen (Fig. 3) und enthielten pro Sporangium meist 64 gute Sporen (vgl. Fig. 5).
Aus diesen Pflanzen liess sich auch leicht eine zweite Generation aufziehen, sie
benehmen sich demnach wie eine normale Art. Sollten solche Pflanzen einmal in
der Natur gefunden werden, so sollte ithnen ein besonderer Name gegeben wer-
den. Nach den geltenden Regeln [7] haben sie vorldufig als Cultivar zu gelten.
Sie stehen dem Asplenium adulterinum Milde sehr nahe, unterscheiden sich von
ihm in dhnlicher Weise wie A. X adulteriniforme von A. X protoadulterinum

(vgl. Tab. 1).

2) Bei Asplenium X protoadulterinum. Dieser seltene Bastard, der von
Lovis [9] auch kiinstlich erzeugt werden konnte, zeigte ein genau gleiches Ver-
halten, das kiirzlich bereits beschrieben wurde [9, 11]. Er produziert reichlich
Diplosporen, aus denen tetraploide Sporophyten resultierten, die von natiirli-
chem A. adulterinum Milde weder makro- noch mikroskopisch noch cytologisch
zu unterscheiden waren. In einigen Zellen wurden bei der Meiose vereinzelte
Monovalente beobachtet (vgl. z. B. Fig. 4 E sowie [11]), doch scheint dies auf
die Fortpflanzungsfihigkeit keinen merkbaren Einfluss zu haben. Genau so
verhielt sich das experimentell erzeugte A. X protoadulterinum [9]. Wir sind
daher der Ansicht, dass dieser Bastard den natiirlichen Vorliufer des A. adulte-
rinum darstellt. Die Moglichkeit, die sich daraus fiir die Erklirung der eigenar-
tigen Verbreitung des A. adulterinum ergibt, ist bereits diskutiert worden [11].
Wir besprechen anschliessend eine Moglichkeit zur Erklirung der Tatsache,
warum der andere Bastard in der Natur offenbar nicht zur Produktion grosserer
Populationen von allotetraploiden Nachkommen gefiihrt hat.

D. Diskussion der Resultate

Die zwei diploiden A. trichomanes X wiride-Bastarde unterscheiden sich
morphologisch nur wenig, und ihnen ist die Besonderheit gemeinsam, dass sie
eine relativ grosse Zahl von Diplosporen produzieren, die keimfihig sind und
die weiter tetraploide fertile Sporophyten liefern. Dies ist der Weg, der auch
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Fig. 1. Photokopien gepresster Wedel in natiirlicher Grosse. A = Asplenium trichomanes L.
subsp. inexpectans Lovis (Typus TR-824 «an der langen Briicke» bei Gutenstein im Piesingtal,
Nieder-Osterreich, Kalkfels ca. 480 m, leg. H. Melzer, 25. April 1963, seither kultiviert in
Basel). B = A. wviride Hudson (JDL-1963 :55, von gleichem Ort wie 824) C, D, E und
F = A. X adulteriniforme Lovis, Melzer et Reichst. (Typus 823, leg. H. Melzer vom
gleichen Ort wie TR-824, C und D von Teilstiick kult. in Leeds 1965 u. 1966, E und F von
Teilstiick kult. in Basel 1964). G und H = tetraploide Pflanzen (JDL-A2 und JDL-A13)
beide aus Sporen von TR-823. Die Pfeile geben die Grenze zwischen griiner und brauner
Farbe der Rachis an.
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A B C D E F

Fig. 2. Photokopien gepresster Wedel in natiirlicher Grosse. A = Asplenium trichomanes L.
subsp. trichomanes (TR-1032 unter Uberhang in Fels und Trockenmauer aus rotem Verrucano
bei Biederen ob Quarten, Walensee Siidufer, N-exponiert ca. 980 m leg. W. Gadtzi et T.
Reichstein, 20. Okt. 1963, seither kultiviert in Basel, dipl. det. JDL). B = A. wiride
Hudson (TR-1031 von gleicher Stelle und gleichem Datum wie 1032). C, D und E = 4. X
protoadulterinum Lovis et Reichstein (WG-70, leg. W. Gitzi von gleicher Stelle wie
TR-1032 und nur ca. 20 cm von diesem entfernt, 2. Sept. 1963, spiter Teilstiick kult. in
Basel, Leeds u. St. Gallen) davon C in Basel 1964, D und E in Leeds 1965. F = A. adulteri-
num Milde (JDL-1A kult. Leeds 1966) spontan entstanden aus Sporen von A. X protoadulte-
rinum (WG-70). Die Pfeile geben die Grenze zwischen brauner und griiner Farbe der Rachis an.
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e von je 100 Schliesszellen in A. X protoadulterinum und

dulteriniforme sowie den spontan daraus entstandenen tetraploiden Nachkommen.
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Fig. 4. Cytologie von 5 Sporenmutterzellen in Meiose. Fiarbung mit Karmin-Essigsdure, per-
manente Priparate in Balsam. Vergrdsserung iiberall 1000-fach. Aufgenommen mit Leitz 2 mm
N. A. 1,4 Apochromat mit 10-fachem Okular. A = A. X adulteriniforme (Typus TR 823)
Metaphase mit 72 Einzelchromosomen. B = A. X adulteriniforme am Standort fixiert (unter-
halb der Drachenhdhle bei Mixnitz, Steiermark, leg. H. Melzer 13. Sept. 1964). Meta-
phase mit 70 Einzelchromosomen und einem Paar (wenig rechts oberhalb der Mitte). C. =
A. X protoadulterinum (Typus WG 70) Metaphase mit 72 Einzelchromosomen. D = tetraploide
Pflanze JDL A4 = Nachkomme von A. X adulteriniforme (TR 823), Diakinese mit 72 Biva-
lenten. E. = A. adulterinum Milde, tetraploide Pflanze JDL 1B = Nachkomme von A. X
protoadulterinum (WG-70), Diakinese mit 70 Bivalenten, und 4 Einzelchromosomen (durch
Pfeile markiert).
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Fig. 5. Sporangien in Gelatine- Glycerin-Wasser (1:7 :6) mit Zusatz von 1% Phenol.
Vergrosserung iiberall 100-fach. Aufnahme mit Zeiss 16 mm Apochromat mit 10-fachem Okular.
A, B und C Sporangien der diploiden Bastarde, sie enthalten vorwiegend abortiertes Material
aber auch einige gute Sporen. A = A. X protoadulterinum (Typus WG-70), B u. C = A. X
adulteriniforme (Typus TR-823). D zeigt Sporangien des spontan entstandenen Asplenium
adulterinum Milde (TR-1212, dem tetraploiden Nachkommen von WG-70). E = JDL-A2
tetraploider Nachkomme von TR-823. In beiden Fillen enthalten die Sporangien je ca. 64
gute Sporen.
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fiir die Entstehung allotetraploider Arten in der Natur als der wahrscheinlichste
angenommen wird [2, 3, 6, 12]. Bei Bliitenpflanzen konnten solche Vorginge
unter Laboratoriumsbedingungen schon ofters festgestellt [1, 2] und teilweise
durch physikalische oder chemische Mittel kiinstlich provoziert werden [1, 2],
und gelegentlich ist die spontane Bildung neuer allopolyploiden Arten in der
Natur auch in historischer Zeit beobachtet worden [5, 15]. Bei Farnen ist unseres
Wissens eine solche spontane Chromosomenverdoppelung bei einem Bastard unter
kontrollierten Bedingungen erst einmal von Wagner und Whitmire [16] beo-
bachtet worden, und zwar bei der Bildung von tetraploidem Asplenium ebenoides
aus dem diploiden Bastard von A. platyneuron X Camptosorus rhizophyllus.
Die Anzahl der erhaltenen tetraploiden Nachkommen war aber sehr klein. In
eigenen Versuchen konnten wir auch bei einigen anderen diploiden Farnbastar-
den die Bildung keimfihiger Sporen (vermutlich Diplosporen) beobachten (vgl.
spitere Mitt.), in anderen Fillen wurden gar keine solchen erhalten [11]. Dem-
gegeniiber geniigt es, bei den zwei hier besprochenen A. trichomanes X wviride-
Bastarden den Sporangieninhalt von ca. 3 reifen Wedeln auszusden, um mehrere
Hundert tetraploider Sporophyten zu erzeugen.

Die zwei genannten Bastarde haben einen Elternanteil (4. viride) gemeinsam.
Ihre Unterschiede sind nur durch den zweiten Elternanteil (A. trichomanes)
bedingt, der in einem Fall ein Genom der subsp. trichomanes, im andern Fall
ein solches der subsp. inexpectans besitzt. Diese zwei Unterarten sind aber mor-
phologische sehr dhnlich. Ausserdem scheint zwischen ihnen keine genetische
Barriere zu bestehen, denn ein experimentell erzeugten Bastard (also A. tricho-
manes subsp. trichomanes X inexpectans) zeigte bei der Reduktionsteilung ein
vollig normales Bild mit 36 Bivalenten (Lovis, spatere Mitteilung). Die Voraus-
setzungen fiir Introgression wiren somit gegeben. Dass man sie bisher nicht beob-
achtet hat, diirfte teilweise daren liegen, dass die zwei Sippen verschiedene
Standorte besiedeln; Zwischenformen wiren vermutlich aber auch schwer zu
erkennen. Es ist demnach nicht verwunderlich, dass die zwei aus A. viride und
den beiden nahe verwandten Unterarten des A. trichomanes entstehenden Bastar-
de auch morphologisch sehr zhnlich sind und dass dies fiir ihre teiraploiden
Nachkommen ebenfalls zutrifft. Um so bemerkenswerter ist es, dass die letzteren
doch ein recht unterschiedliches Verhalten zeigen.

Das aus A. X protoadulterinum ein- oder mehrmal entstandene und viel
leicht auch heute noch gelegentlich entstehende [11] A. adulterinum Milde findst
sich in der Natur zwar nur relativ lokal auf weit verstreuten Standorten, aus-
schliesslich auf Serpentin s. 1. und Magnesit, dort aber oft in ansehnlichen Popu-
lationen von vielen Tausenden von Exemplaren. Demgegeniiber sind tetraploide
Pflanzen, wie sie von uns aus Sporen des A. X adulteriniforme so leicht erhalten
wurden, in der Natur, wie erwahnt, noch nie angetroffen worden, obwohl sie
genau so viele gute Sporen produzieren wie A. adulterinum. Wenn sie iiberhaupt
vorkommen, so diirften sie so selten sein, dass man sie bisher iibersehen hat. Sie
scheinen die fiir das Uberleben im Freien erforderlichen Eigenschaften nicht zu
besitzen. Es ist dies ein erstaunliches Beispiel dafiir, wie kleine erbliche Unter-
schiede fiir das Uberleben und die Ausbreitung von allotetraploiden Arten in der
Natur bestimmend sein konnen. In unserem Fall kdnnte es sich um physiologische
Unterschiede, speziell in den Anspriichen an das Substrat, handeln.
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Von den Stammeltern des A. adulterinum wichst A. viride vorwiegend auf
Kalk, das A. trichomanes subsp. trichomanes fast ausschliesslich auf Silikat.
Bemerkenswerterweise vermogen beide aber auch gut auf Serpentin s. . zu
wachsen, und 6fters findet man sie beide reichlich zusammen auf diesem Gestein
(auch wenn sich von den zwei verschiedenen Sippen des A. trichomanes diz
subsp. guadrivalens D. E. Meyer hiufiger auf Serpentin findet). Es ist dies sogar
eines der wenigen Gesteine, auf dem man die beiden zusammen findet. Dies ergibt
nicht nur die Moglichkeit zur Bildung des Bastards auf solchen Standorten,
sondern konnte dem tetraploiden Nachkommen, also dem A. adulterinum, gera-
dezu die Moglichkeit zum Uberleben erdffnen. Da das A. adulterinum dieselben
Genome besitzt, wie seine diploiden Vorfahren, diirfte es von diesen bereits die
Fihigkeit ererbt haben, auf Serpentin wachsen zu konnen, was bekanntlich
fiir eine relativ geringe Anzahl von Pflanzen zutrifft. A. adulterinum diirfte
daher bereits bei seiner Entstehung an Serpentin angepasst sein und zudem keine
Fihigkeit zu haben, dieses Substrat zu verlassen. Wie Kruckeberg [4] sowie
Mason und Stout [13] ausfithren, vermdgen viele Serpentinpflanzen sich auf
anderem Gestein nicht gegen die Konkurrenz anderer Pflanzen durchzusetzen.
Es besteht aber auch die Moglichkeit, dass dieses Magnesiumsilikat den Serpen-
tinpflanzen noch irgend einen anderen direkten Vorteil bietet.

Bei A. X adulteriniforme liegen die Verhiltnisse etwas anders. Die Eltern
sind gemeinsam bisher nur auf schattigen Kalkfelsen angetroffen worden, das-
selbe gilt fiir den Bastard. Seine tetraploiden Nachkommen miissten auf Zhnli-
chem Substrat vermutet werden, wenn sie existieren. Diese Pflanzen sind aber
offenbar nicht stark genug um sich gegen die sehr grosse Konkurrenz auf Kalk
durchzusetzen.

Wir danken Frau Prof. I. Manton auch hier bestens fiir ihr Interesse und
die Forderung dieser Arbeit und Herrn Dr. A. Becherer fiir seine Hilfe bei der
Korrektur des Manuskripts.

Summary

The two diploid Asplenium viride X trichomanes hybrids, namely A. X pro-
toadulterinum (= A. viride X trichomanes ssp. trichomanes), and A. X adul-
teriniforme (= A. viride X trichomanes ssp. inexpectans), are compared. The
abundant production of tetraploid progeny from both of these hybrids by means
of diplospores is described, and the significance of this process for the production
of allopolyploid ferns in nature is discussed. It is suggested that the restriction in
nature of A. adulterinum (the tetraploid derivative of A. X protoadulterinum)
to serpentine and allied rocks is attributable to a physiological restriction to
serpentine inherited from its parents, whereas the failure of tetraploid progeny
of A. X adulteriniform= to establish itself in nature is believed to be due to
a constitutional lack of sufficient vigour for it to compete successfully in the
conditions of the limestone habitats where its parent hybrid is found.
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