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Einleitung.

Das grosse, unerreichbare Ziel jedes Planzensystematikers, der
die Grundgedanken der Entwicklungslehre anerkennt, ist ein System,
das die Blutverwandtschaftsverhiiltnisse der verschiedenen Pflanzen-
formen widerspiegelt.  In wie weiter Ferne dieses Ziel liegt, er-
sieht man daraus, dass die phylogenetischen Systeme, die auch
withrend der letzten Zeit aufgestellt worden sind, nicht nur in Ein-
zelheiten, sondern auch in fundamentalen Beziehungen voneinander
abweichen. Dass cine solche Unsicherheit beziiglich der Verwandt-
schaftsverhdltnisse zwischen verchiedenen Pflanzengruppen herrscht,
kann nicht wundernehmen. \Wihrend der schwindelnden Zeit-
riume, wihrend welcher die Entwicklung fortgeschritten sein muss,
hat sich die Pflanzenwelt in verschiedenen Richtungen entwickelt,
und viele Typen sind ausgestorben. Den Stammbaum der Pflanzen
zu rekonstruieren muss deshalb auf uniiberwindliche Schwierigkeiten
stossen, und darum werden einem jeden phylogenetischen System
stets grosse Mingel anhaften. Indessen darf man darum den Ver-
such nicht aufgeben, ein so weit wie méglich natiirliches System
zustandezubringen.  Durch Benutzung der Resultate auf den ver-
schiedenen Arbeitsfeldern der Botanik darf man hoffen unsere
phylogenetischen Systeme dem idealen mehr und mehr anzunidhern.
Die Forscher innerhalb verschiedener Disziplinen der Botanik zeigen
auch oft eine ausgeprigte Tendenz, die von ihnen gewonnenen
lirgebnisse fiir die phylogenetische Systematik auszuwerten. Dies
gilt nicht zum wenigsten fiir die Embryologen wihrend der beiden
letzten Jahrzehnte. Iis liegt bereits eine grosse Anzahl embryo-
logischer Arbeiten vor, die im Hinblick auf systematische Ziele
ausgefithrt worden sind. Indes ist erklarlich, dass die embryo-
logischen  Charaktere von Systematikern von Fach oft ziemlich
unbeachtet gelassen wurden, denn man kann mit Grund behaupten,
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dass sich diese Charaktere bisher als reeht unzuverliassige Hilfs-
mittel der Systematik erwiesen haben.  In ciner Reihe von [illen
dirfte dies daraufl beruhen, dass man sich nicht vollig klar gemacht
hatte, welchen \Wert man  cinem embryologischen Charakter bei-
messen muss,  Innerhalb engerer Verwandtschaftsgebicte kann ¢in
solcher wertvoll und anwendbar sein.  Aber wenn man z 13, meint,
dass cin - mehrzelliges  weibliches  Archespor oder ein 16-kerniger
limbryosacktyp  generell als  primitive  Eigenschalten  aufzufassen
sind, begeht man  zweifellos eine Ubertreibung;  das mehrzellige
Archespor und die 16-kernigen  Embryosacktypen, die beispicls-
weise bei hochstehenden Aompositen vorkommen, lassen sich wohl
schwerlich als primitive Eigenschaften deuten, sondern miissen als
spat, sekundédr entstanden angesehen werden.  Andere derartige
Beispiele liessen sich anfithren. Um zu einer einigermassen sicheren
Auffassung iiber die systematische Tragweite solcher Charaktere
zu  gelangen, ist es natiirlich unumginglich nétig, sich auf ein
grosses Untersuchungsmaterial zu stiitzen. Obgleich das publizierte
embryologische Material eine imponierende Grosse erreicht hat,
wage ich zu behaupten, dass es in den meisten Fillen unzuling-
lich ist, um eine allgemeine Wertung der Anwendbarkeit embryo-
logischer Charaktere zu gestatten. Damit will ich nicht bestreiten,
dass sich solche Charaktere, die von dem Bau des Nuzellus, der
Anzahl der Integumente und dgl. hergeleitet sind, als sehr bedeu-
tungsvoll fiir die Systematik erwiesen haben; sie haben ja auch
allgemeine  Beachtung gefunden.  Wihrend der letzten zehn Jahre
haben auch Endospermcharaktere bei der Diskussion systematischer
FFragen eine wichtige Rolle gespielt. Durch seine eigenen Unter-
suchungen iber die Brornes-Reihe und durch eine kritische Zu-
sammenstellung von in der Literatur zuginglichen Angaben konnte
SAMUELSSON (1913) zeigen, dass die gewdhnlichen Iindospermtypen
nicht regellos auftreten, sondern an gewisse Verwandtschaftssphiren
gebunden zu sein scheinen, und er kommt deshalb zu der be-
stimmten Auffassung, dass der Iindospermtyp einen systematischen
Faktor bedeutet, den man nicht unterschitzen darf. Ungefihr
gleichzeitig  war JACOBSSON-STIASNY  (1914) selbstandig zu einer
gleichen Ansicht gelangt. Seitdem hat der Lndospermtyp seitens
der Embryologen besondere Beachtung gefunden und ist fir viele
ein  systematischer Indikator geworden, dessen Bedeutung keines-
wegs verkannt wird. Man betrachtete es als eigentiimliche Aus-
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nahmeverhiltnisse, wenn verschiedene Endospermhaupttypen inner-
halb ein und derselben Familie vorkamen. Eine solche Familie
sind die Borraginaceac |in GURKE's (1893) Sinne|. Einige Systema-
tiker betrachteten diese Familie als heterogen, und die Variation in
der Bildung des Endosperms schien mit dieser Auffassung gut in
Ilinklang zu stehen. Als ich vor funf Jahren eine embryologische
Untersuchung uber die Beorraginaccen begann, hoffte ich, dass die-
selbe dazu beitragen wiirde, diese Unregelmissigkeiten in der Ent-
stchung des Lndosperms zu erkliren und die hiermit verkniipften
Probleme systematischer Art zu lésen. Meine Untersuchungen
erstreckten sich bald auch auf die Familie /Hydropliyllaceac. uber
deren nahe Verwandtschaft mit den Horraginaceac grosse Einigkeit
herrscht. Iis ergab sich indes, dass die Endospermbildungsver-
hitltnisse innerhalb  beider IFamilien in unerwartet hohem Grade
variierten, und es ist daher erklarlich, dass sich mein Hauptinteresse
dem Studium dieser und der Fragen, zu denen sie Anlass gaben,
zuwandte.  Doch habe ich deshalb nicht versiumt, ein so weit wie
moglich allseitiges und repriisentatives Bild von der Embryologie
der Familien zu geben. Da die Embryologie der /)’(u';‘:r.g;};,;;-;-;-u
und Jlvdroplyllaccen bisher nur sehr unvollstindig bekannt ist,
hoffe ich, dass meine Beitrage willkommen sein werden.

Das Material der vorliegenden Untersuchung stammt  teils
von wild wachsenden Arten, die ich in verschiedenen Teilen von
Schweden gesammelt habe, teils von im hiesigen botanischen Garten
und Gewiichshaus kultivierten Arten, Auch in den botanischen
Giérten von  Lund und Kopenhagen habe ich ecinige Kollektionen
gemacht.  Die Untersuchungen wurden ausschliesslich an fixiertem
Material ausgefithrt.,  Ich versuchte mehrere Fixierungsflissigkeiten,
aber da CARNOV'S Mischung (3 Teile abs. Alkohol und 1 Teil
[sisessig) und JUEL's Zinkfixierung (2 g Zinkchlorid, 2 em? Eis-
essig, 100 cm? 50% Alkohol) die besten Resultate ergaben und
ausserdem ungemein bequem anwendbar sind, habe ich fast aus-
schliesslich diese benutzt.  Auspriparierte Samenanlagen wurden
mit Vorteil in JUEL's Platinafixierung (25 em?® 2% Chromsiure-
losung, 2,5 g 10% Platinachloridlésung, 1 em?® Eisessig, 75 cm?
dest. Wasser) fixiert, Damit das Paraffin sicher eindringe, mussten
die Objekte oft 4—5 Tage im Thermostaten stehen, e¢he die
schliessliche Einbettung in Paraffin erfolgte. Die Praparate wurden
ausnahmslos mit HetbENAIN's Hamatoxylin gefirbt und einer Nach-
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farbung mit Lichtgriin in Nelkenol unterworfen. \Wenn es sich um
junge LEndospermstadien  handelte, wurde intensiv mit Lichtgrun
nachgefarbt, damit dunne Wandbildungen und Zellplatten scharf
hervortreten sollten.

Bezuglich der Aulstellung  und  LEinteilung  der Familien bin
ich in der Hauptsache GURKE'S (1893) und BRAND'S (1913) Arbeiten
gefolgt.  Doch muss ich schon hier daraul hinweisen, dass ich von
GURKE'S Dorraginaccae cine Familic /leliotropiaccae abgetrennt habe,
welche  die  drei Unterfamilien  /eliotropioideac.  Cordioideac and
lihretioidear umfasst.  Diese Massnahme, welche gewisse praktische
Vorteile bictet, werde ich spiter zu begrunden suchen.  Jeder
dieser Unterfamilien ist iibrigens von anderen systematischen Ver-
fassern der Rang einer autonomen Familie zuerkannt worden.  Die
Borraginaceac erhalten also in dieser Abhandlung eine engere Be-
grenzung und entsprechen GURKE's Unterfamilic Herraginowdcac.

Bei Beendigung meiner Arbeit ist ¢s mir cine angenchme
Pflicht, hier allen denen, die mir bei Ausfithrung derselben bei-
gestanden haben, meinen warmsten Dank auszusprechen. In erster
Linie gedenke ich da meines hochverehrten Lehrers, des Herrn
Professor Dr. O. JUEL, Prifekten des hiesigen botanischen Labora-
toriums, der mein Interesse fiir das zytologische Forschungsgebiet
geweckt und mich in die Mikrotomtechnik eingefiihrt hat.  Fir
seine wertvollen Ratschlige und seine heilsame Kritik, fiir das
Interesse, mit dem er meine Untersuchung verfolgt hat, und fiir
die zahlreichen Beweise personlichen Wohlwollens gestatte ich mir
ihm meinen ehrerbietigen Dank auszusprechen.  Von grosser Be-
deutung waren fiir mich die Vorlesungen des Herrn Privatdozenten
Dr. O. DAHLGREN iiber die Embryologie der Dikotyledonen, weil
ich durch sie rascher mit der embryologischen Literatur vertraut
wurde. Grossen Dank fiir mannigfache Hilfe schulde ich meinem
liecben Bruder, lic. phil. H.  STENAR. Fiir gitige Unterstiitzung
bei Beschaffung des Untersuchungsmaterials bin ich den Herren
Professoren Dr. O. Juen und Dr. G. SAMUELSSON, den Herren
Privatdozenten Dr. E. AsrrLuxp und Dr. O. DAINLGREN sowie
den Herren mag. phil. T. ROCEN und H. STENAR zu Dank ver-
pfllichtet. Bei einem Aufenthalt in Lund stellte mir mein Freund,
Herr Professor Dr. H. KvLIN, in bereitwilligster Weise einen Ar-
beitsplatz im dortigen botanischen Laboratorium zur Verfugung,
und bei einem Besuch im Kopenhagener Botanischen Garten kamen
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mir Herr Professor Dr. ). JOHANNSEN, Herr Amanuens ]J. PETER-
sEx und Herr mag. sc. . GRONTVED mit der grossten Liebens-
wiirdigkeit und Hilfsbereitschaft entgegen. Endlich méehte ich bei
dieser Gelegenheit meinen verchrten Lehrern und TFreunden, den
Herren Professoren Dr. R, SERNANDER, Dr. N. SvVEDELIUS und
Herrm  Dr. phil. 150 JipErions fur ibhr Wohlwollen und alle I<6r-
derung  danken, die sie mir durch ihren Unterricht zuteil werden
liessen. Fiir die Ubertragung ins Deutsche bin ich Herm Dr. K.
FrLEN zu Dank verpflichtet.

Hydrophyllaceae.
Dic relativ kleine Familic Hydrophyllaccac — sie umfasst
gegen 225 Arten — hat ihre hauptsichliche Verbreitung in der

Neuen Welt. In Iuropa finden sich keine einheimischen Arten,
aber einige, besonders von den Gattungen Newoplila wnd Phacelia.
werden ziemlich gewohnlich als Zierpflanzen gezogen. Das Mate-
rial dieser Untersuchung wurde in den Botanischen Girten von
Lund, Kopenhagen und Upsala gesammelt und fixiert. A. BRAND
(1913), der letzte Monograph der Familie, teilt die Hydrop/iiyllaceac
in drei Tribus, Hydrophyllcae. Phacelicac wnd Hydroleae. von denen
die letztgenannte bisweilen als eine eigene Familie betrachtet worden
ist. Von Hydroplylleen standen mir Hydroplyilum virginianm 1.
und einige Newmoplila-Arvten [N aurita LINDL., N, macilata BENTIILL
sowie die beiden Unterarten #“iusignis und *atonaria von N. Mensicsi
HOOK et ARN.| zur Verfigung. Von Phacelicen untersuchte ich
etwa zehn Phacelia-Arten, namlich Ph. fimbriata Micux. (Sektion
Cosmanthus), Ph. viscida (Bexti) ToOrr. und 2k grandiflora
(BeENTIL) A, GRAY (Sektion Gymnobytius), Ph. Whitlavia A. GRAY
und 2. Parryi TORR. (Sektion HWihitlavia), Ph. congesta HOOK.,
Ph. tanacetifolic BENTI. und Pk, malvifolia ClAM. et SCHLECHTD.
(Sektion Euphacelia), Ph. divaricata (BENTIL) A, GRAY und /2%
linearis (PUrsH) HOLZINGER (Sektion futoca) sowie Romansoffia
sitehensis BONGARD. Das Material der letztgenannten Art habe
ich Herrn Professor SAMUELSSON zu verdanken, Die /lydroleac
sind in meiner Untersuchung nur durch einen Reprisentanten,
Hydrolea  spinosa 1., vertreten. Mehrere der aufgezihlten Arten
wurden nur hinsichtlich des Endosperms untersucht.
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Die Staubblatter.

Uber die Entwicklung und den Bau der Staubblitter mache
ich nur einige kurze Angaben. Die Reduktionsteilung in den I’ M -
Zellen' und die Sporogenese scheinen vollig normal zu sein: diese
Prozesse spielen sich wie gewdhnlich frither in den Antheren als
in den Samenanlagen ab. Die Pollentetraden sind gewdhnlich
fertig ausgebildet, che die Kerne der E.M.-Zellen das Synapsis-
stadium durchgemacht haben. Indessen werden die entsprechenden
Reduktionsteilungsstadien nicht immer gleichzeitig in verschiedenen
Pollensacken oder Staubblittern ein und derselben Bliite durch-
laufen. So fand ich z B. bei Newmophila anrita in einem Pollen-
sack fertige Tetraden, wihrend ein anderer in demselben Staub-
beutel homotypische Metaphasenstadien enthielt. Dic vier Tetra-
denkerne sind im allgemeinen tetraederformig geordnet, in Aus-
nahmefillen stellen sie sich in eine Ebene ein.  Die Pollenbildung
ist simultan. Die Tapetenzellen sind cinkernig. Wenn die Pollen-
korner frei geworden sind, sind die Tapetenzellen der Degeneration
anheimgefallen, bilden aber ecine lange Zeit wahrnchmbare, von
Hamatoxylin stark gefiarbte Schicht.  Periplasmodien in den Pollen-
siacken werden also nicht gebildet.

Die Anzahl der Chromosomen bestimmte ich bei zwei Arten,
namlich  Newoplila aurita wnd  Hydrolea spivosa.  Die haploide
Chromosomenzahl fiur Neweophila awrita ist 12 sie wurde bei einer
grosseren  Anzahl Zihlungen in Diakinesen und homotypischen
Kernplatten der P.M.-Zellen erhalten. /lydrolea spinosa hat 20
haploide Chromosomen; die Zahlungen wurden in Diakinesen so-
wohl in Pollen- als I<mbryosackmutterzellen vorgenommen. Im
iibrigen Lkennt man die Chromosomenzahl nur bei einem anderen
Repriasentanten der Familie, fydroplytlum canadense. bei welchem
H. WINKLER ¢ haploide Chromosomen fand (die Angabe ist in
Tiscurer's - Allgemeine Pflanzenkaryologie 1922 1, 1. B., 5. 570
aufgenommen:; WINKLER's Arbeit ist noch nicht verdffentlicht).

" Pollenmutterzelle und  Embryosackmutterzelle werden 1NML-Zelle bagl. TLAL-

Zelle abgekiirat,
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Bau des Fruchtknotens. Bildung, Anzahl und Orientierung
der Samenanlagen.

Die gewohnlich konischen Fruchtknoten der Hydropleyliaceen
bestehen aus zwei Fruchtblittern; der Griffel (bisweilen finden sich
zwel, wie bei Awdropus und Nama-Arten) ist terminal.  Sehr cha-
rakteristisch fiir die Familie ist das Vorkommen von zwei parietalen
oder, wie bei Hypdrelea. axilen Plazenten, die bei verschiedenen
Gattungen und Arten eine ungleiche Ausbildung erhalten konnen.
Bei Phacclia tanacetifolia untersuchte ich die Entwicklung des Gy-
niceums und konnte dabei konstatieren, dass die Plazenten marginal
sind.  Dasselbe geben Rosaxorr (1866, S. 73) und vax TIEGHEM
(1907, S. 337) fir einige hacelia- und Newmoplila-Arten an.  Die
Plazenten werden von den eingebogenen, teilweise verwachsenen
Karpellenriindern gebildet. Die Grenzlinie zwischen den beiden
Fruchtblattern teilt also auf einem Querschnitt jede Plazenta in
zwei Halften.  Die Verwachsung der Fruchtblitter wird bald voll-
standig.  Fig. 1 a—e zeigt eine Serie Querschnitte durch ein junges
Gynaceum von /hacelie tanacetifolia.  Nur im oberen Teile (1 b)
konnten die Suturen zwischen den Fruchtblittern wahrgenommen
werden, im unteren Teile des Fruchtknotens sah man keine Spur
der Verwachsung (Fig. 1 ¢—d). Es ist wohl wahrscheinlich, dass
die Plazenten auch bei den tbrigen /ydrophyllaceen marginal sind.
Diese Auffassung diirfte die allgemein verbreitete sein. EICHLER's
(1875: Diagramm 114) Ausserungen und Diagramm stimmen mit
ihr iiberein, wihrend sich PAVER (1857, S. 551) in diesem Punkte
sehr unklar ausdriickt. Ich habe mich hierbei etwas aufgehalten, weil
BrAND (1913) beziiglich der lage und Natur der Plazenten eine
teilweise vollig abweichende Meinung hat, derzufolge die Plazenten

meistens in der Mittellinie der Fruchtblitter entweder an der
Wand unmittelbar oder an falschen Scheidewdnden befestigt sind.
Nur die Gattung fHydrolea macht eine Ausnahme; hier sitzen die
Plazenten an der Scheidewand des zweifiacherigen Fruchtknotens:
(Braxn 1913, S. 14). Die Plazentation ist mit anderen Worten
nach BRAND bei der grossen Mehrzahl der /Hydrophyilaceen median-
laminal und nur bei den Hydrolea-Arten marginal. BRAND gibt
nicht die Griinde an, auf die er seine Ansicht stiitzt. Dieselbe
scheint mir, nach allem zu urteilen, nicht richtig zu sein; davon,
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Fig. 1a—e. /Jhacelia tanacetifolin. Eine Seric Querschnitte durch sehr junges
Gyniceum. Der mediane Gefisstrang der Fruchtbliter gestreckt. Vergr. so: 1.
Fig. 2. Nemeophila arerita.  Querschnitt durch jungen Fruchtknoten. Vergr. 6o: 1.
Fig. 3. Zydrophvitum wvirginiamem. Querschnitt durch befruchtungsreifen Frueht-
knoten. Vergr. 27:1. Fig. 4. Nemophila *insignis. Schnill durch Samenanlage
und cinen Teil der Plazenta. Vergr. 5o: 1. Fig. 5a u. b, ZPhacclia tanacetifolia.
Querschnitt durch den mittleren und oberen Teil des Fruchtknotens. Vergr., qo: 1.
Fig. 6. /hacelia viscida. Querschnitt durch befruchtungsreifen Fruchiknoten. Vergr,
27: 1. Simtliche Figuren schematisch.

dass sie wenigstens nicht mit dem Verhalten bei Phacelia tanacetr-
Jolia iibereinstimmt, konnte ich mich uberzeugen. Schon a priori
erscheint mir BraxbD's Auffassung unwahrscheinlich.  Wiare sie
richtig, so wiirde die Stellung der Fruchtblitter nicht median und
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die Narben kommissural scin, cine bei den Tubifloren wohl einzig-
artige Organisation.  Das Vorkommen von Samenanlagen auf dem
medianen Teil der Fruchtbliatter dirfte gleichfalls eine sehr seltene
Erscheinung  sein, die sogar von CELAKOWSKY (1876) in Abrede
vestellt wird.  In den Fallen, wo die Samenanlagen auf dem gros-
seren Teil der Flache der Fruchtblatter befestige sind, pflegt we-
nigstens  cin medianer Streifen frei von ihnen zu sein (vgl. STOLT
1921, 5. 0O,

Die Plazenten bei Newmophila (Fig. 2 und 4) und Hydrop/liyllinim
(IFig. 3) sind sehr gross und fleischig und tapezieren fast die ganze
Innenseite des Fruchtknotenraumes (vgl. Paver Taf. 113, Fig. 28,
20, 32 u. 33). Sie bestehen aus grossen, diunnwandigen Parenchym-
zellen, die frihzeitig mit Stirkekornern vollgepfropft werden. Die
Plazenten fungieren also als Aufspeicherungsorgane fiir die Nahrung,
die spiter den Samen zugute kommt. Die Samenanlagen werden
am Rande der jungen Plazenten gebildet (Fig. 2), aber dadurch,
dass dic vor der Ansatzstelle der Samenanlage gelegene Plazenta-
partic sckundir krdftig in lateraler Richtung auswichst, kommen
dic  Samenanlagen schliesslich auf die Innenseite der Plazenta zu
liegen (Fig. 3 u. 4), oft etwas in das Plazentagewebe eingesenkt,
da dieses wallformig um sie aufwichst (Fig. 3 u. 4). Es ist keine
ungewohnliche LErscheinung, dass die Plazenten miteinander ver-
wachsen, und in solchen Fillen werden die Samenanlagen ganz
und gar in das fleischige Plazentagewebe ecingebettet,

Bei den Phacelicen erreichen die Plazenten keine so michtige
Ausbildung wie bei den ebenerwihnten Hydrapliylleen. Bei den
ersteren steht die Grosse der Plazenten in deutlichem Zusammen-
hang mit der Anzahl der Samenanlagen, die an ihnen befestigt
sind. Bei Arten, wo diese Anzahl gross ist, wie bei Phacelia
miscida (Fig. 6; PAvER Taf, 113, Fig. 25) und grandiflora und
anderen sind die Plazenten relativ gross, wihrend sie z B. bei den
viersamigen Reprasentanten der Sektionen Cosmanthus und Lupha-
celta von der Gattung Fhacelia bedeutend schwacher ausgebildet
sind (Fig. s5). Die Plazenten der /FPhacclicen haben eine festere
Konsistenz und tragen nur auf den Aussenseiten Samenanlagen.

Zu einer Verwachsung der Plazenten kommt es auch in dieser
Gruppe oft, wodurch der IFruchtknoten zweifacherig wird. Diese
Zweificherung entsteht also auf prinzipiell gleiche Weise wie bei
Hydrolea. Bei z. B. Phacelia grandiflora ist die Verwachsung der
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Plazenten partiell, sie verwachsen im oberen Teil des Gyniceums,
bleiben aber im basalen Teil desselben frei.

Hydrolea spinosa zeichnet sich gleich den iibrigen Zlydrolea-
Arten durch ihre grossen, oft verzweigten, scheidewandstindigen
Plazenten aus (Fig. 7 u. 8, BrRaxp 1913, Fig. 37 F, 38 D). Ich
habe bereits angedeutet, dass diec Anzahl der Samenanlagen bei
verschiedenen Gattungen und Arten betrichtlich wechselt.  Als
Regel gilt, dass die FHydrophylleen eine geringe Anzahl (4—16)
Samenanlagen besitzen. Bei den /Yacelicen kann die Anzahl zwischen
vier und mehreren hundert schwanken, wihrend simtliche //ydroleen
durch sehr zahlreiche Samenanlagen charakterisiert sind. In Fig,
8 von HHydrolea spinosa wurden auf einem Querschnitt nicht weniger
als 34 Samenanlagen getroffen. Bei /vdrolea Cervantesii ziahlte
BrRAND (1913, S. 20) gegen 800 Samenanlagen in einem IFrucht-
knoten.

Die ausgebildeten Samenanlagen sind anatrop oder hemianatrop
und  gewéhnlich eiformig, bei Hydroplyllum virgniamm (Fig. 3)
fast kugelrund. Die Pkacclicen und /Hydrolcen haben ausnahmslos
anatrope Samenanlagen (Fig. 13, 15 u. 18), wihrend die //ydro-
plevllcen sowohl hemianatrope (Newmophila anrita Fig. 11) als ana-
trope Typen (Newophita insicnis und  atomaria, lydropliytlum)
sowie Uberginge zwischen beiden aufweisen (vgl. Fig. 3. 4 u. 57 b).
Die Orientierung der Samenanlagen wechselt auch stark innerhall
der Familie. Bei Zlydrophvilum virgmianum und den Newop hrila-
Arten konnen sie als pleurotrop bezeichnet werden, . h. ihre
Symmetrieebene ist rechtwinklig zur Lingsachse des Fruchtknotens;
auf dem Querschnitt durch das Gynaceum erhilt man also wenig-
stens einigermassen mediane Schnitte durch die Samenanlagen.
Die Mikropyle bei den beiden letztgenannten Gattungen ist immer
nach aussen gerichtet (Fig. 2—4), und das Exostom ist wenigstens
vor der ‘Befruchtung an die Plazenta gedriickt (Fig. 3, 4 u. 12).
Phacelia fimbriata. congesta. tanacetifolia (Fig. 13) und malvifolia
haben vier hiingende, epitrope Samenanlagen mit aufwirtsgerichteter
Mikropyle. Bei Romanszoffia sitclhensis. Phacelia  lhwearss und off-
raricata sind sie relativ zahlreich und in regelmissigen Langsreihen
geordnet. Sie konnen auch bei diesen Arten als hdangend und
epitrop bezeichnet werden, aber ihre Lingsrichtung bildet einen mehr
oder minder spitzen Winkel zur Hauptachse des Gynédceums, und
dadurch wird die Mikropyle schrig nach oben und innen gerichtet.
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Fig. 7—10. /lvdrolea spinosa. Fig. 7. Querschnitt durch sehr junges Gyniceum.

Vergr. 50: 1. Fig. 8. Querschnitt durch befruchtungsreifen Iruchtknoten. Vergr.

27:1. Fig. 9. Sehr junge Samenanlage mit Archesporzelle, Anlegung des Integu-

ments. Vergr, 460:1. Tig. 10. Junge Samenanlage mit Integument und E.M.-

Zelle mit Kern in Prophase. Vergr. 460: 1. Fig. 1. Nemophila awrita. Junge
Samenanlage. Vergr. 320: 1.

Die zahlreichen Samenanlagen bei Hydrolea spinosa. Phacelia viscida
und  Parrys sind auf der grosseren und zentralen Partie der Pla-
zenta pleurotrop, auf dem oberen Teil derselben werden sie epi-
trop und auf ihrem unteren epitrop oder bisweilen apotrop. Wir
finden also bei diesen Arten eine Tendenz zu Heterotropie. (Uber
diesen Term, der von J. G. AGARDII, 1858, eingefithrt ist, sieche
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SAMUELSSON 1913, S. 103). Der Funiculus der Samenanlagen ist
in der Regel sehr kurz und bei Newophila atomaria (Fig. 12),
Phacclia congesta und tanacetifolia (Fig. 13) bemerkenswert dick.

Der Bau der Samenanlagen und ihre Entwicklung vor
der Befruchtung.

Liner vollstindigeren Untersuchung der Entwicklung der Samen-
anlage vor der Befruchtung habe ich nur Newoplila aunrita. Plha-
celia tanacetifolia wnd  Hydrolea spinosa unterzogen.  Wenn ich
nichts anderes bemerke, bezieht sich die folgende Beschreibung auf
diese drei. Die Darstellung wird durch die zerstreuten Beobach-
tungen erginzt, die ich bei anderen Arten gemacht habe.  Die
Literatur iiber die Entwicklung der Samenanlagen bei den //vdro-
plevllaceen ist sehr dirftig. s finden sich nur einige kurze Mit-
teilungen tber Newmophila insignis (HOFPMEISTER 1858 u. 1859),
Nemaophila nemorosa (JOoxssox, 1880 S. 17—19), Phacclia congesta
und tanacetifolia (BIL1LINGS 1901 ).

Nusellus. Archespor und Iutegument.  Dice Samenanlagen treten
zuerst als Ausbuchtungen der Plazenta hervor (IFig. 7). Sie wachsen
schnell und erfahren bald eine Umbiegung. Nun kann man auch
in der Spitze dieser Hocker die subepidermale Archesporzelle wahr-
nehmen (Fig. g); in keinem Falle fand ich mehr als cine.  Unge-
fahr zur gleichen Zeit, zu der sich die Archesporzelle von den
umgebenden Zellen differenziert, wird das Integument durch peri-
kline Teilungen der Epidermiszellen angelegt, welche in einigem
Abstand von der Spitze der Samenanlage liegen (Fig. 9). Diese
Spitzenpartie verlangert sich ansehnlich und bildet den Nuzellus,
Auch die Archesporzelle und ihr Kern nehmen rasch an Wachstum
zu und erstere wird, ohne eine Deckzelle abzugeben, zur Embryo-
sackmutterzelle. Die Epidermis der Nuzellusspitze erfahrt ebenfalls
keine periklinen Teilungen. Die Samenanlagen sind also typisch
tenuinuzellat, was fir die Familie wie fur die Sympetalen tiberhaupt
charakteristisch sein diirfte. Dass Newmoplila nemorosa (= phace-
livides) tenuinuzellat ist, geht aus JONSSON's Abbildungen (Taf. II,
Fig. 1—4) hervor. Die Nuzellusbasis wird bei mehreren Arten,
Nemaphila aurita (Fig. 11 u. 18), maculata. nenorosa (JONssON
1880, Taf II, Fig. 35), FPhacelia tanacetifolia (Fig. 24, 25 u. 29),
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Fig. 12. Nemophila #atemarie. Samenanlage mit Embryosack. Die Polkerne nicht
verschmolzen. Die Mantelschicht. Vergr. 175:1. Fig. 13—14. Pracclia tanaceti-
folia. Tig. 13. Schematischer Lingsschnitt durch den Fruchtknoten (nur die eine
Hilfte gezeichnet) mit befruchteter Samenanlage. Vergr. 4o:1. Fig. 14. Detail-
bild, die verschicdenen Schichten des Integuments zeigend. Vergr. 175:1 Fig. 15,
Dhacelia viseida.  Samenanlage mit zweizelligem Endosperm. Vergr. 85:1. Fig. 16.
Nemophila aurita.  Schematischer Schnitt durch Samenanlage, die Epidermiszellen des
Integuments zeigend. Ubersichtshild zu Figur 59. Vergr. 4o0: 1.
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congesta (Fig. 27: 37—40), wiscida (Fig. 13) und Romaisoffia
sitchensts (IFig. 43) ungemein kriiftig entwickelt.  IThre Zellen werden
langgestreckt und persistieren sehr lange.  Sie haben wahrscheinlich
cine nahrungsleitende Aufgabe. Bei FHydrolea findet man keine
solche Ausbildung der Nuzellusbasis, bei dieser Art reichen dic
E.M.-Zelle und der Embryosack cher ein Stiick in das Chalaza-
gewebe hinab (Fig. 10 u. 21). Wie gewohnlich in tenuinuzellaten
Samenanlagen werden die Epidermiszellen der Nuzellusspitze schnell
von dem wachsenden Embryosack verdringt und degenerieren.,
Phacelia  tanacetifolia bildet in dieser Bezichung cine Ausnahme
(Fig. 23—25); auf Fig. 235 sicht man, dass die Nuzellusepidermis
cine vollkommen frische Hiille um den fast reifen l<mbryosack bildet.
Fiar Nemophila nemoresa teilt JONSSON mit, dass der Embryosack
zur Zeit seines Vierkernstadiums die Nuzellusspitze nicht zerstort
hatte. Wie ZPhacelia tanacetifolia verhalten sich in diesem Punlkte
die tenuinuzellaten Zedia cornucopiac (ASPLUND  1920), Rafflesia
Patma (ErRxsT und Scumin 19o9) und Adexa Moschatellina (1.A-
GERBERG 1909), ja, bei der letztgenannten Art persistiert die Nu-
zellusspitze lange nach der Befruchtung.

In dem Vorkommen ecines einzigen Integumentes stimmen die
Hydroplyllaceen mit den meisten Sympetalen iiberein.  Das In-
tegument wichst bei Newophila und Phacelia sehr schnell: die
Mikropyle ist gewohnlich geschlossen, ehe der Kern der [.M.-
Zelle das Synapsisstadium durchgemacht hat. Bei Hydrolea spinosa
verlduft die Integumententwicklung etwas langsamer (vgl. Fig. 9
u. 10). Als Regel gilt, dass die Mikropyle ihre definitive Aus-
bildung erreicht hat, wenn die Embryosacktetrade fertig ist.

Nach HorMEISTER (1858) ist das Integument bei Newopliila
insignrs verhidltnismassig diinn.  Allerdings  kann seine Dicke bei
verschiedenen Arten etwas wechseln, aber im grossen und ganzen
zeigt es eine fiir unitegmische Samenanlagen ziemlich normale Aus-
bildung. Ein gutes Bild von der Maichtigkeit des Integumentes bei
den Nemaplila-Arten gibt Fig. 12 von Nemophila Fatomaria: fir
die Phacelicen Yann Fig, 15 von [hacclia viscida reprasentativ sein
(siche auch Fig. 3, 4, 13 u. 14}

Kennzeichnend fiir samtliche untersuchte Hydroplyilaceen ist,
dass die innerste Zellschicht des Integumentes als ein Tapetum
oder eine Mantelschicht ausgebildet ist. (Uber die letztgenannte Be-
zeichnung siehe ASPLUND 1920, 5, 42; andere Namen, mit denen
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diese Schicht belegt worden ist, zihlen DAIILGREN 1916 5. 15 und
ASPLUND 1920, S. 41 auf). Die Zellen dieser Mantelschicht weichen
schon, che die Tetradenteilung in der 19.M.-Zelle ausgefithrt ist,
von den tbrigen Integumentzellen ab; sie werden plasmareicher
sowie mechr oder weniger in radialer Richtung verldangert. \Wenn
spater die Nuzellusepidermis absorbiert worden ist, grenzt also der
I'mbryosack an die Mantelschicht, deren Zellen stark verdickte und
von Lichtgriin intensiv gefdrbte Innenwiinde erhalten (Fig. 24), ein
Umstand, der auf keinen lebhafteren Nahrungsaustausch zwischen
der Mantelschicht und dem Embryosack deutet. ILine besonders
pragnante Ausformung erhilt die Mantelschicht bei Newophila
nemorosa (JONSSON  1880), .\, Fusienis. Fatomaria (Fig. 12) und
maculata.  Die Mantelschichtzellen sind am lingsten um den Mit-
telteil des Embryosackes und nehmen von da gegen seine Pole an
Linge ab. Uber die Mantelschicht bei \Newaphila nemorosa schreibt
Jonssox (p. 18): Ein besonderes Interesse bietet der Bau der
Mantelschicht. Die innersten Zellen des Integumentes erhalten eine
enorme Entwicklung in radialer Richtung, so dass sie am nichsten
cinem Palisadenlager gleichen, dessen Teile in ihrer Vereinigung
cine feste Hulle um den zum grosseren Teil freigelegten Embryo-
sack herstellen (Fig. 4, 35). Iis ist dies ein Extrem nach dieser
Richtung, wie ich es anderswo nicht gefunden habe.»' Bei den
Phacelicen und  IHydroleen ist die Mantelschicht nicht so scharf
markiert, umhiillt aber statt dessen den ganzen Embryosack (siche
z. B. Fig. 15, 24, 26, 32 u. 37—43), wihrend sie bei den Newmoplila-
Arten (aurita. maculata. Mensiesii/ nur die mittleren und oberen
Teile des Sackes bekleidet (Fig. 12). In abnormen Fillen kann
die Mantelschicht bei Phacelia divaricata hypertrophieren und den
IEmbryosack ganz und gar verdringen. Ein solches Verhalten fand
DANLGREN (1916 Fig. 6) bei Samolus alerandi.

Uber die physiologische Bedeutung der Mantelschicht ist viel
geschrieben und vermutet worden. Ich kann diese Diskussion nicht
durch neue Gesichtspunkte bereichern und begniige mich in diesem
Zusammenhang damit, hinzuzufiigen, dass ich betreffs der Hydro-
plovilaceen  gencigt bin, die Mantelschicht als eine meristematische
Schicht  zu  betrachten, durch deren Wirksamkeit das schnelle
Wachstum des Embryosackes erleichtert wird.  Diesbeziigliche
I'ragen finden sich ausfithrlich in Scuab's (1906), PaLM's (1913),

' Die zitierten Zeilen sind ins Deutsche iibersetat.

2=—2z25137. Harry G. Svensson.
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DANLGREN'S (1916) und SciNArE's (1917 a) Abhandlungen, aufl die
ich hier verweise, crortert,

Auch die aussere [ipidermis des Integuiments verdient eine
lirwahnung, weil sie bei cinigen Zydropliyllaceen cine ungewshn-
liche Ausbildung erfahrt.  Bei  Zydroplollum  virgiviaomon  sowie
den Placelicen fallen diese Ipidermiszellen frith durch ihre Grisse
und FForm auf (Fig. 13-—15); die Innenwinde biegen sich tiel in
das innere Integumentgewebe hinein, aber die Aussenwinde zeigen
nur unbedeutende, oft schon gestreifte Wandverdickungen.  Auch
die Epidermiszellen enthalten wie die ubrigen Integumentzellen mit
Ausnahme der des Tapetums aufgespeicherte Nahrung in Form
von Stiarkekornern, die indessen nach der Befruchtung, bisweilen
frither, verschwinden; diese Nahrung wird wohl von dem schnell
wachsenden Endosperm in Anspruch genommen.  Die schematische
Figur 16 will die Ausbildung der Integumentepidermis bei Newmophiila
aurita veranschaulichen, das Gleiche geschieht durch das Teilbild
Iig. 6o. Wir schen, dass die Ipidermiszellen riesengross, nach
innen  zugespitzt und durch ein kleinzelliges Integumentgewebe
getrennt sind, welches allmihlich von dem lindosperm verzehrt
wird.  Auf der Fliche der Samen sieht man bei Newoplhila anrita
kegelformige Vertiefungen; es liess sich leicht konstatieren, dass
sich diese dadurch bilden, dass die Aussenwinde der Epidermis-
zellen zerstort werden und dass sie also ganz einfach dem Lumen
der Epidermiszellen entsprechen. Nach Braxp (1913) kommen Kleine
Gruben auf der Samenfliche bei Newmoplila microcalyy wnd place-
livides vor: wahrscheinlich haben sie eine gleiche Lntstehung wie
bei Newmophila aurita.

Bei  Phacelia tanacetifolia ist die Gewebedifferenzierung im
Integument noch einen Schritt weiter gegangen. In seinem Inneren
finden wir namlich eine aus langen, schmalen Zellen bestehende
Schicht (Fig. 14, punktiert in Fig. 13), welche wahrscheinlich die
Leitung der im Integument reichlich vorhandenen Nahrung nach
der Chalazaregion der Samenanlagen besorgt oder erleichtert. Ich
bin niamlich der Ansicht, dass der Embryosack die Hauptmenge
seiner Nahrung durch seinen basalen, an die Chalaza grenzenden
Teil aufnimmt.  Dafiir spricht, scheint mir, auch der Umstand,
dass die verlingerten Chalaza- und basalen Nuzelluszellen ein deut-
liches Leitgewebe von dem Endpunkt des unverzweigten Gefiss-
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biindels nach der Basis des Embryosackes bilden (vgl. BrurniNGs
1901, 5. 286).

Dic  Tetradenteilung  ie den Samenaniagen.  Bei Newophila
nemorosa fand JONssoON (1880, Taf. 11, Fig. 1—4), dass die E.M.-
Zelle durch zwei sukzessive Teilungen in vier Tetradenzellen auf-
geteilt wird.  Eine solche normale Tetradenteilung beobachtete ich
betr allen in dieser Beziehung untersuchten Arten, nimlich Newo-

F?g. 1718, Nemophiia anrita. IFig. 17. Nugellus mit Dyade. Vergr. 530:1.

Fig. 18. Makrosporentetrade. Vergr. s530:1. Fig. 19—21.  Zfvdrolea spinosa.

Fig: 19, 'IJic Dyadenzellen in Teilung. Vergr. 800: 1. Fig. 20. Makrosporen-

tetrade.  Vergr. 890: 1. Tig. 21, Einkerniger Embryosack. Obere Tetradenzellen
degeneriert.  Vergr. 720: I.

phlila aurita. Phacelia tanacetifolia wd viscida sowie Hydrolea spi-
nosa.  Da der Reduktions- und Tetradenteilungsprozess nichts Be-
merkenswertes zeigt, kann ich mich in diesem Punkte kurz fassen
und begniige mich mit der Abbildung einiger Tetradenstadien von
Newmoplila aurita (Fig, 17, 18) und Hydrolea spinosa (Fig. 19—21).
Bei der letztgenannten Art ist die terminale Tetradenzelle stets
bedeutend  linger als die iibrigen (Fig. 20), was damit zusammen-
hiingt, dass die E.M.-Zelle in ecine lange, schmale Spitze aus-
gezogen ist (Fig. 10). Die Teilungen der Dyadenzellen sind syn-
chron oder in der oberen etwas verspiitet. Die chalazale Tetraden-
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zelle entwickelt sich weiter und konstituiert den Embryosack, wihrend
die drei oberen schnell degenerieren (Fig. 21) und von dem 1<m-
bryosack verdrangt werden. Dasselbe Schicksal trifit auch  die
Ipidermis der Nuzellusspitze.

Die weitere Entwicklung des Embryosackes bis zur
Befruchtungsreife.

IFtir Neweoplila nevrorosa hat schon JoixssoN konstatiert, dass
der Embryosack auf gewdéhnliche Weise achthernig wird. Bei den
von mir untersuchten Arten fand ich gleichfalls eine solche normale
Entwicklung. Bei allen bisher untersuchten Zydropliallaceen ver-
lduft also die Ausbildung des Embryosackes nach dem Normaltyp.
Der einkernige Embryosack nimmt bedeutend an Wachstum zu.
che die erste Kernteilung in ihm erfolgt.  Im Zweikernstadium
bildet sich wie gewdhnlich cine zentrale Vakuole, und das Plasma
ist wihrend der folgenden Iintwicklung hauptsidchlich in den Polen
des Sacles gcg-;;m]mc[t {[*‘i‘q_ 22 1. 23), wo man nach abg‘csch]tm:\'cncn
Kernteilungen vier Kerne findet (Fig. 23). Die dritte Teilung im
Embryosack habe ich nur einmal, nimlich bei //ydrolea spinosa.
beobachtet (Fig. 28). In der zugespitzten limbryosackbasis von
Phacelia  viscida entsteht bisweilen temporar eine Vakuole.  Das
Stadium mit acht freien Kernen ist von kurzer Dauer; in den beiden
Polen des Embryosackes tritt Zellbildung ein und endet wie ge-
wohnlich mit der Bildung eines dreizelligen Lii- bzgl. Antipoden-
apparates (Fig. 24). HorvgsTer's (1838) Angaben fir Nemaop lila
insignis, dass nur zwei Keimblischen vorkommen und dass  Ge-
genfusslerzellen - bisweilen fehlen, sind nicht korrekt. JONSSON und
BILLINGS beobachteten sowohl typische Eiapparate, bestehend aus
zwei Synergiden und einer Eizelle, als Antipodenzellen; dasselbe
konstatierte auch ich bei der von HOFMEISTER untersuchten Art.
Unmittelbar nach der Anlegung sind die Zellen des Liapparates
morphologisch gleichwertig (Fig. 25) und ganz von eit.tem dichten
Plasma gefiillt, In den reifen Sicken sind die Synergiden birnen-
formig, das dichteste Plasma ist in ihren zugespitzten Leilen ange-
hduft; hier liegen auch die Kerne, die gewohnlich etwas grosser
als die Eikerne bei den Newmopliila-Arten werden und bei diesen
schon vor der Befruchtung karyorhektische Degenerationszeichen
aufweisen konnen. Im  basalen Teil der Synergiden bildet sich
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Fig. 22. Nemophila aurita. Vierkerniger Embryosack. Vergr. 530: 1. Fig. 23—26.
Phacelia tanacetifolia.  Fig. 23. Achtkerniger Embryosack. Vergr. 7200 1. Fig. 24,
Mantelschicht, Nuzellus,  Ewmbryosack mit frischen Antipoden, Polkerne nicht ver-
schmolzen. Vergr. 360: 1. Fig., 25. Nuzellus. Polkerne frei im Embryosack. Anti-
poden degeneriert. Vergr. §530: 1. Iig. 26. Befruchtungsreifer Embryosack. Mantel-
schicht. Vergr. 350:1. Fig. 27. /Phacelia congesta.  Mantelschicht, Nuzellushasis,
befruchtungsreifer Embryosack. Vergr. 225: L. Fig. 28. /lvdarelea spinesa. Mantel
schicht.  Die dritte Teilung im Embryosack., Vergr. 720: 1.
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cine cinzige grosse  oder mehrere kleinere Vakuolen (g, 12, 26
u. 27).  Wirkliche Filiformapparate kommen nicht in den Syner
giden vor, aber ihre Spitzen werden oft zur Zeit der Befruchtung
homogen und leicht. von Lichtgrun gelarbt.  Dic Lizelle ist im
allgemeinen etwas grosser als die Synergiden und streckt sich tiefer
in den Sack hinein als diese (Fig. 12, 26, 27). Der obere und
grossere Teil der Lizelle wird von ciner Vakuole ausgefiilly, in
dem  unteren  erweiterten  liegt der Eikern in cine grossere oder
kleinere Menge Plasma  cingebettet.  In cinem  Sack von Newo
plila  atomaria waren zwei Zellen im Liapparat durch die [Lage
der Vakuolen und des Kernes als Eizellen ausgebildet.  Die
beiden gleichgrossen Polkerne (Fig. 24, 23) wandern im Wand-
plasma aufeinander zu und verschmelzen, che der Embryosack
seine definitive Grosse und Form erhalten hat, zu cinem Zentralkern,
der schliesslich eine anschnliche Grosse erreicht und immer in dem
unter dem Eiapparat angehauften, dichten Plasia angetroffen wird
(Fig. 26 u. 27). Wenn das Plasma gleichformiger in der ganzen
[Embryosackhohlung verteilt ist, wic bei Hydroplyllum virginiaimm
(Fig. 3), nimmt er eine zentrale Lage cin. Tur Newophila nemorosa
gibt JONSSON an, dass der Zentralkern in den sackartig ausgebuch-
teten Basalteil des Embryosackes hinabwandert; ich bin zu der
Annahme geneigt, dass die Lage des Zentralkerns sich in diesem
Fall bei der Priaparation verschoben hat. Die drei nicht besonders
grossen einkernigen Antipodenzellen (Fig. 24, 25) sind sehr ephe-
mire Bildungen; es ist daher leicht erklarlich, dass sic HorMyusTER 3
Aufmerksamkeit entgangen sind. - Dic Antipoden kénnen degene-
riert oder sogar verschwunden sein, ehe die Polkerne verschmolzen
sind (Fig. 25 u. 12). In den befruchtungsreifen [imbryosicken
sicht man keine Spur von Antipoden.

Wihrend der Zeit, die zwischen der Zellbildung im Embryo-
sack und der Befruchtung verfliesst, wiachst der erstere weiter, vor
allem in die Lange. Bei Hydroplylliom. den Placelicen und Hydro-
leen nimmt der fertige Sack ecine schr langgestreckte, an beiden
Enden zugespitzte oder abgerundete Form an. Bei den Newopfiita-
Arten wichst der chalazale Teil des Iimbryosackes schon vor der
Befruchtung so kriftig, dass man berechtigt ist, von cinem [<m-
bryosackhaustorium (= Makrosporenhaustorium; vgl. Jacossson-
STIASNY 1914, S. 11—12) zu sprechen. Bei Nemoplidla awrita ist
dieses Haustorium schlauchformig und dringt tief in das Chalaza-
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vewebe cin. Wie wir unten schen werden, wird es durch die erste
Wand im Endosperm abgetrennt und  wird zu der basalen Hau-
stortumzelle. [in anderes Ausschen erhilt das Embryosackhaustorium
bei Nemophila  atomaria und' macdata.  Wenn die Nuzellusbasis
und ein Teil des Chalazagewebes absorbiert worden ist, erweitert
sich der basale Teil des Embryosackes nach den Sciten, was zur
Folge hat, dass or aul dem Langsschnitt eine mehr oder minder
triangulare Form bekommt (Fig. 12}, Dies fand JONssox auch bei
Nemophila  nemorosa (vel. scine Tafl, 1, Fig. 7).  Newmophila in-
signés hat cine weniger auffallend entwickelte Embryosackbasis (vgl.
jedoch HoOrMEISTER 1850, S. 634).

Die reifen Embryosidcke zeichnen sich durch  Reichtum an
Starkekornern  aus.  Alydrolea bildet jedoch in dieser Beziehung
cine Ausnahme.

Bei cinigen Newmoplida-Avten (N, insionis. atomaria. maculata)
beobachtete ich Fille ciner frithzeitigen Embryosackobliteration.
Es kommt nicht selten vor, dass mehrere Samenanlagen in cinem
Gyniceum  keine reifen Embryosicke hervorbringen. Die E.M.-
Zelle diirfte eine gewodhnliche Tetradenteilung durchmachen, aber
damit hort die Entwicklung auf, und die ganze Tetrade atrophiert.
Im iibrigen wachsen diese Samenanlagen ebenso schnell und er-
reichen die gleiche Grosse wie normale vor der Befruchtung. In ein
und demselben Fruchtknoten kann man neben normalen Samenanlagen
mit fertigen Embryosicken auch einige abnorme mit persistierendem
Nuzellus finden, in welchem nur ein stark farbbarer, nekrotisierter
streifen der Tetrade oder des Embryosackes wahrnehmbar ist.

Eine gleichartige Iimbryosackobliteration trifft man oft bei
Bastarden und Pflanzen, die sehr lange kultiviert worden sind. Bei
Daplue odora fand Osawa (1913), dass der Embryosack, der bei
dieser Art gleichfalls nach einer normalen Tetradenteilung gebildet
wird, in verschiedenen Entwicklungsstadien obliterieren kann. Osawa
widmet in seiner Arbeit diesen Degenerationserscheinungen in den
Samenanlagen eine interessante IErorterung. Ich verweise daher
nur auf diese Arbeit, in der man auch die iibrige Literatur uber
diese TIrage zitiert findet. Die erwihnten Neweplila-Arten sind
weder Bastarde noch alte Kulturpflanzen. Innerhalb der Gattung
Nemophila 1asst sich eine Entwicklungstendenz bemerken, die Anzahl
fertiler Samenanlagen zu reduzieren. Ich sehe in der Embryo-
sackobliteration bei den fraglichen Newoplila-Arten einen ersten
Schritt zu einer Abortierung der Samenanlage.
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Lndlich  will ich cinen I7all von Parthenokarpic ber Z/vdrolea
spinosa  erwithnen.  Als ich withrend cines kurzen Aufenthaltes in
Kopenhagen mein Material ' von  Zlrdrolea sammelte, glaubte ich,
dass es reichlich Embryo- und Endospermstadien enthiclt, denn die
in cinem Gewidchshaus geziichteten lixemplare schienen cine gute
IFruktifikation gchabt zu haben. Nach dem Verwelken der Bluten
hatten  die Fruchtknoten bedeutend an Grosse zugenommen, viele
Kapseln erschicnen beinahe reif. Bei nidherer Untersuchung meines
Materiales zeigte sich jedoch, dass keine Befruchtung der Bluten
stattgefunden hatte, aber sowohl die Fruchtknoten als dic Samen-
anlagen an Wachstum zugenommen hatten.  Die  lmbryosiacke
waren hy])e;-t]‘()])hier[ und von den auffallend arossen, aber sehr
plasmaarmen Mantelschichtzellen umgeben.  Weder  Lmbryonen
noch Endosperme waren gebildet worden. Die Zellen des Eiappa-
rates und der Zentralkern degenerierten und verschwanden allmiih-
lich. In den grossten Gyniicien waren die Samenanlagen geschrumpft
und im Absterben begriffen.  Bei ausgeblicbener Befruchtung zeigt
Hydrolea spinosa eine deutliche Tendenz zu Jarthenokarpie. \WiLiis
(1893, S. 204) gibt an, dass die Samenbildung bei Hvdrolea spinosa
auch beim Fehlen von Insekten gut wird. Meine Beobachtungen
berechtigen mich jedoch, diese Angabe zu bezweifeln. Wahrschein-
lich hat WILLIS ein fortgesetztes Wachstum von Fruchtknoten und
Samenanlagen konstatiert, obgleich cine Kreuzpollination ausge-
schlossen war. Um diese Erscheinung zu erkldren, lag es ja nahe,
anzunchmen, dass Autogamic eingetreten sei. Vermutlich handelte
e¢s sich auch hier um eine parthenokarpe Entwicklung.

Die Befruchtung und ihre Begleitumsténde.

Uber das Leitgewebe und den Weg der Pollenschliuche bei
Nemopliila insignis hat GUEGUEN {It)o_lJ Angaben geliefert, Ich
selbst habe diese Verhiltnisse bei Newophila- (N Zusionis. aurita)
and  Phacelia-Arten (Ph. viscida. tanacctifolia) studiert.  In anato-
mischer Beziehung weist der Griffel nicht nur bei den genannten
Arten, sondern auch bei Hyelropliyllm parginianunt wnd Hydrolea
spinosa einen iibereinstimmenden Bau auf. Zentral im Griffel liegt
um einen sehr engen Griffelkanal das lkollenchymatische Leitgewebe,
umgeben von einem lakundsen Parenchym, das von zwei medianen

Gefasstrangen durchzogen wird,  Der Pollenschlauch wiichst zuerst
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endotrop in dem  Leitgewebe, bekommt aber, nachdem er den
Griffel verlassen hat, einen ektotropen Verlauf. Ir kriecht ndamlich
aul der Flache der Plazenten hin, deren Epidermiszellen merklich
verdickte  und nach GUEGUEN auch  verschleimte Aussenwinde
haben.  Man findet ausnahmslos Porogamic.  Das Eindringen des
Pollenschlauches in die  Mikropyle wird dadurch erleichtert, dass
das  lixostom gegen dic hier fast papillenformig verlangerten Iipi-
dermiszellen der Plazenta gedriickt ist (IFig. 135). Der Pollenschlauch
durchdringt die stark verschleimte Embryosackspitze und ergiesst
scinen Inhalt in eine der Synergiden, die dabei stark fiarbbar wird.
Von der zerstorten Synergide geht ein chromophiler Plasmastrom
aus, der sich lings der Eizelle gegen den Zentralkern hinab erstreckt.
Spermakerne habe ich nicht mit Sicherheit wahrgenommen. Die
Iydroplivllaceen durften keine geeigneten Objekte fiir das Studium
der feineren Einzelheiten bei der Befruchtung sein. Ich halte es
indes fur schr wahrscheinlich, dass eine sog. Doppelbefruchtung
stattfindet.  Dice intakte Synergide degeneriert gleichfalls bald
nach der Befruchtung.

Das Endosperm.

In seinem Verzeichnis von Pflanzenfamilien, die durch ein von
Anfang an zellulares Endosperm gekennzeichnet sind, fiilhrt Sa-
MUELSSON (1913, S. 137) auch die Hydroplhyliaceen auf und stiitzt
sich dabei auf Angaben von HoOprMEISTER (1858, S. 138; 18509, S.
633) und BILLINGS (1901, S. 286 u. 315), welche doch in bezug
auf Vollstandigkeit und Klarheit viel zu wiinschen iubrig lassen.
HoryesTER's Mitteilungen beziehen sich auf Newopliila #insignis :
die vollstindigste Beschreibung des Indosperms ist in seiner Arbeit
vom Jahre 1859 enthalten und lautet: »Nach Ankunft des Pollen-
schlauchendes an der Aussenfliche der nicht unbetrdchtlich ver-*
dickten Membran des Embryosackscheitels erscheint in der anschwel-
lenden Mittelgegend des Sackes, diese vollig ausfiillend, eine grosse
Zelle, die Anfangszelle des Lndosperms. Die erste der rasch
cinander folgenden Teilungen derselben geschieht durch eine Lings-
wand (KFig. 17).0  Auf Grund dieser allerdings etwas unbestimmten
Beschreibung war man wohl zu der Annahme berechtigt, dass es
sich bei dieser Art um ein zellulares Endosperm handelte. Aber
schon durch BILLINGS', wenngleich (ragmentarische, Notizen iiber
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das  Endosperm bei cinigen Shacelic-Arten wird der Verdacht pe-
weekt, dass der zellulare Endospermtyp nicht allein in der Familic
vorkommt. Uber Zhacclia congesta schreibt BILLINGS (S, 2806):
Gleich nach der Befruchtung entwickelt sich das Endosperm und
fillt den Embryosack ganz mit Gewebe . Aus dieser Mitteilung
lasst sich wohl unmdéglich c¢in Schluss aufl die Art der Endosperm-
bildung zichen, aber wenn es spiter (S. 313) in der Zusammen-
fassung der Arbeit heisst:  Das ndosperm entwickelt sich in den
meisten Fallen zuerst als cine peripherische Lage. nur in wenigen
Fillen, wic z. B. bei fhacelia congesta. Jlewvanthes and | incetors
cume.  erzeugt cs gleich festes Gewebe | so deutet dies zweifellos
darauf hin, dass BiLLINGS bei diesen Pflanzen ein von Anfang an
zellulares  Endosperm  beobachtet hat.  Uber die zweite der von
thm untersuchten Arten, hacelia tanacetifolia. macht er indes (S,
286) folgende interessante und beachtenswerte Bemerkung:  /%a-
celta  tanacetifolta  unterscheidet sich nur durch cine seitliche Aus-
bildung des IEndosperms . Diesc Ausserung scheint mir cher darauf
zu deuten, dass das Endosperm bei der letztgenannten Art nuklear ist.
s ist jedoch Kklar, dass diese Literaturangaben kein deutliches
Bild der Endospermbildungsverhiltnisse bei den /lydropliyliaccen
geben,  Hier waren offenbar erneute Untersuchungen notwendig.
Als ich solche begann, hatte ich dazu noch einen besonderen
Anlass. Bei den Borraginaceen hatte ich ndmlich schon damals
eine frappante Variation in der frithesten Entwicklung des Lindo-
sperms konstatiert, und es war daher von grossem Interesse fiir
mich zu untersuchen, wie sich die nahe verwandte Familie //ydro-
plvllaceae in dieser Beziehung verhielt. Iis zeigte sich bald, dass
die Endospermbildung bei dieser nicht weniger interessant ist als
bei den Borraginaceen. Auch bei den //:1’(ffﬁﬁ/{_i’//m'c;_-;-; entwickelt
sich das Endosperm nicht nach einem einheitlichen Schema; bei
‘einigen Arten entsteht es durch Zellteilung, bei anderen durch freie
Zellbildung. Wir finden mit anderen Worten sowohl den nuklearen
als den zellularen Endospermtyp in der Familie vertreten, und es
verdient schon jetzt hervorgehoben zu werden, dass diese ‘b{:idcn
Haupttypen bei nahestehenden Arten cin und derselben Gattung
vorkommen kénnen. s ist jedoch zuzugeben, dass der zellulare
lfndos‘.p(-:rmtyp am gewonlichsten ist, und von diesem trifft man
eine Reihe Modifikationen oder Typen. Wir wollen nun die Endo-
spermverhiltnisse in der Familie nidher kennen lernen.
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I. Hydrophyllaceen mit nuklearem Endosperm: Phacelia tanacetifolia
und malvifolia.

Sowohl SAMUELSSON (1913) als SCIINARE (1917 b, S. 21) haben
der Vermutung  Ausdruck gegeben, dass sich die Hydreplyllaceen
chenso  wie die meisten - Zudiflorae-Familien  durch  ein zellulares
indosperm auszeichnen. s cerregte daher meine Verwunderung,

Fig. 29-30. “/'}ezm‘/.r':r tanacelifolin.  Vig. 29. 7Zweikerniges Endospermstadium.
Vergr. go: 1. lig. 30. Viele freie Endospermkernc im Sack. Vergr. go: 1. Fig. 31.
Dhacelia malvifolia. Viele freie Kerne im Endosperm. Basalhaustorium. Vergr. 125: 1.

als ich bei [hacelia tanacetifolia, der ersten Art, die ich untersuchte,
ein typisch nukleares Endosperm fand. Mein Verdacht, dass sich
BirLin:gs oben angelithrte .'L"\usserung iiber diese Art aufl einen
solchen Endospermtyp bezége, war also berechtigt. Spiter konnte
ich auch bei Phacelia malvifolia ein nukleares Endosperm feststellen.
Diese Phacelia-Arten gehoren beide der Sektion Zuphacelia an.
Am vollstandigsten habe ich die Bildung des Endosperms bei
Phacelia  tanacetifolia studiert. Dieselbe beginnt bei dieser Art
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unmittelbar nach der Befruchtung.  Der zentrale, vom Eiapparat
ausgehende  kriftige Plasmastrang (IFig. 26) verschwindet, und das
Zytoplasma sammelt sich nun auf der dem Funiculus zugekehrten
Innenscite des Embryosackes.  Tier erfolgt die Teilung des Zen-
tralkerns, welche nicht von ciner Wandbildung begleitet ist.  In
Fig. 29 sicht man die beiden ersten Endospermkerne in die laterale
Plasmaanhidufung cingebettet; der Embryosack ist im tibrigen sehr
plasmaarm. In cinem Praparat sah ich dic beiden primaren ndo-
spermkerne noch durch feine Lininfiaden verbunden: von ciner Zell-
platte liess sich jedoch keine Spur entdecken.  Auch ecine tempo-
rire, spiter verschwindende Wandanlage kommt also nicht zur
Ausbildung. Nun folgen wiederholte Kernteilungen im Endosperm;
das Plasma verteilt sich gleichformiger lings der Sackwiinde. Das
Resultat ist eine Anzahl freier Endospermkerne, welche in dem
plasmatischen Wandbeleg verstreut liegen (Fig. 30). In dem chala-
zalen, zapfenartig ausgebuchteten Teil des Embryosackes beginnt
sich nun oft, jedoch nicht immer, cine reichliche Menge dichtes
Plasma zu sammeln. Die Kerne in diesem sind etwas grosser als
die iibrigen Endospermkerne. Die ganze Organisation macht den
Eindruck eines Haustoriums (Taf. I, Fig. 1); es ist eine beginnende
Differenzierung des Endosperms. Haustorien von so  einfachem
Typ wurden bei mehreren anderen Pflanzen mit nuklearem Endo-
sperm, z. B. bei mehreren (rticifloren beobachtet, in besonders
schoner Ausbildung bei (7rtica cannabina (NODILEWSKI 1908), ferner
bei Leptosiphon androsacer (BILLINGS 1901, Iig. 40), Llumbagella
miicrantha (DANLGREN 1916, S. 63), bei Linun-Arten (HEGELMAIER
189]; BILLINGS [901'} und Oenothera bicnnis X winricala (Rli,\‘NlCl(
1914, Fig. 3). In diesem Zusammenhang koénnen auch die mit
cinem sog. chalazalen Endosperm ausgeriisteten Monokotylen genannt
werden, wie z. B. Schizocapsa f’/(”?f({g"fﬁ(‘(? “‘[,-r\li.-\i\‘."i!'i():\' IQZI} und
Xyris indica (\WEINZIEIIER 1914).

Erst wenn sich mehrere tausend Endospermkerne gebildet
haben, beginnt dic Wand- und Zellbildung im Lndosperm, am
frithesten in der Mikropylarregion, und schreitet schnell, besonders
in den beiden Polen des Embryosackes, fort (Taf. I, Fig. 2). Die
Zellbildung erfolgt so, wie DANLGREN (1916 :"‘_' 36 u. 1922) sie
bei den Primulaccer und Spigelia splendens beschrieben hat. Zuerst
bilden sich nach innen offene alveolenartige Zellen, die anfangs oft
zweikernig sind, weil nicht immer Winde zwischen allen Endosperm-
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kernen angelegt werden. Hierauf finden Zellteilungen in zentripetaler
Richtung statt, und auf diese Weise entstehen radidre Zellreihen.
Schon wenn sich eine geringe Anzahl von Zellschichten gebildet
hat, werden die Teilungen unregelmissig, und die radidre An-
ordnung der Zellen verschwindet ganz und gar. Auch bei Saa7-
Jraga granwlate (JUEL 1907, S. 22) werden Endospermzellen in
radialen  Reihen gebildet, aber diese Anordnung wird gewdéhnlich
nicht wihrend der folgenden Entwicklung des Endosperms verwischt;
noch in reifen Samen kann man bei dieser Art oft die “strahlige
Anordnung der Endospermzellen beobachten.

Die ersten Endospermzellen sind sehr plasmareich, aber die
Vakuolisierung tritt bald in ihnen ein. Die periphere Zellschicht
bleibt jedoch plasmareicher als das ibrige Endospermgewebe.
Wenn letzteres eine Entwicklung wie in Fig. 2, Taf. I erreicht hat,
ist die Mantelschicht zusammengedriickt und zerstort. Das In-
tegumentgewebe wird allmihlich bis auf die IEpidermisschicht, welche
die Samenschale bildet, von dem ndosperm absorbiert.

Auch bei Phacclia  malvifolia werden freie Endospermkerne
in einer dunnen plasmatischen \Wandschicht gebildet (Fig. 31).
Bei dieser Art ist der basale Teil des Embryosackes zu einem schlauch-
formigen, tief in das Chalazagewebe eindringenden Haustorium
verlingert, das jedoch nur eine geringe Anzahl Endospermkerne
enthilt und frith obliteriert.

1I. Hydrophyllaceen mit anfangs zellularem Endosperm.

Mit Ausnahme der beiden soeben behandelten Phacelia-Arten
fand ich bei den untersuchten /Hydroplyllaceen ein ab initio zellu-
lares lindosperm. Die Teilung des Zentralkerns ist also von einer
Zellteilung begleitet.  Die fortgesetzte Endospermentwicklung kann
sich indessen verschieden gestalten. Aus der folgenden Darstellung
geht hervor, dass man innerhalb der IFamilie wenigstens drei zellu-
lare Lindospermtypen unterscheiden kann, die mit den Namen
Parryi-, Congesta- wnd Newmophila-Typ belegt worden sind.  Den
ersten Endospermtyp beobachtete ich nur bei Phacelia Parryi, nach
dem er seinen Namen erhalten hat. Den zweiten nenne ich
Congesta-Typ nach Fhacelia congesia. bei welcher er zuerst konstatiert
wurde; derselbe kommt bei den meisten untersuchten /acelicen
vor. Der Name des dritten Types bedarf keiner Lrklarung: man
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trifit ihn nur bei den Newoplila-Arten.  Die zwei letztgenannten
Endospermtypen zeigen in ihrer Lntwicklungsgeschichte nichts
prinzipiell Neues; gleiche Endospermtypen kommen bei mehreren
anderen Pflanzen vor und stimmen, wie wir sehen werden, am
meisten mit den Gruppen 11 Ab und II Ba in SAMUELSSON'S Schema
(1913, S. 143—144) tberein. Wenn ich dieselben mit Namen be-
lege, so geschieht dies ausschliesslich aus praktischen Griinden, um
die Beschreibung zu erleichtern.  Der Zarry-Typ weicht dagegen
in einigen Beziehungen von jeder bisher beschricbenen Lndosperm-
form ab.

Das Endosperm bei Phacelia Parryi: Der Parryi-Typ.

Der Embryosack hat bei /Phacclia Parrye gleiche FForm und
gleiches Aussehen wie bei Phacelia congesta (Fig. 27).  Die fritheste
Entwicklung des Endosperms bei /%. Darrys macht den Eindruck,
dass es sich hier um ein regelrechtes zellulares Fndosperm handelt,
Mit der Teilung des Zentralkerns ist namlich ecine” Teilung des
!‘:mbl'y()sac]\'ramne}; in zwei Zellen (Fig. 32'} durch eine distinlkte
Ouerwand verbunden. Die obere der beiden primiren Endosperm-
zellen ist bedeutend grosser als die basale (Fig. 32). Beide teilen
sich von neuem durch Querwinde, und auf diese Weise werden
vier in einer Reihe liegende Endospermzellen gebildet, von denen
sich die unterste gewdhnlich durch grisseren I’I:}mnﬂl'L‘ICht.ilm aus-
zeichnet (Fig. 33). Is kann geschehen, dass sich nur die obere
der beiden ersten Iindospermzellen teilt, und in solchen Fillen
entstehen nur drei Zellen nebeneinander (Fig. 34). Bisher zeigt
der Entwicklungsverlauf des Indosperms keine _iihcrruschcn(lcn
Ziige. Man sollte nun erwarten, dass auch {lie.tnlgentien Kern-
teilungen im Endosperm unmittelbar von Zellteilungen begleitet
seien. Dies ist indessen nicht der Fall. Stattdessen beginnt jeder
der Kerne in den drei oder vier primiren LEndospermzellen sich
frei zu teilen, und hierin liegt die den /’{rm'_r,z'-‘l'yp. vor alle:.n aus-
zeichnende Kigenschaft. Anfangs liegen dic Kerne in L{L’i'l_'i}!’l[‘l'lfll'.t}ﬂ
l*lntlnspermzellen zentral, an feinen Plasmastrangen aufgehingt (Iig.
33), aber nun nehmen sie eine laterale lLage ein, und das Plasma
der Zellen sammelt sich besonders langs deren Seitenwinden. Die
Kerne teilen sich jetzt; wie erwidhnt, sind diese Kernteilungen nicht
von Wandbildung begleitet (Fig. 34). Das Resultat ist, dass jede

b




Zur Embryologie der Hydrophyllac., Borraginac. und Heliotropiac. 31

der priméren Iindospermzellen mehrkernig wird; die Kerne sind in
dem ditnnen Wandplasma verteilt.  Aus Fig. 34 ist ersichtlich, dass

Fig. 3236, /hacelia Parrvic Tig. 32, Zweizelliges Iindosperm. Vergr. 530: 1.

IMig. 33. Vierzelliges Endosperm. Vergpr, 530: 1. Fig. 34. Freie Kerne und Kern.

teilungen in den primiiren Zellen. Vergr. 225:1. Fig. 35. Freie Kerne in den

primiiren Zellen. In der néchstuntersten hat Wandbildung begonnen. Vergr. 225: 1,
Fig. 36. Spites Endospermstadium. Verer. 115: 1.

die freien Kernteilungen nicht immer simultan erfolgen; in der
basalen IEndospermzelle sieht man neben zwei Kernteilungsfiguren
auch einen Kern im Ruhestadium. In den oberen Zellen dieses
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Sackes lagen die Kerne zu zwei und zwei dicht nebeneinander,
was daraul hindeutete, dass socben eine Kernteilung in ihnen statt-
gefunden hatte. Die Anzahl freier Kerne in jeder Zelle wird jedoch
nicht besonders gross; sie wechselt zwischen 4 und 1o, am grissten
wird sie in den mittleren Zellen. Zwischen den Kernen werden
nun feine plasmatische Winde angelegt, wie in der nachstuntersten
Zelle in Fig. 35. Nach den folgenden Kernteilungen treten eben-
falls solche Wandbildungen ein. In jeder der primaren Endosperm-
zellen werden also nach innen offene Zellen gebildet.  Dieser Wand-
bildungsprozess wie iberhaupt die folgende Zellbildung in den pri-
miiren Endospermzellen gleicht vollstandig dem gewdhnlichen Zell-
bildungsprozess in nuklearen LEndospermen, wice z. B. bei Phacelia
tanacctifolia.  Die Zellbildung schreitet allmihlich gegen die Mitte
der primiren Indospermzellen fort, und schliesslich werden diese
ganz und gar mit Endospermgewebe ausgefillt.  In IFig. 36 ist cin
ziemlich spites Endospermstadium von /[ %acelia Parrve abgebildet.
Die Winde zwischen den primiren Endospermzellen sind leicht zu
erkennen. Die Endzellen derselben sind vollig mit Gewebe gefillt,
aber in den beiden mittleren ist die Zellbildung nicht so weit fort-
geschritten, sondern ihr Zentrum wird noch von eciner grossen
Héhlung eingenommen. Die dusserste Zellschicht st immer am
plasmareichsten.

Die Iindospermbildung bei /acelia Parrys zeigt cin cigen-
tiimliches, bisher einzigartiges Verhalten insofern, als sie mit zwel
Zellteilungen beginnt, daraufl freie Kernteilungen folgen lisst und
schliesslich zu Zellteilung iibergeht. Man kann, scheint es mir, die
Sache auch so ausdriicken, dass, nachdem sich drei oder vier
Endospermzellen gebildet haben, jede derselben die Entwicklung
nach dem gewdhnlichen nuklearen Endospermschema fortsetzt.
Der Parryi-Typ repriasentiert, wennich mich so ausdriicken darf,
cinen interessanten Kombinationstyp zwischen einem zellularen und
einem nuklearen IEndosperm. Man bekommt den Lindruclk, dass
der zellulare Entwicklungstyp bei fhacelia Parryl nicht stabilisiert
worden ist, sondern bald in einen nuklearen tbergeht.  Das Dariryi-
Endosperm erinnert zwanglos an das sog. helobiale <ndosperm; diesen
Endospermtypen ist gemeinsam, dass die ]Cn:]05]-"‘3"‘""_”t“'i‘:i"]”“!-»’ mit
Zellteilung eingeleitet wird, um dann zu freien Kernteilungen iiberzu-
gehen. Im Helobiae-Fndosperm bilden sich freie Kerneschoninjederder
zwei Zellen, dieunmittelbarnach der Teilung des Zentralkerns entstehen,
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aber bet Phacelia Parrys gehen der Entwicklungsphase mit freien
Kernteilungen zwei sukzessive Zellteilungen vorher.  Der Helobiae-
Typ ist von verschiedenen Forschern, z. B. SAMUELSSON (1913, S.
130), DANLGREN (1923, S. 12) und JACOBSSON-STIASNY (1014) als
cin Verbindungstyp  zwischen den extremen Endospermtypen be-
trachtet worden.  Ieh bin zu einer solchen Auffassung auch fiir
den Darrypi-Typ geneigt, denn dass dieser ebenso urspringlich wie
cin nuklearer oder vein zellularer  Endospermtyp ist, dirflte man
wohl nicht im  Irnste behaupten konnen.  Dagegen ist es viel
schwerer zu entscheiden, ob er von einem nuklearen oder zellularen
Fndospermtyp  herzuleiten  ist. Wir werden spiter Gelegenheit
haben, diese Frage zu erdrtern; diesclbe hingt mit anderen Pro-
blemen, die wir erst behandeln miissen, zusammen, lch finde es
jedoch schr interessant, dass ein solcher, ich méchte sagen »inter-
medidrer Endospermtyp wie der Zar7/-Typ in einer Gattung auf-
tritt, in der sowohl der nukleare als der zellulare Endospermtyp
vertreten sind.  Infolge dieser Umstinde ist man, scheint mir, ge-
notigt, cinen sehr nahen phylogenetischen Zusammenhang zwischen
diesen  Lndospermtypen innerhalb der Familie Ivdrophyllaccac
anzunchmen, wie auch die Endospermverhiltnisse bei der Gattung
Phacelia ein schlagendes Beispiel dafiir liefern, dass man innerhalb
gewisser  Verwandtschaftssphiaren Endospermcharakteren eine sehr
untergeordnete systematische Bedeutung beizumessen hat.

Der Congesta-Typ.

Kennzeichnend fiir den Congesta-Typ ist, dass die ersten Endo-
spermzellen ineiner Reihe liegen und dass Endospermhaustorien
fehlen oder in einem sehr spiiten Entwicklungsstadium ausdifferenziert
werden. s entsteht anfangs ein - strickleiterartiges Stadium® mit
wenigstens vier — gewéhnlich mehr — jedoch nicht iiber acht
ndospermzellen,  ehe  Lingsteilungen im  Indosperm eintreten.
Hierher gehoren die meisten Z%acelia-Avten, namlich congesta, di-
varicala. linearts. fimbriata. viscida, grandiflora und M itlavia sowie
ausserdem  Nomanzoffia sitchensts.  Ieh will nun die Entwicklungs-
geschichte des Endosperms bei diesen Arten mehr im einzelnen
beschreiben.

Phacelia congesta: Vor der Befruchtung liegt der grosse Zen-
tralkern in dem unter dem Eiapparat konzentrierten, dichten Zyto-

3—25137. Harry G. Srvensson,
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plasma (Fig. 27). Nach dem Findringen des Pollenschlauches in
den Embryosack tritt bald cine Veranderung in der NVerteilung des
Plasmas in letzterem cin.  Der mikropyviare Teil des Suacles wird
nun plasmaarm, und man findet den Zentralkern ineiner breiten
Plasmaquerbricke in der mittleren Partic des Fmbryvosackes, | lier
teilt sich der sekunditre  Fmbryosacklcern, und hieraual folgt cine
Teilung  der Endospermmutterzelle in zwer ziemlich gleichgrosse
Zellen dureh eine transversale Wand.  Beide Tochterzellen erfahren
gleichzeitig eine Querteilung (Fig. 37), mit welcher das Vierzellen
stadium des Endosperms erreicht ist (Fig. 380 Die duannen Plasma
wiande zwischen den ersten Endospermzellen sind gewdhnlich nach
unten gewolbt (Fig. 37—30). Mdaglicherweise deutet dies anl Turgor
differenzen  zwischen  den Endospermzellen, doch bin ich cher ve
neigt, diese rscheinung als eine durch die Fixierung entstandene
Veranderung zu  betrachten.  Die  Endospermkerne  behalten cine
zentrale Lage in den Zellen und ordnen sich also nicht wic bei
[heacelia Pareri in diesem Vierzellenstadium Lings der Wand des
1':111|_'JI‘_VHH:ICI{L‘,‘-2._ Thre Teilungen sind auch anmittelbar von Zcll-
teilungen begleitet.  In der cinen oder beiden der mittleren Fadao
spermzellen, erfoluen nun gewdhnlich Langsteilungen, die anderen
teilen sich wieder quer (Fig. 30 u. 4o Tal. I, Fig. 3 v 4) - Doch
kommt es vor, dass acht in ciner Reihe liegende Endospermzellen
entstehen, che die Lingsteilungen beginnen,  Zu diesem Zeitpunlki

sind  die Svnergiden noch wahrnehmbar, jedoch auch die in
tos o 3 I » . .

takte — der Degeneration  anheimgelallen; spater s sie ver

schwunden. Die Stirkemenge im Embryosack  vermmdert  sich

schnell, wenn sich das Iindosperm entwickelt: st dieses vierzellig,
so kann es noch ziemlich viele Starkekormer enthalten, die jedoch
spiter verschwinden. Die folgenden Teilungen im Indosperm sind
weniger regelmissig.  In Fig. 41 ist ein alteres Stadium abgebildet.
Zndospermhaustorien werden nicht gebildet,

Phacelia congesla st wie erwihnt, von BILLINGS untersucht
worden, und nach seiner kurzen, oben angelithrten Angabe kinnte
man  vielleicht vermuten, dass das Endosperm bei dieser Art ab
initio  zellular sei. Als ich meine Untersuchungen von lhacelia
congesta begann, waren nur meine Resultate iiber das Endosperm
bei einer /ydrophvllacce. Phacelia tanacctifolia. abgeschlossen, \Wie
wir bereits gesehen haben, besitzt diese Art ja ein typisch nukle-
ares Endosperm. Mit Riicksicht hierauf erschien es wohl a prioy
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Fig. 37.  Zweizelliges Endosperm mit Kernen in

Yig. 37—41.  VPhacelio congesta.

Metaphase. Vergr, 320: 1. Fig. 38, Vierzelliges Eudosperm. Vergr. 320: 1. Fig. 39.

Fiinfzelliges  ndosperm uit Phragmoplasten in den zwei untersten Zellen, Vergr.
Vergr. 223%5:1.

Alteres Endospermstadivm mit Lingswiinden.

320: 1.
Iig. 4.
Phacelia viscida.

Romanzaftia seleliesres,

junges  Endospermstadinm, Vergr, 320! 1.
Vergr, 320: 1.

Relativ
Sechs Endospermzellen in einer Reihe.

i, go.
Altes Endospermstadium; Embryo Klein, ungeteilt, Vergr. 155: 1. Fig. 42
Fig. 43.
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wenig wahrscheinlich, dass cine andere nahestehende Art dersellsen
Gattung cin Endosperm von ganz anderem Typ haben sollte. lch
konnte jedoch mit Sicherheit konstaticren, dass sich das Endosperm
bei Phacelia congesta durch sukzessive Zellteilung bildete,  Phacelia
tanacetifolia und congesta werden zu derselben Sektion, lsuphacelia.
der Gattung gerechnet, und doch hat die erstere Art ein nukleares,
die letztere cin typisches zellulares Endosperm.  Allerdings hatten
mich meine Beobachtungen iiber das Endosperm dev Borraginaceen
velehrt, dass der Endospermtyp innerhalb einer [Familie betrichtlich
wecehseln kann, aber cine solche Verschiedenheit des FEndosperms
zwischen Arten, welche zur gleichen Scektion der gleichen Gattung
gehiren, war mir doch ctwas Neues. Diese Tatsache, dass dic
beiden extremen  IEndospermformen  innerhalb  ciner Gattung ver-
treten sind, durfte nahezu cinzigstechend sein.  Doch finden sich in
der Literatur Angaben, dass das lindosperm bei ein und derselben
Art bisweilen nuklear, bisweilen zellular ist: dies ist nach STEVENS
(1919) bei | accheinne coryvmbosum der Fall. Die apogamen Aom-
positen Fupatorinmn glandulosunr (HOIMGREN 1919} und  FHieracium
anrantiacur (SCHUNARF  1919) haben in der Regel cin zellulares
Endosperm; in den Fallen, wo die Polkerne bei diesen Arten nicht
fusionieren, werden anfangs durch die Teilungen derselben freie
Endospermkerne gebildet.  Wie ich schon betonte, hatte BiLliNGs
vermutlich  beobachtet, dass das Lndosperm bei Phacelia tanaceti-
Jolia und  congesta aul verschiedene Weise gebildet wird.  Doch
leote er diesem Umstande kein besonderes Gewicht bei, was auch
ganz natirlich ist, da, als er scine Arbeit veroffentlichte, die Dis-
kussion tber die Bedeutung der Endospermcharaktere fiir die Syste-
matik kaum eréfinet war.

Eine gleichartige IEndospermentwicklung  wie bei Phacelia
congesta findet man ja bei vielen Pflanzen verschiedener Ordnungen
(SavmrrLssoN 1913, S, 143 1LA b), aber bei den Zwbiflorcn kommt
dieser Iindospermtyp, soviel ich weiss, nur bei zwel Datwra-Arten,
lacris und stramoniume (GUIGNARD 1902) vor. SCHNARF (1917 b)
sucht die bei den 7Zwbifloren auftretenden zellularen Endospermtypen
auf drei Haupttypen zu verteilen. Indessen ldsst sich der Congesta-
Typ ebensowenig wie der Endospermtyp bei den ebenerwihnten
Datura-Arten nicht ohne weiteres in einen von diesen einordnen.
In diesem Zusammenhang ist der Hinweis von Interesse, dass
SCIHNAREF (1917 b, 5. 18) im Endosperm bei Datura (und NZeotiana)
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cinen primitiven Typ sicht, von welchem er meint seine drei Haupt-
typen maglicherweise ableiten zu kénnen.  Ieh komme spiter hierauf
zuriick.  Wir wollen uns nun etwas mit den anderen /ydroplyvilacecn
beschiltigen, die sich beziiglich des LEndosperms an FPhacelia congesia
anschliessen.

Phacelia  viscida: Diese Art zeigt nur einige weniger wesent-
liche Abweichungen von dem oben  geschilderten  lindosperm-
bildungsverlaul bei  /kacelia congesta. Wenn der sekundire <m-
bryosackkern im Begrifl steht, sich zu teilen, ist die antipodale

Fig. 44—47. /lhacclia wiscida. Vig. 4y Der Zentralkern in Metaplase. Vergr.

45001, Fig. 45. Zweizelliges Endosperm mit Kernen in Teilung., Vergr. 400: 1.

Iig, 46. Zweizelliges ndosperm mit Phragmoplast und Zellplatte in der oberen

Zelle. Vergr. qoo. Fig. 47. Die basale Haustoriumzelle mit hypertrophiertem Kern.
Vergr, 450 1.

Halfte des limbryosackes mit einem grobmaschigen Zytoplasma
gefillt, Der Zentralkern teilt sich schnell; die Kernspindel liegt
immer in der Langsrichtung des Embryosackes (Fig. 44). Un-
mittelbar nach dieser Kernteilung wird eine Querwand ausdiffe-
renziert. In Fig. 15 ist das Endosperm zweizellig. Die chalazale
der beiden ersten  Endospermzellen ist immer auffallend kleiner;
ihre Linge Dbetrigt kaum die Halite der mikropylaren (Fig. 15,
45 u. 46). Durch die ndchste Teilung entsteht eine axile Reihe
von vier Lndospermzellen. Die Figuren 45 und 46 zeigen cinige
Stadien dieser zweiten Teilung im Endosperm, welche in der oberen
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Endospermzelle etwas fruher abgeschlossen ist. Die Richuung der
Kernteilungstigur in der oberen Endospermbkanmmer in Fig. 3 Fisst
vermuten, dass dic Winde bei der zweiten Teilung ini Endosperm
schrag orientiert werden kinnen: dies ist auch bisweilen der 1Fall,
Gewohnlich  folgt noech cine Ouerteilung der Zellen, che longitudi
nale Wande entstehen  (FFig. 421 Die Jolgenden Tellungen ver
laufen unregelmassig.

Lndlich will ich aul cine Orgamsation im Lndosperm hei
Dlhacelia  viscide hinweisen, zu der wiv bel Dhacelia congeste ke
Gegenstick  gelunden haben.  In cinem spiten Stadium bekonmt
die der Chalaza zunachst liegende  Endospermzelle cin von den
tbrigen abweichendes Ausschen.  Sie nimmt sehnell an Wachstum
zu und sendet cinen fingerformigen Auswuchs tief in das Chalaza-
gewebe hinein,  Die ganze Zelle, die anfangs mit grossen Vakuolen
versehen ist, fullt sich mit cdichtem Plasma.  Der Kern beginnt 2y
hypertrophieren, nimmt eine  etwis unrvegelmassige Form oan uind
erreicht  im \Vergleich mit den anderen Endospermkernen Riesen-
dimensionen.  Mit einem Worte, diese  Zelle entwickelt  sich zu
cinem  krilfltigen  basalen  IHaustorium, von  dessen Ausschen und
Ausbildung Fig. 47 eine Vorstellung gibt,

Wie wir bald schen werden, kommen auch bet Newmaophifo
Arten chalazale Endospermhaustoricn  vor: diese entstehen indes
auf eine ganz andere Weise als bei Zkacelia viscida. \Wie bekannt,
ist das Vorkommen von lndospermbaustorien uberaus charaleter-
stisch  far mehrere Zubifforac-Familien, besonders fur die Serop /-
lariaceen und die Labiaten. 1iese Haustorien gehdren auch cinem
anderen 'j’}-p an als bei Dhacclia viscidea. insofern die Haustorien
zellen bei ciner der ersten Teilungen i Endosperm abgetrennt
werden,  Die Ausbildung  eines  Endospermhaustoriums in einem
so spiten Stadium  wie bei Mhacclia vdscida ist also cine far die
Tubifloren tberaus eigentumliche Ausnahmeerscheinung.  Dass dic
Haustorienzelle bei  [hacelia  eiscida  einkernig ist, bedeutet auch
cine Abweichung von dem gewohnlichen Verhalten ber den  Zuds-
Sforen.

Betreffs der iibrigen zum Congesta-Typ gehorenden Arten kann
ich mich kurz fassen. lch konnte nicht allen diesen eine voll-
standige und eingehende Untersuchung beziiglich der Endosperm-
entwicklung widmen, doch stimmen sic, soviel ich feststellen konnte,
Mit Phacelia congesta oder viscida iiberein.  Bei samtlichen konnte
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ich jedoch konstaticren, dass cine axile Reihe Iindospermzellen
cebildet wivd,

Bei  Mhacelia lincarss entsteht  durch zwel sukzessive Quer-
teilungen cine Reihe von vier Endospermzellen. In den zentralen
von diesen erfoleen hicraul gewohnlich  longitudinale Teilungen,
withrend  sich die polaren von neuem transversal teilen.  Die An-
zahl der Ouerteilungen, che die longitudinalen Teilungen beginnen,
ist indes chenso wie bei Pkacelia congesta nicht vollig konstant.

Auch Phacelia fimbriata. W hitlaria und grandiflora schliessen
sich hinsichtlich des Lndosperms an Zhacelia congesta an. Die
fruhesten Stadien habe ich jedoch bei diesen Arten nicht gesehen.

Bei  Vhacelia divaricata entstehen wenigstens finf oder sechs
in ciner Reihe liegende Zellen, ehe longitudinale Teilungen im
Fndosperm eintreten.  Im dibrigen g¢leicht Phacelia divaricata am
meisten /%, wiscida, insofern sich eine chalazale Haustorienzelle
ausdifferenziert, auch  wenn dieselbe nicht so gross und priagnant
wird wie bel letztsenannter A\t

Romanzoffia sitchensts hat einen langen, schimalen Embryosack.
Auch bei dieser Art entstehen mehr als vier, gewdhnlich sechs bis
acht Lndospermzellen, ehe Liangsteilungen erfolgen.  Fig. 43 zeigt
cin sechszelliges Stadium.  Die langen, schmalen LEndospermzellen-
reihen  bei Rewmanzoffie erinnern an die  Strickleiterendosperme
bei Sarrecenia (SUIRENE 1906), dronacec (Norar 1888, N1¢oLOsI-
RoONCATE 1905, HERNS  19o7) und Aristolockiaceen (HOFPMEISTER
1838, 18305 KRATZER 19185 JACORSSON-STIASNY 1918). Haustorien
fehlen bei ANewmarsoffia.

Der Nemophila-Typ.

Die fir diesen Endospermtyp charakteristischen Eigenschaften
sind folgende: Die Endospermmutterzelle teilt sich durch eine trans-
versale  Wand in zwel Iimh»qmrnw,c'llcn, von denen  die untere
immer ungeteilt bleibt und als ein Haustorium fungiert; auch dessen
Kern teilt sich nicht weiter.  Durch die Entstechung von noch einer
Querwand in der oberen Endospermzelle wird eine zentrale Zelle
gchildet, von der das cigentliche Endosperm deriviert, wahrend
sich das terminale zu cinem mehr oder minder kriftigen Mikro-
pylarhaustorium entwickelt.  Fine Kernvermchrung in diesem findet
oleichfalls nicht statt.  Zwischen den drei ersten Lndospermzellen
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tritt also sogleich cine Arbeitsteilung ein.  Nach diesem Schema
entwickelt sich das Lndosperm bei Newaphila #insionis und anrita
und wahrscheinlich auch bei maculate und “atonaria.

Nemoplila Finsignis.  Bald nach dem Eindringen des Pollen-
schlauches in den Embryosack findet man den Zentralkern und
die Hauptmenge des Plasmas im mittleren Teil des Sackes gesam-
melt, und von hier strablen Plasmastringe nach den Polen des
Sackes aus. Die Teilung des Zentralkerns erfolgt offenbar schr
schnell.  In meinen Priaparaten habe ich mchrmals Prophasenstadien
mit dem Chromatin in Form spiremartiger Binder beobachtet, aber
Metaphasen und die fur das Studium der Entstehung der ersten
Wand wichtigeren Anaphasenstadien habe ich nie gesehen. Diese
Kernteilung ist indes immer von ciner Zellteilung begleitet; das
Endosperm ist zellular. Die erste zarte Plasmawand hat gewdhn-
lich eine transversale Orientierung (Fig. 49), kann aber in seltenen
Ausnahmefillen eine mehr oder weniger schrige lLage einnchmen
(Fig. 48 u. 350). Die Regel ist, dass die beiden ersten Endosperm.
zellen ungefihr gleich gross sind (Fig. 48 u. 49); der in Fig, 50
abgebildete Saclk ist abnorm. Die Mantelschicht bekleidet noch
die Seiten des ganzen Imbryosackes, aber nun beginnt dieser
schnell, besonders in die Linge, zu wachsen.  Dies gilt vor allem
far die chalazale der beiden primiren lindospermzellen, welche sich
tief in das kleinzellige Chalazagewebe cinbohrt. Daher umgibt die
Mantelschicht in spiteren Stadien nur dic obere und mittlere Partie
des  Embryosackes.  Obgleich die untere Lindospermzelle so he-
deutend an Wachstum zunimmt, bleibt sie doch ungeteilt; der
Kern weist bisweilen cine Chromatinstruktur auf, als ob e¢r cine
Teilung vorbereitete, die jedoch nicht erfolgt.  Wie entwickelt sich
nun die obere der beiden ersten LEndospermzellen?  Diesclbe teilt
sich von neuem quer. Das lEndosperm besteht also nach dieser
Teilung aus drei in einer Reihe liegenden Zellen, von denen dic
beiden oberen nur ungefihr halb so gross wic die untere sind
(Fig. 51). Die mikropylare teilt sich nicht weiter, im Gegensatz
zu der mittleren, in der sich die Teilungen unmittelbar fortsetzen.
Die erste Wand wird dabei gewdshnlich transversal (Fig. 52), dirfte
aber, nach etwas ilteren Stadien zu urteilen; auch longitudinal sein
konnen. Hieraul folgen schnell sukzessive Teilungen, wobei dice
Winde ecine unregelmissige Orientierung zeigen. Das ILirgebnis
ist, dass der mittlere Teil des Embryosackes mit einem relativ
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Fig. 48—52. Nemephila Finsignis. Vig. 48. Mantelschicht. Zweizelliges Endo-
sperm. Vergr. 200: 1. Fig. 49. Zweizelliges Endosperm. Vergr. 320: 1. Fig. 50.
Abnormes zweizelliges Endosperm.  Vergr. 320:1. Fig. g1, Dreizelliges Endo-
sperm. Vergr. 435:1. Fig. 52, Die mittlere Zelle geteilt. Vergr. 435:1. Fig.
53—54. Nemoephila awrita. Tig. 53. Haustoriumanlagen und zentrales ndosperm.
Vergr. 1705 1. Fig. 54. Klwas spiiteres Endospermstadium, Vergr. 115: 1.
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Keinzelligen  Endospermgewebe ausgefillt wird,  dis sehnell an
Wachstum zunimmt und sich nach den Seiten ausbuchien (Fiu, 33,
30w 37al bic chalazale Fndospermzelle entwickelt sich zu cinem
grossen Haostorium, aber auch dic mikropylare Zelle hetrachie ich
als ein solches, obgleich es nie solehe Dimensionen wie dias chalazle
errcicht und auch nicht sehlanehformig wird, Dic mikropylare, kegel
[Ormive LEndospermzelle verrit jedoch dureh ihre Grasse and ihren
reichen Inhalt an dichtem, stark farbbarem Plasma ihren [ laustopien
charakter.  Daza kommt, dass ihr Kern merklich hypertrophicert
und mit reichlicher Chromatinsubstanz  sowic  grossen Nuldealen
versehen wird (Fig. 37 a; vgl. aonch Fig. 35 u. 561 In ihrer ot
stehungsart entspricht diese mikropylare Haustorienzelle vollig dem
arossen schlauchformiven Mikropylarhaustoriom bei Newop/ida awrita
(s. unten). Das chalazale Hauostorium wird bei Newophita “msionis
gross und in die Augen fallend. s st anfangs cine tiel in dic
Chalaza cindringende  sack- oder schliauchtirmive Riesenzelle mit
grossem,  hypertrophiertem Kemn. Nur i oseltenen Fallen Bleiln
dicse. wie in Fig. 57, einfach, viel gewdhnlicher st es, dass cine
Seitcn;n|.~;buchhmg entstehit, die zu cinem langen sehlauchformigen
Gebilde auswiichst (Fig. 53 u. 50) Diese wird unmittelbar unter-
halb des zentralen  Endospermgewebes anvelegt  und st innmer
gegen den Funiculus gerichtet.  In diese Jaterale Ausbuchtung
wandert  der Haustorienkern hinein, und in ihry sammelt sich auch
reichlich  Plasma, withvend das Lumen des urspriinglichen | Lasto
ricnschlauches sche plasmaarm wird.  Oft wird der Funiculus von
diesen lateralen |Haustorienschliuchen durchbohrt, ja, diese dringen
nicht selten in das an Starke reiche Plazentaparenchym ein. Dies
scheint mir die Annahme zu bestitigen, dass sie cine nahrungs.
physiologische Rolle spiclen, indem sie dic Nahrungszufuhr zu dem
auswachsenden Fmbryo und  der II:I|1!'un;;:-'»:~+|)uiC]lCl‘ﬂtlL‘ll zentralen
Endospermpartie erleichiern.  Wiihrend der folgenden Entwicklung
wiichst letztere mehr und michr, die Mantelschicht wird zusanmmen-
vedritelt.  zerstort und schliesslich ganz und gar absorbiert. Das-
selbe  Schicksal trifit auch das tbrige umgebende  Integument-
gewebe, von dem in den reifen Samen nur die grosszellige Epidermis-
schicht ubrighleibt.  Wie wir spitter sehen werden, wird auch diese
fast villis abgenutzt.

Nuch dieser Beschreibung ist es leichter, HOPNEISTER'S kurze
Mitteilungen iiber das Endosperm bei Newmoplila dnsignes za ver
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stchen.  Die Anfangszelle des  Endosperms  entspricht deutlich
der mittleren der drei ersten axilen Endospermzellen; es war auch
cine vaollig richtige Beobachtung, dass in dieser  rasch aul cinander
folgende  Teilungen  geschehen o Dass die erste Wand in dieser
sentralen Zelle, wie HosvEsrer memt, longitudinal ist, entspricht
nicht dem gewohnlichen Suachverhalt, s kommt mir vor, als habe
Hosvpesrer die Endospermyerhaltnisse et Newoplhida nicht vichtig

deuten konnen.  In welcher Bezichung  das zellenleere untere linde

Fig. 55—56. I-\"f"-’f‘f’:'-‘?rf Tensigaes,  Junge Endospermstadien.  Aushildung duer
Haustorien.  Umriss der Mantelschicht in Fig, 56 cingezeichnet,  Vergr. 260: 1
bzw. 225 : 1.

des lZmbryosackes:  zu dem  eigentlichen Endosperm und dessen
lintstehung  steht, dirfte ihm nicht ganz klar gewesen sein.  Wie
auch  Scrnvin (1go6) betont,  gewinnt man  leicht den Eindruck.
dass HormesTer  die Anfangszelle des Endosperms und  dic
Lindospermmutterzelle  als frei im Embryosack ohine vorhergehende
Teitung des Embryvosackkernes entstanden betrachtet,

SCHUNARE (1917 by 5. 19) glaubt aus HopMEISTER's Angaben
schliessen  zu konnen, dass die Endospermbildung bet Newoplila
nach seinem Typ I verlanft. Meine Untersuchung  zeigt, dass
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dies nicht richtig scin kann.  Newoplila Finsignis (wic auch die
anderen von mir untersuchten \Newmophila-Arten) zeigt stattdessen
cinen Entwicklungsverlauf des Endosperms, der besser mit SCHNARE's
Typ II dbereinstimmt, nur mit dem Unterschied, dass das chala-
zale Haustorium bei Newmophila niemals zweikernig wird,  Hier
kann auch darauf hingewiesen werden, dass sich die Vermutung,
die JACOBSSON-STIASNY (1914, S. 60), gestiitzt auf BILLINGS' Unter-
suchungen, aufstellt, dass namlich bei den Zydropliyllaceen lein
cigentliches Haustorium gebildet werde, nicht bestitigt hat.  Ausser
bei Newmwoplila lkam ja eine Art Endospermhaustorium bei /hacelia
viscida und divaricata vor.

Die Entwicklungsgeschichte des LEndosperms bei Newoplita
Fatomaria und \. maculata scheint am nichsten mit der bei Newo-
plila Finsiguis iibereinzustimmen.  Doch habe ich diese Arten
keiner vollstindigen Untersuchung unterzogen. LEinmal fand ich
bei Nemoplila maculata die erste Wand im Lndosperm fast longi-
tudinal orientiert.

Nemeoplidla  anrita: Die  frithere  Endospermentwicklung  bei
Nemoplidla  awrita weicht nicht von der socben bei . %usionis
beschriebenen ab. In Fig. 53 ist ein junges lindospermstadium
von N aurita abgebildet.  Die mittlere ]".nr.lmepcrnml)tuihmg ist
durch einige Querteilungen dreizellig geworden, und die Kerne in
den beiden Haustorien weisen schon Zeichen von Hypertrophie
auf.  In der chalazalen Haustorienzelle sicht man die Anlage einer
lateralen Ausbuchtung. Der wesentliche Unterschied zwischen dem
Endosperm  bei Nemoplila “insignis und aurita liegt darin, dass
das mikropylare Haustorium bei letztgenannter Art schlauchformig
wird und ansehnliche Dimensionen annimmt.  Bei . Zusigunis bleibt
ja die mikropylare Haustorienzelle im Vergleich mit der chalazalen
ziemlich klein und unbedeutend; bei \. auria verhdlt es sich
anders.  Schon in dem relativ jungen Endospermstadium, das Fig.
54 zeigt, ist das Mikropylarhaustorium cine ziemlich betrichtliche,
blasenférmige Zelle; die Wand ist nach der einen Seite ausge-
buchtet, ecine erste Andeutung des sich spiter entwickelnden late-
ralen Schlauches, aber der Kern liegt noch gleich oberhalb des
gerundeten, vielzelligen, zentralen Iindosperms. Von dem chalazalen
Haustorium sieht man in dieser [Figur nur den primiren, in die
Chalaza eindringenden Haustorienschlauch, nicht dagegen den
schlauchformigen  Seitenauswuchs.  LEin spiteres Stadium ist in
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Fig. 57a u. b. Newophila *insignis. Fig. s7a. Xlteres Endospermstadium mit
IHaustorium. Fmbryo zweizellig mit langem, schlanchférmigem Suspensor.  Vergr.
260:1. Tig. 57b. Ubersichtsbild 2u Fig. 57a. Vergr. s0:1. Fig. 58. Nemo-
phita Fatomaria.  Schnitt durch fast reifen Samen. Vergr. so:1. Fig. 59. Neme-
phifa awrita. Alteres ndospermstadium  mit Haustorien. Embryo zweizellig. Vergr.
t15: 1. Fig. 60.  Newmophile awrita.  Detailbild, zeigt die Leginnende Rumination
des Fndosperms und die grossen iusseren Epidermiszellen des Integuments, zwischen
denen kleinzelliges Integumentgewehe liegt, Vergr. 85 1.
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Fig. 39 abgebildet, die aus mehreren Schnitten kombiniert ist
Das  zentrale,  cigentliche  Fadosperm bildet jetzt cinen recht an-
sehnlichen,  fast kugelrunden  Gewebekomplex: der von den nun
susimmengedruckten  Mantelschichtzellen uimgeben st Das Bild
gibt auch  cine gute Vorstellung von der frappanten Eotwicklung
der Thaustorien.  Der Scitenauswucehs  des basalen  1austorigm
schlauches ist bedeatend  ldanger seworden als dieser und enthah
moseimner plasmarcichen  Spitze den Taostorienkern. Aaeh die
mikropylare austorienzelle st zu cinem langen lateralen Sehilaueh
ceworden  in welehen  der hypertrophierte austorienkern cinge-
wandert ist. Die schematische Ubersichisfigur 16 will zeigen, dass
dic  Jateralen  Taostoriensehlituehe  nache dem Funiculus  hin
wiachsen.

Der  Endospermtyp, den ich mit dem Namen Newopleilta-Tyvp
bezeichnet habe, lasst sich i SAMUELSSON's Gruppe 11 Ba ein
ordinen und war frither, jedoch in etwas modifizierten Formen nur
bet einigen anderen Zwbiflorac-Familien, namlich den Laliatae. Sero-
pladariaceac and Grsieriaccae helannt,  Unter den Ladiaten konnte
SCHNARK (1917 a, S, 54) vier lindospermtypen unterscheiden, und
von diesen stimmt der Stackrs-Typ am meisten mit dem Newopliila-
Typ iberein.  Eine Verschiedenheit liegt jedoch darin, dass beim
Stackrs-Typ das hasale Haustorium zweikernig und das mikropylare
viclkernig wird.  Die Endospermverhiltisse bei den Seropfidaria-
ceerr Konnen  sieh etwas ungleich gestalten. ‘}Iil demy Newmapliita-
Typ findet man in wesentlichen Zigen cine Ubercinstimmung hei
mehreven  Niduanthoileen. namlich bei Arten der Gattungen [ ro-
urca (HTOEMEISTER 18358 u. 183095 SCINID 19006), Luplirasia [SCHNITD
1000, \WILRDINGER 1010), Alectoreloplins \SCUNID 1900, Pedicularis
(SCIVID 1906 vel. Horgister 18301 Melanprrasn (Senuann
1000), /ozzia 1SCIDD 1906), Latbiraca (TTOPNEISTER 1850, SCHAID
1006 vel. jedoch BErNARD 1903, S. 31) und wahrscheinlich J1/azus
IIIHI-'\II-'_I‘-A'I'I'-'.R 18591, Doch sind die Haustorien beir dicsen Sevo-
Plidariaceen immer zwei- bis mehrkernig.  Dagegen sind sie meist
mit gegen den Funiculus gerichteten  schlauchformigen Seitendi-
vertikeln  versehen,  Schr nahe dem Newopldda-Typ kommt auch
das Endosperm der esweriacee Klugia sevlantca i Notoniana ). dic
zuerst von  BALICKA-TwaNowska  (1809), spater und eingehender
von  SCHNARE (1921) studiert wurde.  Aus der Beschreibung des
letztgenannten  Verfassers geht  hervor,  dass die cigentliche Ver
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schicdenheit zwischen den Endospermen bei Alweia und Nemopliela
darin hegt, dass das mikropylare Haostorinom bei der ersteren eine
|iinesteilung ertahrt,

Der Embryo und die spatere Entwicklung der Samen.

Der Embryoentwicklung  bei den ydropleyllaceen habe ich
coringes  Interesse gewidmet  und  hiertiber aueh nicht viel mitzu-
reilen.

i den antersuchten Phacelicen und A lydroplyllcen gemein-
samer  Zug st dass sich die befruchtete Lizelle schr spit teilt,
Der Embryo entwickelt sich schr langsam,  In den reifen Samen
sindd dlie Embryvonen immer sehr klein (vgl. BRAND (913, 5. 22—23N
diec  Hauptmasse der Samen wird von dem ndosperm eingenom-

men.  Hierin liegt ein wichtiges Unterscheidungsmerkmal gegen-

iber den fSorraginaceen. bei denen der gut entwickelte limbryo
nur voneineroder einigen Endospermzellschichten umgeben ist.
[ndieser Bezichung nehmen die Heliotropiaccen cine intermediiire
Stellung cin.

Bei den Phacelicen teilt sich die befruchtete Eizelle exzeptio-
nell spat, mag nun das Fndosperm zellular oder nuklear sein. So
ist 2. B. der Lmbryvo bei Dhacelin tanacctifolia noch ungeteilt und
kaum grosser als die Eizelle in einem unbefruchteten Bmbryosack,
wenn die Zellbildung im Endosperm, das zu diesem Zeitpunkt
Tausende von  Endospermkernen  enthalt, beginnt.  In dem auf
Taf. 1 Fig. 2 abgebildeten Sack bestand  der Fmibryo aus einer
geringen Anzahl Zelleny der Suspensor war zweizellig, und  die
Embryokugel  hatte das  Oktantenstadium  erreicht.  In dem fort-
geschrittenen Stadium von Phacelia congesta, das Fig. 41 zeigt —
im  Endosperm konnte ich  mchrere hundert Zellen zihlen — ist
der mbryo noch ungeteilt.  Ebenso verhalten sich auch die ub-
rigen untersuchten /acelic-Avten wnd  Romanzoffia. Der Embryo
suspensor wivd kurz und besteht aus einigen wenigen Zellen in
ciner Reihe,

Die  Embryoentwicklung  bei der Gattung Nemoplhila nimmt
sich etwas anders aus als bei den /acelicen. was mit dem Vor
kommen eines mikropylaren Haustoriums in Zusammenhang stehen
diirite.  Die Defruchtete Eizelle wiichst namlich bei Nemopliila 7
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cinem langen Embryonalschlauch aus (Fig. 56). der die mikropy-
lare Haustorienzelle durchbohrt, und dringt hieraul in die zellulare
rentrale  Endospermpartie ein, die dann ctwa 30 Zellen enthilt.
Das Plasma ist in der Spitze des limbryoschlauches angehauft, wo
auch der noch ungeteilte Kern liegt.  IXs danert noch cinige Zeit,
che cine Teilung stattfindet.  Erst wenn der Embryoschlauch as
Zentrum des eigentlichen Endosperms erreicht hat, erfolgt die erste
Teilung des Embryos (IFig. 57 a u. 39), und in dieser Endosperm-
partie entwickelt sich nun der eigentliche [<mbryo. Der obere Teil
des Suspensors schrumpft zusammen, der der Embryokugel zu-
nichst liegende besteht aus einer 3—4-zelligen Reihe. Die weitere
Entwicklung geschieht langsam. IFig. 38 zeigt einen Schnitt durch
cinen fast reifen Samen von Newoplila Fatomaria.  Der Embryo
ist jedoch ganz klein, ohne Anlagen von Kotyledonen. Von dem
Integument ist wenig mehr als die aussere lipidermisschicht iibrig.
Nur in der Chalazaregion sind nicht alle innerhalb jener Schicht
gelegenen Integumentzellen von dem LEndosperm absorbiert.

[ech habe bereits darauf hingewiesen, dass die kegelférmigen
Epidermiszellen bei den Samen von Newoplila anrita schr gross
und nach innen durch ein verhiltnismissig kleinzelliges Integu-
mentgewebe getrennt sind (Fig. 60). Wenn das Endosperm nach
der Verdringung des niachstumgebenden Integumentgewcebes diese
Lpidermiszellen erreicht hat, dringt es zwischen diese ein und re-
sorbiert auch die dort befindlichen Integumentzellen. In Fig. 60
hat die Resorption der interepidermalen Integumentkeile begonnen,
und die Fliche des Endosperms ist bereits deutlich lobiert. Ve
mophila aurita erhilt also ein ruminiertes lindosperm; die Rumina-
tion ist hier durch die eigentiimliche Organisation der lipidermis-
zellen des Samens bedingt. DATTLGREN (1922, S. 84) unterscheidet
vier Typen des ruminierenden Lndosperms: Nemaoplila awrita ge-
hort zu seinem .‘);ﬁ;_"gr('/f}z—’r‘vli_ Die Ruminationsverhiltnisse bhei V-
mephila awrita gleichen auch in hohem Grade den von DATILGREN
bei Spigclia splendens beschriebenen.  LEin  Unterschied ist, dass
die Rumination bei der letztgenannten Art durch innerhalb der
Samenschale gelegene, resistente Integumentgewebepartien, die sog.
LLamellen bedingt ist. Bei den reifen Samen von Newophila an-
rita werden die diinnen Aussenwinde von den Lpidermiszellen zer-
stort, und dadurch wird die Fliche der Samen tief grubig. In-
folgedessen sind von dem Integument schliesslich nur die an das
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Endosperm  grenzenden Innenwinde der Epidermiszellen iibrig.
Die Samenschale ist also dusserst reduziert.

IEndlich  will ich die »hypertrophischen Bildungen erwidhnen,
die aufl den Samen mehrerer Nemoplila-Avten (N, Fusignis, Fato-
maria. macwlate und anderen) vorkommen. In dem chalazalen
Ende des Samens sieht man gewdéhnlich bei diesen Arten eine
helle, membranartige, etwas unregelmissige Bildung, die wie eine
Miitze die Samenspitze umschliesst. Dieses Gebilde ist mit mehreren
Namen belegt worden, wie Arillus (FisciErR und MEYER 1846), .
Caruncula (Asa Gray 1878), Calyptra (Eastwoon 19o1) und Cu-
cullus (BRAND 1911 u. 1913). SERNANDER (1906) betrachtet es
als ein Elaiosom von [%0/a-Typ. Uber die morphologische Bedeu-
tung dieses Gebildes war man sich nicht klar, ehe BrRAND (19171)
durch seine Untersuchung zeigte, dass :das Miitzchen ein rudi-
mentires Uberbleibsel der locker ansitzenden Aussenschale des
Samens war: (BRAND 1913, S. 21).  Leider war mir BRAND's Pu-
blikation vom Jahre 1911 nicht zugdnglich, und ich weiss daher
nicht, was er mit - Aussenschale: meint. Falls + Aussenschale
mit  Samenschale zu identifizieren ist, kann ich Braxp's Beob-
achtungen fiir die drei obenerwdhnten Arten bestitigen. Ich fand,
dass das IEndosperm, nachdem es das innerhalb der Aussenepi-
dermis liegende Integumentgewebe absorbiert hat, sein Wachstum
fortsetzt. Hierbei platzt die trockene und sprode Epidermishaut
und wird allmdhlich abgeschabt. In Fig. 58 sahen wir, dass bei
Nemophila Fatomaria die Resorption des Integumentgewebes in
dem chalazalen Teil des unreifen Samens langsamer verlduft, und
ebenso verhilt es sich auch bei Newmoplila *insignis und maculata.
Es ist daher leicht erklirlich, dass die Epidermis des Integuments
linger am chalazalen Iinde der Samen sitzen bleibt, wihrend sie
an anderen Teilen der Samenfliche schon abgetragen ist. Dieser
Rest der ziemlich grosszelligen Epidermisschicht ist es, der den
sog. Cucullus bildet, eine Bezeichnung, die BrAND eingefiihrt hat,
da die anderen Benennungen offenbar irrefithrend oder weniger
gliicklich waren. Auch an anderen Stellen der Samenfliche kann
man kleine Fragmente der Aussenhaut des Integumentes finden.
Schliesslich wird gewdhnlich auch das Cucullusgewebe abgenutzt,
doch geschieht es nicht selten, dass es noch auf véllig reifen Samen
sitzt. Die Samenschale der obengenannten Nemoplila-Arten wird
also vollstindig oder fast vollstindig abgetragen. Die Folge ist,

4 — 25t37.  Harry G. Svensson.
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dass die etwas unebene und brdaunliche Fliche des Endosperms
vollig blossliegt.

Nach BrRAND kommt bei den ubrigen Newophila-Arten in den
meisten Fillen ein Cucullus vor. Bei Nemophila awrita und einigen
ithr nahestehenden fehlt er indes. Wie die Samenschale bei e
mophila awnrita beschaffen ist, habe ich oben darzulegen versucht.

Die biologische Bedeutung der Cucullusbildung ist nicht klar.
Es liegt ja nahe, sie als ein ILlaiosom anzuschen und ihr also eine
verbreitungsbiologische Aufgabe zuzuschreiben. Die Experimente,
die SERNANDER (1906, S. 61—062) mit Nemoplhila insigiis ausge-
fuhrt hat, sind indessen kaum geeignet, cine solche Auffassung zu
stiitzen. BRraxD lehnt sie auch mit der Begriindung ab, dass dem
Cucullusgebilde solche Stoffe wie fette Ole, Eiweisstoffe u. dgl.
fehlen, die als Lockmittel fiir Ameisen oder andere Tiere dienen
konnten.  Auch fand er niemals, dass Ameisen diesen Samen
Beachtung schenken. Ich halte es fiir am wahrscheinlichsten, dass
das Cucullusgebilde iiberhaupt keine Aufgabe hat. Es ist nur
ein trockenes Rudiment der Integumenthaut, das ja auch oft fort-
fallt. Die Keimfihiglkeit ist, wie BRAND gezeigt hat, bei Samen
ohne und mit Cucullus gleich gut. BRAND (1913, S. 22) wirft die
Hypothese hin, dass die Samenschale der Newioplila-Arten withrend
einer fritheren Ipoche schleimbildend gewesen sei, jetzt aber aus
irgend einem Grunde diese Eigenschaft verloren habe und deshalb
im Verschwinden begriffen sei. Bei einigen Arten, Nemoplitla mi-
crocalyx. spathulata und Jaunilis sondert die » Aussenschaler nach
langer Berithrung mit Wasser eine Schleimschicht ab. Bei diesen
Arten hat sich, meint BRAND, die urspriingliche Eigenschaft der
Samenschale, wenn auch abgeschwicht, erhalten. Ich sehe keinen
Grund, mich dieser lamarckistischen Auffassung anzuschliessen.

Borraginaceae.

Schon in der Einleitung wies ich darauf hin, dass der Fami-
lienname Borraginaccae in dieser Abhandlung in einem etwas an-
deren Sinne angewandt wird, als dies gewdhnlich in systematischen
Lehrbiichern geschieht. Im allgemeinen vereinigt man die /elzo-
fropioideae und meist auch die Cordiwideae und Llretivideae als
Unterfamilien mit der Unterfamilie Borraginoideae, welche die »ty-




7ur Embryologie der Hydrophyllac., Borraginac. und Heliotropiac. 351

pischens oder -eigentlichen: Borraginaceen repréasentiert, zu einer
cinzigen Familic Borraginaccac. Diese Abgrenzung der Familie
findet man z B. in WARMING's (1912) und WETTSTEIN's (1911)
Handbiichern, in ENGLER—GILG's (1919) - Syllabus» und in GURKE'S
(1893) Bearbeitung der Familie in ENGLER-PRANTL: Die natir-
lichen Pflanzenfamilien. Aus mehreren Griinden habe ich die drei
erstgenannten Unterfamilien eine besondere Familie /Heliotropiaccae
bilden lassen. Die ZBorragivaccae in dieser Arbeit entsprechen
also nur der Unterfamilie Borraginoideac. In derselben Bedeutung
und mit vollig gleicher Abgrenzung ist der Familienname Borra-
ginaceae  vorher von VAN TIEGHEM (19o7) angewandt worden.
Trotz dieser Beschrinkung umfasst die Familie doch mehr als
1000 Arten. Mit dieser Abgrenzung werden die Borraginaceac
zweifellos eine sehr natiirliche und homogene Familie. In Uber-
einstimmung mit GURKE's Einteilung der Borraginoideae konnen
die Borraginaceac in folgende Tribus eingeteilt werden: Cyroglos-
scae. Eritrichicac. Anchuseac. Lithospermeac, Echicae. Harpagonelleae
und Zocllericae.  Bei meiner Untersuchung stand mir nur von den
funf ersten Gruppen Material zur Verfigung, aber von diesen
wurde eine grossere Anzahl sowohl wilder als kultivierter Arten
untersucht, namlich von Cyuoglosseac: Omphalodes verna (L.)
MOENCIL, O. lnifolia (L) MOENCIL., Cynoglossum officinale L.,
C. Heynei DON., Lindelofia longiflora (BENTIL) GURKE, Solenanthus
appeninus (L.) HOUEN.; von Eritrichicac: Lappula cchinata GIL.,
Krynitskya barbigera A. GRAY., Awmsinckia intcrinedia F. et M.,
Asperugo procumbens L.y von Anchuseac: Symplytum officinale L.,
S. vuplandicuie NYM., Borrago officinalis 1... Anchusa cy‘ﬁc‘r"?fr?/'fl‘
L., A. italica RETZ., A. sempervirens L., Lycopsis arvensis L.,
Nonnea rosca Lk., N. lutea (Lan.) Rens., V. nigricans DC., Pul-
monaria officinalis L P.omollissima KERX.; von Lithospermeac:
Myosotis arvensts WEL, M. silvatica Hovvsm., M. micrantha PALL.,
Lithospermin officinale L., Onosma echioides L., Cerinthe major L.,
C. alpina Kir.; und endlich von Zelicae: Echinm plantagincum L.,
. creticim 1.

Natiirlich konnte ich nicht alle diese einer vollstindigen Unter-
suchung unterwerfen, aber wenigstens die eine oder andere Art
von jeder Gruppe wurde moglichst genau untersucht. Die Borra-
ginaceen sind vom technischen Gesichtspunkt aus wenig dankbare
Untersuchungsobjekte. Die Gynidceumwand wird bald nach der
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Pollination hart, oft verkieselt und deshalb schwer durchdringlich
far Fixierungsflussigkeiten. Aus diesem Grunde musste ich beim
Fixieren junger Endosperm- und Embryostadien in grossem Um-
fang eine so starke Fixierungsfliissigkeit wie die von CarNoOy ver-
wenden.  Obgleich sich hierbei kleinere Kontraktionen der Em-
bryosicke nicht vermeiden liessen, muss ich diese Carxoyv-Fixie-
rungen doch als iiberaus befriedigend ansehen.  Um gute Resul-
tate zu erziclen, war es indessen wichtig, reichlich Fixierungsfliis-
sigkeit zu verwenden und dieselbe sorgfiltio auszuwaschen: die
Fixierungszeit konnte zwischen 1 und 24 Stunden variieren, ohne
dass dies eine merkliche Rolle spielte.  Ein Querschnitt durch die
viersamigen Fruchtknoten zeigt eine mehr oder minder viereckige
Form; um gut orientierte Schnitte durch die Samenanlagen zu er-
halten, musste die Schnittfliche parallel zu einer diagonalen Lings-
fliche sein. Handelt es sich um Cruoglossecn. so ist es doch vor-
teilhafter, Querschnitte zu verfertigen.

Die Staubbléatter.

Die Bliatenanlagen treten zuerst als kleine Hocker hervor, und
auf diesen entstehen die Blattwirtel in zentripetaler Reihenfolge
(Fig. 61). Die Bliitten sitzen sehr dicht in charakteristischen In-
floreszenzen, sog. Borragoiden, zusammengedringt, deren morpholo-
gische Natur viel umstritten ist und welche Gegenstand einer
grossen Anzahl Untersuchungen geworden sind (vegl. MULLER 1903
und die dort zitierte L.iteratur).

Beziiglich des Baues und der Entwicklung der Staubblitter
begniige ich mich mit einigen kurzen Mitteilungen, da die rein
karyologischen Fragen ausserhalb des Rahmens meiner Unter-
suchung liegen. Die Wand der Pollensicke besteht wie gewdéhn-
lich aus vier Zellschichten, von denen die zwischen dem Iindothe-
cium und dem Pollentapetum belegene sehr bald degeneriert und
absorbiert wird, Die Zellen des Tapetums konnen einkernig wie
bei den (ynoglosscae oder — und das ist die Regel — mehrkernig
sein.  Wenigstens bei ZLycopsis arvensis \Fig. 63) und  fichium
plantagineum habe ich konstatieren kinnen, dass die Kernteilungen
in den Tapetenzellen mitotischer Art sind, was wahrscheinlich das
innerhalb der Familic Gewdhnliche ist. Die Anzahl der Kerne
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wird jedoch nicht gross, gewohnlich 3—4 (Fig. 66), nur bei Anchusa
sempervirens steigt sie bisweilen bis auf 10. Die Zellen des Pollen-
tapetums erfahren keine auffallenden Formverdnderungen; sie sind
parallelepipedisch und bilden eine plasmarciche Zellschicht um das
fertile Antherengewebe. Periplasmodien werden nie gebildet. Viel-
leicht verdient das Aussechen der Tapetenzellen bei Lycopsis beson-
ders erwahnt zu werden; sie sind langgestreckt, ziemlich gross und
haben 2—4 Kerne. Im Plasma entsteht spiter eine (selten 2 bis
mehrere) Vakuole, welche die Kerne auseinanderbringt, so dass je
ciner oder zwei in die IEnden der Zellen zu liegen kommen. Durch
diese Vakuolisierung und bipolare Verteilung der Kerne nehmen
die Tapetenzellen eine iiberraschende Ahnlichkeit mit jungen Em-

i1
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Fig. 61—66. Aj‘.‘l‘t.'(’}“?(‘! ﬁf‘."cu.rz'.v.. Fig. 61. Lingsschnitt durch junge Bliitenanlagen.
Vergr. 50: 1. Fig. 62. Noch nicht fertige Pollentetrade. Vergr. 7135: 1. Fig. 63—66.
Zellen des Pollentapetums. Vergr. 530:1; Fig. 66, 7I5: 1.

bryosdcken an (Fig. 64—66). Bekanntlich betrachtet ERNST (1908 a
und b) die regelmidssige Vakuolisierung und die Polaritit der
Embryosicke als ein Argument fiir seine Auffassung iber die
verschiedenen Embryosacktypen und ihre Phylogenie, nach welcher
die Embryosicke unabhingig von ihrer Entstehungsweise vollig
homologe Gebilde sein sollen.  Abgesehen von den vielen anderen
schwerwiegenden Einwinden, die gegen die Theorie von LERNST
vorgebracht worden sind, scheint mir, dass das oben erwihnte
Argument an Beweiskraft verliert, wenn man bedenkt, dass andere
mehrkernige Zellen, wie die Tapetenzellen bei Lycopsis, oft eine bipo-
lare embryosackihnliche Konstruktion annehmen. Die Bipolaritat
der Embryosicke diirfte auch leicht mechanisch erklirt werden
konnen. Da die Vakuolisierung gewéhnlich im Zentrum der oft
etwas langlichen Embryosacke und meist, nachdem die erste Kern-
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teilung im LEmbryosack voriiber ist, beginnt, wird ja die Wahr-
scheinlichkeit einer regelmissigen bipolaren Verteilung der Kerne
im Embryosack offenbar sehr gross. Hat die Hauptvakuole ecine
andere lage oder ist der Zeitpunkt ihres Auftretens ein anderer,
so kann die bipolare Verteilung leicht gestirt werden. s fehlt
auch in der Literatur nicht an Angaben iiber abnorme Verteilung
der Kerne im Iimbryosack.

Wenn die Pollentetraden fertig ausgebildet sind, beginnt die
Degeneration der Tapetenzellen. Diese wird zuerst in den Kernen
bemerkbar. Wir begegnen in diesen den Degenerationserscheinungen,
die eine Karyorhexis kennzeichnen. Die chromatische Substanz
ballt sich zu Klimpchen von verschiedenen Dimensionen zusammen.
Diese Kliimpchen dhneln oft den Chromosomen, und man gewinnt
leicht die falsche Vorstellung, dass die Kerne in Teilung begriffen
sind. Die folgenden Stadien der Kerndegeneration sind schwer
zu verfolgen, da die ganze Plasmamasse der Tapetenzellen nun
begierig Farbstoffe aufnimmt.

Die Reduktionsteilung der P.M.-Zellen scheint normal zu ver-
laufen und eilt immer der der IL.M.-Zellen voraus. Bei Lycopsis
sind z B. die Mikrosporen schon gebildet, wenn dic .M. Zellen
sich in Prophasenstadien befinden. Die Pollenbildung geschieht
nach dem simultanen Typ (Fig. 62). WILLE (1886) hat bei Sym-
plotum officinale gefunden, dass eine P.M.-Zelle in abnormen TFFillen
finf Pollenzellen bilden kann. Chromosomenzahlbestimmungen habe
ich nur bei Lycopsis arvensis vorgenommen. In homotypischen
Spindeln zihlte ich bei dieser Art etwa 27 Chromosomen (haploid),
was gut mit meinen Zihlungen in Diakinesen der E.M.-Zellen
iibereinstimmt.  WiINGE (1917) gibt die Chromosomenzahl bei
Myosotis micrantha zu 18—20, bei M. versicolor zu ca. 30 an. Die
weitere Entwicklung der Pollenkérner habe ich nicht naher studiert.
Die reifen Pollenkérner sind bei den Borraginaceen sehr klein,
sphiroidisch mit zwei Durchbruchstellen fiir den Pollenschlauch.

Entwicklung und Bau des Gynaceums. Gestalt und Ori-
entierung der Samenanlagen.

Die Hauptziige des Baues des charakteristischen Borragina-
ceen-Gyniceums — Arbeiten hieriiber wurden von PAYER (1857),

Rosaxorr (1866), EwcuLer (1875), Vax TiEGHEM (1907) und
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F-{g- 67—68. Horrage efficinalis. Mediane Schnitte durch die Klausen. Vergr. 40: 1.

Fl.g‘ 69. Pulmonaria "[ﬁ‘”"’m/"f' Diagonaler Schnitt durch das Gyniiceum mit Nek-

tarien (V). Vergr. 65:1. Fig. 70. Nonpea nigricans. Medianer Schnitt durch

unreife Teilfrucht mit Pseudostrophiole. Vergr. 28: 1. Fig. 71—72. Zyeopsis arvensis.

Mediane Schnitte durch Klausen. Vergr. 85: 1. Fig. 73—74. Symplhvtum officinale.

Schnitte durch Klausen. Vergr. 28: 1. [# = Pollenschlauch, « = A::ﬂipodm'wcgion,
d= Di\‘crlikelnnlagu_}
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anderen ausgefithrt — dirften dem Leser bekannt sein.  Ich er-
innere jedoch an Folgendes. Die Rinder der beiden medianen
Fruchtblitter sind gegen das Zentrum des Gyniceums cingebogen
und hier zusammengewachsen. Urspriinglich ist also der FFrucht-
knoten zweifidcherig, aber sehr frithzeitig wird jedes Fach durch
eine falsche Scheidewand in zwei geteilt. Diese entsteht dadurch,
dass sich die mediane Partie der Karpellen gegen die Basis des
Gynidceums einbuchtet. Gleichzeitig mit diesem LEinfaltungsprozess
wachsen die oberen Teile der IFruchtblitter, so dass die charak-
teristische, aul dem Diagonalschnitt S-formige Umbiegung zustande
kommt, wodurch die gynobasische Insertion des Griffels bedingt
wird. Der TFruchtknoten wird also in vier Klausen eingeteilt,
zwischen denen der Griffel sitzt. Jede Klause entspricht ungefihr
der einen Hilfte des Fruchtblattes. Bei der Gattung Cerinthe
besteht der Fruchtknoten aus nur zwei Loben oder Klausen: dies
beruht darauf, dass die falsche Scheidewand nicht durch cinen
Faltungsprozess entsteht, sondern als ein diinnes, seiner Konsistenz
nach fast schwammiges Septum, das von der Rhachis der Frucht-
blitter auswichst. Jede IL.obe bei Ceriuthe ist also zweificherig.
Nach VaN TIEGHEM (1907) und BRAND (1921) ist der Griffel bei
den Cynoglosseen terminal. Diese Angaben haben sich jedoch als
unrichtig erwiesen. Da die Klausen innerhalb dieser Gruppe niedrig
und gewshnlich abgeplattet sind und da ferner die Griffelbasis zu
cinem ungemein kriftigen kegelformigen Gebilde, dem sogenannten
Stylopodium, wird, mit welchem die Klausen eng vereinigt sind,
50 bekommt man leicht den Eindruck, dass der Griffel terminal
sitzt.  Die Entwicklungsgeschichte des Gynidceums bei den Cywo-
glosseenr stimmt vollig mit der der ibrigen Borraginaceen iberein.
IZs erscheint mir ungereimt, von einem terminalen Griffel zu sprechen,
wenn die Griffelbasis sogar mit der Bliitenachse verwachsen ist. Wenn
nun BRAND aus seiner unrichtigen Behauptung den Schluss zieht,
dass die Cynoglossecn eine natirliche Anknipfung an die //elio-
tropioideen darstellen, so liegt die Haltlosigkeit einer solchen An-
nahme auf der Hand. Bei Cyunoglossecn, Lithospermeen. Lritrickicen
und  Zickzum ist das Mesophyll in zwei distinkte Gewebeschichten
abgeteilt: eine Hussere, kleinzellige mit zahlreichen Chloroplasten
und eine innere grobmaschige ohne Chlorophyll.  Eine Tendenz
zu einer gleichartigen histologischen Differenzierung findet man
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Fig. 75. Zithospermum officinale. Medianer Schnitt durch Klause. Vergr. 835: 1.
Fig. 76—77. Onosma echioides. TVig, 76. Medianer Schniut durch Klause zur Zeit
der Befruchtung. Vergr. 40:1. Fig. 77. Medianer Schnitt durch Klause. Der
Embryosack mit Embryo und Endosperm, Vergr, 40: 1. Fig. 78. Alvesotis arvensis.
Medianer Schaitt durch Klause. Samenanlage mit befruchtungsreifem Embryosack.
Integumentrostrum,  Vergr. 8s: 1. Fig. 79. Lappula echinata. Medianer Schnitt
durch Klause. Vergr. go:1. Fig. 80, Myosetis stricta.  Medianer Schnitt durch
halbreife Teilfrucht. Vergr. 40t 1. Fig, 81, “zopium plantaginernm. Medianer Schnitt
durch Klause. Vergr. 40: 1.

auch bei den iibrigen Borraginaceen, aber die Grenzzone ist dann
immer schr diffus.

Nektarien konnen fehlen oder sind kleine Diskusbildungen.
Eine Ausnahme ist Pulmonaria, deren viergelappter Honigdiskus
(Fig. 69.V) an die Anlage eines Bliitenblattwirtels erinnert.
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An der Basis jedes Fruchtblattrandes entwickelt sich eine
Samenanlage.  Jede der vier Klausen enthilt eine Samenanlage.
Fille von Pleiomerie im Gyniceum kommen bisweilen vor. Bei
Lindelofia longiflora und Cynoglossum officinale habe ich dreiblittrige
resp. sechssamige Gynacien gesehen. In diesem Zusammenhange
will ich erwihnen, dass ich bei Sympliytune tuberosun: Bluten mit
zwel gut entwickelten Gynicien innerhalb einer gemeinsamen Hiille
beobachtet habe: nach der Anzahl der Kronen- und Kelchblatt-
zipfel zu urteilen, handelte es sich hier um Verwachsungen von
zwei Bliiten. Die Plazenten in den Gynicien der Berraginaceen
sind rudimentir (vgl. jedoch PaveER 1857), und es ist im {brigen
nicht leicht, den genetischen Zusammenhang zwischen Samenanlage
und Fruchtblatt festzustellen.

In den systematischen Handbiichern findet man die Angabe,
dass die Samenanlagen der Borraginaccen anatrop oder hemiana-
trop mit gewohnlich nach oben gerichteter Mikropyle sind.  Bei
der ganzen Gruppe Cyneglosseae sind die Samenanlagen anatrop,
epitrop und liegend; die Mikropyle ist senkrecht gegen die Bliten-
achse gerichtet. Die Samenanlagen der Axcliuscen kinnen als hemi-
anatrop oder hemitrop (vgl. GOEBEL 1923, S. 1721) mit gewdhn-
lich schrig auswirts-einwirts gerichteter Mikropyle bezeichnet werden

(Fig. 68, 72, 73); bisweilen — so bei ZLycopsis (Fig. 71) und Syam-
Plytumn — st die Mikropyle rechtwinklig zur Hauptachse der Bliite.

Bei  Pulmonaria officinalis (Fig. 69) zeigen die Samenanlagen cine
Tendenz, orthotrop zu werden, woraul auch TULASNE (1855) hin-
weist.  Dasselbe gilt fur Nownea lutea. Als hemitrop sind wohl
die Samenanlagen bei Zithospernum (Fig. 75) zu betrachten. (GURKE's
Figur in ENGLER-GILG's Syllabus ist nicht gegliickt.)

Die Samenanlagen bei Zckmm (Fig. 81), Cerinthe wnd Onosma
(Fig. 76, 77) konnen nicht ohne weiteres als anatrop oder hemi-
trop rubriziert werden. Der Funiculus erreicht bei diesen Gattun-
gen cine bemerkenswerte Linge und geht von dem vorderen Teil
der hingenden Samenanlage aus. Anfianglich sind die Samenan-
lagen fast kugelrund, wachsen aber nach der Befruchtung ansehn-
lich in ihrer morphologischen Liangsrichtung. Dass der Funiculus
bei den fraglichen Pflanzen eine so auffallende Linge erreicht,
dirfte mit der Ausbildung einer wallformigen Erhdhung (Fig. 77,
81) von der Basis der Fruchtblitter in Zusammenhang stehen. Eine
gleichartige Orientierung wie bei den zuletzt genannten Gattungen
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zeigen dic Samenanlagen bei Lappuia (Fig. 79), Asperuge, Kiynitshya
und  Awmsinckia,  Bei diesen Gattungen wird das Gyndceum von
ciner pfeilerférmigen Erhohung der Blitenachse getragen (Fig. 79).
Der Funiculus ist auch bei diesen Gattungen ziemlich lang, aber
niher an der Mitte der hingenden Samenanlage befestigt. Das
Aussehen der Samenanlagen bei J/yosotis (Fig. 78) ist ziemlich
abweichend, da das Integument riisselférmig verlingert ist. Sie
miissen aber doch als hemitrop bezeichnet werden. Die reifenden
Samen wachsen in der Richtung, die der Pfeil auf Figur 78 angibt,
und erhalten dadurch eine fast orthotrope Form (Fig. 80).

Im dbrigen verweise ich auf meine schematischen Figuren,
welche ein besseres Bild von der Gestalt und Orientierung der
Samenanlagen geben als lange Beschreibungen. Von den bei den
Borraginaceen vorkommenden Samenanlagetypen bin ich geneigt
den anatropen als den primitivsten zu betrachten.

Entwicklung der Samenanlagen. Archespor, Nuzellus und
Integument.

Die Samenanlagen treten zuerst als kleine Hocker an der Basis
der Fruchtblattrinder hervor. Sie verlingern sich und nehmen
schnell an Wachstum zu.  Frithzeitig erfahren sie eine bei verschie-
denen Arten verschieden weit fortschreitende Kriimmung, die bei
den Cynoglosscen in einer vollstindigen Umbiegung resultiert. In
der Spitze der Samenanlageknospe gibt nun eine subepidermale
Zelle durch Grosse und Plasmareichtum ihre Archespornatur zu
erkennen. Gleichzeitig kann man auch die Anlegung des einzigen
Integuments beobachten,  Wie gew&hnlich entsteht es durch peri-
kline Teilungen in der Epidermis; wenigstens bei Lycopsis arvensis
(Fig. 82, 83), Borrage officinalis, Pulmonaria officinalis und Cyno-
glossum officinale habe ich dies konstatiert. Die von dem Integu-
ment umgebene Gewebepartie verldangert sich und wird zam Nu-
zellus. Dieser gehort ausnahmslos dem tenuinuzellaten Typ an,
was durch eine Anzahl beigefigter Figuren veranschaulicht wird
(Fig. 82—88; 9o—09). Nach einigen von CraTIN (1874) gegebenen
Abbildungen zu urteilen hat Borrage officinalis einen Nuzellus von
crassinuzellatem Typ, denn seine Figur 15, Taf. V zeigt, dass der
Nuzellusgipfel oberhalb des Embryosackes aus mehreren Zellschichten
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besteht, wiahrend das Integument nur zwei Zellschichten dick ist,
und aus Fig. 16, Taf. V geht hervor, dass der Nuzellus noch
persistiert, wenn der Embryosack einen mehrzelligen Embryo ent-
hdlt. CHATIN's Figuren' und Beobachtungen sind zweifellos fehler-
haft. Schon nach GUIGNARD'S Figuren (1882, Taf. VI, Fig. 139;
1893) vermutete ich dies und konstatierte selbst mehrfach, dass
die Samenanlagen typisch tenuinuzellat (Fig. 87, 88) und mit cinem
10—15 Zellschichten dicken Integument versehen sind. s ist nicht
schwer, CharTiN's Irrtum zu erkliren. In dem Integument von
Berrago lassen sich zwei recht distinkte Schichten unterscheiden.
Ich halte es fiir wahrscheinlich, dass CHATIN die Grenze zwischen
diesen Integumentschichten als die Grenze zwischen Nuzellus und
Integument betrachtet hat. WarMING's (1878, Taf. 13, IFig. 18—
20) Figuren von Symphytum orientale und VESQUE's (1879, Taf, 21,
Fig. 2) von Trackystemon oricntale zeigen, dass diese beiden Arten
tenuinuzellate Samenanlagen besitzen. Dass cinzelne [Epidermis-
zellen im Nuzellusgipfel in Ausnahmefillen cine perikline Teilung
erfahren, dndert natiirlich nichts an dem tenuinuzellaten Charakter
der Samenanlagen.

Mit meiner Angabe, dass die Samenanlagen bei den Borra-
ginaceen  tenuinuzellat sind, habe ich indirekt gesagt, dass die
Archesporzelle ohne irgend welche Teilung zur E.M.-Zelle wird.
Diese wichst besonders in die Linge, und bald kann man im
Kern die Vorbereitungen zu der Reduktionsteilung beobachten. In
seltenen  Ausnahmefallen kommen bei Borrage officinalis (Fig. 88)
und Lyeopsis arvensis (Fig. 82) zwei Archesporzellen vor.  Einmal
sah ich in einer Samenanlage von Borrage officinalis zwei Embryo-
sicke, einen einkernigen und einen zweikernigen, was zeigt, dass
sich beide E.M.-Zellen weiterentwickeln konnen, mindestens bis
zur Tetradenteilung einschliesslich.  Unter der definitiven [£.M.-
Zelle bei  Lycopsis arvensis findet man gewohnlich einige grosse,
plasmareiche Zellen, welche oft keilformig zwischen die IX.M.-Zelle
und die Nuzellusepidermis vorspringen (Fig. 102—1006). Vielleicht
verdienen diese Zellen die Bezeichnung potentielle Archesporzellen.
Beziiglich des Baues des Nuzellus will ich nur hinzufiigen, dass
die Nuzellusbasis bei verschiedenen Gattungen und Gruppen mehr
oder weniger kriftig entwickelt sein kann. Bel /ickzum und den
Anchuseen besteht die Nuzellusbasis nur aus einigen wenigen Zellen,
welche, wie erwihnt, bei Lycopséis bisweilen den Charakter von
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Fig. 82—85. Zycopsis arvensis. Fig. 8283, »Tangentiales Schnitte durch junge
Samenanlagen. E.M.Zellen. Anlegung des Integuments.  Vergr. soo: 1. Fig., 84.
Junge Samenanlage. Integument, Nuzellus, E.M.Zelle. Vergr, 230:1. Fig. 85.
Euwas dltere Samenanlage. Fig. 86. Zappuia cchinata. Medianer Schnitt durch
Fruchtknotenlobe mit junger Samenanlage. Vergr, 170: 1. Fig. 87—88. /Aorrage
officinalis. Tig. 87. Nuzellus mit ciner E.M.-Zelle. Verer. qoo: 1. Fig. 88. Zwei
E.M.Zellen. Vergr, gqoo:1.  Fig. 8. Nownca rosea. Verzweigte Gefisstringe im
Integument.  Schematisch.  Vergr. 18: 1.
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Archesporzellen annehmen. Die Seiten der Embryosackmutterzelle
grenzen gewohnlich unmittelbar an die Nuzellusepidermis. Borrage
officinalis (Fig. 87, 88) bildet jedoch eine Ausnahme, denn die aus
kleinzelligem Gewebe bestehende Nuzellusbasis ist bei dieser Art
gut entwickelt, und an den Seiten ist die IE.M.-Zelle durch minde-
stens eine Zellschicht von der Nuzellusepidermis getrennt.  Abge-
sehen von kleineren Variationen verhalten sich die iibrigen unter-
suchten Borraginacecen in dieser Hinsicht wie Beorrageo. Besonders
die Cynoglosseen haben ecine kriftige Nuzellusbasis (Fig. 91—04).
Eine scharfe Grenze zwischen Nuzellus und Chalazagewebe besteht
nicht.

Das einzige Integument wiichst sehr schnell. Die Mikropyle
ist schon geschlossen, ehe die heterotypische Teilung der 15.M.-
Zelle ausgefiihrt ist. Wenn der Tetradenteilungsprozess beendet
ist, hat die Mikropyle ihre definitive Lange erreicht. Das Integu-
ment wird verhidltnismissig dick und kriftig, was auch von Hor-
MEISTER (1858) und GUIGNARD (1882, 1893) hervorgehoben wird.
Ich méchte hier betonen, dass eine Mantelschicht (Integument-
tapetum) nie entwickelt wird; hierdurch weichen die Borraginaceen
sowohl von den Heliotropiaceen als den Hydroplyllaccen ab.  Das
Integumentgewebe, das den Nuzellus oder spiter den IEmbryosack
zundchst umgibt, besteht besonders auf der ventralen Seite der
Samenanlage aus sehr grossen, unregelmissigen und plasmaarmen
Zellen, die leicht von dem wachsenden Embryosack verdringt und
absorbiert werden, wihrend das periphere Integumentgewebe klein-
zelliger und plasmareicher ist. Gewdohnlich gehen diese Gewebe-
schichten . ohne deutliche Grenzen ineinander iber, aber bei den
Anchiuseen und besonders bei Borragoe ist die fragliche Gewebe-
differenzierung scharf ausgepragt. Man kann wie GUIGNARD (1893)
von einer externen und einer internen Integumentzone sprechen,
von denen die erstere die Samenschale bildet, wihrend die letztere
verdringt wird. Ich mochte auf eine interessante Organisation des
Integumentes bei den Cymoglosscen und Myosotis hinweisen. Bei
diesen ist der exostomale Teil des Integumentes in eine rissel-
formige Verlidngerung, ein Integumentrostrum, ausgezogen, die sich
bis an die Griffelbasis erstreckt und besonders bei Myosotis (Fig. 78)
eine imponierende Linge erreicht. Durch diesen Apparat kionnen
die Pollenschliuche, nachdem sie das Leitgewebe des Griffels ver-
lassen haben, fast direkt in die Mikropyle hineinwachsen.
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Von den Gefasstringen, die in die Kronen- und Staubblitter
hinauslaufen, gehen auch Zweige in die Fruchtblitter und Samen-
anlagen hinein (Fig. 69, 71, 76—78, 79, 81). Der Gefasstrang,
der den Funiculus durchzieht und dann bei verschiedenen Arten
verschieden weit nach innen gegen die Chalaza vordringt, ist im
Xylem mit feinen Spiralgefassen versehen. Bei Lycopsis und Eclium
ist der Gefasstrang schwach ausgebildet. Bemerkenswert ist, dass
er sich in den Samenanlagen von Borrage. Symplytum, Nonnea,
Onosma. Cerinthe und den Cynoglosseen in mehrere Zweige teilt,
die in das Integument gehen. Uber Borrago schreibt GUIGNARD
(1893): *Lorsque l'ovule est parvenu adulte le faisceau conducteur
du raph¢ se différencie et se ramifie avant d'atteindre la chalaze,
en envoyant des branches dans la zone externe du tissu tégu-
mentaire>. Die Gefisstrangzweige verlaufen oberfliichlich, unmittel-
bar unter der Epidermis des Integuments. Bei z. B. Borrago und
Lindelofia kann man  sieben Hauptzweige im Integument zihlen,
bei Nonnea sind es noch mehr, Fig. 89 von Nownea rosca will
das Gefasstrangsystem in der Samenanlage von der Seite gesehen
zeigen. Um solche Bilder zu erhalten, verfubr ich in folgender
Weise. Soeben abgeschnittene Infloreszenzen liess ich Wasser auf-
saugen, das intensiv mit Karmin gefirbt war. Nach einigen Stun-
den hatten auch die feinsten Gefasstrangverzweigungen der Samen-
anlagen den Farbstoff aufgenommen. An den auspraparierten Samen-

anlagen konnte dann das Gefisstrangsystem direkt beobachtet und
schematisch abgebildet werden.

Tetradenteilung und Embryosackbildung.

Aus einigen dlteren Literaturangaben geht hervor, dass die
iM.-Zelle bei den Borraginaceen eine Tetradenteilung erfahren
kann. Uber Borrage officinalis schreibt VEsQUE (1878, S. 256—
257): +Le jeune sac embryonnaire du Borrage officinalis (Fig. 8,
Pl. 13) est évidement divisé en trois cellules>. Es ist moglich, dass
VESQUE eine aus drei Zellen bestehende »Tetrade gesehen hat,
aber die Figur, auf die er hinweist, scheint mir zweifelhaft, und
seine Ausdrucksweise ist von der unrichtigen Auffassung beeinflusst,
die er beziiglich der Entstehungsart des Embryosackes vertritt. Bei

einer anderen von VESQUE (1879) untersuchten Art, 7 rackhystemon




Gy Harry (. Svensson

Fig. 90. Nownea itutea. Nuzellus mit Dyadenkernen in Teilung. \'crg{: 8g0: 1.
Fig. 91—94. Cynoglossum officinale.  Nuzelli mit ;\Iakroslmrcn:clrndcn.‘ I ig. 91—
92 Vergr. 715: 1. Fig. 93—94 Vergr. 640: 1. Flg: 95—96. / ”fm‘"m}."f officinalis.
Nuzelli mit Makrosporentetraden. Vergr. 400: 1. :E:lg- 97. /.ffﬁ_ﬁlrfa‘:'rlifrfrrI(?: N
zellus mit Makrosporentetrade. Vergr. 8go: 1. Fig. 98.  Lithospermum officinal.
Nuzellus,  Obere Tetradenzellen degeneriert. Erste Iel]u'n_g im Embryosack. \l,'.rgr_
715: 1. Fig. 99. fvesotis arvensis. Nuzellus. Obere ‘Tetradenzellen degencriert.
Einkerniger Embryosack. Vergr. 4oo: 1.
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orientale. liegt die Sache klarer; aus seiner Fig. 2, Taf. 21 geht
unzweifelhaft hervor, dass es sich hier um eine Makrosporentetrade
handelt. ur Berrage officinalis konstatierte indessen GUIGNARD
(1882, S. 173: Fig. 139) etwas spiter, dass die E.M.-Zelle geteilt
wird ~en deux cellules filles primaires, qui se partagent ensuite en
quatre cellules filles secondaires (fig. 139). Parfois cependant la
cellule fille primaire inférieure seule se subdivise: il n'y a alors
que trois cellules superposées.- In einer spiteren Arbeit (GUIG-
NARD 1893) bildet er auch eine Tetrade von Berrage ab. Bei
der Mehrzahl der untersuchten Borraginaceen fand ich, dass beide
meiotische Kernteilungen von Wandbildung begleitet sind und dass
also die E.M.-Zelle in vier Tetradenzellen geteilt wird. Da der
Tetradenteilungsprozess ganz regelmissig zu verlaufen scheint, diirfte
es uberflussig sein, iiber die in meinen Priparaten vorkommenden Re-
duktionsteilungsstadien zu berichten. Bej folgenden Arten beobachtete
ich normale :\(Iakrosporentetraden: Svmphytum officinale. Pulbmonaria
officinalis (Fig. 95, 90), Nownea lutea (Fig 90). Borrago officinalis.
f~f7/*’f”ﬁ"f"”ff”f officinale (Fig. o8), Lappula cchinata (Fig. 97), Myosotis
arvensts (Vig. 90), Asperugo procumbens. Cerinthe m:y'm'.. Cyno-
glossum officinale (Fig. 91—94). Die Makrosporen liegen ge\\'éihn-
lich in einer Lingsreihe geordnet: nur einmal fand ich bei Cyno-
glossum  officinale eine sog. T-Tetrade, In seltenen Fillen, z B.
bei Cynoglossum officinale (Fig. 04), kann die obere Dyadenzelle
ungeteilt bleiben.  Die drei oberen Tetradenzellen fallen bald der
Degencration anheim, die chalazale dagegen nimmt an Wachstum
s und wird zum Embryosack.  Im fu.]g.en(!en werden wir sehen,
dass dieser in normaler Weise 8-kernig wird. Die meisten unter-
suchten Borraginaceen gehsren, was die Embryosackentwicklung
betrifft, dem sog. Normaltyp an. Die einzigen Ausnahmen bilden
Lycopsis arvensis und duchusa officinalis. Bei diesen beiden Arten
verlduft die Embryosackbildung nach einem etwas abweichenden
und abgekiirzten Schema.

Tetradenteilung und Embryosackbildung bei Lycopsis arvensis und
Anchusa officinalis.

In einem Vortragsreferat (H. Svexsson 1921, S. 137—138)
habe ich bereits friher eine kurze Mitteilung iiber die Embryo-
sackentwicklung bei Lycopsis gemacht.

5—z25137. Harny G. Suvensson,
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Der Kern der langgestreckten, gewdéhnlich gegen die Nuzellus-
basis zugespitzten E.M.-Zelle erfihrt ohne Zweifel ecine normale
heterotypische Teilung. Es ist nicht meine Absicht, niher auf die
zytologischen Einzelheiten oder gar auf die karyologischen Streit-
fragen einzugehen; ich will in den folgenden Zeilen nur daraufl
hinweisen, dass ich bei ZLycopsis mehrere fiir die heterotypische
Teilung charakteristische Kernbilder beobachtet habe. Aus Griinden,
die sich aus dem Folgenden ergeben, hielt ich es fur wesentlich,
bei Lycopsis den Charakter der Teilung der [E.M.-Zelle zu unter-
suchen und zu priifen, ob sie mit einer Chromosomenreduktion
verbunden war oder nicht.

In sehr jungen IE.M.-Zellen ist die chromatische Kernsubstanz
in Form kleiner, runder oder langlicher Korner verteilt. Spiter
trifft man Kerne, in denen das Chromatin in Gestalt unregelmiissig
verlaufender Fédden hervortritt, die stark tingierbare Verdickungen
zeigen. Die folgenden prasynaptischen Stadien habe ich nicht beob-
achtet. Dagegen findet man sehr oft die charakteristische Sy-
napsisphase, wo der stark kontrahierte und zusammengeballte Chro-
matinfaden — er scheint wenigstens kontinuierlich zu sein — auf
der einen Seite der Kernmembran liegt. Auch wenn dieses Sy-
napsisstadium seinen Hohepunkt erreicht hat, macht es in gut
differenzierten Priparaten keine Schwieriglkeit, die I*‘udenschlingen
zu verfolgen. Die Kerne enthalten nur einen Nukleolus. Zahl-
reiche Priparate veranschaulichen schon die folgende Entwirrung
des Synapsisknauels, und das hierauf eintretende vollig ausgebildete
Dolichonemastadium (Spirem) gehort neben dem Synapsisstadium
zu den gewohnlichsten Kernbildern. Spéter werden die Chromatin-
fiden deutlich doppelt. Auf Taf. I, Fig. 5 habe ich méglichst
genau einen Kern in spiter Dolichonemaphase abgebildet; an einigen
Stellen tritt die Doppelnatur des Chromatinfadens deutlich hervor.
Die folgenden Stadien vor der Diakinese habe ich nicht geschen.
Das Diakinesenstadium diirfte von kurzer Dauer sein, denn es
kommt in meinen Priparaten sparlich vor. Die Doppelchromo-
somen sind kurz und dick, bisweilen x-formig. In IYig. 100 habe
ich eine heterotypische Kernplatte abgebildet; alle Gemini waren
in einem Schnitt gesammelt, und ich konnte ihre Anzahl zu 27
feststellen. In einigen anderen Metaphasenplatten habe ich gleich-
falls gegen 27 Doppelchromosomen gezihlt, und diese Zahl stimmt
gut mit meinen Ziahlungen in homotypischen Kernplatten der Pollen-
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mutterzellen iberein.  Bei meinen Versuchen, die Chromosomen-
zahl Dbei Teilungen von Nuzelluszellen zu bestimmen, konnte ich
40—30 Chromosomen zihlen. Hierdurch scheint mir nachgewiesen
zu sein, dass die Kernteilung der E.M.-Zelle mit einer Chromo-
somenreduktion verkniipft ist; die haploide Chromosomenzahl ist
ungelihr 27.

Fig. 101 stellt ein heterotypisches Anaphasenstadium dar;
mchrere der Spindelfiden enden blind im Zytoplasma. Auf die
heterotypische. Kernteilung folgt eine Teilung der IE.M.-Zelle in

zwei Dyadenzellen (Fig. 102, 103, Taf. 1II, Fig. 13, 14), die im
Anfang ungefihr gleich gross sind.  Die Querwand tritt zuerst als
cine Zellplatte in einem Phragmoplasten auf. Die erstere wird
besonders im  Zentrum stark verdickt und intensiv von Lichtgriin
gefarbt. Bis hierher stimmt die Entwicklung bei Zycopsis mit der
bei den iibrigen ZBeorraginaceen tiberein, aber die Verschiedenheit
zeigt sich nun darin, dass dic untere Dyadenzelle ohne eine weitere
Zellteilung den Embryosack konstituiert. Der untere Dyadenkern
teilt sich (Fig. 104) — diese Teilung entspricht wohl einer homo-
typischen aber eine Wand wird jetzt nicht gebildet. Bei Swla-
cina racemosa wnd amplexicanlis. bei denen gleichfalls eine Dyaden-
zelle direkt zum EEmbryosack auswichst, beobachtete M. ALLISTER
(1913 und 1914) nach der homotypischen Teilung Zellplatten, welche
die Dyadenzellen tempordr in Tetradenzellen teilen. Derartige
ephemire Zellplatten in der Dyade habe ich nicht bei ZLycopsis
geschen, Die chalazale Dyadenzelle funlktioniert nun als ein zweiker-
niger limbryosack, in welchem die beiden Kerne in einem noch
unvakuolisierten Zytoplasma liegen (Fig. 105). Bald treten Vakuolen
auf (Fig. 106), die gewdhnlich schon im Zweikernstadium des Em-
bryosackes zu einem einzigen grossen zentralen Saftraum zusammen-
fliessen (Fig. 107). In zweikernigen Embryosicken findet man oft
cine augenscheinliche Gréssendifferenz zwischen den beiden Kernen,
und merkwiirdig genug ist dann stets der mikropylare der grossere
(Fig. 105, 107). Die obere Dyadenzelle zeigt frith Zeichen von
Degeneration. Thr Kern kann ausnahmsweise Ansitze zu einer
Teilung machen (Fig. 104), gewshnlich aber verbleibt er ungeteilt
(Fig. 103, 106). Die ganze Zelle wird von dem schnell wachsenden
limbryosack zusammengedriickt und verdringt (Fig. 100; Taf. III,
Fig. 15). Wenn der Embryosack vierkernig geworden ist, liegt
diese Dyadenzelle als eine dunkelgefirbte, nekrotisierte Kalotte




68

Harry G. Svensson




Zur Embryologie der Hydrophyllac., Borraginac. und Heliotropiac. 69

Fig. 100—111. Zyeopsis arwvensis. Fig. 1oo. Heterotypische Kernplatte mit 27
Doppelchromosomen.  Vergr. 1120:1. Fig. 1o1. Heterotypische Spindel in Ana-
phase. Vergr 3530:1. Fig. 102—103. Dyaden. Vergr. 715:1. Tig. 104. Dya-
denkerne in Teilung.  Vergr. 715: 1. Fig. 105. Embryosack zweikernig, ohne
Vakuole. Vergr. 330:1. Fig. 106. Embryosack zweikernig, mit Vakuolen. Die
obere Dyadenzelle beginnt zu degenerieren.  Vergr. 530: 1. Fig. 107, Zweikerniger
Fmbryosack mit verschiedengrossen Kernen. Vergr. 530: 1. Iig. 108. Zweite
Teilung  im  Embryosack. Die obere Dyadenzelle degeneriert.  Vergr. 715:1.
Fig. 109. Vierkerniger Embryosack. Die degenerierte Dyadenzelle noch sichtbar.
Vergr. 715: 1. Fig. 110. Achtkerniger FEmbryosack. Vergr. 4oo: 1. Fig. 111. Die
Zellbildung im Embryosack beendet. Vergr. 715 1.

iber dem Sack (Fig. 108, 109). Spiter wird diese Kalotte ganz
und gar verdringt, und das gleiche Schicksal trifft die umgebende
Nuzellusepidermis. Da der Embryosack achtkernig wird, folgt er
bei seiner Entwicklung dem sog. Scilla-Typ (Parai 1915), der dadurch
charakterisiert wird, dass zwei Makrosporenkerne, die aus einer hete-
rotypischen Teilung hervorgegangen sind, an der Konstitution des
Iimbryosackes teilnehmen und dass von der IE.M.-Zelle bis zur
Bildung des Likerns vier Kernteilungen erforderlich sind.

Ausser bei Lycopsis arvensis entwickelt sich der Embryosack
auch bei Awchusa officinalts nach dem Scilla-Schema. Zytologisch
habe ich die letztgenannte Art nicht untersucht, aber dass der
Iimbryosack aus der unteren Dyadenzelle hervorgeht und dass die
obere degeneriert, ohne eine Kern- bzgl. Zellteilung durchzumachen,
habe ich konstatieren konnen. Es besteht wohl kein Anlass zu
der Annahme, dass die Kernteilung der E.M.-Zelle bei Anclusa
officinalrs von anderer Natur ist als bei Zycopsis.

IKine Embryosackentwicklung nach dem Seilla-Schema wurde
zuerst von STRASBURGER (1879) bei Allium fistulosum beobachtet.
Wegen der Entdeckungen der folgenden Jahre (von TREUBR u.
MELLINCK 1880, GUIGNARD 1882 u. s. w.) war man zu der An-
nahme geneigt, dass der Se///a-Typ hauptsichlich unter den Monoko-
tylen verbreitet sei. Jetzt wissen wir, dass sich eine Embryosackent-
wicklung nach dem Sci/la-Typ bei einer grossen Anzahl Pflanzen-
arten findet, die auf alle Hauptgruppen des Angiospermsystems
verteilt sind. Parx (1915, S. 217—218) gibt in seiner Gradual-
abhandlung eine Zusammenstellung der hierher gehorigen Pflanzen,
aber da diese Liste ziemlich unvollstandig ist, halte ich es nicht
fiir ganz unbegriindet, wenn ich hier meine Aufzeichnungen tiber die
Arten beifiige, die in threr Embryosackentwicklung dem Sez/la-Schema
folgen und der Kiirze wegen als Seilla-Typen bezeichnet werden.
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Scilla-Typen.

Compositac: Lrigeron unalaschkeensis, Fo. Conlteris. I<. macran-
thus (HOLMGREN 1919). [Innerhalb der Gattung Zrgeron kommt
der Normaltyp bei £, bonaricusts, der Peperoniia-Typ bei /5. erioce-
phalus und 12, politus (HOLMGREN 1919), der Lilium-"Yyp bei /5 dubius
(TAHARA  1921) vor.l; Zanacctum vulgare (PALM 1915); | ittadimia
tritoba (PALM 1922), -

Gesueriaceae: Rlotidoplivllum crenidation: (CooK 1907). [Nur
in einem Falle fand Cook eine Entwicklung nach dem Seilla-Typ;
gewdhnlich wird der Embryosack nach dem Z#zuon-Typ gebildet.
Beide Angaben sind interessant und machen eine Kontrollunter-
suchung wiinschenswert.]

Polenoniaccac: Polemoniunt cocrleunt (JONSSON 1880, S. 17).

[Terbenaceac: Avicenvia officinalts (TREUB 1883 b, 5. 8o).

Borraginaceac: Lycopsis arvensis (Nerll), dAuchusa officinalis
(Verf.)

Untbellatac: Buplewrum aurcwm (HAKANSSON 1923).  |Der
letztgenannte Autor fand bei Bupleurum junceum und den meisten
Umbellaten eine Entwicklung nach dem Normaltyp.|

Leguminosac: Acacia rostellifolia. Latlyrus odoratus (JONSSON
1880, S. 36), Orobus sp. bisweilen, Cytisus laburmon bisweilen, Lu-
pinus polypliyllus bisweilen, L. lutens in der Regel (GUIGNARD 1881,
S. 74 und g99) [Nach GUIGNARD's Arbeit zu urteilen, gestaltet sich
dic Embryosackentwicklung unter den Leguminosenr schr ver-
schieden.]

Celastraceac: Fuonymus latifolins (JONSSON 1880, S. 36).

Balsaminaceae: Inpatiens sullani (OTTrEY 1918, Taf, X1V,
Fig. 8, 9) (Jonsson, 1880, fand drei Megasporen bei Jmpaticis
cristata, vgl. jedoch Taf. IV, Fig. 3; RAITT, 1916, beobachtete vier
Megasporen bei Zmpaticns pallida.)

Datiscacear: Datisca cannabina (HINMELBAUER 1900).

Caryophyllaccac: Sabulina longifolia: (FisciiiER 1880, Taf. 111,
Fig. 21—23).

Aizoaceac: Mesembryanthenmm Licklonts, M. bulbosum (Gui-
GNARD 1882, S. 160) bisweilen?

Chenopodiaceac: Chenopodium foctidum (FISCHER 1880) bis-
weilen?

Balanophoraccac: Balanophora clongata® (ERNST 1913). Par-

tiell apogam,
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Loranthaceae: isewm articulatin (TREUE 1882), iscun: albin
(JostT 1888).

Saururaceac: Sawrurus cernuns (JOHNSON 1900 b).

Salicaceae: Salix petiolaris. S. glancoplylla und wahrscheinlich
S. discolor. S. tristis und S. cordata (CHAMBERLAIN 1897). [JONS-
SON, 1880, fand eine Entwicklung nach dem Normaltyp bei einigen
Saliv-Arten. CIHAMBERLAIN gibt an, dass die Embryosackentwick-
lung bei Saliv glancoplivlla und discolor wechseln kann: bisweilen
Lilinm-Typ und wahrscheinlich auch Normaltyp.|

Orchidaceac: Gyrostackys gracilis. G. cernua (PACE 1914) bis-
weilen.  Zipipactis pubescens (Brown u. Suarp 1911) bisweilen.
[Die Verhiltnisse bei diesen Arten wechseln in iiberaus interessanter
Weise. Der Embryosack scheint sich nimlich sowohl nach dem
Normaltyp als nach dem Seila- und Lélium-Typ entwickeln zu
kénnen.| FZpidendrum varicgatum (SHARP 1912, S. 374) bisweilen;
gewdhnlich Normaltyp.

Burmanniaccae: Burmannia candida (ERNST u. BERNARD
1912 a). Burmannia coclestis: (ERNST 1009, ERNST u. BERNARD
1912 b) bisweilen? gewdshnlich apogam. |Burmannia Chanipionit
(ERNST u. BERNARD 1912 a) und B. jawvanica (Jonow 1889; BER-
NARD u. ERNST 1909) bilden Tetraden.]

Araceae: Atherurus attennatus, Arvum  maculatum (JONSSON.
1880), Arisacma triphyllom? (MoTTIER 1892) [PICKET, 1913, be-
schreibt jedoch eine voll ausgebildete Tetrade bei derselben Art.
Die Spindeln in den Dyadenzellen kiinnen transversal liegen, so
dass »we might except the formation of two parallel rows of two
megaspores each». Nach GOW's, 1908, Angaben lisst sich nicht mit
Sicherheit entscheiden, welchem Typ Arisacina tripleylinum angehort].
Neplaythis Gravenrenthiiz  (Gow 1908).  [Uber diese Art schreibt
Gow, S. 36: »The hypodermal cell usually gives rise to two Sporo-
genous cells; and one case of three sporogenous cells was discovered.
In every case when observation was possible, the outer sporogenous
cell developed the embryo-sacr. Nephtythis Daraguiniana bildet
Tetraden.| Homalonema argentea? (Gow 1913). Dicffenbachia
seguine (CAMPBELL 1900). [Ich weise hier auf die ungemein variablen
Verhiltnisse bel Aglaonema commutatum (CAMPBELL 1900, 1903)
hin. Vermutlich kann die Entwicklung des Embryosackes bei dieser
Art nach dem Scilla-Schema verlaufen. Die Araccen erfordern eine
weitere Untersuchung.]
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Lemnaceae: Lemna trisulea (JONSSON 1880) [CALDWELL, 1899,
hilt es fiir wahrscheinlich, dass die Embryosackentwicklung bei
Lemna minor dem Lilium-Typ folgt].

Palmace: Chamaedorea latifolia: (JONSSON 1880).

Commelinaccac: Commelina stricta (GUIGNARD 1882).

Liliaceac: Alliwm fistulosum (STRASBURGER 1879); Allini odo-
rum (SCHURNOFF 1922); Agraphis patula (TREUE u. MELLINK 1880):
A. campanlata, A. nutans (GUIGNARD 1882), Cowneallaria majalis:
(WIEGAND 1900, vgl. SCHUNIEWIND-TUIES 1900), Galtonia candicans
(ScuNiEwIND-THIES 1900) bisweilen, gewdshnlich Normaltyp; Ors-
thogalum pyrenaicum (GUIGNARD 1882); Paris quadrifolia (1iRNsT
1902); Scilla  sibirica (SCHNIEWIND-THIES 1900), S. campanlata.
S. lyacinthoides var. coerulea (MC. KENNEY 1904), Sweilacina race-
mosa (MC. ALLISTER 1913), S. amplexicanlss (MC. ALLISTER 1914).
\Bei Swiilacina stellata und sessifolia hat M. ALLISTER (1909, 1914)
einen eigentiimlichen und interessanten Ziium-Typ beschriebenl.
Streptopus roscus (M. ALLISTER 1914) gewdhnlich, bisw. Normaltyp.
Lrillivm grandiflorum (ERNST 1902), 7. cernunm (HEATLEY 1916).
Nach CHAMBERLAIN, 1898, soll 7. recurvatume Tetraden bilden.
Doch wird diese Angabe mit Recht von HEATLEY bezweilelt],

[Unter den Seilla-Typen fihrt PALA, 1915, auch 7w/ipa (ScriNie-
WIND-THIES 1900) an. Dies muss jedoch auf einem Irrtum beruhen,
denn sowohl ScHNIEWIND-TIHIES als frither GUIGNARD, 1900, und
ERNST, 1901, haben einen Liium-Typ bei Tulipa-Arten konstatiert.|

Amaryllidaceac: Narcissus Tacetta [TREUL u. MELLINK
1880, GUIGNARD 1882), N. wizcranthins (GUIGNARD 1882), Crinum
latifolinm (nach Mitteilung von lic. phil. H. STENAR].

Gramineac: Melica nutans, M. altissima (FISCHER 1880), Cor-
nicopiac noctirnine (GUIGNARD 1882).

In mein Verzeichnis, das gleichfalls keinen Anspruch auf Voll-
stiandiglkeit machen kann, habe ich auch Arten aufgenommen, be-
treffs deren eine gewisse Unsicherheit herrscht, ob sie hierher ge-
horen oder nicht. Dies diirfte besonders fiir die Arten gelten,
welche nicht nach modernen mikrotomtechnischen Methoden unter-
sucht wurden. Doch mdochte ich hervorheben, dass sich die An-
gaben von Forschern wie GUIGNARD und JONSSON durch erstaun-
liche Korrektheit auszeichnen, obgleich ihnen bei ihren in den acht-
ziger Jahren des vorigen Jahrhunderts ausgefithrten Untersuchungen
die verbesserten Hilfsmittel einer spiteren Zeit fehlten, Linige
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Angaben jungeren Datums erscheinen ebenfalls unwahrscheinlich.
Doch darfen sie nicht ohne schwerwiegende Griinde ausgeschlossen
werden, und solche Griinde kénnen in diesem Falle wohl nur erneute,
sorgliltige  Kontrolluntersuchungen liefern. Dass man aus diesen
indes nur vorsichtige Schliisse ziehen darf, geht daraus hervor, dass
der Embryosacktyp zweifellos nicht nur innerhalb derselben Fa-
milie oder Gattung, sondern bei ein und derselben Art wechseln
kann,

Wie soll man sich nun die phylogenetische - Entstehung eines
solchen Embryosacktyps, wie ich ihn bei Lycopsis und Awnchusa
gefunden habe, vorstellen? Daruber, dass er nicht als primitiv
betrachtet werden kann, diirften die Meinungen nicht geteilt sein,
und dass der Seilla-Typ aus dem Normaltyp hergeleitet werden muss,
ist wohl auch sehr wahrscheinlich. Aber wie man den Ubergang
zwischen diesen beiden Typen auffassen und erkliren soll, dariiber
sind sich die Forscher nicht einig. ls wiirde zu weit fithren, dieses
Problem hier eingchend zu erortern, besonders da es eng mit
cinem anderen grosseren zusammenhingt, namlich der Irage, wie
die von dem Normaltyp abweichenden Embryosacktypen iiberhaupt
zu deuten sind. Hier stehen sich hauptsichlich zwei Auffassungen
und Erklarungshypothesen gegeniiber, von denen die eine beson-
ders an den Namen von ERNST (1908 a und b u. s. w.), die andere
an den von COULTER (1908) gekniipft ist. Dem embryologisch
geschulten Leser "hat nicht entgehen konnen, dass ich mich bei
der Beschreibung der Embryosackentwicklung bei ZLjycgpsis der
CotrLTER'schen  Auffassung genihert habe. Diese erscheint mir
namlich als am besten begriindet, und die letzten Ergebnisse der
Embryologie stehen zweifellos mit ihr am besten in Einklang. Es
liegt nicht innerhalb des Rahmens dieser Abhandlung, diese in
der Literatur so oft behandelten Streitfragen niher zu erortern.
Ich verweise hierfir auf den allgemeinen Teil in Parar's (1913)
Abhandlung. Zuletzt hat RUTGERS (1923) diese Fragen eingehend
behandelt und auch einige neue Anregungen gegeben, deren Wert
mir jedoch iberaus problematisch erscheint. Ich hoffe, in einer
anderen Arbeit hierauf zuriickkommen zu konnen.

Ich will hier darauf hinweisen, dass man bei mehreren apo-
gamen Pflanzen — HOLMGREN (1919) fasst sie zu der sog. 7a-
raxacum-Gruppe zusammen — wie Chondrilla juncea (ROSENBERG
1912), Zaraxacum officinale (JUEL 1905, SCHKOREATOW 1910), 7. a/-
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bidwm (OSAWA 1913 a), Hieracium flagellare. 1. excellens bisweilen
(ROSENBERG  1907), Hikstrocmia indica (STRASEURGER 1909) cine
Embryosackentwicklung findet, die grosse Cbcrcinstimnmngcn mit
dem Seilla-Typ zeigt. Auch bei diesen Pflanzen werden durch die
Teilung der E.M.-Zelle zwei Zellen gebildet, von denen sich die
eine zu einem achtkernigen Embryosack entwickelt. Der grosse
Unterschied liegt indessen darin, dass die Kernteilung der [£.0M.-
Zelle bei diesen nicht mit einer Chromosomenreduktion verbunden
ist, wie es bei einer Entwicklung nach dem Seilla-Schema der Fall
sein muss. Jetzt ist klar, weshalb ich Wert darauf gelegt habe,
den Charakter der Kernteilung der I M.-Zelle bei ZLycopsis z7u
untersuchen. Es ist zu bemerken, dass von den oben als = Sa/a-
Typen+ angefithrten Pflanzen nur eine geringe Anzahl beztglich der
Kernteilung der E.M.-Zelle zytologisch untersucht wurde. Dies geschah
nur bei Burmannia candida. Paris guadiifolia, Trillium grandiflorim.
Smilacina  racemosa, Scilla sibirica. campanulata. lyacinthoides var.
cocrulea und Convallaria majalis. Beziglich der ubrigen besteht
jedoch kein Grund zu der Annahme, dass sie keinen normalen
Kernphasenwechsel haben.

Die Ursache und die Erklarung fir den Entwicklungsverlauf
des Embryosackes bei den zur 7Zaraxacum-Gruppe gehorenden
Pflanzen hat man gewohnlich im Ausbleiben der Reduktionsteilung
suchen wollen (vgl. HOLMGREN 1919, 5. 93). Eine solche Annahme
ist jedoch nicht notwendig. FEine andere mdogliche und als Arbeits-
hypothese brauchbare Erklirung liegt in der Annahme, dass schon
die sexuellen Stammformen der fraglichen apogamen Pflanzen eine
Embryosackentwicklung nach dem Sci//a-Typ besassen.  Als aus
irgend einem Grunde die Chromosomenredulktion ausblieb, die wohl
die Apogamie erméglichte, beeinflussten diese Verdnderungen in
dem Kernteilungsprozess der E.M.-Zelle nicht den Embryosacktypus
im tbrigen. Eine gleichartige Erklarungshypothese kann man be-
ziiglich der Embryosacktypen aufstellen, die man bei den apogamen
Pflanzen der Alchemilla- und Antesicaria-Gruppe (HOLMGREN 1919)
findet und denen bei sexuellen Pflanzen der Normal- bzgl. Lilium-
Typus entspricht. Ich weiss, dass sich gegen diese Erklarungsver-
suche viele Einwiinde erheben lassen. Es wire zweifellos eine Stiitze
fir meine Hypothesen, wenn man innerhalb der Gattungen mit
sowohl apogamen als sexuellen Arten entsprechende Lmbryosack-
typen finde. Unsere bisherige Erfahrung zeigt, dass dies meist
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nicht der Fall ist. Doch muss zugegeben werden, dass unsere
Kenntnis der lEmbryosackentwicklung innerhalb solcher Gattungen
schr gering ist. Indes dirften die Verhiltnisse bei den Zwalcle-
millen (MURBECK 1901, STRASBURGER 1004), Zhalictrum purpu-
rascens (OVERTON 1904) und FHouttnyia cordata (SHIBATA u. MIVAKE
1908) zeigen, dass das Ausbleiben der Reduktionsteilung nicht
notwendig den Embryosacktyp zu beeinflussen braucht. Es ist
hier von Interesse, daraul hinzuweisen, dass innerhalb der Gattung
Lrigeron sowohl der Awtennaria-Typ (E. cfr. annuus: HOLNMGREN
1919) als der Lilium-Typ (E. dubius: TANARA 1921) vertreten sind.

Die weitere Entwicklung des Embryosackes bis zur
Befruchtungsreife.

Wie bereits bemerkt, wird der Embryosack in gewohnlicher
Weise durch drei sukzessive Kernteilungen achtkernig, mag er nun aus
der chalazalen Tetradenzelle, wie bei der Mehrzahl der untersuchten
Porraginaceen, oder aus der unteren Dyadenzelle, wie bei Lycopsis
und Awnchusa, entstehen. Eine kurze, aber richtige Beschreibung
des Embryosackes und seiner Entwicklung bei Borragoe officinalis
hat GUIGNARD (1882) gegeben. Andere Forscher, die sich mit
dem Bau des Embryosackes bei den ZRBorraginaceen beschiiftigt
haben, sind HOFMEISTER (1858), ROSANOFF (1866), VESQUE (1878,
1879), JONssON (1880) und LoOTSCHER (1903). Wie wir sehen
werden, sind ihre kurzen! Notizen zum grossen Teil fehlerhaft.
ViESQUE's Beobachtungen sind durch seine unrichtige Auffassung
beeinflusst, dass samtliche Tetradenzellen (cellules-meres spéciales)
an der Bildung des Embryosackes teilnehmen.

Uber die fritheste Entwicklung des Embryosackes bei Zycopsis
arvensts and  Anchusa  officinalis habe ich schon berichtet. Die
homotypische Kernteilung bei diesen ist gleichzeitig die erste Tei-
lung im Embryosack. Die Figuren 108—110 zeigen die weitere
Lntwicklung desselben bei Zycopsis bis zum Achtkernstadium ein-
schliesslich. Der Embryosack ist ziemlich plasmareich. Die Ver-
hiltnisse bei Awciusa sind véllig gleichartig; wie bei Lycopsis kann
man bei dieser Art konstatieren, dass die mikropylaren Kerne die
chalazalen an Grosse iibertreffen¥(Fig. 116). Die obere Dyaden-
zelle wird frither absorbiert als bei Lycopsis. Im achtkernigen Sack
tritt sehr schnell Zellbildung ein (Fig. 111).
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Fig. 112, Myosotis arvensis.  Zweikerniger Embryosack. Vergr. 715 1. Fig. 113
—114.  Symphvtem officinale. Fig. 113. Zweikerniger Embryosack. Vergr. 260: 1.
Fig., t14. Zweite Kernteilung im Embryosack. Vergr. g50: 1. Fig. 115, dsperuge
procumbens.  Vierkerniger Embryosack. Vergr. 715: 1. Fig. 116, Awchusa ofyr-
cinalis., Vierkerniger Iimbryosack. Vergr. 625:1. Fig. 117—119. Zehinm planta-
givenm.  Fig. 117. Junger Embryosack mit fiinf Kernen. Fig. 118. Junger Em-
Lryosack mit sechs Kernen. Fig. 119. Die Zellbildung im Embryosack beendet.
Vergr., 82501, Fige 120—121.  Zelinm  creticum. Embryosicke mit Antipoden-
zellen. Vergr. s30: 1. Fig. 122, Afyesetis arvensis. Embryosack mit Antipoden.
Vergr. 715:1. Fig. 123=124.  Lithospermum officinale. Vergr. 7151, Fig. 123,
Junger achtkerniger Embryosack. Fig. 124. Etwas ilteres Stadium.

Ithe ich zu einer Beschreibung des fertigen Embryosackes
iibergehe, will ich mit einigen Worten die fritheren Entwicklungs-
stadien bei den zum Normaltyp gehérenden Arten beriithren. Bei
diesen gibt die unterste Makrospore bald ihre Embryosacknatur zu
erkennen. Sie wichst schnell, besonders in die Linge, und die
Vakuolenbildung tritt ein, wenn die erste Kernteilung abgeschlossen
ist (Fig. 112, 113). Bisweilen treten schon frither kleine, diffuse
Vakuolen auf, aber sie fliessen spiter mit dem grossen zentralen
Saftraum zusammen, der die beiden primadren Kerne trennt. Die
drei oberen Tetradenzellen sind unterdessen degeneriert und zu-
sammengedriickt worden, das gleiche Schicksal trifft nun auch die
dussere Zellschicht des Nuzellus. Bisweilen durchbricht der Em-
bryosack den Nuzellus an der Seite (Fig. 112, 116). Die folgenden
Kernteilungen verlaufen im allgemeinen simultan (Fig. 114). Eine
Ausnahme von dieser Regel bildet Zckium plantaginenn. bei dem
die Kernteilungen in der mikropylaren Region des Embryosackes
wesentlich verspitet sind (Fig. 117, 118). Dies hangt vielleicht
damit zusammen, dass die mikropylaren Kerne 10—20-mal grosser
sind als die chalazalen. Handgreifliche Grissendifferenzen zwischen
den Kernen in den beiden Polen des Sackes habe ich auch bei
Asperngo procumbens (Fig. 115)und Lithospermun officinale gefunden.
Wenn das Stadium mit acht freien Kernen erreicht ist, sind nicht
nur alle Reste des Nuzellus und der drei apikalen Tetradenzellen
spurlos verschwunden, sondern es hat auch die Absorption des
umgebenden Integumentgewebes begonnen. Das Zytoplasma ist
besonders im oberen Teil der Embryosicke angehauft, und hier
werden bald die drei Zellen des Eiapparates gebildet, unter denen
der obere Polkern liegen bleibt. In der Antipodalregion weicht
der untere Polkern bald durch zunehmende Grésse von den drei
ibrigen diffus gefidrbten Antipodenkernen ab.
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Der Liapparat: Nach HOFMEISTER (1858) und ROSANOFF
(1866) kommen nur zwei Keimblischen  im Gipfel des Embryo-
sackes vor, eine Angabe, die jedoch unrichtig ist. Wie gewdhn-

lich besteht der Eiapparat aus drei Zellen, dic anfinglich gleich,

Fig. 125—-128. Lycopsis arvensis. ¥ig. 125. Embryosack mit Anlage des Seiten-
divertikels. Vergr. 520:1. Fig. 126. Spiteres F.l!lhr}-‘m;n(:kstfzdium mit  grossem
Divertikel. Vergr. 500: 1. Fig. 127—128. Befruchtungsreife Embryosiicke.

. Vergr. 500: 1.

fast isodiametrisch oder schwach gegen die Mikropyle zugespitzt
und mit einem dichten, nicht vakuolisierten Plasma gefiillt sind
(Fig. 111, 119, 122, 124). Bald tritt eine Differenzierung in eine
Eizelle und zwei Synergiden ein.

Die Eizelle nimmt das gewdshnliche Aussehen an; sie besitzt
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cine apikale Vakuole, der Kern ist in das basal angehaufte Plasma
cingebettet (Fig. 120, 121, 126—128, 130 u. a.) Eine andere
Gestalt zeigt die Lizelle in dem in Fig. 144 abgebildeten, schon
befruchteten Embryosack von Nownea nigricans: der Kern liegt
hier zentral in der mit mehreren Vakuolen versehenen Lizelle. Die
Kerndimensionen der Eizelle und der Synergiden sind gewdhnlich
ungefihy gleich. Bei Zckium creticun (Fig. 120), Lycopsis (Fig.

Fig. 129. Perrage officinalis. Embryosack mit Antipoden. Vergr. 260: 1. Fig.
130. Cvuoglossum  officinale. Embryosack. Vergr. 505:1. Fig. 131. a. und b.
Lindelofia fongifiora. Abnormer Embryosack mit fiinf »Eizellen» und einem Riesen-
antipoden. Vergr. 505: I.

126—128) und Nownea (Fig. 144) ist der Eikern jedoch auffallend
kleiner als die Synergidenkerne, bei den Cruoglosseen (Fig. 130),
Borrago officinalis (Fig. 129) und Myosotis arvensis (Fig. 171) ver-
hdlt es sich umgekehrt.

Das Aussehen der Synergiden kann bei verschiedenen Gat-
tungen und Arten in bezug auf Grosse, Form und Vakuolisierung
wechseln.  Synergiden von der typischen, birnenférmigen Gestalt
mit einer grossen basalen Vakuole und dem Kern in der plasma-
reichen Spitze findet man z. B. bei den Gattungen Zckamn (Fig.
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120—121), Sympleytum. Pulneonaria und Myosotis. Bei ¢ ynoglossum
(Fig. 130), ZLindelofia und Omplalodes haben die Synergiden eine
mehr stumpfe Form und entweder tiberhaupt keine Vakuolen oder,
wenn solche entstehen, nur kleine und diffuse. Das Plasma in der
Spitze ist anfianglich dicht und chromophil, wird aber bald homogen
und stark lichtbrechend und wird dann leicht von Lichtgrin gefirbt.
Eine streifige Struktur lisst sich nicht beobachten. Wahrscheinlich
hat sich das Plasma der Synergidenspitze in cinen zelluloseartigen
Stoff verwandelt, Derartige Differenzierungen nennt STRASBURGER
(1878 wu. a.) Synergidenkappen (s. unten S. 140). ILinen echten
Fadenapparat habe ich jedoch in den stark zugespitzten Synergiden
bei Awchusa officinalis gefunden. Doch ist zu bemerken, dass die
Synergidenspitze sich auch bei dieser Art allmithlich in eine homogene
Synergidenkappe verwandelt. Dieser Prozess scheint von der Spitze
nach der Basis zu verlaufen; unter der homogenen Synergidenspitze
sicht man deshalb oft gleichzeitig eine streifige Zone. Fur Horrage
officinalis gibt GUriGNarD (1882) an, dass die Synergiden keine
Vakuolen haben. Dies ist auch gewdhnlich der Fall, aber bisweilen
bildet sich bei dieser Art doch eine kleine Vakuole in den ge-
rundeten oder etwas unregelmassig gelormten Synergiden (Fig. 129).
Das Aussehen der Synergiden | bei  Cerintiie major und Lappula
cchinata  gleicht am meisten dem bei Borrago. Fine besonders
michtige Ausbildung erreichen die Synergiden bei Lycopsis arocnsis.
Ihre etwas variierende Form wird durch die Textfiguren 126—128
veranschaulicht. Aus diesen geht auch hervor, dass die Synergiden
bedeutend grosser sind als die Lizelle und oft tiefer in den Sack
hinabhingen als diese. Sie sind plasmareich und mit mehreren
kleinen, gewdhnlich nicht scharf begrenzten Vakuolen verschen, die
sowohl eine apikale als eine basale l.age einnehmen konnen. Die
Kerne dey Synergiden machen frith den Eindruck, dass sic hyper-
trophiert sind. Die bei der Befruchtung intakte Synergide persi-
stiert ziemlich lange (IFig. 140—141), erfahrt aber allmihlich eine
deutliche Verdnderung. Der reiche zytoplasmatische Inhalt ver-
schwindet, und die grosse Synergidenzelle, die nun die Form ciner
gerundeten Blase angenommen hat, fiilllt sich statt dessen mit Zell-
saft. In Fig. 11, Taf. II ist dieser Prozess ziemlich weit fortge-
schritten. Der Kern degeneriert und erscheint als ein grosser, farben-
absorbierender Klumpen im oberen Teil der DBlase. Nach den
ersten Teilungen im Embryo schrumpft die Synergide schnell zu-
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sammen und verschwindet. Es ist wohl nicht ausgeschlossen, dass
die intakte Synergide bei Lycopsis eine spezielle Rolle spielt; viel-
leicht kann der wachsende Embryo den reichen Inhalt der Syner-
gide mehr direkt aufsaugen und sich zunutze machen. Dass die
intakten Synergiden bei den Nownea-Arten (N, rosca. lutea, nigri-
cans) cine nutritive Aufgabe haben, halte ich fiir noch wahrschein-

137

Fig. 132—133. Rorrage officinalis. Freie Endospermkerne und vierzelliger Embryo.
Vergr. 400: 1. Fig. 134—137. Onosma cchivides. Fig. 134. Vier End;)spcrmkeme
im Embryosack, drei sichtbar. Vergr. 170: 1, Tig. 135. Endosperm 16-kernig.
Vergr. 320:1. Fig. 136. Embryosack mit Embryo und freien Endospermkernen.
Vergr. 170t 1. Fig. 137 & Die funikulare Seite eines Sackes mit Endospermzellen;
L. dic enigegengesetzte Seile desselben Sackes mit freien Kernen. Vergr. 170: 1.

licher. Anfinglich haben die Synergiden bei diesen Arten das
typische Ausschen; sie sind birnenformig, ihre Spitze ist in einen
schmalen Schnabel ausgezogen, der jedoch in eine Zellulosekappe
verwandelt wird. Die basale Vakuole ist gross und distinkt. Nach-
dem die Befruchtung erfolgt ist, zeigt die intakte Synergide ein
ganz anderes Aussehen. Sie ist nun sehr gross, abgerundet und
fast vollig mit einem kornigen Plasma und kleinen Proteinkérpern

6—azs1 37.  Harry G. Svensson.
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vollgepfropft (Fig. 144, 145). In Fig. 144 von Nowiea niecricaus
beachte man Gestalt und Grosse der nicht zerstérten Synergide im
Vergleich mit der Eizelle, und aus Fig. 145 von Nownca lutea
sieht man, dass die an Inhalt bemerkenswert reiche Synergide

141 149

Fig. 138—143. LZycopsis arvensis. LEndospermstadien. Tig. 138. Teilung des Zen-

tralkerns in Anaphase. Vergr. 320: 1. Fig. 139. Zweikerniges Indosperm. Vergr.

350: 1. Fig. 140. Vierkerniges Endosperm. Die Ialcml('-: EII(!OS[)C]'IH?:(‘”(‘ schon

abgeschnitten. Vergr. 320: 1. Fig. 141. Die erste Kernteilung im zentralen Endo-

sperm. Die laterale Endospermzelle twcl11 ungeteilt. Vt’:‘rgr.'ssz: 1. Fig. 142 u.

143. Etwas spiitere Stadien; das laterale ‘E.mlospcrm ist in vier Zellen geteilt, das
zentrale ca. achtkernig. Vergr. 225: 1.

orosser ist als der zweizellige Embryo. Erst wenn sich eine mehr-
?_elligf; Em])]‘y()kugel gebildet hat, ist die Synergide zerstort, Ich
bin der Ansicht, dass die intakten Synergiden bei Nounea als nah-
rungsspeichernde Organe fungieren, welche anfangs die jungen
Embryonen mit Nahrung versehen. Bei den ibrigen Borraginaceen
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erfahren die Synergiden keine solchen postfecundalen Verdanderungen
wie bei Lyeepsis und Nownea. )

Die Polkerne: Der obere Polkern bleibt im Plasma unter dem
Lliapparat liegen. Hierher wandert auch der untere Polkern lings
des plasmatischen Wandbelegs des Embryosackes oder, wie es
bisweilen bei Zochinne wnd Lithospermann der Fall ist, in einem zen-
tralen Plasmastrang. Die Verschiedenheiten in den Dimensionen
der Polkerne (Fig. 119, 125), die man in jingeren Sacken oft findet,
— der obere ist dann stets grisser — sind tempordrer Natur. In
den befruchtungsreifen Sicken sind die Polkerne morphologisch
gleichwertig; sie sind gross, oft etwas langgestreckt (Fig. 124, 127,
128) und mit einem grossen Nukleolus versehen. Sie liegen dicht
aneinander, doch gilt ausnahmslos die Regel, dass sie nie vor der
Befruchtung verschmelzen. Diese Einzelheit kann bedeutungslos
erscheinen, ist aber in Wirklichkeit ein fur die Berraginaccen sehr
charakteristischer Zug. In dieser Beziehung weichen sie von den
[ydropliyllaccen und Heliotropiaceen wie iiberhaupt — soweit mir
bekannt ist — von anderen Zwbifloren ab. Der von GUIGNARD
(1882, Fig. 140, Taf. 6) abgebildete Embryosack von Berrage offi-
cinalis ist nicht vollreif, und doch spricht G. bei der Beschreibung
desselben von einem sekundiren Embryosackkern, in dem die Nu-
kleolen der verschmolzenen Polkerne noch sichtbar seien. In diesem
Punkte hat sich GUIGNARD zweifellos geirrt, ein Zentralkern wird
bei Borrago vor der Befruchtung ebensowenig gebildet wie bei
irgend einer anderen Borraginacee.

Die Antipoden: In der Literatur findet man einige teilweise
widersprechende Angaben iiber die Antipoden der Borraginaccet.
HOFMEISTER (1858), dessen Notizen sich aufl Borrage officinalis,
Fulmonaria officinalis und Cynoglossum officinale beziehen, gibt an,
dass Gegenfussler fehlen. Zu einem anderen Resultat gelangte
ROsANOFF (1866). Aus seiner Arbeit gebe ich folgende Zeilen
wieder: »In dem Chalazaende befinden sich mehrere grosse Ge-
genfiisslerzellen, wie ich sie z. B. bei Nownca violacea, Cerinthe major
und Omphalodes linifolia gesehen habe». Drei relativ kleine Antipo-
denzellen kommen nach GUIGNARD (1882, Fig. 140, Taf. 6) bei Borrage
officinalis vor. HEGELMAIER (1886) bildet drei relativ kleine Antipoden
bei Symplytum officinale ab. Nach LOTSCHER (1905, S. 254, Taf.
II, Fig. 35—39) dagegen sind die Antipoden bei der letztgenannten
Art und auch bei Pulmonaria officinalis sehr gross — sie werden
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mit den Riesenantipoden gewisser Nanunculaceen ( Aconitnni. Ane-
meone) \'L:l‘p,‘lichcn — und liegen seitlich im Embryosack iiber der
Hilumregion, wo der Gefisstrang eintritt und sich verzweigt, Aus-
serdem persistieren sie ungewdshnlich lange, werden aber schliess-
lich von dem Embryo verdringt. Aus diesen Literaturangaben
konnte man vielleicht den Schluss ziehen, dass die Antipodenver-
hdltnisse innerhalb der Familie in hohem Grade variieren.  Aber
wie soll man die Divergenzen in HEGELMAIER'S und LOTSCHER'S
Beobachtungen erkliren, oder was ist die Ursache dafur, dass
HOFMEISTER bei Pulmonaria officinalis iberhaupt keine Antipoden
wahrnehmen konnte, wiahrend LOTsciier bei derselben Art fand,
dass sie Riesendimensionen hatten? Ithe ich diese IFragen zu
beantworten suche, ist es wohl am zweckmissigsten, meine eigenen
Beobachtungen iiber die Antipoden mitzuteilen.

Wie bereits bemerkt, wichst einer der vier freien chalazalen
Kerne schnell und wird zum unteren DPolkern, die drei tbrigen
bleiben klein und stellen Antipodenkerne dar. Wie verlduft nun
der Prozess in der Antipodalregion weiter? Bel Symplytum offi-
cnale und uplandicunm» unterbleibt die Zellbildung in diesem Teil
des Embryosackes ginzlich. Es werden also keine Antipodenzellen
gebildet, sondern die Antipodenkerne degenerieren und verschwinden
sehr schnell. HE(;I-:.I.,.\I.\II-:R'::: Angabe, dass drei kleine Antipoden-
zellen entstehen, diirfte nicht richtig sein.  Wenn die Zellen des
Eiapparates eben gebildet sind, ist der Imbryosack bei den Syue-
Phytum-Arten lang und sehr schmal (Fig 73), und der Antipoden-
abschnitt ist von einem charakteristischen, kleinzelligen Chalazage-
webe umgeben (in der Figur gestrichelt). Vor der Befruchtung erfihrt
indes der Embryosack bei Sympliytum ebenso wie bei den Awc/in-
seen eine sehr auffallende Formveridnderung, aufl die ich unten
naher eingehen werde. Ich bemerke hier jedoch, dass der imbryo-
sack eine voluminose Seitenausbuchtung in der Richtung auf den
Funiculus bildet. Zur Zeit der Befruchtung hat der Sack Dbei
Symplevtion eine Form wie in Fig. 146 angenommen. Der anti-
podale Abschnitt erscheint als eine schmale Tasche, aber die Anti-
podenkerne sind dann schon verschwunden. Swwp/vtiin hat also
keine Antipodenzellen, und von den Antipodenkernen sicht man in
dem befruchtungsreifen Embryosack nichts.

Diese Beobachtungen stehen ja im schirfsten Gegensatz zu
denen von LoTscier, Was sind das also fiir grosse Zellen, die
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Fig. 144, Nonnca wnigricans. Junges Endospermstadium. Das laterale Endosperm
vierzellig. das zentrale achtkernig. Die intakte Synergide sehr gross. Vergr. 320: 1.
Fig. 145 a . b, Nownea lutea. Junges Endospermstadium  mit vier antipoden-
artigen, lateralen Endospermzellen und einigen freien Kernen im zentralen Endo-
sperm.  Embryo zweizellig. Die intakie Synergide gross und reich an Nihrstoff,
Vergr. 225: 1. Fig. 146—149.  Svmplviuem officinale. Fig. 146. Teilung des Zen-
tralkerns im lateralen Divertikel.  Antipodentasche und Hypostase. Vergr. 225! 1.
IFig, 147. Zellen im lateralen und zentralen Endosperm. .\'crgr. 85:1. Fig. 148
u. 149. Amitotische Teilungsstadien lateraler Endospermzellkerne. Vergr. 715: 1.
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LoTscHER unter dem Namen von Antipoden abgebildet und be-
schrieben hat? Die Antwort auf diese [Frage findet man, wenn
man die frithzeitigere Entwicklung des Endosperms studiert.  In
cinem spateren Kapitel werde ich zeigen, dass die von LOTSCHER
beschriebenen antipodenartigen Zellen endospermatischer  Natur
sind und mit dem IEndospermzellenkomplex identifiziert werden
miissen, den ich mit dem Namen laterales IEndosperm bezeichnet habe.

Ein jv\ntipndena])parat von ecin oder drei Zellen kommt bei
den meisten FBorraginaceen vor. Bei Lycopsis arvensis (Fig, 111,
125—128, Taf. II, Fig. 7, 9), dAuchusa officinalis. Pulmonaria offi-
cinalis. Nownea lntea und Fchivm creticum (Fig. 120, 121) wird in
dem jungen Embryosack durch eine diinne Plasmahaut eine cinzige
kleine, aber plasmareiche Zelle abgetrennt, welche die drei Anti-
podenkerne enthilt. Diese Antipodenzelle ist von kurzer Bestiandig-
keit, gewohnlich wird sie vor der Befruchtung aufgelost. Bei Zic/imwm
plantagincum (Fig. 119)habe ich einen Sack mit einer zweikernigen Anti-
podenzelle gesehen, der dritte Antipodenkern lag frei neben dem un-
teren Polkern. Drei kleine Antipodenzellen fand ich bei Borrage offi-
cinalis (Fig. 129), Lithospernuon officinale (Fig. 124), Cerinthe major,
Myosotis arvensis (Fig. 122, 171), Lindeclofia longiflora und € yio-
Llossum officinale; dieselben verschwinden sehr schnell. Die Zellen
im Eiapparat werden gleichzeitig oder etwas frither als die des
Antipodenapparates' gebildet. Ein entgegengesetztes  Verhalten
beobachtete ich zufillig bei Lithospermuon officinale. 1 dem auf
Fig. 123 abgebildeten Sack sieht man zwei Antipodenzellen, aber
die mikropylaren Kerne sind noch f[rei. [fupatoricm cannabinum
verhilt sich nach HOIMGREN (1919, S. 55) auf gleiche Weise; der-
selbe Autor gibt auch einige andere Beispiele. Diesen kénnen
Centranthus vuber. aleriana alliariifolta (ASPLUND 1920, S. 33),
Frythrea Cendawrinm und Gentiana  campestris (STOLT 1921, S,
15) hinzugefigt werden. Wahrscheinlich finden sich noch viele
andere Beispiele, wenn man in der Literatur nachforscht.

Die Antipoden der Borraginaccen lassen sich offenbar als un-
ansehnliche, ephemire Bildungen charakterisieren. Bei Symp/iytum
werden keine Zellen gebildet. Es ist daher leicht erklirlich, dass
sie von HOFMEISTER iibersehen wurden. Die von Rosaxorr,
VESOUE und LOTscneRr als Antipoden beschriebenen Zellen bei
den Gattungen Nownea, Pulmonaria und Cerintle haben ganz sicher
nichts mit Antipoden zu tun, vielmehr handelt es sich hier bei
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diesen wie bei Spmplytum ohne Zweifel um die antipodenartigen
lateralen Iindospermzellen (s. u.). Ein solcher Irrtum ist auch sehr
verzeihlich. Ehe ich die Entstehung der lateralen Endospermzellen
bei Lycopsis, der ersten von mir untersuchten Art mit lateralem
Endosperm, studiert hatte, hielt ich die fraglichen Zellen gleichfalls
fiir Antipoden. ROSANOFF's Angabe iiber das Vorkommen mehre-
rer, grosser Antipoden bei Omplalodes linifolia ist schwerer zu ver-
stehen., Diese Art bildet keine lateralen Endospermzellen, und
auch in befruchtungsreifen Embryosicken konnte ich keine Spur von
Antipoden finden. Die jingeren Stadien habe ich nicht untersucht.
Andere Cynoglosseen, wie Lindelofia longifiora und C ynoglossim
officinale, haben ja drei ganz kleine, ephemire Antipoden, und ich
halte es fur unwahrscheinlich, dass sich Omphalodes anders verhalten
sollte. Ich glaube, dass sich ROSANOFF geirrt oder einen abnormen
Embryosack gesehen hat.

Ich will mich nun etwas mit den Formverinderungen beschéfl-
tigen, welche die Embryosicke bei verschiedenen Reprisentanten
der Familie erfahren. Bei den untersuchten Zritrichicen und ausser-
dem bei Mertensia. Lithospermum und Cerinthie wichst der anfang-
lich lange und sehr schmale Embryosack mehr in die Breite, wobel
die grossen, plasmareichen Zellen in der inneren Integumentzone
verdringt und absorbiert werden. Die befruchtungsreifen Embryo-
sicke nehmen hierdurch eine regelmissige spharoidische Form an,
sind jedoch gewdhnlich etwas gegen die Mikropyle zugespitzt. Bei
Onosma  cchioides (Fig. 76) ist der Embryosack zur Zeit der Be-
fruchtung fast kugelrund, wird aber wiihrend der weiteren Entwick-
lung langgestreckt sphiroidisch (Fig. 77 u. a). Eine solche Gestalt
hat der Embryosack bei /ic/ium (Fig. 119—121) wihrend seiner
ganzen Entwicklung. Die Embryosicke der Cruoglosseen sind da-
durch charakterisiert, dass die mikropylare Hilfte oder der dritte
Teil stark erweitert ist (Fig. 130, 131 b). Wihrend der fortschreitenden
Entwicklung des Endosperms gleicht sich indes der Breitenunterschied
zwischen den Enden des Embryosackes allmihlich aus. Schliesslich ist
eher die chalazale Partie breiter und kriiftiger entwickelt (Fig. 167).

Der junge limbryosack bei Myosotis hat eine gewohnliche,
sphiroidische Form (Fig. 122), erweitert sich aber und buchtet sich
gegen den Funiculus aus, so dass er zur Zeit der Befruchtung eine
Gestalt wie in Figur 171 annimmt. Ich mache darauf aufmerksam,
dass die Antipoden noch wahrnehmbar und dass die Zellen des
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Eiapparates tberaus volumings sind; sie fiilllen zusammen mit den
grossen Polkernen einen grossen Teil des plasmareichen Embryo-
sackraumes aus. Spiter wird der Sack noch mehr abgerundet
(Fig. 174—177), wichst aber dann in die Hilusregion hinab. Diese
Wachstumsrichtung fillt nicht mit der urspriinglichen Lingsrichtung
des Embryosackes zusammen, sondern ist fast rechtwinklig zu ihr. Die
definitive Form des Sackes ergibt sich aus Figur 178. JONssoN
(1880) hat kein einseitiges Wachstum des Embryosackes bei ./ yo-
sotts palustris gesehen. Dies beruht ganz sicher, wie er selbst
bemerkt, darauf, dass er keine vollig reifen Sicke untersucht hat.
Es bleibt nun noch iibrig, von den interessanten Formver-
anderungen zu sprechen, welche die Embryosicke bei den Au-
chuseen erfahren. Fir Borrago officinalis gibt GUIGNARD (1882,
S. 173) an, dass le sac embryonnaire prend souvent une form
assez irréguliere, ohne niher zu erkliren, wie diese unregelmissige
Form entsteht. Uber dieselbe Art schreibt VESOUE (1878, S. 257):
tout le sac embryonnaire prend une form ellipsoide réguliére, qu'il
doit échanger bientot contre une profil triangulaire [fig. 9 (pl. 13)],
grace a un long prolongement caecal qu'il produit sur le coté
In gleicher Weise verhilt sich nach demselben Autor (VEsour
1879, S. 364) der Embryosack bei Zrachystemon orientale. Ich
zitiere folgende Zeilen: ». .. le contour de la cavité elle-méme subit
de profondes modifications. Outre qu'elle s'agrandit beaucoup,
relativement aux cellules 3 et 4, elle donne naissance latéralement
(sur le coté tourné vers le funicule) & un vaste caeccum qui pénétre
profondément dans le tissus du tégument [fig. 6 et 7 (pl. 21)|-.
Auch aus HEGELMAIER's (1886) Fig. 20, Taf. IV ist deutlich er-
sichtlich, dass er eine Seitenausbuchtung des Embryosackes bei
Sympliytum  officinale beobachtet hat, obgleich er im Text nichts
davon erwihnt. Bei sidmtlichen von mir untersuchten Awclusecn
stellte ich fest, dass die Formveranderungen, welche die Embryo-
sdcke erfahren, in Zusammenhang mit der Ausbildung eines lateralen
Divertikels stehen, der stets dem Funiculus zugekehrt ist, also wie es
VESQUE bei Borrago und Trackystemon skizziert hat. Um besser zu
veranschaulichen, wie die betreffenden Prozesse verlaufen, gebe ich
eine genauere Beschreibung derselben bei einer Art, Lycopsis arvensis.
Unmittelbar nach der Zellbildung im Embryosack zeigt dieser
ein regelmissiges ovales Profil (Fig. 111). Die Lingsachse des
Sackes ist rechtwinklig zum Funiculus. Anfangs wichst der Sack
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gleichmiissig in  die Breite, aber es dauert nicht lange, so kann
man  beobachten, dass sich seine Ventralseite (die dem Funiculus
zugekehrte) kriftiger ausbuchtet (Fig. 125; Taf. 1I, Fig 7). Dies
ist die erste Anlage zu dem ventralen Embryosackdivertikel. Die
dreikernige Antipodenzelle gibt die lage der Chalaza an. Der
laterale Divertikel vergrossert sich schnell, wobei die Zellen der
inneren  Integumentzone leicht verdringt werden, und bald zeigt
der plasmarciche IEmbryosack auf diagonalen Liangsschnitten ein
triangulires Profil (Taf. II, Fig. 8, 9). In der mikropylaren kcke
liegen die Zellen des Eiapparates, in der chalazalen die noch
persistierende Antipodenzelle. Figur 126 zeigt ein etwas spateres
Stadium.  Der Divertikel hat weiter an Grosse zugenommen. Der
Antipode liegt gleichsam in einer kleinen Tasche im Chalazagewebe,
und zwischen diese Antipodentasche und den Divertikel schiebt
sich ein Gewebezapfen ein (Taf. II, Fig 10), der jedoch allmahlich
wegdenudiert wird. Die Antipodenzelle degeneriert nun gewohn-
lich; bei den in Fig. 127 und 128 abgebildeten Sicken persistiert
sie noch und gibt die Lage der Chalaza an.

Der laterale Divertikel bildet nun das Hauptvolumen des
Embryosackes und kehrt sein anfangs spitziges, spiter mehr und
mehr  abgerundetes Iinde dem Funiculus zu. Die voluminosen
Zellen des Liapparates dringen nun ziemlich tiefl in die Divertikel-
partie hinab (Fig. 127, 128). Von der Plasmaanhiufung unter dem
Eiapparat fiihrt eine kriftice, zentrale Plasmabriicke (Fig. 126—
128) in den Divertikel hinab, und ausserdem werden zahlreiche
feinere Plasmastringe gebildet, welche die Vakuolen in verschie-
denen Richtungen durchlaufen. Zur Zeit der Befruchtung zeigt
der Embryosack aufl sagittalen Lingsschnitten gewohnlich eine
Form wie in Fig. 10, Taf. II. Der Sack ist jetzt mehr abgerundet,
aber der Gewebeausliufer, der die Grenze zwischen der Antipoden-
tasche und dem Divertikel bezeichnet, kann noch leicht wahrge-
nommen werden. In anderen Fillen rundet sich der Sack noch
mehr ab, ja wird fast kugelrund (Fig. 11, Taf. II), und es ist dann
nicht immer so leicht, die Lage der Chalaza anzugeben. Aus
dieser Beschreibung geht klar und deutlich hervor — ich mdchte
dies besonders hervorheben — dass der funikulare Teil des Sackes
nicht seiner chalazalen Abteilung, sondern der lateralen Divertikel-
partie entspricht. In den reifenden Samen beginnen die Embryo-
sdcke wie die ganzen Samenanlagen in der urspriinglichen Liéngs-
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richtung weiter zu wachsen, und nehmen dadurch aufs neue die
regelmidssige spharoidische Gestalt an (Fig. 12, Taf. II). s deutet
dann nichts darauf hin, dass der Iiri;bryosack so eigentiimliche Form-
veranderungen erfahren hat, wie sie soeben beschrieben wurden.

Bei den ubrigen Auchuscen, die ich nach dieser Richtung hin
untersucht habe, namlich Perrage officinalis. Nonnea lutca. rosca.
Pulmonaria officinalis, Symplytwm  officinale, Auchusa officinalis.
#talica, sind die Verhiltnisse ganz gleichgeartet wie bei Lycopsis.
Ich fiige deshalb nur einige Einzelheiten hinzu. So wird z. B.
der Divertikel bei Berrage von der mikropylaren Partie des Em-
bryosackes gebildet (Fig. 129), und diese buchtet sich anfinglich
nicht gegen den IFuniculus, sondern nach innen in der Richtung
auf die Blittenachse aus. Lrst spiter erweitert sich der ventrale
Teil des Embryosackes mehr und mehr, wobei das grosszellige,
auf der Funiculusseite gelegene, innere Integumentgewebe schnell
verdringt und absorbiert wird. Der Sack erhilt deshalb erst in
einem spdteren Stadium — wenn das Endosperm mehrkernig ge-
worden ist (Fig. 68) — das trianguliare Profil, das bei Lycopsis
schon vor der Befruchtung erreicht wird. Wegen der primiren
Wachstumsrichtung des Divertikels kommt auch der Embryo nicht
in die eine Ecke des auf dem Diagonalschnitt trianguliren Sackes
zu liegen, sondern ungefihr in die Mitte der Dorsalseite des Sackes.
Spiter wird der Embryosack wie bei ZLjycopsis abgerundet und
schliesslich sphiroidisch.

Von den beiden schematischen TFiguren 73 und 74 von Symw-
Plytumne  officinale  veranschaulicht die erstere die urspringliche,
schmale und langgestreckte Form des Embryosackes, die letztere
gibt ein Bild von der Ausdehnung des ventralen Divertikels zur
Zeit der Befruchtung. Die punktierten Linien geben die Grenze
zwischen den beiden Zonen der Integumente an, die bei Symp /eyt
iberaus distinkt sind. Die karrierten Teile zeigen den Umfang
eines Gewebes, das den antipodalen Teil des Embryosackes um-
schliesst und eine von dem iibrigen Chalazagewebe abweichende
histologische Struktur hat (Fig. 146). Die Zellen dieses Gewebes
sind viel kleiner als die der umgebenden Gewebe, die Zellwinde
sind etwas verdickt, und der Zellinhalt ldsst sich leicht mit Hama-
toxylin fiarben. Durch seine Lage und sein Aussehen erinnert dieses
Gewebe an eine sog. Hypostase (VAN TIEGHEM 1901). Nach Vax
TiEGHEM sollen die Winde der Hypostasenzellen lignifiert sein;
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ob dies bei dem fraglichen Gewebekomplex der Fall ist, kann ich
nicht sagen. lis scheint jedoch iiblich geworden zu sein, fiir solche
chalazal gelegene Gewebe den Ausdruck Hypostase anzawenden,
ohne Rucksicht auf die chemische Beschaffenheit der Wandver-
dickungen (vgl. SCHUNEIDER 1917). Bei dnwckusa italica. Nonnea-
und  Cerinthe-Arten kommen  gleichfalls derartige Hypostasenbil-
dungen vor. VAN TIEGHEM schreibt der Hypostase die Aufgabe
zu, das Hinabwachsen des Embryosackes in die Chalazaregion zu
verhindern oder zu verzogern. Dass den Hypostasebildungen bei
den hier erwihnten Pflanzen eine solche Rolle zukommt, ist nicht
unwahrscheinlich.  In Wirklichkeit persistiert die Hypostase bei
Symphytumn ziemlich lange, und dies hat zur Folge, dass die Anti-
podentasche (Fig. 146) noch einige Zeit nach der Befruchtung
wahrnehmbar ist.  Die spiteren Gestaltverinderungen des Embryo-
sackes bei Symplytion verlaufen wie bei Lycopsis.

Wegen des orthotropen Types der Samenanlagen entwiclkelt
sich der Divertikel (D in Fig. 69) bei Pulimonaria und Nownea nicht
rechtwinklig zur Lingsachse des Sackes, sondern schrig abwarts
nach dem Funiculus zu. Bei Nownca lutea verlingert sich der
Divertikel zu einem schmalen Caecum (Fig. 145), bei N. wigricans
rundet sich der Sack gleich nach der Befruchtung ab (Fig. 144).

Meine Beobachtungen berechtigen mich zu der Annahme, dass
die Bildung lateraler Embryosackdivertikel eine fir die Anchuseen
charakteristische Ifigenschaft ist, Ein deatliches Gegenstiick zu
den eben erwihnten I"orm\'créinclcnmgcn des Embryosaclces bei
den Anchuscen ist miv nur bei [eltheimia viridiffora (HOFMEISTER
1861, Taf. XVII, Fig. 3, 8, 9) bekannt. Nach HEGELMAIER
(1883, S. 63—065; Taf. VI: 1—11) bilden sich bei Agrostemmna
eithago und Stellaria holostea von der Seite des Embryosackes aus
schlauchférmige Divertikel, die das kriftige Perisperm durchbohren
und wohl wahrscheinlich als Haustorien fungieren. Bel Stellaria
entwickelt sich der Divertikel indes nach der Befruchtung. Eine
andere Abweichung von den Verhiltnissen bei den dAwuchuseen
besteht darin, dass die Divertikel bei Agrostemma und Steliaria
klein bleiben und schliesslich obliterieren. Bei den Awuchuseen sind
die Divertikelbildungen wohl nicht ohne Bedeutung fur die Erleich-
terung der Nahrungsaufnahme des Embryosackes. Hierfiir spricht
der Umstand, dass der Divertikel immer nach der Stelle wichst,
wo die Nahrungszufuhr in die Samenanlage am reichlichsten ist,




0z Harry G. Svensson

d. h. nach der Funiculusgegend, und dass, wie wir schen werden,
die lateralen Endospermzellen, denen ich eine nahrungsphysiolo-
gische Rolle zuzuschreiben geneigt bin, stets in der Spitze des
Divertikels angelegt werden. Kleinere laterale Ausbuchtungen des
Embryosackes kommen z. B. bei Dorstenia drakeana (MODILEWSK]
1908, Fig. 39, 60) und Pimpinclla saxifraga (HAKANSSON 1923,
Fig." 11 1) vor. Gewéhnlich werden haustorielle Divertikel in der
antipodalen Region der Embryosicke gebildet oder treten in Ver-
bindung mit der Entwicklung des Endosperms als Endospermhau-
storien auf.

Schliesslich  will ich einige Anemalien erwihnen, die ich in
den Samenanlagen beobachtet habe. Es ist eine wohlbekannte
Tatsache, dass sich nicht immer simtliche Klausen einer Bliite bei
Borraginaceae zu reifen Teilfriichten entwickeln. Gewéhnlich diirfte
dies wohl darauf beruhen, dass nicht alle Samenanlagen cines
Gynidceums befruchtet werden. Bisweilen kann die Ursache jedoch
cine andere sein. Bei Borrago officinalis. Lindelofia longiflora und
Cynoglossum  officinale fand ich nimlich, dass die limbryosiicke
sehr frith degenerieren kénnen; sie erscheinen dann in den Pripa-
raten als schmale, nekrotisierte Massen. IEs kann sich hier nicht
um missglicckte Fixierungen handeln, denn in den anderen Samen-
anlagen desselben Gyniceums waren die Sicke véllig frisch. Die
sterilen Samenanlagen setzen ihr Wachstum fort und werden ebenso
gross wie die befruchtungsreifen normalen. Dass die Embryosiicke
bei dem hybridogenen Sympiytin: uplandicune: sehr oft degene-
rieren, ist weniger bemerkenswert. Ich habe oben bei Nemapleila
wsignis auf gleichartige Degenerationserscheinungen aufmerksam
gemacht. In diesem Zusammenhang ist der Hinweis von Interesse,
dass sich bei Harpagonella ebenso wie bei den Cordivideen und
FEhretivideen gewohnlich nur ein oder zwei Samen entwickeln. Man
kann vielleicht in den oben als abnorm betrachteten Verhiltnissen
eine Tendenz zu weiterer Reduktion in den Gynicien der Borragina-
ceen erblicken.

In Figur 131 a und b habe ich einen abnormen Embryosack
von Lindelofia longiflora abgebildet. Der Sack hat eine fiir die
Cynoglosseen typische Form. Der Eiapparat besteht aus nicht
weniger als fiinf Zellen, die simtlich den Charakter von izellen
angenommen haben. Sie sind mit grossen Ansatzflichen an der
Embryosackwand festgewachsen. Typische Synergiden fehlen also
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in diesem Sack. Die Polkerne sind normal. In der Chalazaregion
siecht man einen mit grossem Kern versehenen Riesenantipoden.
Ich stelle mir vor, dass dieser abnorme Sack auf folgende Weise
entstanden ist.  Im  Vierkernstadium sind die Kerne so verteilt,
dass drei im oberen Teil des Sackes und nur einer im antipodalen
befindlich sind. Nach erfolgter Teilung muss also die Anzahl Kerne
in den beiden Polen sechs bzgl., zwel sein. Um finf der mikro-
pylaren Kerne wurden Zellen gebildet, die aus irgend einem Grunde
cizellartig wurden, der sechste Kern stellte den oberen Polkern dar.
Die beiden basalen Kerne wurden zum unteren Pol- bzgl. Antipo-
denkern.

Bei Lindelofia werden in normaler Weise drei kleine, ephemare
Antipodenzellen gebildet. Einmal beobachtete ich indes in einem
sonst normalen Sack eine einzige schr grosse, langgestreckte Anti-
podenzelle mit drei Kernen, welche ansehnliche Dimensionen besassen
und Polkernen glichen.

IZinen Embryosack mit umgekehrter Polaritdt sah ich bei Linde-
lofia. Der Eiapparat lag also im chalazalen Teil des Sackes. Im
entgegengesetzten Pole waren keine Zellen zu entdecken; sie waren
wahrscheinlich  schon verschwunden. Auch in den Fillen, wo
Antipoden ganz fehlen, wie in den vierkernigen Iimbryosicken der
Onagraceen, ist bisweilen eine umgekehrte Polaritit im Embryosack
beobachtet worden. So beschreibt TicK1torM (19135) bei der Fuchsia-
Form = Marinka  wnd Fuchsia procunibens Fille, wo der Zellkomplex,
der wohl als ein Eiapparat zu betrachten ist, in der chalazalen
Region des Embryosackes lag.

Bei Lindelofia geschicht es bisweilen, dass der Eiapparat weit
vom Endostom entfernt an der Seite des Embryosackes liegt.

Die Befruchtung und mit ihr verbundene Umstéande.

IZine Untersuchung der Pollination und der Bliiteneinrichtungen,
die mit ihr zusammenhiingen, liegt ja ausserhalb des Rahmens
meiner Arbeit. Angaben hieriiber findet man in der bliitenbiolo-
gischen Literatur (s. z. B. Jorpax 1892, KNUTIL 1898, TALIEW
1900, NILSSON 1924 u. s. w.). Ich weise jedoch hier darauf hin,
dass sowohl heterostyle als gynodideische Arten vorkommen (FRUTSCI
1901). Bei der heterostylen Pulmonaria officinalis besteht kein solcher
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Unterschied zwischen brevistylen und longistylen Individuen in bezug
auf die Grésse der Pollenkorner, wie ihn z. B. DAHLGREN (1916)
bei Primula officinalis gefunden hat.

Durch mehrere Versuche habe ich festgestellt, dass Lycopsis
arvensts auch mnach Selbstpollination reife Teilfriichte entwickelt.
Meine Versuchsanordnungen waren sehr einfach. Teile von Bliten-
stinden, in denen sich die Bliiten noch nicht geéffnet hatten, wurden
mit sog. Pergamintiiten umgeben, wodurch Kreuzpollination ver-
hindert wurde. Dessenungeachtet waren Pollenschliuche in die
Embryosicke der isolierten Bliten eingedrungen, und der Frucht-
ansatz war reichlich. Wahrscheinlich werden die Narben durch
Pollen von derselben Bliite befruchtet. Ich nehme an, dass die
Kriimmung, welche die Kronenréhre bei Zycopszs macht, mit der
Autogamie in Zusammenhang steht. Auch bei anderen Repriisen-
tanten der Familie, z. B. Lathospernann und den AMyosotis-Arten (vgl.
Kxvrit 1898) kommt Autogamie vor.

Das Aussehen der Narbe und der Narbenpapillen hat GUiiGuEx
(1901) bei einigen Arten beschrieben. Derselbe Autor macht auch
Angaben iiber das Leitgewebe im Griffel bei Cynoglossum officinale
und  Symplhytuie  officinale. Den Verlauf der Pollenschlauche hat
GUEGUEN jedoch nicht verfolgt.

In anatomischer Beziehung zeigt der Griffel bei den von mir
untersuchten Arten einen in der Hauptsache uibereinstimmenden Bau.
Auf einem Griffelquerschnitt wird die zentrale Partie immer von
dem Leitgewebe eingenommen, dessen Zellen kriftig verdickt sind.
Es ist nicht ganz zutreffend, wenn GUEGUEN die Zellen des Leit-
gewebes bei Cynoglossum officinale als kollenchymatisch bezeichnet,
denn sowohl bei dieser als bei den iibrigen untersuchten Arten
sind die Winde dieser Zellen gleichmissig verdickt. Sie geben eine
deutliche Zellulosereaktion. Ein Griffelkanal fehlt oder ist eng.
Das parenchymatische Gewebe, welches das zentrale Leitgewebe
umgibt, besteht aus langgestreckten Zellen und wird von den beiden
medianen Gefassbiindeln durchzogen. Die Narbenpapillen zeigen oft
eigentiimliche Membranverdickungen (vgl. GUEGUEN). Den Verlauf
der Pollenschlauche habe ich am genauesten bei Lycopsis arvensis
und Lindelofia longifiora studiert und gebe nun zunichst eine Be-
schreibung desselben fur die erstere Art.

Die Narbe erscheint bei Lycopsts als eine kleine, schwach
zweigelappte Anschwellung mit Papillen von dem eigentiimlichen
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flaschenartigen Typus, den GUEGUEN bei Awnckusa #talica-beschrieben
hat. Nachdem die Pollenkérner auf der Narbe gekeimt haben,
dringen die schr schmalen Pollenschlduche in das Narbengewebe ein
und erreichen bald das Leitgewebe, das bei Liycopsis aus isodiame-
trischen, aufl dem Lingsschnitt polygonalen Zellen mit stark ver-
dickten Winden besteht. Die Pollenschliuche wachsen nun endo-
trop, aber interzellular in dem leitenden Griffelgewebe bis an die
Basis des Griffels. Ich benutze die Gelegenheit, hier eine falsche
Angabe richtigzustellen, die ich in einem Vortragsreferat (H. SVENS-
SON 1922, S. 138) gemacht habe; ich schrieb in diesem, dass die
Pollenschliduche ektotrop in dem Ieitgewebe wiichsen. Mit dieser
fehlerhaften Ausdrucksweise wollte ich nur den interzellularen Ver-
lauf hervorheben. Nachdem die Pollenschliuche den Griffel verlassen
haben, gehen sie zu ektotropem Wachstum iiber. Die Griffelbasis
ist teilweise mit dem Bliittenboden verwachsen, aber lings Zonen,
die von jeder Funiculusbasis nach dem Mittelpunkt der Griffelbasis
gehen, erfolgt keine Verwachsung, und es entstehen hier also offene
Kanile, in welche die Pollenschliuche nun hineinwachsen. Die
[Epidermiszellen, welche die Unterseite dieser Kanile bekleiden, sind
fast palissadenformig verlingert (Fig. 71, 72), aber ihre Linge nimmt
kontinuierlich nach den Samenanlagen hin ab; die Aussenwinde
sind betriachtlich verdickt. Die Pollenschliuche kriechen auf der
Oberflache dieser Epidermiszellen hin, die eine Substanz, wahrschein-
lich einen Schleim, ausscheiden, der wohl den Pollenschliuchen als
Nahrung dient. Die halbschematische Figur 71 zeigt, dass die
Pollenschliuche ektotrop aul dem Teil der Oberfliche der Samen-
anlage weiterwachsen, welcher nach innen gegen den Griffel ge-
richtet ist. Die Pollenschlauche wihlen mit anderen Worten den
kiirzesten Weg zur ausseren Miindung der Mikropyle. Die Epider-
miszellen an diesem Teil der Samenanlage zeigen keine spezielle
Organisation, welche vermuten lasst, dass sie eine pollenschlauch-
leitende Funktion besitzen. Der Pollenschlauch dringt hierauf durch
die Mikropyle nach dem Embryosack. Wir kénnen bei Lyecopsis
in bezug aufl den Weg der Pollenschliuche zwei Phasen unter-
scheiden, eine endotrope und eine ektotrope.

Wegen der Ausbreitung der Leitgewebe und auf Grund ver-
streuter Beobachtungen habe ich Anlass zu der Annahme, dass
sich der Pollenschlauchverlauf bei anderen Borraginaceen ungefdhr
ebenso wie bei Lycopsis gestaltet. Bei Nowwca lutea. Symplytum
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officinale. Lappula cchinata. Echinm plantaginenm und Lindelofia
longiflora sah ich Pollenschliuche in der Mikropyle. Porogamic
dirfte daher fitr Borraginaceae charakteristisch sein.

Bei Lindelofia begegnet man einer Modifikation des Pollen-
schlauchverlaufes, die in Zusammenhang mit der Ausbildung des
Integumentrostrums steht. Die endotrop in dem leitenden Griffel-
gewebe wachsenden Pollenschlduche sind sehr schmal und schwer
wahrnehmbar. Nachdem sie den Griffel verlassen hatten, konnten
sie leichter beobachtet werden, da sie leicht Lichtgrin aufnahmen:
nur die etwas angeschwollenen Schlauchspitzen waren von Hima-
toxylin dunkel gefarbt. Ich konnte feststellen, dass die Pollenschliuche
das Integumentrostrum aufsuchten und auf ihm umbherkrochen, che
sie in die Mikropyle eindrangen. Durch die Ausbildung cines
Integumentrostrums wird die cktotrope Leitbahn offensichtlich sehr
verkiirzt. Es scheint mir hochst wahrscheinlich, dass der Pollen-
schlauchverlauf bei anderen Arten mit Integumentrostrum, Cyuo-
losseen und Myosolis, gleichartig ist.

Mit den feineren Einzelheiten des Befruchtungsprozesses habe
ich mich bloss nebenbei beschiftiet. Die Borraginacecn dirften
fiir solche Studien wenig geeignete Objekte sein. Ich kann deshalb
nur einige wenige Angaben ber die Befruchtungsverhiltnisse
machen.

Nachdem der Pollenschlauch in den Embryosack cingedrungen
ist, ergiesst er seinen Inhalt in die ecine Synergide, die darauf des-
organisiert wird und sich durch ihr grosses Tinktionsvermogen
auszeichnet. Von der zerstorten Synergide geht ein stark chromo-
philer Plasmastrom aus, der lings der Eizelle bis an die Polkerne
kriecht. (Fig. 139, 140, 159 u. a., Taf. II, Fig. 10.) Solche
Plasmastréme sind bei mehreren Pflanzen beobachtet worden. Man
schreibt ihnen die Funktion zu, die Spermakerne niher an den
Eikern und die Polkerne bzgl. den Zentralkern zu bringen,

Nur in einigen Fillen sah ich bei den Borraginaceen Sperma-
kerne im Embryosack. In einem Sack von Lappula ccliinata, der
in Figur 159 abgebildet ist, waren beide Spermakerne wahrnehmbar,
Der eine stand schon in Kontakt mit dem LEikern und hatte woll
dadurch seine lingliche, gebogene Form erhalten. Der andere war
rund und lag sehr nahe bei dem einen Polkern. Es diirfte héchst
wahrscheinlich sein, dass dieser Spermakern auf dem Wege zu
einem Polkern war, um mit ihm zu kopulieren. Bei Lithospernium
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officinale fand ich einen Spermakern in Kontakt mit einem Polkern
In einem Priparat von JAyesotis arvensis sah ich einen Spermakern
dicht an dem Kern der Lizelle liegen (Fig. 172); das Endosperm
in diesem Sack war da zweizellig. Wenn auch meine Beobach-
tungen iiber die Befruchtung sehr fragmentarisch sind, so sprechen
sie doch am echesten fiir das Vorkommen einer Doppelbefruchtung
bei den Horragmaceen.

Das Endosperm.

Wie bei den Hydrophyllaceen ergaben meine Untersuchungen
iiber die Endospermbildung auch bei den Borraginacecn mehrere
tiberraschende Resultate. Schon dadurch, dass ich das Vorkommen
mehrerer, verschiedener Endospermtypen innerhalb dieser zweifellos
homogenen Familie festgestellt habe, konnen meine Ergebnisse An-
spruch auf ein gewisses Interesse machen, Nicht nur »typisch:
nukleare und zellulare Endospermtypen finden sich in der Familie
vertreten, sondern auch eine Reihe Modifikationstypen, die meiner
Ansicht nach die Kluft zwischen den beiden extremen Endosperm-
typen verkleinern und wohl auch einen Fingerzeig geben, wie man
sich den phylogenetischen Zusammenhang zwischen diesen zu denken
hat. Meine Beobachtungen iiber das Iindosperm der Borraginaceen
scheinen mir deshalb ecine gewisse prinzipielle Bedeutung fiir die
Diskussion einiger teilweise aktueller Endospermprobleme zu haben,
namlich der Irage nach dem entwicklungsgeschichtlichen Zusammen-
hang zwischen verschiedenen Endospermtypen und der hiermit eng
zusammenhingenden nach dem Werte der Endospermcharaktere als
systematischer Hilfsmittel.

Ehe ich zu der Beschreibung meiner Beobachtungen iibergehe,
will ich die Angaben erwidhnen, die in der Literatur uber das
Endosperm der Borraginaceen vorkommen. Sie sind sdmtlich kurz
und fragmentarisch, aber alle Autoren, die Angaben hiertiber ge-
macht haben, ndamlich HoFMEISTER (1858, S. 119—120), ROSANOFF
(1866, S. 76), STRASBURGER (1880, S. 203), SOLTWEDEL (1882,
. 360), HEGELMAIER (1886, S. 554—555; 561; 563), WENT (1887,
254), GUIGNARD (1893, S. 207 u. 211) und DANLGREN (1922,
81), sind in dem einen Punkte einig, dass das Endosperm durch
freie Zellbildung entsteht und anfangs nuklear ist. Die Ursache
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hierfiir ist wohl in dem Umstande zu suchen, dass nur Auwchuseen
und Crwreglosseen untersucht wurden, denn bei diesen fand ich
Endospermtypen, die dem /typisch» nuklearen sehr nahe kommen,
deren wahre Natur aber nur genaue entwicklungsgeschichtliche
Untersuchungen klarlegen kénnen. Hierzu kommt, dass die wieder-
holt untersuchte Art Borrage officinalis ein normales nukleares
<indosperm besitzt. Bisher herrschte also die Vorstellung und fand
in der Literatur Ausdruck, dass sich die Borraginaceac (in dem hier
gemeinten Sinne) durch ein nukleares Endosperm auszeichnen, und
dadurch ist der Familie nebst den Felewmoniaceen (BILLINGS 1901,
SCHNARF 1921, DAHLGREN 1922) und einer Selanacee, Scliizanthis
pinnatus (vgl. SAMUELSSON 1913, S. 141) beziiglich des Endosperm-
typs eine Ausnahmestellung innerhalb der Ordnung 7ubiflorac
zuerkannt worden, fiir welche die Endospermbildung durch freie
Zellteilung als iiberaus charakteristisch galt.

Wir wollen nun die Endospermtypen, die ich innerhalb der
Familie gefunden habe, ndher kennen lernen. Man gruppiert sie
zweckmiissig in funl Typen, die mit den Namen ZBorrago-, Lycop-
sis-. Echiwm-, Lappula- und Myosotis-Typ belegt worden sind. Uber
diese Endospermtypen habe ich frither in Form von Vortrags-
referaten einige kurze, vorldufige Mitteilungen gemacht (H, Sviexs-
SON 1922, S. 137—138; 1023, S. 387—388; 390). Trotz sehr
zeitraubender Arbeit sowie einer Unzahl von Fixierungen und
Praparaten sind meine Beobachtungen in mehreren Bezichungen
unvollstindig. Jeder, der sich mit derartigen Arbeiten beschaftigt
hat, weiss, wie schwer und heikel es sein kann, die allerfrithesten
Endospermstadien und besonders die Kernteilungsfiguren bei Teilung
des Zentralkernes zu erhalten. Ausserdem gehdren die Borraginaceen
nicht zu den technisch leichtesten Objekten. Von einigen Arten
habe ich dennoch ziemlich vollstindige Entwicklungsserien gehabt.
Auf das Studium ilterer Endospermstadien habe ich weniger Ge-
wicht gelegt.

Der Borrago-Typ.

(Arten mit stypisch» nuklearem Endosperm).

Ein nukleares Endosperm von gewohnlichem Typ habe ich mit
Sicherheit nur bei zwei Arten, namlich der Awnchusee Borrago offici-
nalis und der frither nicht untersuchten Onosnia eclioides festgestellt,
welche der Gruppe Lithospermeae angehort.
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Uber das Endosperm bei Berrage liegen mehrere Angaben
vor. Schon HOFMEISTER (1858) gibt an, dass das Endosperm bei
dieser Art durch freie Zellbildung entstehe, und fiigt hinzu, dass
Wiande im Endosperm erst in der Chalazaregion auftriten. HEGEL-
MAIER's und WENT's Beobachtungen iber das Endosperm bei
Borrage stimmen vollstandig miteinander iiberein und lassen sich,
wie mir scheint, in folgendem Zitat zusammenfassen: -ein Wand-
beleg von Kernen, der durch Zellwande in mehrkernige Zellen ge-
teilt wird, dazwischen oft inselartige Stiicke, die ganz ungeteilt
geblicben sind, wo die Zellwinde der umliegenden Zellen somit
blind endigen . (WENT 1887, S. 2354.) Die vollstindigste Be-
schreibung des Endosperms bei Berrago officinalis finden wir bei
GUIGNARD.  Ich gebe folgende Zeilen aus seiner Arbeit wieder
(GUIGNARD 1893, S. 207): »Les noyaux de l'albumen tapissent
toute la surface interne du sac et restent assez longtemps libres
dans le protoplasme pari¢tal>, und etwas spiter (S. 208) heisst es:

le tissu de l'albumen n'atteigne jamais le centre du sac, toujours
occup¢ par une liquider. Freie Kerne im Endosperm bei Borrago
officinalis hat auch DANLGREN (1922, 5. 81) konstatiert,

In der Hauptsache konnte ich die in der Literatur vorkommen-
den Angaben bestitigen und darf mich deshalb hier darauf be-
schriinken, eine in den angefithrten Arbeiten nicht erwihnte Ein-
zelheit hervorzuheben, die im Hinblick auf die Verhiltnisse beim
Endosperm vom Zycopsis-Typ von Interesse ist. Anfinglich sind
die freien Endospermkerne ziemlich gleichférmig im Wandplasma
des LEmbryosackes verteilt. Frithzeitig tritt jedoch eine deutliche
Anhidufung von Plasma in den Ecken des auf dem sagittalen Langs-
schnitt nun trianguldren Sackes (Fig. 68) auf, und besonders reich-
lich sammelt sich das Plasma in der Spitze des gegen den Funiculus
gerichteten Embryosackdivertikels. In diesen Plasmaanhidufungen
liegen die Kerne dichter zusammen. FEs ist auch eine bemerkens-
werte Tatsache, dass die Wandbildung im lateralen Divertikel und
nicht, wie HOFMEISTER angibt, im chalazalen Teile des Embryo-
sackes beginnt. Hierdurch entsteht ziemlich friih in der Spitze des
Divertikels ein kleiner Zellkomplex, dessen Kerne deutlich grosser
sind als die Kerne im Wandplasma. In den zwei anderen Plasma-
anhdufungen entstehen spater Zellen. Im ibrigen tritt die Zell-
bildung im Endosperm sehr spiit auf, und letzteres ist in dem Sinne
reduziert, dass der Embryosack nie von einem geschlossenen Endo-
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spermgewebe gefiillt wird, sondern dieses die Innenseite des Sackes
nur mit einigen wenigen Zellschichten bekleidet. Der mbryo
wichst indes schnell und fiillt allmihlich die Embryosackhéhle aus.
In den reifen Samen ist nach GUIGNARD nur eine Zellschicht vom
Endosperm iibrig.

Onosina  echioides zeichnet sich gleichfalls durch ein nukleares
Endosperm aus. Ein junges Stadium habe ich in Fig. 134 abge-
bildet: in dem gerundeten Imbryosack lagen vier freie Kerne,
von denen jedoch nur drei in die Figur eingezeichnet sind. Die
Endospermkerne teilen sich rasch; Fig. 135 stellt ein spiteres
Stadium dar, wo der Sack ungefihr 16 freie Endospermkerne in
dem ziemlich reichlichen Wandplasma enthielt. IEtwa zu diesem
Zeitpunkt beginnt der bisher fast kugelrunde Embryosack stark in
die Lange zu wachsen, und wihrend dieser Wachstumsperiode kann
man eine Differenzierung des Indosperms beobachten. Bei der
fraglichen Art erfolgt ja keine Divertikelbildung, aber auf der Seite
des Embryosackes, dic gegen den Funiculus gerichtet ist, findet
sich dichtes Plasma angehauft, und die zahlreichen Kerne in dieser
Region sind nicht unbedeutend grosser als die in der iibrigen, diinnen
parietalen Plasmaschicht sparlicher verstreuten Iindospermkerne. Fig,
136 veranschaulicht diese Verhiltnisse (vgl. auch Fig. 77). Dic
“"andbi]dung im Endosperm beginnt immer betrichtlich frither in
dem funikularen Teil des Embryosackes, namlich zwischen den
Kernen in der ebenerwihnten Plasmaanhdufung. Die Detailfiguren
137 a und b zeigen die verschiedene Ausbildung des Endosperms
in der funikularen Region des Embryosackes und der der letzteren
gegeniiber liegenden. Zwischen den grossen, etwas hypertrophierten
Kernen in der ersteren sind schon Winde gebildet worden, wodurch
alveolenartige, gegen die Imbryosackhohle offene, plasmareiche
Zellen entstanden sind (Fig. 137 a); auf der entgegengesetzten Seite
des Embryosackes fand sich keine Andeutung von Winden zwischen
den Kernen (Fig. 137 b). Altere ndospermstadien habe ich nicht
bei Onosma studiert.

Die Annahme liegt nahe, dass die gegen den Funiculus gele-
genen, besonders ausgebildeten Embryosack- und Endospermpartien
cine lebhafte nahrungsabsorbierende Wirksamkeit ausiiben.  Sie
lassen sich mit den als Haustorien bezeichneten Differenzierungen im
nuklearen Endosperm bei Placelia tanacctifolia und anderen Arten
vergleichen (vgl, S. 28). Fiir den Vergleich mit den folgenden Endo-
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spermtypen  halten wir daran fest, dass die Zellbildung im Endo-
sperm bei Borrago und Onosma in dem an die Hilusregion grenzenden,
plasmareichen Teil des Embryosackes beginnt. Eine weitere beschleu-
nigte Zellbildung in dieser Endospermpartie und eine damit ver-
bundene Differenzierung des Endosperms finden wir bei folgendem

Lndospermtyp.
Der Lycopsis-Typ.

Lycopsis arvensts war diejenige Art der Familie, die ich zuerst
zum Gegenstande einer embryologischen Untersuchung machte. [s
daucrte ziemlich lange, ehe ich zu einer richtigen Vorstellung iiber
das  Iindosperm und seine Entstehung gelangte. Ich war anfing-
lich von der Vorstellung beeinflusst, dass das Endosperm bei dieser
Art in Ubereinstimmung mit den Angaben in der Literatur uber
andere nahestechende Arten nuklear sein miisse. In dem befruchteten
Embryosack wurde ich durch das Vorkommen einiger grosser Zellen
iberrascht, die ich wegen ihres Aussehens zunichst fiir grosse
Antipoden hielt. Nachdem ich Aussehen und Lage der wirklichen
Antipodenzelle bei Lycopsis kennen gelernt und gefunden hatte,
dass dieselbe fast stets vor der Befruchtung verschwindet, wurde
es mir klar, dass die fraglichen Zellen endospermatischer Natur
sein mussten. Das nithere Studium der Entwicklung des Endo-
sperms bei Zycopsis ergab, dass diese nach einem eigentiimlichen,
frither nicht bekannten Schema erfolgte. Fiir diesen Endospermtyp
habe ich die Benennung Zycopsis-Typ eingefithrt, der, wenn man so
will, als eine Modifikation eines nuklearen Endosperms betrachtet
werden kann. Ehe ich die Merkmale aufzihle, die ein Endosperm
von Lycopsis-Typ auszeichnen, diirfte es zweckmissig sein, die Ent-
wicklung des Endosperms bei Lycopsis arvensis zu schildern.

Lycopsis arvensts.  Nach der Befruchtung werden die beiden
Polkerne von dem breiten Plasmastrang, welcher die Eizelle mit der
Plasmamasse in der Spitze des Divertikels verbindet, in den lateralen
Divertikel hinabtransportiert. Erst hier verchmelzen die Polkerne
zu cinem sekunddren Embryosackkern (Taf. 11, Fig. 10). In den
ungewdohnlichen Fallen, wo der Embryosack bereits zur Zeit der
Befruchtung eine gerundete Form angenommen hat, kann sich die
laterale Plasmaanhédufung bis an die Eizelle heran erstrecken (Taf. II,
Fig. 11). Gewdéhnlich hat jedoch der Embryosack zu diesem Zeit-
punkt eine Form, wie sie Taf. II, Fig. 10 zeigt, aber spiter rundet
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sich der Sack durch Verengung des umgebenden Integumentge-
webes ab und verlingert sich in seiner urspriinglichen Lingsrich-
tung, wodurch er eine regelmissige, sphiroidische Form erhilt.
Der sekundire Embryosackkern teilt sich nun (Taf. II, Fig. 11;
Fig. 138), und die Richtung der Kernteilungsfigur ist dabei recht-
winklig zur Symmetrieebene des Sackes; der Schnitt durch den in
Fig. 138 (u. 139) abgebildeten Embryosack trifft diese Symmetrie-
ebene rechtwinklig. Der oben erwiihnte Plasmastrang verschwindet
bald nach der Teilung des sekundiren Embryosackkerns. Zwischen
den beiden ersten Endospermkernen sicht man anfangs cine phragmo-
plastartige Figur (Fig. 138), aber c¢ine Zellplatte oder Wandbildung
in dieser habe ich nicht beobachtet. Die Fadenstruktur zwischen
den Kernen verschwindet, und in einem etwas spateren Stadium
liegen also zwei vollkommen freie Kerne im Divertikelplasma (Fig.
139). Diese teilen sich von neuem, und auf diese Kernteilung
folgt eine Zellteilung. Zwischen den vier Endospermkernen entsteht
eine Plasmahaut, die schliesslich sehr distinkt wird und den Em-
bryosackraum sowie das Endosperm in zwei Zellen abteilt, cine
kleinere laterale mit zwei Endospermkernen und ecine grissere
zentrale, die auch anfangs zwei Endospermkerne enthilt (Fig. 140).
Diese beiden Abteilungen des Endosperms verhalten sich withrend
der folgenden Entwicklung ganz verschieden und werden im nach-
stehenden als laterales und zentrales Endosperm bezeichnet,
Dariiber, wie die Wand zwischen diesen Endospermpartien entsteht,
kann ich leider keine eingehenden Angaben machen. Ich konstatiere
nur die Tatsache, dass die Teilung der primidren Indospermzelle
nicht nach der ersten, sondern nach der zweiten Kernteilung im
Endosperm eintritt.

Die innere Wand der lateralen Endospermzelle biegt sich
schwach nach innen gegen die zentrale Endospermhéhle und nimmt
dadurch die Form einer bikonvexen Linse an (Fig. 140; 141). Sie
ist mit einem dichten Plasma gefiillt, ihre beiden Kerne sind relativ
gross und enthalten zwei bis mehrere, oft unregelmissig geformte
Nukleolen, Die Kerne in dem lateralen Endosperm erfahren weiterhin
nur noch eine Teilung, so dass die Endospermabteilung also nur
vier, in einer Ebene angeordnete Kerne enthilt. Zwischen diesen
entstehen diinne Plasmawinde. Das laterale Endosperm besteht
nun aus einem vierzelligen, linsen- oder scheibenformigen Komplex.
In einigen Fillen habe ich 6—8 Kerne bzgl. Zellen in dem lateralen
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Lindosperm gezithlt. Der Kiirze wegen bezeichne ich diese Zellen
als laterale Endospermzellen. Diese vergrossern sich nun durch
Wachstum, die Innenwidnde biegen sich oft gegen die zentrale En-
dospermzelle ein.  Gleichzeitig entstehen Vakuolen in ihnen (Fig.
142; Taf. II, Fig. 12). In den an das Integumentgewebe grenzen-
den, oft mehr oder minder zugespitzten Teilen der lateralen Endo-
spermzellen ist das Plasma indessen sehr dicht und nicht vakuolisiert.
Wihrend der folgenden Entwicklung werden die vier Zellen des
lateralen Endosperms schr gross, sie runden sich ab, und die
Vakuolisierung tritt zuriick. Das Plasma, das sie erfiillt, bekommt
cine retikulire Struktur, und die Kerne werden sehr gross und
hypertrophiert. Die Chromatinmenge in diesen nimmt betrichtlich
zu, die Nukleolen nehmen unregelmissige Form an und zerfallen
in mehrere kleinere. Uberhaupt gleichen die lateralen Endosperm-
zellen nun in mehreren Bezichungen den grossen Antipodenzellen,
die mehrere Ranwicnlaceen, Berberidaceen und Papaveraceen lenn-
zeichnen (vgl. WESTERMAIER 1890; OSTERWALDER 1898; LOTSCIIER
1905; Huss 1go6). Die lateralen Endospermzellen bei Lycopsis
werden jedoch niemals mehrkernig.

Wir wollen nun unsere Aufmerksamkeit auf die Entwicklungs-
prozesse in der zentralen Endospermzelle richten, die ja den Haupt-
teil des urspriinglichen Embryosackraumes einnimmt und ziemlich
plasmaarm ist (Fig. 140—143). Die beiden primédren Kerne in
dem zentralen Endosperm wandern im Wandplasma niher an die
Eizelle und teilen sich frither als die beiden primiren Kerne im
lateralen Endosperm (Fig. 141). Hierauf folgen mehrere sukzessive,
freie Kernteilungen in der zentralen Endospermzelle. Wenn letztere
8—16 Endospermkerne enthilt, ist die Zellteilung in der lateralen
Endospermzelle vollendet. In den auf Fig. 142 u. 143 sowie Taf.
I, Fig. 12 abgebildeten Schnitten sind ja nur einige wenige Kerne
in dem zentralen Endosperm sichtbar, die iibrigen lagen natiirlich
in den angrenzenden Schnitten. Unterdessen hat sich der Embryo-
sack abgerundet und ist danach in seiner urspriinglichen Langs-
richtung weitergewachsen. Der laterale Divertikel ist infolgedessen
verschwunden, aber die Lage der lateralen Endospermzellen gerade
vor dem Funiculus ist unveridndert beibehalten worden.

Irst in einem viel spiteren Stadium, wenn das zentrale Endo-
sperm eine sehr grosse Anzahl freier Endospermkerne enthalt,
beginnt die Zellbildung in dieser Endospermpartie. Dieselbe wird
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schliesslich von IEndospermgewebe gefiillt, dessen periphere Zellen
klein und ziemlich plasmareich sind, im Gegensatz zu den sehr
grossen und dusserst inhaltsarmen inneren Zellen. In diesen letzteren
wird keine Nahrung abgelagert, sondern dieses grobmaschige Paren-
chymgewebe wird von dem schnell auswachsenden Embryo verdringt.

Wir kénnen nun die Eigenschaften zusammenfassen, die ein
Endosperm von Zjycopsis-Typ auszeichnen. ks sind folgende:
1. Durch die Teilung des sekundiren Embryosackkernes, die
lateral im Embryosack, gewdohnlich in einer gegen den Funiculus
gerichteten Seitenausbuchtung stattfindet, entstehen zwei freie Kerne;
2. die zweite Kernteilung im Endosperm ist von einer Zellteilung
begleitet, durch welche die Endospermmutterzelle in eine kleinere
laterale (laterales Endosperm) und eine grissere zentrale Zelle
(zentrales Endosperm) abgeteilt wird; 3. aus dem lateralen Endo-
sperm entstehen gewohnlich vier antipodenartige, hypertrophierte
Endospermzellen; 4. das zentrale IEndosperm verhilt sich wie ein
typisches nukleares Endosperm, d. h. es tritt eine Gewebebildung
ein, nachdem eine sehr grosse Anzahl freier Endospermkerne ge-
bildet worden ist. — Man kann wihrend der Entwicklung des
Endosperms bei Lycopsis vier Phasen unterscheiden: erst cine freie
Kernteilung, dann Zellteilung, dann abermals freie Kernteilungen
und schliesslich Zellbildung.

Es liegt nahe, das Zycopsis-Endosperm mit dem sog. helobialen
!indospermtyp zu vergleichen (DAMLGREN 1923, S. 17). Diese
Iindc)spermtypen zeichnen sich beide durch eine frithe Aufteilung
des Endosperms in zwei ungleichwertige Kammern aus. Der prin-
zipielle Unterschied liegt darin, dass beim Helobiae-Typ die Teilung
der primiren Endospermzelle nach der ersten Kernteilung im IZndo-
sperm, beim Ljycopsis-Typ nach der zweiten eintritt. Wegen dieser
anscheinend unbedeutenden Verschiedenheit ist man nach der jezt
iblichen Terminologie gendtigt, das [HHelobiae-Iindosperm zu den
zellularen und das Zyeopsis-Endosperm zu den nuklearen Endosperm-
formen zu rechnen. Hierzu kommt indessen eine Ungleichheit in
der Tage der beiden ersten Endospermkammern zueinander; im
Helobiae-Endosperm wird durch eine transversale  Wandbildung
eine untere chalazale Zelle (basales Endosperm) abgeteilt, wiihrend
bei dem Lycopsis-Typ eine laterale Endospermzelle durch eine im
Verhiltnis zur Lingsachse des Embryosackes longitudinale Plasma-
wand abgetrennt wird.
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Die grosste Ubereinstimmung mit dem ZLycopsss-Typ zeigt das
IEndosperm bei einer Burmanniacee, Thismia javanica. welche von
BERNARD u. ERNST (1909) untersucht wurde. Das Endosperm bel
Thismia javanica kommt auch dem Helobiae-Typ sehr nahe, aber
aus den Figuren und der Beschreibung, welche die eben genannten
Autoren iiber die Endospermentwicklung bei dieser Art gegeben
haben, geht mit voller Deutlichkeit hervor, dass die Abtrennung
der basalen Endospermzelle erst nach der zweiten Kernteilung im
Iindosperm erfolgt. Ich zitiere folgendes aus ihrer Arbeit (S. 56
—z57):  Der ungefihr in der Mitte des Embryosackes liegende
sekundire Embryosackkern (Taf. XV, Fig. 5) teilt sich (Taf. XV,
Fig. 6); der eine der beiden Tochterkerne verbleibt im Zentrum
des Sackes (Taf. XV, Fig. 7, 9), wihrend der andere spater in der
Nihe der Antipoden zu finden ist (Taf. XV, Fig. z']. Beide teilen
sich bald wieder. Die Nachkommen des zentral gelagerten Kernes
verbleiben in verschiedener Stellung in der Mitte des Embryosackes,
wihrend die Achse der Spindelfigur am basalen Ende des Em-
bryosackes stets senkrecht zur Lingsachse des Embryosackes
verliuft (Taf. XV, Fig. 8—10) und die beiden Kerne neben ein-
ander zu liegen kommen. Von dichtem und stark farbbarem Plasma
umgeben, verbleiben sie in ihrer Lage unmittelbar iiber den Anti-
poden. Sie werden bald von einander und vom oberen Teil des
Embryosackes durch Winde getrennt.> Dies stellt eine deutliche
und interessante  Abweichung von dem helobialen Endospermtyp
dar, und es ist daher nicht ganz berechtigt, wenn SAMUELSSON
(1913, S. 130) und Parym (1918, S. 29) Thismia javanica in ihre
Listen tber Arten mit helobialem Endosperm aufnehmen. Der
wesentliche Unterschied zwischen dem Endosperm von T hisimia
Javanica und dem Lycopsis-Endosperm liegt in der verschiedenartigen
Lage der ersten Endospermzellen. Es ist in diesem Zusammenhang
von Interesse, darauf hinzuweisen, dass ein echtes helobiales Endo-
sperm bei anderen Burmanniaccen (Burmannia- und Thismia-Arten)
vorkommt.

Eine frithzeitige Differenzierung des Endosperms in ein zen-
trales und ein laterales kommt ausser bei Lycopsis arvensis bei
folgenden FBorraginaccen vor: Pulmonaria officinalis. mollisima ;
Nowneca rosca. lutea, nigricans: Awchusa officinalis. SEMPErVIrens.
dtalica; Symplytum officinale, »uplandicum>; Cerinthe major. alpina;
Lithospermum officinale, also bei 10 Anchuscen und 3 Lithospermeen.
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Allerdings habe ich nicht die jiingsten Endospermstadien bei allen
diesen Arten geschen, doch halte ich es fiir sehr wahrscheinlich,
dass die Endospermentwicklung bei simtlichen dem Lycopsis-Schema
folgt. Die Gleichheit mit dem Zjycopsis-indosperm ist frappant; bei
allen werden vier antipodenartige, laterale Endospermzellen gebildet,
und in dem zentralen Endosperm entsteht eine grosse Anzahl freie
Kerne in einem diinnen Wandplasma.

Nonnea. Wie bei Lycopsts wandern bei den Nownea-Arten die
Polkerne nach der Befruchtung nach unten und verschmelzen in
dem lateralen Divertikel. Die Hauptmasse des Plasmas ist dann in
diesem funikularen Teil des Embryosackraumes gesammelt. Das
jingste Endospermstadium habe ich bei Nowwea wigricans (Fig.
144) gesehen, das Lndosperm enthielt acht Kerne. In diesem Sta-
dium war nicht nur das laterale Endosperm deutlich durch eine
Wand von dem zentralen abgegrenzt, sondern es war bereits in
vier plasmagefillte laterale Endospermzellen abgeteilt. Das zentrale
Endosperm enthielt vier freie Kerne. In dem auf Fig. 144 ab-
gebildeten Sack streckte sich die laterale Plasmaanhidufung bis an
den Eiapparat hinauf. Spiter verteilt sich das Plasma gleichformig
lings der Innenwinden des zentralen Endosperms, und durch sukzes-
sive Kernteilungen entsteht eine grosse Anzahl Endospermkerne
in dem zentralen Endospermabschnitt. In Fig. 145 a und b sehen
wir ein relativ junges Endosperm von Nownea lutea. Das zentrale
Endosperm ist eine vielkernige Zelle geworden. Das Aussehen
der lateralen Endospermzellen ergibt sich besser aus den Figuren
als aus einer Beschreibung. Sie liegen in der Spitze des bei Noy-
nea lutea besonders schmalen Divertikels. Die lateralen Endo-
spermzellen nehmen ansehnlich an Wachstum zu, werden plasma-
darmer und schliesslich von Zellulosebalken durchsetzt; ihre Innen-
wande sind kuppelférmig gegen das zentrale Endosperm eingebogen
(Taf. III, Fig. 17). Das Zellgewebe um das laterale Lndosperm
erinnert an eine Hypostase und besteht aus grossen, mit stark ver-
dickten Winden versehenen Zellen. Nounea rosca gleicht beziig-
lich des Endosperms vollig Neownca lutea. Die Zellbildung in dem
zentralen Endosperm beginnt sehr spit; es werden nur einige we-
nige periphere Zellschichten gebildet. Der zentrale Endospermraum
wird also bei den ANomnea-Arten nicht vollstindig von Endosperm-
gewebe gefillt. In der schematischen Fig. 70, die einen Schnitt
durch eine halbreife Teilfrucht von Nownea nigricans darstellt, geben
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die punktierten Linien die Grenzen des Endospermgewebes in dem
zentralen Endosperm an; das laterale Endosperm ist dicht punktiert.

Die grossen Zellen, die VESQUE (1878, S. 257) bei Nownea
Sfavescens als 1vésicules anticlines» beschrieben hat, sind offenbar
laterale Endospermzellen. Dies wird durch seine Fig. 10, Taf. 13,
bestiitigt, welche vollig meiner Fig. 145 von Nowwea lutca ent-
spricht. Diese »vésicules anticlines® haben also eine ganz andere
Entstehungsart und Lage als VESQUE annimmt. Er vermutet, dass
sie zwei chalazalen Tetradenzellen entsprechen. ROSANOFEF's (1860
—67) Angabe iiber grosse Antipoden bei Nownea violacca beruht
ohne Zweifel auch auf einer Verwechselung mit lateralen Endo-
spermzellen,

Die Pulmonaria-Arten gleichen beziiglich des Endosperms fast
vollig Newnca lntea und resca. \Wie bei diesen ist der laterale
Divertikel bei Pulmonaria lang und schmal. Wie oben bemerkt,
hat 1.OTSCIER (1905, S. 234; Fig. 30) zweifellos die lateralen Endo-
apermzellen bei  Pulmonaria officivalis mit Antipoden verwechselt.
Er schreibt: Bei Pulmonaria officinalis liegen die mehr allméhlich
als plotzlich in den stumpfen Stiel zulaufenden Antipoden in dem
schmalen Teil des Embryosackes, unter welchem das Gefdssbiindel
cintritt (Fig. 39). Diese dem Embryo diametral gegeniiberliegende
Anheftungsstelle behalten sie bei, da der Embryosack nicht ein-
seitig herabwichst.» Nach der letzten Behauptung ist es mir klar,
dass LOTSCHER keine jiingeren Entwicklungsstadien des Embryo-
sackes untersucht hat. Hitte er befruchtungsreife, aber nicht be-
fruchtete Embryosicke studiert, so wiirde er keinerlei Zellen »in
dem schmalen Teil des Embryosackes® gefunden haben. Dieser
entspricht auch nicht dem Chalazateil des Embryosackes, sondern
ist gerade durch ein einseitiges Wachstum des letzteren entstanden,
wie ich oben geschildert habe. Die lateralen Endospermzellen sind
anfinglich sehr plasmareich, werden aber frith vakuolisiert und
von Balken durchzogen, die sich leicht mit Lichtgriin farben undl
wahrscheinlich aus Zellulose bestehen. Es ist keine ungewohnliche
Irscheinung, dass Zellulosebalken in Endospermhaustorien vor-
kommen: hierbei soll es sich um -eine »Umwandlung von Plasma
in Zelluloser handeln (vgl. Sciinp 1906, S. 285—286). Wie bei
Nounea verbleiben die lateralen Endospermzellen bei den zwel unter-
suchten Pulmonaria-Arten einkernig. Im Vorbeigehen bemerkt
STRASBURGER (1880, S. 203), dass die jiingsten Endospermzellen
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bei Pulmonaria officinalis - voribergehend mehrkernig sind ; offen-
bar handelt es sich hier um die ersten Zellen in dem zentralen
Endosperm.

Sympleytum  officinale.  Die Endospermentwicklung bei dieser
Art stimmt in grossen Ziigen mit der bei den vorigen Arten iiber-
ein, weicht aber in einigen Einzelheiten ab, nimlich darin, dass die
lateralen Endospermzellen mehrkernig werden und das zentrale
Endosperm sehr frith von Gewebe gefillt wird. In Fig. 146 von
Symplytum officinale ist der sekundire Embryosackkern im Begriff,
sich in dem dichten Divertikelplasma zu teilen. In der Antipoden-
tasche, welche in das Hypostasengewebe hineinragt, sind die
Antipodenkerne spurlos verschwunden. Die folgende Entwick-
lung im Endosperm bei Syumpliytun habe ich nicht im einzelnen
verfolgen koénnen. Doch werden sehr frith laterale Endosperm-
zellen im  Divertikel gebildet, und es ist wahrscheinlich, dass sie
ebenso wie bei Lycopsis entstehen. IThr Aussehen in frithem Sta-
dium ist aus Fig. 147 ersichtlich. Kennzeichnend far Syuplytun
ist, wie erwihnt, dass die Zellbildung in dem zentralen Lndosperm
sehr zeitig beginnt (Fig. 147). Diese Endospermkammer wird sehr
schnell von grobmaschigem, plasmaarmem Endospermgewcbe gefiillt.
Die peripheren Zellen sowie diejenigen, welche den Embryo und
das laterale Endosperm zunichst umgeben, werden kleiner und
plasmareicher (Taf. III, Fig. 16). Als eine andere Eigentiimlichkeit
fir Symplyion hebe ich hervor, dass sich die Kerne in den
lateralen Endospermzellen amitotisch teilen. Die lateralen Endo-
spermzellen erhalten iberhaupt ein sehr auffallendes Aussehen
bei der fraglichen Art. Sie werden schr gross, biegen sich
tief in das zentrale Endosperm hinein und sind mit einem dichten
Plasma von streifiger Struktur gefiillt; wenn Vakuolen vorkommen,
haben sie eine sehr scharfe Begrenzung (Taf. III, Fig. 16). Die
Kerne zeigen frith Zeichen von Hypertrophie. Die Nukleolen
nehmen phantastische Formen an. Nun beginnt der Fragmentations-
prozess der Kerne. Dieser wird damit eingeleitet, dass die Kerne
zipfelig oder gelappt werden (Fig. 149); allmdhlich werden die
Lappen abgeschniirt (Fig. 148 u. 149) und zu Tochterkernen. Mit
jedem Lappen und Tochterkern wird auch ecin Teil des Nukleolus
abgetrennt. Die iibrige chromatische Substanz ist wiahrend der
Amitose gleichférmig in Form von Kérnern, Klumpen und Bandern
im Kern verteilt (Fig. 148—149). Die abgeschnurten Tochterkerne
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konnen sehr wechselnde Grosse haben. Oft werden gleichzeitig von
dem primidren Kerne mehrere kleinere Fragmentationskerne ab-
getrennt.  Infolge dieser amitotischen Teilungen enthalten die late-
ralen Endospermzellen eine wechselnde Anzahl Kerne, mehr als
sechs habe ich jedoch nie gezihlt.

IZs hat sich gezeigt, dass amitotische Kernteilungen weit sel-
tener sind, als man frither angenommen hat, und vieles, was in
der dlteren Literatur als Amitosen beschrieben wurde, hat sich als
Missdeutungen herausgestellt (vgl. TISCHLER 1921, S. 457—461).
lichte Amitosen kommen hauptsichlich in Endospermhaustorien,
hypertrophierten  Antipoden und Pollentapetenzellen vor. Davon,
dass es sich bei den lateralen Endospermzellen bei Symipliytun:
nicht um Pseudo-Amitosen+ oder Kernfusionen handelt, habe ich
mich iiberzeugen konnen. In den zahlreichen Priparaten, die ich
durchmustert habe, sah ich die verschiedenen Stadien des Frag-
mentationsprozesses.,

Dass die von LOTSCHER (19035, S. 254) als Antipoden be-
schriebenen Zellen im  Embryosack von Symplytum officinale als
laterale Endospermzellen zu identifizieren sind, glaube ich mit voller
lividenz bewiesen zu haben. Bei dieser Art werden keine Anti-
podenzellen, sondern nur drei kleine Antipodenkerne gebildet, welche
sehr {rithzeitig verschwinden. Dass LoOvsciier  wirklich laterale
IEndospermzellen und nicht Antipoden beobachtet hat, geht aus
der Lage dieser Zellen “iiber der Einmiindung des Funiculusbiin-
dels und ihrer Persistenz hervor. Sie sind immer noch ohne
Spuren des Zerfalles vorhanden, wenn der grosse, ovale Embryo
schon Anfange der Samenlappen zeigt . LOTSCHER wird auch
von der unrichtigen Vorstellung beherrscht, dass die fraglichen
Zellen eine chalazale Lage einnchmen.

Mit grosster Wahrscheinlichkeit sind auch die vésicules anti-
podes bien franchement collatérales:, die VesQUE (1878, S. 257)
bei  Symphytum tuberosuin  gesehen hat, derartige laterale Endo-
spermzellen,

Die Endospermbildung bei Sympliytum officinale ist auch von
HeGEMAIER (1886, S. 552—554) studiert worden. Aus seiner
Arbeit zitiere ich folgendes (S. 555): »In der der Insertion des
Funiculus gegentiberliegenden Region des Endosperms zeichnet
sich eine Gruppe besonders derbwandig werdender Zellen aus;
diese nehmen an dem Endospermwachstum unter Zellvermehrung
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keinen weiteren Antheil, dagegen fand ich in der Folge die Kerne
der einen oder anderen von ihnen [ragmentiert. Dieser durch scinen
cigenthiimlichen Habitus stets in die Augen fallende Zellenkomplex
gleicht alsdann den nachtriaglich sich vergrossernden Antipoden-
zellen mancher Pflanzen:, und spater »wird das LEndosperm zu
einem viel- und weitmaschigen, dinnwandigen, inhaltsarmen, ziem-
lich unregelmissigen Parenchym, welches bald von dem auf kurzem
Suspensor sich entwickelnden, anfangs allseitig von ihm umschlos-
senen Keim wieder verdringt wird:. Diese Beschreibung ist teil-
weise tiberaus treflfend. Schon HEGELMAIER war es offenbar klar,
dass die auffallenden, grossen antipodenformigen Zellen im Embryo-
sack bei Symplytum officinale endospermatischen Ursprung haben;
dass sie besonders dickwandig sind, ist jedoch nicht richtig. Ver-
wundernswert ist, dass HEGELMAIER sogar die Fragmentation der
Zellkerne gesehen hat.

In einem Embryosack von Spwmploptune uplandicune fand ich
einmal einen mehrzelligen Embryo, aber die Endospermbildung hatte
nicht begonnen, ja, die Polkerne waren nicht verschmolzen. Dieses
abnorme Verhalten kann darauf beruhen, dass nur die Lizelle, aber
keiner der Polkerne mit einem Spermakern verschmolzen war und
also nur die Embryo-, nicht dagegen die Endospermbildung aus-
gelost war. Auch bei Symplytum uplandicunt». diesem in der
Gegend von Upsala so gewohnlichen Hybrid, habe ich laterale
Endospermzellen beobachtet.

Anchusa. Um Wiederholungen zu vermeiden, mag es geniigen,
daraufl hinzuweisen, dass alle I'Cndospermstadicn‘ die ich von den
untersuchten Awciusa-Arten gesehen habe, vollstandig den ent-
sprechenden Stadien bei Lycopsis glichen. Die ersten Teilungen
im Endosperm habe ich bei keiner Anchusa-Art wahrgenommen
und kann also nicht sagen, auf welche Art das laterale Endosperm
entsteht,

Cerinthe und Lithospermn. 7Zum Lycopsis-Typ muss das Endo-
sperm bei einigen Arten der zur Gruppe Lahospermeac gehrenden
Gattungen Cerdnthe und  Lithosperniim gerechnet. werden. Bei
diesen Gattungen bildet der Embryosack keinen lateralen Diver-
tikel. wie bei den oben behandelten Awnchuscen. Doch sehen wir
das Plasma im Embryosack nach der Befruchtung lateral angehauft,
niher bestimmt, gerade vor der Insertion des Funiculus, Hier
finden die ersten Teilungen im IEndosperm statt. Sowohl bei
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Cerinthe major als bei Lithospermum officinale hatte ich Gelegen-
heit, einige sehr junge Endospermstadien zu sehen und konnte
konstatieren, dass das Resultat der Teilung des sekundaren Em-
bryosackkerns zwei freie LEndospermkerne wie bei Lycopsis sind.
Wenn das Endosperm vier Kerne enthilt, ist die Kammerung in
ein laterales und ein zentrales Endosperm durchgefiihrt. Ersteres
teilt sich sehr frith in zwei laterale Endospermzellen. Diese sind
anfangs sehr klein, dinn scheibenférmig, nehmen aber schnell an
Wachstum zu und biegen sich gegen die grosse zentrale Endo-
spermhohle ein. Jede der primiren lateralen Endospermzellen teilt

150 151 152

Fig. 150. Zithospermum officinale. Junger Embryo und Endospermstadium mit la-
teralen Endospermzellen. Vergr. 135: 1. Fig. 151—152. Cerinthe major. Vig. 151.
Junges Endospermstadium mit lateralen Endospermzellen.  Vergr, 260: 1. Fig. 152.
Die lateralen Endospermzellen auf dem Mohepunkt ihrer Entwicklung. Vergr. 260: 1.

sich in zwei Zellen. Das laterale Endosperm bei Cerénthe und
Lithospermum wird also gleichfalls vierzellig. In TFig. 150 von
Lithospernuon  officinale und Fig. 151 von Cerintle major besteht
der laterale Endospermkomplex bereits aus vier Zellen, von denen
jedoch nur zwei sichtbar sind; in dem dinnen Wandplasma der
zentralen Endospermkammer lagen in diesem Stadium mehrere freie
Kerne zerstreut. Wenn die lateralen Endospermzellen den Hohe-
punkt ihrer Entwicklung erreicht haben, besitzen sie bei Cerzuthe
major das Ausschen, das Fig. 152 zeigt. Die zentrale Endosperm-
kammer ist dann mit einem aus 3—j5 Zellschichten bestehenden
“ndospermgewebe bekleidet. Fig. 152 gibt auch ein gutes Bild
von der Grosse der hypertrophierten Kerne der lateralen Endo-
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spermzellen im Verhiltnis zu den Kernen des zentralen Endosperms
und zeigt ferner, dass die lateralen Iindospermzellen nicht von
deutlichen Winden umgeben sind, sondern sich am chesten als
nackte Zellen bezeichnen lassen. Wenn RoOsanorr (1866) bei
Cerinthe major von mehreren grossen Antipoden spricht, so halte
ich es fiir wahrscheinlich, dass es sich nicht um Antipoden, sondern
um die lateralen Endospermzellen handelt. Bei Cerinthe alpina
werden auch laterale Endospermzellen von gleichem Aussehen wie
bei C. major gebildet.

Sehr charakteristisch fiir den Endospermtyp, mit dem wir uns
jetzt beschiftigt haben, ist die zeitige Aufteilung des Endosperms
in zwei morphologisch schr verschiedene Abteilungen. Man mochte
gern eine teleologische Erklirung fiir diese Differenzierung geben.
Da liegt es nahe anzunehmen, dass die Organisation, welche das
Lycopsis-Endosperm auszeichnet, eine Arbeitsteilung im Endosperm
ermoglicht und mit ihr verkniipft ist. Ich habe bereits wiederholt
betont, dass die lateralen Endospermzellen in mehreren Bezichungen
Ahnlichkeit mit den grossen Antipoden aufweisen, die man bei
vielen Rawunculaceen u. s. w. triffit, ja, mehrere Autoren haben sice
sogar als kriftig entwickelte Antipoden aufgefasst. s ist eine
allgemein verbreitete Ansicht, dass besonders grosse Antipoden-
zellen eine nahrungsphysiologische Rolle spielen (vgl. WESTERMAIER
1890, LOTSCHER 1g903; STOLT 1922, S 24—23), die wohl haupt-
siachlich darin bestelien wiirde, dass sie die zur Chalaza geleitete
Nahrung aufnehmen, umbilden und in geeigneterer Form an das
Endosperm und den Embryo weitergeben. Bei allen Borraginvaceen
mit einem Endosperm von Lycopsis-Typ ist der Antipodenapparat
sehr unbedeutend und unbestiindig, weshalb ich es kaum fir wahr-
scheinlich halte, dass er eine nennenswerte nahrungsphysiologische
Bedeutung hat. Man kénnte nun annchmen, dass die Zellen des
lateralen Endospermkomplexes die Funktion der Antipoden tber-
nommen haben, dass es sich hier also mit anderen Worten um
einen Funktionswechsel handelt. Ich bin jedoch nicht geneigt, die
Sache so auszudriicken. Allerdings bin ich der Ansicht, dass den
lateralen Endospermzellen ecine nahrungsphysiologische Funktion
gleicher Art wie bei grossen Antipoden zuzuschreiben ist.  Ich
betrachte also das laterale Endosperm als ein spezifisches Organ,
das die durch den Funiculus in die Samenanlage transportierte
Nahrung aufnimmt und chemisch umbildet. Fiir diese Nahrungs-
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aufmahme besitzen die lateralen Endospermzellen ja die glinstigste
l.age, da sie sich stets dem Insertionspunkt des Funiculus so nahe
wie moglich befinden.  Dagegen dirfte das laterale Endosperm das
angrenzende Integumentgewebe nicht in héherem Grade zerstoren
und absorbieren als andere Teile der Oberfliche des Embryosackes.
Wenn also die lateralen Endospermzellen wahirscheinlich eine Funk-
tion haben, die zu der Benennung »physiologische Antipoden: be-
rechtigt, .so will ich damit nicht sagen, dass sie die Rolle der
wirklichen Antipoden ubernommen hitten. Es ist ja keineswegs
sicher, ja kaum wahrscheinlich, dass der kleine ephemire Antipoden-
apparat, der bei den betreflenden Borraginaccen vorkommt, jemals
eine Bedeutung fiir die Nutrition des Endosperms und Embryos
gchabt hat. Bei Owosiza und Borrage. wo eine Differenzierung im
Endosperm in bedeutend spiterem Stadium und in anderer Weise
eintritt, zeigen dic Antipoden weder kriftigere Ausbildung noch
grossere Persistenz; sie sind ja gewdhnlich zur Zeit der Befruchtung
verschwunden. Ich bin zu der Ansicht gelangt, dass die Ausbildung
von lateralen IEindospermzellen unabhingig davon war, ob die Anti-
poden vorher eine physiologische Funktion besessen hatten oder
nicht. Die Stammformen von Arten, die ein Endosperm von Zjy-
copsis-Typ besitzen, haben meiner Meinung nach ein normales nu-
kleares Endosperm gehabt, aber eine Entwicklungsrichtung einge-
schlagen, die zu dem erstgenannten Endospermtyp fithrte. Ich
komme spater auf diese Frage zuriick. Mit der morphologischen
Organisation ging eine physiologische Arbeitsverteilung im Endo-
sperm Hand in Hand. Wie bekannt, hat Huss (19o6) auch den
grossen hypertrophierten Antipodenzellen jede nahrungsphysiolo-
gische Bedeutung fir den Embryosack aberkennen wollen; sie seien
lediglich als Hypertrophien zu betrachten. Gegen diese Auffassung
erhebt JUEL (1907, S. 28) den berechtigten Einwand, dass sie eine
Funktion haben konnen, auch wenn sie hypertrophiert sind. Analog
hiermit diirfte der Umstand, dass die lateralen Endospermzellen und
ihre Kerne stets hypertrophiert werden, kein Hindernis fiir meine
Ansicht iiber ihre Funktion bilden. Im Gegenteil finde ich es
wahrscheinlich, dass die Hypertrophierung durch die reichliche Ab-
lagerung von Nahrungsstoffen bedingt ist. Die zentrale Endosperm-
kammer ist der Raum, in welchem sich der Embryo entwickelt.
Eine wichtige nahrungsspeichernde Aufgabe diirfte diese IEndosperm-
abteilung kaum besitzen. In den Fillen, wo, wie bei Lycopsss und
8 — 25137, Harry G. Svensson.
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Sympleytum. die zentrale Endospermkammer mit Endospermgewebe
gefilllt wird, sind die Zellen des letzteren immer sehr arm an In-
halt; gewdhnlich, z. B. bei Nownea. Pulmonaria. Cerinthic wird nur
eine diinne, periphere Gewebeschicht in dieser Endospermabteilung
gebildet. Vielleicht stehen diese Tatsachen in Zusammenhang mit
dem schnellen Wachstum des Embryos, der schliesslich das Gewebe
des zentralen Endosperms fast vollstindig verdringt.

Eine gleichartige physiologische Funktion, wie sie meiner An-
sicht nach dem lateralen Endosperm zukommt, wird in vielen Fillen
der basalen Endospermabteilung eines helobialen Endosperms zu-
geschrieben. Diese, die sehr ungleich ausgebildet sein kann, zeigt
oft in Lage und Aussehen eine frappante Ahnlichkeit mit einem
Antipodenapparat. Bei einer Reihe Arten, z. B. Sag#titaria varia-
bilis (SCHAFFNER 1897), Ruppia rostellata (MURBECK 1902) und
Limnocharis emarginate (HALL 1902) verbleibt die basale Kammer
ungeteilt und erinnert durch ihren Plasmareichtum und ihre grossen
hypertrophierten Kerne an einen Riesenantipoden. In Wirklichkeit
hat man auch die basale Endospermzelle in einem /Helobiae-Endo-
sperm mit Antipoden verwechselt. Der grosse akzessorische Anti-
pode, der nach LAURENT (1904) bei der Gattung Fuucus vorkommt,
hat sich bei BRENNER's (1922) Untersuchungen als cine basale
Endospermzelle herausgestellt. Auch der Riesenantipode, den
LoTscHER (19os, Taf. 1, Fig. 31—32) bei 7oficidia calyveulata be-
schrieben und abgebildet hat, wurde von SEELIEB (1924) als ein
basales Endosperm nachgewiesen. Auf gleiche Weise sind wohl
auch WyLIE's (1904) Angaben iiber den Antipodenapparat bei
Elodea canadensts umzudeuten (vgl. PALM 1915, S. 8—12). Das
basale Endosperm kann in anderen Fillen in eine Anzahl Zellen
aufgeteilt werden, die in gewissen Beziehungen Gleichheit mit Anti-
podenzellen zeigen. So verhidlt es sich z. B. bei Saazfraga gra-
nulata (JUEL 1907). Dem basalen Endospermkomplex bei Saaifraga
schreibt JUEL gleichfalls eine nahrungsphysiologische Aufgabe zu;
er fungiert, solange das zentrale Endosperm noch in der Entwick-
lung steht, als ein nahrungsspeicherndes Organ. Wir sehen also,
dass die Analogien, die zwischen der morphologischen Konstitution
des Lycopsis- und Helobiae-Endosperms konstatiert worden sind,
dieselbe oder eine dhnliche physiologische Erkldrung gefunden haben.
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Der Echium-Typ.

Nur eine fickiwmn-Art, namlich Zckaon plantagineuwm, habe ich
einer genaueren Untersuchung beziiglich der Entwicklung des En-
dosperms unterzogen. Wir begegnen bei dieser Borraginacce aber-
mals einem anderen Endospermtyp, dem Eckiun-Typ (» Echiunt-Endo-
sperm?), der sowohl mit dem ZLycopsis-Typ als mit dem Heliobiae-Typ
Ahnlichkeiten aufweist. Nach der Beschreibung der Endosperment-
wicklung bei der genannten Zc/zum-Art werde ich die fir diesen
Iindospermtyp kennzeichnenden Ziige niher prazisieren. Bereits
frither habe ich in cinem Vortragsreferat (H. SVEXSSON 1923, S.
390) eine kurze Mitteilung iiber das Zckinm-Endosperm gemacht.

Bet [ickinum plantaginenm hat der befruchtungsreife Embryosack
eine regelmidssige gerundete Form; der zytoplasmatische Inhalt ist
hauptsichlich in dem apikalen Teil des Sackes gesammelt. Hier
liegen auch die beiden grossen Polkerne. Erst nach der Befruch-
tung verschmelzen diese. Der sekundire Embryosackkern teilt sich
offenbar sehr schnell.  Obgleich ich eine grosse Anzahl Priparate
von frithen Endospermstadien durchmustert habe, sah ich niemals
die erste Kernteilungsfigur im Endosperm. Das friheste Endo-
spermstadium, das ich beobachtet habe, ist in Fig. 153 abgebildet.
Aus dieser geht jedenfalls hervor, dass das Endosperm schon im
Zweikernstadium — der eine Kern ist allerdings in der Teilung be-
griffen — zweizellig ist. Der Embryosack und das Endosperm
werden unverkennbar schon nach der Teilung des Zentralkernes
durch ecine diinne, aber deutliche Plasmawand in zwei Zellen oder
Endospermkammern aufgeteilt. Der FAckiwn-Typ muss also zu den
zellularen Endospermformen gerechnet werden. Die erste Wand
ist sehr schrag orientiert und rechtwinklig zu der Symmetrieebene
der Samenanlage. Die beiden primdren Endospermzellen haben
sehr ungleiche Grosse und verhalten sich wiihrend der folgenden
‘ntwicklung verschieden; sie sind Initialzellen zu zwei verschiedenen
Endospermkomplexen. Die kleinere liegt auf der funikularen Seite
des Embryosackes und grenzt an oder umschliesst auch bisweilen
den Embryo (Fig. 153 u. 154). Ich gebrauche auch fiir die Endo-
spermabteilung, welche diese primire Endospermzelle bildet, die Be-
zeichnung laterales Endosperm, weil sie grosse Ubereinstimmungen
mit dem lateralen Endosperm des Zycopsis-Types aufweist. Von
der zweiten primidren Endospermzelle, die den grossten Teil des
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156

Fig. 153—158. Zihium plantaginewm. Yig. 153. Zweizelliges Endosperm. Der

Kern in der lateralen Zelle in Anaphase. Vergr. 320:1. Tig. 154.  Das laterale

Endosperm zweizellig, das zentrale zweikernig. Vergr. 715:1. Fig. 155, Erste

Kernteilung im zentralen Endosperm. Die lateralen Endospcrn]zellcn_ zweikernig.

Vergr. 450: 1. Fig. 156—158. Junge Embryo- und Endospermstadien. Vergr. 170: 1,
t70: 1 und 260: 1.

Embryosackvolumens einnimmt, deriviert eine Lndospermpartie,
welche die entsprechende Benennung zentrales Endosperm erhal-
ten hat. Das laterale Endosperm ist sehr reich an Plasma, und die
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Kernteilungen beginnen in  dieser Iindospermpartie frither als in
dem zentralen Endosperm (Fig. 153), doch folgt nur auf die erste
dieser Kernteilungen eine Zellteilung. Das laterale Endosperm wird
in zwei tbereinander liegende Zellen oder Etagen geteilt (Fig. 154—
158), welche durch sukzessive Kernteilungen mehrkernig werden
(Fig. 156—158). Gleichzeitig mit dem Embryosack wachsen die
beiden lateralen Endospermzellen, besonders in die Linge, und es
entstechen  Vakuolen, die gewdhnlich dicht an der schwach gegen
das zentrale Endosperm gebogenen Scheidewand liegen, wihrend
der ubrige Teil der lateralen Endospermzellen mit einem dichten,
oft schon gestreiften Plasma gefiillt ist (Fig. 156—157). Das zen-
trale Lndosperm wird hauptsichlich von einer grossen Vakuole
cingenommen; anfanglich ist sein Plasma lings der Scheidewand
gegen das laterale Endosperm angehiuft, verteilt sich aber spiter
gleichformig lings der Kammerwiinde als eine diinne Plasmaschicht,
in welcher eine grosse Anzahl freier Kerne entstehen. Fig. 155
zeigt die erste Kernteilung in dem zentralen Endosperm; zu diesem
Zeitpunkt war jede laterale Endospermzelle in diesem Sack schon
zweikernig.  Jedoch hat das laterale Endosperm nicht immer einen
solchen Vorsprung in der Entwicklung; in dem auf Fig. 154 abge-
bildeten vierkernigen Endospermstadium diirfte die erste Kernteilung
in den beiden Endospermabteilungen ziemlich gleichzeitig erfolgt
sein. In dem zentralen Endosperm setzen sich, wie erwihnt, die
Kernteilungen kontinuierlich fort, in den lateralen Endospermzellen
aber horen sie auf, nachdem 4—i10 Kerne entstanden sind, oder
richtiger ausgedriickt: die Kerne treten alsdann in eine lange Ruhe-
periode ein. Sie werden grisser als die Kerne in der zentralen
Kammer und sind reich an chromatischem Inhalt sowie mit einem
bis mehreren Nukleolen versehen. Ihr Aussehen verleiht ihnen den
Charakter von Haustorienkernen. \Wahrscheinlich hat das laterale
Iindosperm bei fic/zum eine dhnliche nahrungsphysiologische Funk-
tion, wie ich sie fiir das laterale Endosperm des Lycopsis-Types
glaubhaft zu machen suchte. Auch bei Eckium plantaginenm kann
man cinen Zusammenhang zwischen der Lage des lateralen Endo-
sperms und dem Insertionspunkt des Funiculus bemerken. Dieser
liegt bei /Jickiwm nahe der mikropylaren Spitze der Samenanlage
(Fig. 81), und darin hat man vielleicht eine Erklarung dafiir zu
suchen, dass sich das laterale Endosperm bei Fckiwm bis zu dem
mikropylaren Teil des Embryosackes hinauferstreckt, Das laterale
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Endosperm hat deutlich eine iiberaus giinstige Lage, um die durch
den Funiculus nach der Samenanlage geleitete Nahrung aufmehmen
zu konnen. Den ilteren Endospermstadien habe ich geringes Inte-
resse gewidmet. Erst in spitem Stadium werden Winde zwischen
den Kernen im zentralen Endosperm gebildet. Wenn die Histogene
im Embryo deutlich differenziert sind und die Kotyledonen scharf
als Ausbuchtungen hervortreten, ist die zentrale Kammer mit einem
diinnen, kleinzelligen Endospermgewebe tapeziert. Wahrscheinlich
wird das zentrale Endosperm nie vollstindig von Gewebe aus-
gefillt.

Wir konnen nun die Charaktere zusammenstellen, die ein Lin-
dosperm von ZLec/ium-Typ auszeichnen. Es sind folgende: 1. Nach
der Teilung des Zentralkerns wird eine schrige plasmatische Wand
ausdifferenziert, welche die Grenze zwischen zwei verschiedenen
Endospermabteilungen, dem lateralen und dem zentralen Endosperm,
bildet; 2. das laterale Endosperm wird durch eine Querwand in
zwei Zellen geteilt, in denen eine kleinere Anzahl schwach hyper-
trophierter Kerne entsteht; 3. in der grossen zentralen Endosperm-
abteilung wird durch freie Kernteilungen eine grosse Anzahl Kerne
gebildet, die in dem diinnen Wandplasma verteilt sind;: Gewebe-
bildung tritt spiit ein. Das zentrale Endosperm verhilt sich also
wie ein »normales: nukleares Endosperm.

Das Zc/ium-Endosperm stimmt deutlich in noch héherem Grade
mit dem Felobiae-Endosperm iiberein als der Lycopsis-Typ. Der
einzige eigentliche Unterschied zwischen dem Zickiume- und Helobiae-
Typ scheint mir die verschiedene Lage der primiren Endosperm-
zellen zueinander zu sein; beim Zeckzum-Typ wird eine laterale, beim
fffz’a/z.r}n'-'l‘yp eine basale Zelle abgetrennt. Die grossen Gleichheiten
zwischen dem Lycopsis- und Lckzun-Endosperm liegen offen zu Tage.
Von dem Lycopsis-Typ unterscheidet sich der Zckiwn-Typ jedoch
dadurch, dass die Scheidewand zwischen der lateralen und der zen-
tralen Endospermabteilung nicht nach der zweiten, sondern nach der
ersten Kernteilung im Endosperm eintritt.  Ein Anfangsstadium
mit freien Kernen kommt nicht vor; das Zeckaue-Endosperm ist ab
itio zellular. Weniger wichtige Verschiedenheiten liegen darin,
dass sich das laterale Endosperm bei Fckzune nur in zwei mehr-
kernige Zellen teilt, wihrend es beim ZLycopsis-Typ fast ausnahmlos
aus vier einkernigen Zellen bestand; nur bei Srmpleytin: wurden
sie durch Amitosen mehrkernig.
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Der Lappula-Typ.

Bei Lappula cchinata. Asperugo procumbens und Krynitskya
barbigera, die samtlich der Gruppe FLririchicac angehoren, geschieht
die Endospermbildung nach einem interessanten, bisher nicht be-
kannten Schema. Wir lernen also innerhalb der Familie Borrags-
naceae einen weiteren LEndospermtyp kennen, fiir den ich die Be-
nennung Lappula-Typ vorgeschlagen habe. Zu diesem gehort ohne
Zweifel das Endosperm einer anderen Eritrichice, Amsinckia inter-
media.  Ausserdem  vermute ich, dass das Endosperm der Cyuo-
glosseen demselben Typ angehért, aber da mir die frithesten, kritischen
Endospermstadien derselben fehlen, kann ich mich iiber diesen Punkt
nicht mit Sicherheit aussprechen.

Lappula echinata. In einem Vortragsreferat (H. SVENSSON
1923, S. 387—388) habe ich frither in Kiirze iiber die Entwicklung
des Endosperms bei dieser Art berichtet. Sonstige Literaturangaben
tber das Endosperm bei den Frurickicen finden sich nicht.

Zur Zeit der Befruchtung ist ungefihr die obere Hilfte des
eiformigen Embryosackes mit Zytoplasma gefiillt, in welchem der
Eiapparat und die Polkerne eingebettet sind (Fig. 159). Der chalazale
Teil des Embryosackes wird hauptsidchlich von einer Vakuole ein-
genommen. Fig. 160 gibt ein gutes Bild von der Verteilung des
Plasmas im Sack, nachdem die Befruchtung stattgefunden hat. Die
beiden Polkerne verschmelzen nach derselben,.und der Fusionskern
tritt unmittelbar in Teilung ein. Er liegt dann im Plasma unter
dem Kiapparat. Die Kernteilungsfigur nimmt eine vollig transver-
sale Richtung ein (Fig. 160). Zwischen den beiden ersten Endo-
spermkernen entsteht eine longitudinale oder schrige Wand (Fig.
161). Die Endospermbildung beginnt also mit einer Zellteilung,
aber das Bemerkenswerte ist, dass der Embryosack nicht vollstindig
in zwei Zellen geteilt wird, Die primiare Wand wiéchst namlich
nicht tiefer nach unten als bis zu der Vakuole., Nur der obere,
plasmareiche Teil des Embryosackes wird in zwei, nach unten offene
Zellen oder Kammern geteilt, welche mittelst der Vakuole frei mit-
cinander kommunizieren. Uber die Entstehungsart der ersten Wand
kann ich nichts Sicheres sagen. Ich halté es jedoch fiir wahr-
scheinlich, dass sie in gewohnlicher Weise nach der Teilung des
Zentralkerns als eine Zellplatte in einem Phragmoplasten priformiert
wird. Hierfiir spricht, scheint mir, die regelmiissig longitudinale
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164
Fig. 159—164. Lappula echinata. Tig. 159. Oberer Teil eines soeben befruchie-
ten Embryosackes. Ein Spermakern in Kontakt mit dem Eikern, der andere nphe
dem cinen Polkern. Vergr. 825: 1. Fig. 160, Teilung des Zentralkerns, Vergr.
450: 1. Fig. 161. Eine zwischen den beiden ersten Endospermkernen ausgebildete
Wand. Vergr, 505:1. Fig. 162. Vier Kerne und Zellen im Endosperm, nur zwei
sichtbar.  Vergr. 450: 1. Fig. 163 a und b. Vierkerniges Endosperm, zwei Kerne
zeigen Tendenz zu Teilung., Vergr. 505: 1. Tig. 164. Alteres Endosperm-
stadium. Vergr. 170: 1.

Orientierung der Wand im Verhiltnis zu der transversalen Spindel.
In meiner obenerwihnten kurzen Mitteilung iber das Lappula-
Endosperm habe ich einer anderen Ansicht Ausdruck gegeben,
ndmlich der, dass die erste Wand nicht in Zusammenhang mit
einer Zellplattenbildung stehe. Ich muss zugeben, dass diese An-
nahme iibereilt war: dass ich keine Zellplatten wahrgenommen habe,
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dirfte wohl darvaul beruhen, dass die fiir die Entscheidung dieser
I'rage  wichtigen spidten Anaphasen- und Telophasenstadien nicht
in meinen Priparaten vorkommen. In dem auf Fig. 161 abgebildeten
Limbryosack streckt sich die Scheidewand zwischen den beiden ersten
Iindospermkernen ungewdhnlich weit nach unten; hier ist die Tei-
lung der Endospermmutterzelle fast vollstindig. Nach der zweiten
Kernteilung im Endosperm entstehen auch Lingswiinde, die unge-
fahr rechtwinklig zu der ersten Wand stehen und sich auch nur
bis zu der basalen Vakuole hinaberstrecken. Der obere Teil des
Iimbryosackes ist nun in vier, nach unten offene Zellen oder Ficher
geteilt.  Die Figuren 162 und 163 von vierkernigen Endospermen
geben eine Vorstellung von der normalen Ausdehnung der primédren
Winde: die Kluft zwischen den Endospermzellen in Fig. 163 b ist
wohl durch cine Kontraktion bei der Fixierung entstanden. Die
Endospermkerne teilen sich weiter. Von den dabei entstandenen
Kernen wandern einige in die dinne Plasmaschicht, welche die
Vakuole nach unten umgibt, hinab und erfahren hier wiederholte
freie Kernteilungen, wodurch also viele freie Endospermkerne in
dem dinnen Wandplasma in der antipodalen Hilfte des Embryo-
sackes entstehen. Die anderen Kerne verbleiben in den plasma-
reichen Zellkammern im Mikropylarteil und setzen hier ihre Tei-
lungen fort, die stets von Zellteilungen begleitet sind. Die Winde
haben hierbei wechselnde Orientierung und treten zuerst als Zell-
platten in Phragmoplasten hervor. Das Ergebnis ist, dass im
oberen Teil des Lmbryosackes ein zellularer Endospermkomplex
entsteht. In frilhem Stadium sind die Zellen in letzterem mit einem
homogenen Plasma gefiillt, werden aber bald vakuolisiert. In dem
Endosperm bei Lappula cchinate Yann man also frithzeitig zwel
Endospermabteilungen unterscheiden, eine zellulare, mikropylare und
cine antipodale mit freien Kernen (Fig. 164).

s ist interessant, dass die obere, zellulare Endospermpartie
gerade vor dem Insertionspunkt des Funiculus liegt (Fig. 7g9). Ich
habe oben festgestellt, dass die Zellbildung im Endosperm bei allen
bisher beschriebenen Endospermtypen innerhalb der Familie in dem
Teil des Embryosackes beginnt, welcher der Funiculusinsertion zu-
nachst liegt, d. h. in dem, der beziiglich der Nahrungszufuhr am
meisten begiinstigt ist. Man kann sich daher kaum des Gedankens
erwehren, dass die beschleunigte Zellbildung in diesem Teil des
lEmbryosackes in Zusammenhang mit der reichlichen Nahrungszu-
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fuhr steht. Wihrend der folgenden Entwicklung des Indosperms
bei Lappula schreitet die Zellbildung allmihlich nach unten fort.
Winde entstehen zwischen den freien Kernen, und schliesslich wird
der ganze Sack mit Endospermgewebe gefiillt.

Die fur den Zappula-Typ kennzeichnenden Eigenschaften sind
folgende: 1. Nach der Teilung des Zentralkerns entsteht eine
longitudinale Wand, die blind endet und also den Embryosackraum
nicht vollstindig in zwei Zellen teilt; vielmehr wird nur der mikro-
pylare Teil des Embryosackes in zwei, nach unten offene Zellen
geschieden; 2. im oberen Teil des Embryosackes setzen sich die
Zellteilungen so fort, dass in ihm eine zellulare Endospermpartie
gebildet wird, wihrend sich Kerne, die frih in den chalazalen Teil
des Embryosackes hinunterwandern, frei teilen.

Gehort der Lappula-Typ zu den zellularen oder den nuklearen
Endospermformen? Da die erste Kernteilung im Endosperm von
einer — wenn auch unvollstindigen — Wandbildung begleitet ist,
so konnte man den Lappula-Typ vielleicht zu den zellularen Endo-
spermtypen stellen. Zellular in gewohnlichem Sinne ist das Zappuia-
Endosperm jedoch nicht. Es ist eine Geschmacksache und in jedem
Fall eine Frage von untergeordneter Bedeutung, ob man den Lap-
Pula-Typ als vzellular» oder »nuklear> betrachten will. Fiir mich
ist das Lappula-Endosperm ein interessanter Verbindungstyp zwi-
schen einem zellularen und einem nuklearen Endosperm.

Asperugo  procumébens gehort gleichfalls dem Lappula-Typ an,
Der obere Teil des Embryosackes ist bei dieser Art nicht so reich
an Plasma wie bei Lappula. Die Wand, die nach der Teilung des
Zentralkerns gebildet wird, ist daher ganz kurz. Wie bei Lappula
erhdlt man eine obere, zellulare Endospermpartie, die den Embryo
umgibt, und freie Endospermkerne im unteren Teil des Embryo-
sackes. Ein spites Endospermstadium habe ich in Fig. 168 ab-
gebildet.

Krynitskya barbigera gehort ebenfalls hierher. Das Endosperm
bei dieser Art weicht von dem bei Lappula eckhinata nur darin ab,
dass einige Zellen in der oberen zellularen Endospermpartie, welche
gerade vor dem Funiculus liegen, ein von den ubrigen etwas ab-
weichendes Aussehen annehmen (Fig. 170). Sie werden grésser und
plasmareicher. Auch ihre Kerne sind bedeutend grésser als die der
umgebenden Endospermzellen. Die fraglichen Zellen gleichen jungen,
lateralen Endospermzellen bei z B. Cerinthe, sind aber auf ganz




Fig. 165—166. Cruoglossum officinale. Fig. 165. Junges Endospermstadium. Embryo
zweizellig. Vergr. 260: 1. TFig. 166. Querschnitt durch den oberen Teil des Em-
bryosackes mit Embryo und Endospermzellen. Vergr. 450: 1. Fig. 167. Sole-
nanthus appeninws.  Junger Embryo und Endosperm. Vergr. 225:1. Fig. 168,
Asperngo procumbens.  Altes Embryo- und Endospermstadium. Vergr. 135: 1. Fig.
169—170. Arynitzkya barbigera. Fig. 169. Querschnitt durch den oberen Teil
eines Embryosackes mit Embryo und drei Endospermzellen. Vergr. 530: I. Fig. 170.
Samenanlage mit jungem Endosperm. Vergr. 155: 1.
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andere Weise entstanden. Sie sind in spitem Stadium von dem
ibrigen mikropylaren Endospermgewebe differenziert.  TFig. 169
zeigt einen Querschnitt durch den oberen Teil cines Embryosackes
bei Arynitskya mit nur drei Endospermzellen.

Da das Endosperm bei Amsinckia intermedia in jungem Stadium
Zellen in dem mikropylaren und freie Kerne in dem chalazalen
Teil des Embryosackes zeigt, halte ich es fir wahrscheinlich, dass
es zum Lappula-Typ gehort.

Die gleiche Vermutung wage ich auch beziiglich der unter-
suchten Cynoglosseen auszusprechen. Fir  Cynoglossum officinale
(HorMEISTER 1858) und Omeplialodes linifolia (ROSANOFF 1866) wird
angegeben, dass die Zellbildung im Endosperm um den mbryo
beginnt. Ausser bei diesen zwei Arten habe ich das Gleiche bei
Lindelofia longiflora. Solenanthus appeninus und Omphalodes verna
gefunden. Obgleich ich sehr junge Stadien *des LEndosperms bei
diesen Crnoglosseen gesechen habe, fand ich immer Zellen im mikyo-
pylaren Teil des Endosperms und freie Iindospermkerne in dem
dinnen Wandplasma, das im ubrigen die Winde des Embryosackes
bekleidet (Fig. 165, 166, 167). s ist ja moglich, dass wir bei den
Cynaglosseen ein Stadium mit ausschliesslich freien Kernen im Lindo-
sperm haben, ehe die Zellbildung in der mikropylaren Region des
Embryosackes eintritt, doch scheint es mir ebenso wahrscheinlich,
dass sich das Endosperm nach dem Lappula-Schema entwickelt.

Der Myosotis-Typ.

Bei einer Myosotis-Art, Myosotis arvensts, habe ich schliesslich
einen Endospermtyp gefunden, der in dem Sinne zellular ist, dass
sowohl auf die erste als auf alle folgenden Kernteilungen im Endo-
sperm Zellbildungen folgen.

Der kleine Embryosack bei Myosotis arvensis hat zur Zeit der
Heﬁ'uchtung das Aussehen, das sich aus Fig. 171 ergibt; er ist
ungemein plasmareich und entbehrt eine grosse, zentrale Vakuole.
Nach der Befruchtung verschmelzen die beiden Polkerne zu einem
Zentralkern, dessen Teilung von einer Wandbildung begleitet wird,
welche schrig orientiert ist und den Embryosaclk vollstindig in
zwei Endospermzellen teilt (Fig. 172). Von diesen ist die innere,
gegen die Lingsachse der Bliite gelegene stets betrichtlich kleiner
als die dussere. Die beiden primdren Endospermzellen teilen sich




Fig. 171—172. yosotis arvensis. Fig. 171. Befruchtungsreifer Embryosack. Vergr.
715: 1. Fig. 172, Zweizelliges Endosperm. Spermakern in der Eizelle. Vergr.
715: 1. Fig. 173,  JAfvesetis silvatica. Ersie Teilung des Embryos. Endosperm
vierzellig, nur zwei Endospermzellen auf dem Schnitt sichibar. Vergr. s30: 1. Fig.
174—-177. Myosotis arvensis. Fig. 174. Zweite Teilung im Endosperm. Vergr.
715: 1. Fig, 175—177. Junge Embryo- und Endospermstadien. Vergr. resp. 715,
530 und goo0: 1. Fig. 178, Myoesotis micrantha. Altes Embryo- und Endosperm-
stadium.  Vergr. 13541,
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bald abermals, gewdhnlich durch longitudinale Winde, dic ungefihr
in rechtem Winkel zu der ersten Wand stehen. Die niichste Teilung
der so gebildeten vier Endospermzellen ist transversal. Nach der
Lage der Spindeln in Fig. 174 zu urteilen, diirfte sich bisweilen
die eine der primidren Endospermzellen querteilen kénnen. In dem
auf Fig. 175 abgebildeten achtzelligen Endosperm sind die Tei-
lungen offenbar in der zuerst angebenen Weise erfolgt. Nachdem
sich acht Zellen im Endosperm gebildet haben, werden die Tei-
lungen und die Orientierung der Winde weniger regelmiissig. Im
oberen Teil des Embryosackes um den Embryo finden die Zell-
teilungen anfangs lebhafter statt, was zur Folge hat, dass der mikro-
pylire Teil des Embryosackes aus zahlreichen kleineren Endo-
spermzellen besteht, wihrend im unteren Teile desselben das Endo-
spermgewebe wenig-, aber grosszellig wird (Fig. 177). Wihrend
der folgenden Entwicklung verschwindet diese Verschiedenheit in
der Zellengrisse zwischen den Endospermzellen in den beiden Enden
des Embryosackes, Das Endosperm erhilt eine Gestalt, wic ich
sie in Fig. 178 bei einer anderen Myosotis-Art, M. micrantha. ab-
gebildet habe. Dasselbe wird schnell von dem auswachsenden
Embryo verdrangt, so dass in reifen Samen nur ein paar Zell-
schichten iibrig sind.

Auch bei Myosotis silvatica und micrantha dirfte das Endo-
sperm von dem gleichen zellularen Typ sein wie bei Myosotis ar-
vensis.  Wenigstens im  Vierkernstadium ist die Zellbildung im
Endosperm durchgefithrt (Fig. 173). Die spitere Entwicklung bei
diesen Arten stimmt vollig mit der bei Myosotis arvensis iberein.

Der Embryo.

Die Teilung der Eizelle tritt bei den Borraginacecn ausnahmslos
nach der Teilung des Zentralkerns ein. Die Entwicklung des Em-
bryo beginnt jedoch ziemlich bald nach dieser und verliuft schnell.
Im einzelnen habe ich die Teilungen und die Orientierung der Wiinde
im Embryo nicht studiert, obgleich eine grosse Menge Embryo-
stadien von mehreren Arten in meinen Priparaten vorkommen. Eine
iberaus genaue und vollstindige Untersuchung der Embryoent-
wicklung bei Myosotis hispida verdanken wir SOUEGES (1921). Ich
verweise hier nur auf seine Arbeit. (Die wenigen Embryostadien
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von Myosetis-Arten, die ich in Fig. 173, 175—178 abgebildet habe,
stimmen gut mit entsprechenden Stadien von /. /lispida iiberein.)
Doch darf man die Resultate von SOUEGES nicht fir die ganze
FFamilie generalisieren, denn soviel habe ich jedenfalls festgestellt,
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Flg 179—-182.  Lycopsis arvensis. Fig. 179. Zweizelliger Embryo. Vergr. 450: 1.
Fig. 180, Vierzelliger Embryo. Vergr, 450: 1. Fig, 181—182. Mehrzellige Em-
bryonen.  Vergr. 395: 1. Fig. 183" Onosma echivides. Junger Embryo. Vergr.
450: 1. Fig. 184. Cerinthe major. Junger Embryo. Vergr. s3o:1. Fig. 185.
Liehium  plantaginewm.  Embryo. Vergr. 395: 1. ig. 186, AHerrage officinalis.
Junger Embryo. Vergr. 530: 1. Fig. 187, Solenantius appeninus. Embryo.
Vergr. 395: 1.

dass sich die Embryoentwicklung innerhalb der verschiedenen Gat-
tungen recht verschieden gestalten kann. In der Regel tritt die
Differenzierung in die Embryokugel und den Embryotriger schr
frith ein. Bei zwei Arten, Borrago officinalis (Fig. 186) und Lycopsis
arvensis (Fig. 179—182), fehlt jedoch ein Suspensor. Die erste
Wand stellt sich bei Borrago fast longitudinal (Fig. 132, 133), die
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zweite ist longitudinal und rechtwinklig zur ersten. Durch die
folgenden Teilungen wird ein kugelférmiger Xmbryo ohne Suspensor
gebildet (Fig. 186). Bei Lycopsis ist die erste Wand transversal
(Fig. 179) oder schrig; die beiden primiaren Embryozellen teilen
sich longitudinal (Fig. 142; 180). Alle so entstandenen Zellen teilen
sich weiter und bilden einen kugelférmigen Embryokorper (Fig.
181, 182). Von einem Suspensor kann man nicht sprechen. In
der Literatur werden viele Fille beschrieben, in denen ein Embryo-
suspensor vollig fehlt. Bei den tbrigen Borraginaceen zeigt der
Suspensor wechselnde Grosse, ist aber im allgemeinen schwach
entwickelt. Bei Myosotis (Fig. 178; SOUEGES, Fig. 25—27), /Ful-
monaria, Symphytum. Nonnea uwnd Lappula (Iig. 104) besteht der
Suspensor aus einer einfachen, kurzen Zellreihe. Der relativ kurze
Embryotriger wird bei den Cyuoglossecn (Fig. 187) und Asperugo
von mehreren, gewdhnlich vier, Zellreihen aufgebaut. Den am
kraftigsten entwickelten Suspensor fand ich bei Zcknon plantagincum
(Fig. 185); er bildet bei dieser Art einen massiven Gewebekorper,
der ohne scharfe Grenze in den definitiven Embryo iibergeht. Bei
Onosma (Fig. 136; 183), Lithospermum (Fig. 150) und Cerinthe
(Fig. 184) wird der Suspensor von einigen, anfangs blasenartig
geschwollenen Zellen gebildet, die sich deutlich durch ihre Plasma-
armut von dem definitiven Embryo unterscheiden. Ein langer,
schlauchférmiger Suspensor wie bei gewissen FHydrophyllaccen
(Nemophila) und  Heliotropiwm (s. u.) kommt niemals vor. Der
definitive Embryo wiachst zu einem grossen, kugelférmigen Korper
aus, dessen Durchmesser ein Zehntel bis ein Finftel der Linge
des Embryosackes erreicht, ehe die Kotyledonenanlagen sichtbar
werden. Ungefihr gleichzeitig mit dem Hervortreten der Kotyledonen
beginnt die Differenzierung der Histogene. Die Keimblitter sind
rechtwinklig zur Diagonalebene des Gyniceums.’ Der Embryo ver-
drangt allmihlich das Endosperm. In reifen Samen ist von dem
Endosperm nach GUIGNARD (1893) nur eine einzige Zellschicht iibrig.

Heliotropiaceae.

Zu dieser Familie rechne ich — wie schon erwdhnt — die
Unterfamilien Heliotropivideae. Cordivideac und  Eliretioideae, die
von mehreren systematischen Verfassern den Rang autonomer

' Betreffs der Orientierung der Kotyledonen vgl HEGELMAIER, 1895, S, 156—159.
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Familien erhalten haben, von anderen dagegen den Borraginaceae
(im weitesten Sinne) einverleibt worden sind.  Leider habe ich die
beiden letzterwihnten Unterfamilien hauptsidchlich aus Mangel an
geeignetem  Material nicht eingehend studieren kénnen. Die fol-
¢ende Behandlung bezieht sich deshalb fast ausschliesslich auf die
IHeliotropioideac.

Heliotropioideae.

Mehrere Forscher, wie SCHRADER (1820), ROSANOFF (1866)
und Vax TiEGHEM (1906) haben auf die betrichtlichen Verschie-
denheiten im Gyndceumbau aufmerksam gemacht, die zwischen den
Heliotropioideen und den  typischen Borraginaceen bestehen; be-
sonders ist der eigentimliche Bau der Narbe hervorgehoben wor-
den.  Es waren avohl auch in erster Linie diese Verschiedenheiten
in der Gynaceummorphologie, mit denen die Abtrennung der Helio-
tropiaccae motiviert wurde. Dazu schien die IEndospermbildung
innerhalb der beiden Gruppen grundverschiedenen Typen anzuge-
horen, und diesem Umstande wurde spiter grosse Bedeutung bei-
gemessen. Tatsdchlich wurden auch die Borraginaceen und die
Heliotropiaceen von einigen als konvergierende, wenig verwandte
Entwicklungsreihen aufgefasst, wihrend andere vielmehr ihre nahe
phylogenetische Beziehung behaupteten. Durch meine Unter-
suchungen tiber die /eliotropiaceen hoffte ich eine sichere Beur-
teilung dieser systematischen Probleme zu ermoglichen.

Die Unterfamilie Heliotropioideae umfasst (nach GURKE 1893)
drei Gattungen, /Feliotropium. Tourncfortia und Cochranca. Non
der letzteren habe ich Lkein fixiertes Material erhalten kénnen.
Dagegen sind die meisten im hiesigen Botanischen Garten vor-
kommenden Heliotropaum- und  Tourncfortia-Arten fixiert und unter-
sucht worden (/. ewropacum 1.., H. parviflorum L., H. messer-
schmidioides O. Keze., H. pernviawum 1., Tourncforita hirsutissina
L..). Ausserdem stand mir Material von /Hel. parenychioides DC.
sowie einigen nicht bestimmten 7ournefortia-Arten zur Verfugung,
die Herr Privatdozent IE. ASPLUND wihrend seiner bolivianischen
Forschungsreise gesammelt hat. Am sorgfiltigsten habe ich /.
curopacum untersucht, weshalb diese Art als Typus fiir die Unter-
familie dienen mag. Meine Ergebnisse haben erwiesen, dass sowohl

Q — 25137, Harry G. Suvensson.
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die Bliitenmorphologie als auch die feineren embryologischen Ver-
hiltnisse innerhalb der Heliotrepioideac sehr einheitlich sind, und
die Abweichungen vom Typus, die ich bei den anderen unter-
suchten Arten gefunden habe, sind nur unwesentlich.

Die Antheren.

Die Entwicklung der Blitenwirtel verliuft in gewohunlicher,
akropetaler Reihenfolge. Die Staubblatteranlagen wachsen anfangs
rascher als die aussenliegenden Wirtel und iiberragen diese daher
temporidr an Linge. Der Bau der Antheren und die Bildung des
Pollens bietet nichts Eigentiimliches. Ich will nur erwihnen, dass
die Kerne der Tapetenzellen sich wahrscheinlich amitotisch teilen;
diese Zellen werden somit mehrkernig (Fig. 188). Periplasmodien
werden nie gebildet, sondern nach der Tetradenteilung der P.M.-
Zellen degeneriert das Tapetum rasch und tritt dann in den Pripa-
raten als eine intensiv gefirbte, nekrotisierte Schicht hervor. Hierin
stimmen die FHeliotropiaccen (wie auch die Cerdioidecr und Ffire-
tioideen) vollig mit den Borraginaceen und Hydropliyllaceen iiberein.
Das einzige Beispiel fiir Periplasmodiumbildung unter den 7ubifloren
ist Cobaea (JUEL 19135, vgl. HANNIG 191 1), obwohl die Verhiltnisse
bei dieser Polemoniacee nicht ganz typisch sind.  Die P.M.-Zellen er-
fahren eine vollig normale Tetradenteilung.,  Die meisten finr die
allotypen Kernteilungen charakteristischen Stadien habe ich beob-
achtet. Die Chromosomenreduktion konstatierte ich mit Sicher-
heit bei /7. europacun:; die haploide Chromosomenzahl bei dieser
Art ist 12. Die Pollenbildung ist ausnahmslos simultan. Die fast
kugelfosrmigen Pollenkérner enthalten reichlich Stirke.

Der Bau des Gynéaceums.

Eine ziemlich gute Arbeit itber Bau und Entwicklung des
Gyniceums einiger Heliotropium-Arten [ H. enropacuni, H. ( Tiaridium)
indicum] verdanken wir ROSANOFF ( 1866), einem Schiler des grossen
HoryMersTER. Ich habe in der Hauptsache seine Angaben iiber
H. curopacum bestitigen konnen. An diese Art schliessen sich
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Fig. 188—191, 193, 195. Heliotropinm europacum. TFig. 188, Schnitt durch ein
Mikrosporangium. P.M.-Zellen in Prophase. Vergr. 450: 1. Fig. 180. Querschnitt
durch den oberen (@) und mittleren (4) Teil cines Gyniceums. Vergr. 501 1. TFig.
190. Halbschematischer Lingsschnitt durch junges Gynitceum. Vergr. 70! 1. Fig.
191.  Lingsschnitt durch Fruchtknotenfach. Vergr. 50: 1. Fig. 193. Integument-
anlage.  Nuzellus mit zwei E.M.-Zellen. Vergr. 530:1. Fig. 195. Integument,
Nuzellus. E.M.Zelle mit heterotypischer Spindel. Vergr. 320: 1. Fig. 192.  Helio-
tropium  pernvianwum. Integument, Nuzellus, E.M.-Zelle. Vergr. 4oo0: 1. Fig. 194,
Lihretia macrephylla.  Nuzellus mit E.M.-Zelle. Vergr. 530: 1.
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die anderen von mir untersuchten Reprasentanten der Unterfamilie
eng an.

Die beiden Fruchtblitter treten zuerst als zwei halbmond-
formige Hécker hervor; sie nehmen rasch an Grésse zu und ver-
wachsen in der Weise, dass die frihzeitig eingebogenen Karpellen-
rander vollig frei bleiben (vgl. Rosaxorr Taf. V, Fig. 8, 10, 11).
Irgend eine S-formige Umbiegung der Fruchtblatter, die bei den
Borraginaceen die gynobasische Insertion des Griffels zur Folge
hat, findet nicht statt. Der Griffel bleibt somit terminal,

Nach Rosaxorr kommt die Vierfacherigkeit des Fruchtknotens
bei den Heliotropen in derselben Weise zustande wie bei den
Borraginaceen. Dies ist jedoch nicht ganz richtig, wenn auch die
Verschiedenheit der Entstehung gar keinen prinzipiellen, sondern
nur einen graduellen Unterschied bedeutet. Bei den Borraginaccen
biegen sich die Fruchtblattrinder nur bis zur Achse des TFrucht-
knotens ein, und jedes der beiden so entstandenen primiren Frucht-
facher wird durch das Linfalten des Rhachisteils der IFruchtblitter
in zwei falsche Ficher abgeteilt. Bei den Heliotropioidecn aber
schlagen sich die Karpellenrinder sogleich bis zur Mediane jedes
Fruchtblattes ein. Die falsche Scheidewand wird somit bei den
Heliotropen hauptsichlich durch die ecingefalteten, verwachsenen
Fruchtblattrinder gebildet, bei den Beorraginaceen aber durch den
Rhachisteil des Fruchtblattes. Dies erklart, weshalb die FFrucht
knoten bei den Borraginaccen vierlobierte, bei den Heliotropioideen
kreisformige oder viereckige Querschnitte zeigen (iber Cerintiie vgl.
S. 56). Die Entstehungsweise der 2—4 leeren Fruchtknotenficher
oder Lécher, die bei den Untergattungen Ceocloma und Tiaridium
vorkommen (GURrRKE 1893, Fig. 39 E; RosaxNorr Taf. VI Fig,
18, 20), kenne ich nicht. Im Zentrum des Fruchtknotens bleibt
bei allen von mir untersuchten Arten zwischen den eingebogenen
Karpellenrindern eine spaltformige Hohlung zuriick (Fig. 189 b),
die bei H. parviflorwm von langen Trichomen ausgefiillt ist (Taf,
I, Fig. 19). Um die Basis des Gyniceums findet man einen mehr
oder minder wohl entwickelten Discus, besonders gross bei /7,
messerschmidioides (vgl, Taf 111, Fig. 18).

Die Narbe zeigt bei den Heliotropioideen eine auffallende und
ungewshnliche Form, die freilich bei verschiedenen Arten etwas
wechselt, aber am nichsten mit einem mehr oder weniger zuge-
spitzten Kegel verglichen werden kann, der den Rand nach unten
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kehrt und dessen Gipfel in zwei, oft fadenformige Spitzen auslauft,
die den Fruchtblittern entsprechen (Taf. 111, Fig. 18, 19; ROSANOFF
Taf. V, Fig. 1; GURKE Fig. 37, 38). Der Rand des Kegels (der

Ring» der Narbe) stellt die eigentliche Narbenfliche dar; die
Epidermiszellen sind hier palisadenformig und sekretorisch, und nur
an diesem Ring keimen die Pollenkrner (Taf. III, Fig. 18). Auf
cine cingechende Beschreibung der Narbe kann ich verzichten, da
der Narbenbau mancher Heliotropiowdeen von anderen Forschern
wie Rosanorr (1866), Carus (1878), GUEGUEN (1901) und beson-
ders cingehend von VAN TIEGHEM (1906) behandelt worden ist.
Wie man die Narbe der Heliotropioideen morphologisch erklaren
soll, ist dagegen nicht vollig klar; ich will darum dieser Frage
einige Zeilen widmen. VAN TIEGHEM hebt hervor, dass die Narben-
struktur dieser Pflanzen in zwei verschiedenen Weisen gedeutet
werden kann. Nach der einen Betrachtungsart seien die beiden
Narbenspitzen als die terminalen Teile der Fruchtblitter anzusehen,
und hier wiiren somit die Narbenflichen zu suchen. Diese hitten
aber ihre Funktion als pollenauffangende Organe verloren, und
diese Aufgabe sei statt dessen von dem Haarring», einer sekundar
entstandenen lateralen Ausbuchtung des Griffels, iibernommen wor-
den, die VAN TIEGHEM mit dem Pollenbecher bei den Goedeniaceen
und  Brunonia vergleicht. Nach der anderen Betrachtungsweise
entspricht der »Haarring» den terminalen Rindern der Frucht-
blitter und ist somit sowohl vom morphologischen als physiolo-
gischen Gesichtspunkte aus die wahre Narbenfliche: der obere, oft
in zwei Spitzen auslaufende Narbenteil muss dann als eine sekun-
dire, substigmatische Differenzierung betrachtet werden. VAN
TIEGITEM scheiﬂt geneigt zu sein, die erste Deutung zu akzeptieren,
und teilt in  Ubereinstimmung damit »les Stigmatées» in zwei
Gruppen »les Acrostigmatées> und »les Pieurostignmtées» vd'apres
la position terminale ou latérale du stigmate sur le carpelle et
d'aprés la direction longitudinale ou transversale qui en résulte
pour la pénétration des tubes polliniques dans le pistil> (VAN
TieGHeEM 1906, S 271). Zur ersten Gruppe gehért nach VAN
TieGnEM die grosse Mehrzahl der Pflanzen, zu der anderen nur
die Heliotropioideen. Ich weise erstens darauf hin, dass der be-
sprochene Narbentyp nicht so alleinsteht, wie VAN TIEGHEM meint;
man findet diesen Typus auch bei den Apocynaccen (vgl. GUEGUEN
1go1), Zweitens zeigt die Entwicklungsgeschichte der Narbe bei
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den Heliotrepioideen, dass die erste Deutungsweise gar nicht stich-
haltig ist. Die Narbenfliche ist ihrer Anlage nach terminal. Dies
hatte schon ROSANOFF bei /7. ewropacwin konstatiert; ich habe
seine Angaben iiber diese Art bestatigen konnen und fiige hinzu,
dass die Narbenentwicklung bei fF7. peruvicwn and parviflorum
vollig gleichartig ist. Es liegt wohl kein Grund vor anzunchmen,
dass andere Arten sich in diesem Punkte anders verhalten sollten.
Der Gipfel des Narbenkegels entsteht dadurch, dass die Zellen in
der Gewebepartie, die unmittelbar unterhalb der Narbenfliche auf
der Dorsalseite der Fruchtblitter liegt, ecine mehr oder weniger
kriftige Lingsstreckung erfahren. Bei /. #ndicun z. B. ist der
Gipfel des Narbenkegels sehr unbedeutend entwickelt (Rosaxory
Taf. VI, Fig. 17), bei anderen Arten (/7. messersclunidioides, opliio-
glossum, seylanicune u. a.) mehrmal langer als der Fruchtknoten.
An dieser Lingsstreckung nehmen die Zellen nicht teil, welche
die leitenden Gewebestreifen bilden sollen und den Ring mit dem
zentralen Leitgewebe des Griffels verbinden. Durch die interkalare
Streckung der umgebenden Zellen werden diese Gewebestringe (in
Fig. 190 punktiert) nach oben gebogen. Dieser Umstand verleitet
GOEBEL (1923, S. 1638; Fig. 1515) zu der Annahme, dass die
laterale Lage der Narbenfliche durch eine Umbiegung der Frucht-
blattspitzen zustande gekommen sei. Diese Erkldirung ist falsch,
aber der Grundgedanke GOEBEL's, dass die Narbenfliche bei /¢/0-
tropium morphologisch terminal ist, trifft das Richtige.

Die Entwicklung und Orientierung der Samenanlagen.

Am oberen Teile der anfangs freien, kriftigen Karpellenrinder
(Plazenten) wird je eine einzige Samenanlage als eine kleine Auys-
buchtung angelegt (Fig. 190). Diese wichst rasch, erfihrt eine
Umbiegung in einer Ebene, die anfangs mit der Diagonalebene,
die das falsche Fruchtknotenfach halbiert, zusammenfallt. Die vier
Samenanlagen werden hingend, anatrop (Fig. 191) und ihrer Anlage
nach epitrop. Gleichzeitig mit der Umbiegung der Samenanlage
wird in normaler Weise die Differenzierung des Nuzellus und des
einzigen Integuments durchgefithrt. Die Umbiegung der Samenan-
lage ist vollstindig, wenn das Integument den Nuzellus tibergipfelt
hat. Zu diesem Zeitpunkt erfihrt der Funiculus auf der einen
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Seite cine Kriimmung, die eine Drehung der ganzen Samenanlage
zur Folge hat. Hierdurch wird die anfinglich ventrale Raphe
lateral (Fig. 189), und die Samenanlage erhilt eine asymmetrische
Organisation. Die vorteilhafteste Schnittebene durch die Samenan-
lage liegt nun rechtwinklig zu der oben erwihnten Diagonalebene.
Die Angabe, dass die Samenanlagen dauernd epitrop seien, ist
somit nicht vollig zutreffend. Eine gleiche Drehung der Samenan-
lagen wie bei den Heliotropioidecn hat LLAGERBERG (1009) genau
bei Adora beschrieben, und eine solche kommt ausserdem bei
mehreren Reprisentanten der ARubiales-Reihe vor (Caprifoliaceen.
'alerianaceen. Ngl. ASPLUND 1920, S. 24—23); ein Unterschied
liegt jedoch darin, dass die Samenanlagen der letzteren ihrer An-
lage nach apotrop sind, die der Heliotropioidecen dagegen epitrop.
Das Endresultat ist aber in allen diesen Fillen dasselbe: die Samen-
anlagen werden asymmetrisch mit lateraler Raphe (pleurotrop im
Sinne MULLER's 1884). Die fragliche Stellung kann somit sowohl
aus ciner apotropen als einer epitropen Samenanlage abgeleitet
werden. Was die Ursachen fiir die Drehung der Samenanlagen
bei den Heliotropioidecn anbetrifft, so vermute ich, dass sie von
derselben mechanischen Natur sind, wie sie LAGERBERG (1909, S.
12) fir Adora angenommen hat.

Nuzellus und Archespor.

Uber die frithzeitige Entwicklung der Samenanlage und des
Embryosackes der FHeliotropivideen kommen in der Literatur keine
Angaben vor. Nach VAN TIEGHEM (1906) sind die Samenanlagen
bei Heliotropinm europacum »transparieté, unitegmé» ; mit der ersten
Bezeichnung will dieser Verfasser wohl den verginglichen, tenuinu-
zellaten Charakter des Nuzellus hervorheben. Dass letzterer bei
Heliotropium (LTourncfortia ist in diesem Punkt nicht untersucht)
ein fiir sympetale Pflanzen ungewshnliches Aussehen erhilt, ist
jedoch offenbar seiner Aufmerksamkeit entgangen. Die frithzeitig
in der Spitze des Nuzellus wahrnehmbare Archesporzelle ist sube-
pidermal, sehr bald aber findet man sie von zwei deutlichen Zell-
schichten iiberlagert. Lhe ich die Entstehung dieser Organisation
niher studiert hatte, war ich geneigt anzunehmen, dass die Arche-
sporzelle eine Schichtzelle abgeschnitten hitte und dass somit die
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Heliotropimm-Arten Beispiele fiir crassinuzellate Sympetalen scien.
Dies ist jedoch nicht der Fall. Die einzige (nur ausnahmsweise
fanden sich zwei wie in TFig. 193) Archesporzelle erfihrt keine
weitere Teilung, sondern wird direkt zur E.M.-Zelle. Die zwei
Zellschichten, die diese iiberkleiden (Fig. 192, 193, 195), entstchen
durch perikline Teilungen in den Zellen der Nuzellusepidermis.
(Fig. 196.) Wir haben es also mit echten tenuinuzellaten Samen-
anlagen zu tun. Der epidermale Nuzellusgipfel wird spiiter ein schr
betrdchtliches Gebilde; seine Zellen verlingern sich kriiftig in der
Langsrichtung des Nuzellus (Fig. 197—200), zeigen aber ecine
geringe Persistenz. Sie werden bald inhaltsarm und von dem
wachsenden Embryosack leicht verdriingt. s ist schwer zu ver
stehen, welche physiologische Aufgabe dieser auffallende Nuzellus-
gipfel hat, wenn man ihm uberhaupt notwendig cine solche zu-
schreiben muss. Eine mégliche, aber wenig befriedigende Erklirung
ist die, dass der Nuzellusgipfel infolge seiner verganglichen Natur
cine raschere Grossenzunahme des Embryosackes erméglicht, Tat-
sachlich ist die Spitze des Nuzellus verdringt, wenn der Sack das
Vierkernstadium erreicht hat. Es ist auch denkbar, dass die frag-
liche Organisation des Nuzellus ein primitives Merkmal darstellt.
Bekanntlich kann die Epidermisschicht, die das Archespor
tiberlagert, eine verschiedenartige Rolle beim Aufbau des Nuzellus-
korpers spielen. In crassinuzellaten Samenanlagen teilen sich dje
Epidermiszellen der Nuzellusspitze entweder gar nicht periklin, oder
sie konnen, wie z B. bei vielen Rosaceen, ein wurzelhaubenihn.
liches Gewebe bilden, das deutlich vom Gewebe der Schichtzellen
abweicht. In tenuinuzellaten Samenanlagen bleiben perikline Teilun-
gen in der Epidermisschicht gewéhnlich aus, wie bei den Sympe-
talen, aber man kennt auch viele Fille, wo sich die Nuzellusepi-
dermis wie bei den Heliotropium-Arten zu kriftigen, oft schr
persistenten »Nuzelluskappen» entwickelt; in letzterer Weise ver-
halten sich viele Araceen, Amaryllidaceen (vgl. z. B. HOFMEISTER
1861), Liliaccen (HOFMEISTER 1861, ERNST 1902) und Hippuris
(JUEL 1911). Besonders instruktive Beispiele sind 77illum orand;-
Horum und  Paris guadrifolia (ERNST 1902), bei denen die [5.M.-
Zelle ausschliesslich durch perikline Teilungen der Epidermis bis
zur Basis des michtigen Nuzelluskorpers hinabgesenkt wird; in
solchen Fillen scheint es barock zu sein, die Samenanlage als
tenuinuzellat zu bezeichnen. Die scharfe Distinktion, die AspLuNp
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(1g20) zwischen den Ausdriicken tenuinuzellat und crassinuzellat
cingefithrt hat, ist sehr wertvoll und verwendbar, wenn sie auch
bisweilen recht unnatiirlich scheint. Dass letzteres der Fall sein
muss, ist leicht erklidrlich. Innerhalb verschiedener Verwandtschafts-
kreise ist unzweifelhaft eine Tendenz zu Reduktion des Nuzellus
bemerkbar. Es kann darum nicht wundernehmen, dass man inner-
halb mehrerer, choripetaler Reihen einen ﬁbergang zwischen crassi-
und tenuinuzellaten Typen findet und dass unter den sympetalen
Reihen, dic wohl als Gipfelreihen verschiedener Entwicklungsserien
zu betrachten sind, der tenuinuzellate Typus vorherrschend ist. In
diesem Zusammenhange will ich erwdhnen, dass mir die Natur der
als Schichtzellen bezeichneten Zellen bei Convolonius (PETERS 1908)
und  Cwsenta (PETERS 1908, ASPLUND 1020, S. 28) nicht vollig
sichergestellt scheint; vielleicht handelt es sich auch hier um epider-
male Derivate und nicht um echte Schichtzellen. Auch die Nu-
zellusbasis ist bei den Heliotropioideen ziemlich kriftig entwickelt
(Fig. 192, 199, 200).

Das Integunment: Das einzige Integument wichst wie ge-
wohnlich schneller auf der dem Funiculus abgekehrten Seite (Fig.
196). Abgesehen davon, dass die Wachstumsgeschwindigkeit des
Integumentes in verschiedenen Gynicien und bei verschiedenen
Arten geringere Variationen zeigt, gilt als Regel, dass die Mikropyle
geschlossen ist und ihre endgiiltige Lidnge erreicht hat, wenn der
Embryosack zweikernig ist. Eine hinldngliche Vorstellung von der
Entwicklung des' Integumentes in verschiedenen Phasen der Tetra-
denteilung in der Samenanlage geben Fig. 192, 193, 195, 196 und
198. Wenn die Samenanlage einen befruchtungsreifen Embryosack
enthilt, wird dieser von einem auf allen Seiten ziemlich gleich-
formig entwickelten Integument umgeben, das bei den Heliotropiui-
Arten eine Dicke von 5—7 Zellschichten aufweist, bei den 7ouwrne-
Jortia-Arten  bedeutend mehr (10—12). Kennzeichnend fiir die
Helwotropioideen ist, dass die innerste Zellschicht des Integumentes
als eine Mantelschicht (Integumenttapetum) ausgebildet ist (Fig.
199—=202). In dieser Hinsicht gleichen die Zeliotropioideen den
Hvdropliyllaceen, weichen aber von allen untersuchten Berragina-
ceen ab,  Die jungen Embryosicke sind ganz und gar von der
Mantelschicht umschlossen, deren Zellen wie gewdhnlich in radialer
Richtung gestreckt und reich an plasmatischem Inhalt sind. Sie
teilen sich lebhaft durch Winde, die zu ihrer Lingsrichtung parallel
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sind. Dessenungeachtet hilt die Lntwicklung der Mantelschicht
nicht gleichen Schritt mit dem Lingenwachstum des Embryosackes,
und dies hat zur Folge, dass nur der untere, schmalere Teil des
reifen Sackes von der Mantelschicht umgeben wird, nicht aber der
obere, erweiterte Teil (Fig. 205—207). Die Innenwinde der Tapeten-
zellen erhalten keine kutikularen Verdickungen. In den reifenden
Samen werden die Mantelzellen plasmaarm und erhalten eine kubische
—abgeplattete Form; bald danach werden sie vollstandig verdringt.
Das kriftige Gefdssbiindel, das den Funiculus durchdringt, endet in
der Chalaza. Gefasstrangverzweigungen im Integument kommen
also nicht vor.

Die Tetradenteilung und die Embryosackentwicklung.

Die Tetradenteilung habe ich nur bei Feliotropinim curopacim
studiert. Sie verlduft véllig normal. Sowohl die heterotypische
(Fig. 195) wie die homotypische Kernteilung (Ifig. 197) ist von
Wandbildung begleitet. IEs werden also vier in einer Reihe liegende
Tetradenzellen gebildet (Fig 198), von denen die chalazale den
Embryosack konstituiert. Dieser wird durch drei sukzessive Kern-
teilungen achtkernig (Fig. 199—202). Die Embryosackentwicklung
bei H. curopacum folgt somit dem Normaltyp. Gleichzeitig mit
der Kernvermehrung im Embryosack wiichst der letztere kraftig
und verdringt sowohl die nicht funktionierenden Megasporen als
auch das umgebende Nuzellusgewebe (Fig. 199—201); nur die
Nuzellusbasis zeigt sich resistenter. Bei der heterotypischen Kern-
teilung gelang es mir nicht, die Chromosomenzahl sicher festzu-
stellen, aber bei einer Mitose in einem zweikernigen Embryosack
fand ich eine ideale Metaphasenplatte (Fig. 204), in der sich ohne
Schwierigkeit 12 nicht lingsgespaltene Chromosomen zihlen liessen.
Das Stadium mit acht freien Kernen im Embryosack ist von sehr
kurzer Dauer. Bei der folgenden Zellbildung entsteht im Chalaza-
teil ein dreizelliger Antipodenapparat und in dem mikropylaren,
erweiterten Teil eine Eizelle von gewdhnlichem Aussehen (Fig. 205)
sowie zwei Synergiden, welche anfangs die typische, birnenformige
Gestalt zeigen, in alteren, befruchtungsreifen Sicken aber cine
mehr unregelméssige Form annchmen (Fig. 205—208). Rosaxory
spricht nur von zwei Zellen im Eiapparat. Bisweilen sind die
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Fig. 196—200. /icliotropium enropacum. Fig. 196. Integument. Nuzellus mit
E.M.-Zelle. Vergr. 715:1. Fig. 197. Dyade. Vergr. 1120:1. Fig. 198, Nuzellus
mit Tetrade. Vergr, 530: 1. Fig. 199. Integumenttapetum, Nuzellus mit zweikernigem
Embryosack und Resten der drei oberen Tetradenzellen, Vergr. 530: 1. Fig. 200.
Integumenttapetum, Nuzellus mit zweikernigem Embryosack. Vergr. 530: 1.

Synergiden ohne Vakuolen. Charakteristisch ist, dass chemische
Prozesse in den mehr oder weniger stumpfen Spitzen der Synergi-
den stattfinden: diese werden stark lichtbrechend und leicht mit
Lichtgriin farbbar. Es handelt sich hier zweifellos um eine Verwand-
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lung des Zytoplasmas der Synergidenspitzen in ¢inen zelluloseartigen
Stoff. Eine chemische Untersuchung hieriiber habe ich jedoch nicht
angestellt. Nach Rosaxorr kommt kein Fadenapparat vor. Ich
bin jedoch geneigt, eine solche Differenzierung in den Synergiden
als einen Fadenapparat zu bezeichnen, obgleich ich keine streifige
Struktur in ihnen beobachten konnte. KEs ist moglich, dass ein
streifiges Stadium durchgemacht wird, das aber dann meiner Beob-
achtung entgangen sein wiirde. Wie oben erwihnt, hat STRrAs-

201 : 203

Fig. 201—204. Heliotropiomn  enropacum.  Tig. 201, Vierkerniger Embryosack.

Vergr. 5301 1. Fig. 202. Acht freic Kerne im Embryosack. Vergr. 715: 1. Fig.

203 @ u, 4. Fast feriiger Embryosack. Polkerne nicht verschmolzen. Fiinf Anti.

poden, von denen einer [x) in Teilung begriffen ist. Vergr. 530: 1. Fig. 204. Kern-
platte aus einem zweikernigen Embryosack. Vergr. 11201,

BURGER fiir die fraglichen Gebilde die Bezeichnung Synergidenkappe
verwandt. Ich glaube nicht, dass sich eine scharfe Grenze zwischen
den Begriffen Fadenapparat und Synergidenkappe ziehen lisst. Bei
Awnchusa officinalis konnte ich konstatieren, dass junge Synergiden-
spitzen eine Lingsstreifung zeigten, aber diese verschwand, und
in spiateren Entwicklungsstadien war die Synergidenspitze ganz
homogen und in Zellulose verwandelt. Die streifige Struktur kann
also voriibergehender Natur sein. Ich glaube auch nicht, dass die
Streifung das Wesentliche fiir einen Fadenapparat ist; das Wich-
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tigste diirfte vielmehr sein, dass der zytoplasmatische Inhalt der
Synergidenspitze in Zellulose verwandelt wird. Ob dabei immer
cin streifiges Stadium durchgemacht wird, d. h. ob sich erst Zellu-
losefiden entwickeln oder nicht, ist noch zu untersuchen (vgl. Ha-
BERMANN 1906, DAHLGREN 1916, S. 23).

Die Antipoden bei Heliotropivin  curopacuin  erfahren  eine
Teilung (Fig. 203); der chalazale Antipodenkomplex besteht des-
halb aus sechs kleinen, einkernigen Zellen, die schnell degenerieren,
aber noch ziemlich lange nach der Befruchtung als kleine, dunkel-
gefirbte Klumpen wahrnehmbar sind (Fig. 205, 206, 209). Auf
die Zunahme der Antipodenzahl hat schon ROSANOFF hingewiesen.
Die beiden Polkerne (Fig. 203 a) verschmelzen stets vor der Be-
fruchtung zu einem grossen Zentralkern (Fig. 205). Die Verteilung
des Plasmas vor und nach der Bildung des Zentralkerns ist aus den
Figuren 203 und 2035 ersichtlich.

Die eben gegebene Beschreibung der Konstruktion des Em-
bryosackes bezieht sich auf Heliotropium curepacum, doch zeigen
die iibrigen untersuchten Reprisentanten der Unterfamilie keine
wesentlichen Abweichungen. Betreffend die Antipoden mache ich
jedoch einen Vorbehalt; ich weiss nidmlich nicht, ob die Teilung
der primédren Antipodenzellen das Gewohnliche ist. Bei Hel. parvi-
HAormwne  dirften sie ungeteilt bleiben. Bei den iibrigen sind die
Antipoden sehr ephemir und in den reifen Sicken immer ver-
schwunden. k

Die Bildung eines Zentralkerns vor der Befruchtung ist ein
Familiencharakter, der eine bestimmte Abweichung von den Borra-
ginaceen darstellt.

Befruchtung, Endosperm und Embryo.

Uber das Leitgewebe und den Weg der Pollenschliuche bei
einigen fHeliotropinm-Arten finden sich Angaben bei ROSANOFF
(1866), Carus (1878), GUEGUEN (1901) und vax TIEGHEM (1906).
Ich habe dem nur wenig hinzuzufiigen. Die acht Leitgewebestringe,
die von dem Narbenring ausgehen, vereinigen sich zu zwei und
zwel, ehe sie zu dem zentralen Leitgewebe des Griffels verschmelzen.
Griffelkanal fehlt. Von dem umgebenden parenchymatischen Ge-
webe im  Griffel unterscheidet sich das Leitgewebe der Pollen-
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schlduche sehr scharf (Taf. 111, Fig. 18, 19); die Zellen des letzteren
sind erheblich verdickt, haben eine sehr regelmassige, parallelepipe-
dische Form und liegen in deutlichen Lingsreihen geordnet. Ich
habe beobachtet, dass die Kerne in diesen Zellen bei 77. curopacum
mit deutlich hervortretenden chromatischen Kornern versehen sind,
deren Anzahl einigermassen mit der diploiden Chromosomenzahl
24 ibereinstimmt. Sie sind wohl als Prochromosomen anzuschen.
Das Leitgewebe schliesst sich dicht an die Insertionspunkte der
Samenanlagen an (Taf. III, Fig. 18) und endet in der Hohe der-
selben. Es streckt sich also nicht, wie Carts und GUEGUEN be-
haupten, bis zur Basis des Fruchtknotens. Zu dieser Auffassung
haben sich diese Autoren wohl dadurch verleiten lassen, dass die
Zellen, die die zentrale Hohlung in der Samenanlage bekleiden (s,
oben) plasmareich sind und dadurch eine gewisse Gleichheit mit
den Zellen des Leitgewebes erhalten. IEs macht keine gréssere
Schwierigkeit, den Verlauf des Pollenschlauches zu ermitteln.  Die
Schlauche wachsen endotrop und interzellular, bis sie den Funiculus
einer Samenanlage erreichen. Hierauf kriechen sie ektotrop auf
der Oberfliche des Samenstranges hin. Der Funiculus ist mit
einer grossen, obturatorartigen Anschwellung versehen (Fig. 191,
209), die sich dicht an den exostomalen Teil der Samen:miag‘c
anschmiegt. Hierdurch wird natiirlich* das Eindringen der Pollen-
schlduche in die Mikropyle erleichtert (Fig. 209).

Den Befruchtungsprozess habe ich nicht niher studiert. Wie
gewthnlich wird die eine Synergide beim Eindringen des Pollen-
schlauches in den Embryosack zerstort (Fig. 207, 208), und man
sieht auch einen chromophilen Plasmastrom, der sich der Ober-
flaiche der Eizelle dicht anschmiegt (Fig. 203). Spermakerne habe
ich nicht beobachtet. Auch die intakte Synergide geht bald zy-
grunde,

Das Endosperm: Die Endospermbildung beginnt sehr bald
nach dem Eindringen des Pollenschlauches in den Sack. Nach
ROSANOFF's Untersuchung und Figuren des Endosperms bei //e/io-
tropinm enropacum war man wohl zu dem Schluss berechtigt, dass
das Endosperm dem zellularen Typ angehore, wenn auch seine
Darstellung nicht ganz klar ist, was wohl darauf beruht, dass er
die frithesten Stadien nicht gesehen hat. Aus ROSANOFF's Arbeit
zitiere ich folgendes: --Gleidlzeitig mit der Entwicklung des Em-
bryos geht auch die Bildung des transitorischen Endosperms vor
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207

211

Fig. 205-211. /letiotropium europacum. Tig. 205. Befruchteter Embryosack.
Vergr. 260: 1. Fig. 206—207. Zweizellige Endosperme. Vergr. 260: 1. Fig. 208,
Vierzelliges Endosperm. Vergr. 260:1, Fig. 209. Schematischer Liingsschnitt
durch Samenanlage. Endosperm mehrzellig. Vergr. 135: 1. Fig. 210, Junger Em-
bryo und Endosperm. Vergr. 85:1, Fig. 211. Zweizelliger Embryo. Vergr. 260: 1.
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sich. Wihrend der obere, erweiterte Teil des Embryosackes bis
zu seiner Verengerung sich spirlich mit einigen durch freie Zell-
bildung entstandenen, den Raum nicht ganz ausfillenden Zellen
fullt (Fig. 43, Taf. VII), geht] in dem ganzen unteren Teile eine
Zellteilung vor sich.»

HEGELMAIER (1886, S. 5635—3566), der gleichfalls eliotyop i
curopacum untersucht hat, gibt an, dass die Endospermbildung mit
Zellteilungen beginnt, stellt aber die eigentiimliche Behauptung‘ auf,
dass die erste Wand sehr spit angelegt werde, ndmlich erst, nach-
dem die beiden primdren Endospermkerne nach den beiden Polen
des Embryosackes geriickt sind. Ich habe zwar die Teilungsfiguren
bei Teilung des Zentralkernes nicht gesehen, habe aber doch An-
lass zu der Vermutung, dass HEGELMAIER sich in diesem Pupkte
geirrt hat. Die Bildung einer Liangsreihe von Iindospermzellen
hat HEGELMAIER bei /. enropacum konstatiert. Die dlteren Endo-
spermstadien wurden von GUIGNARD (1893) bei derselben Art
studiert.

Meine Untersuchungen des Endosperms bezogen sich auch
hauptsichlich auf Heliotropinm curopacum. Ich konnte feststellen,
dass das Endosperm ab initio zellular ist. Die erste Wand ist
transversal und teilt den Embryosack in eine kleinere chalazale
und eine grissere mikropylare Endospermkammer (Fig. 206, 207).
Die beiden primiren Endospermzellen teilen sich wieder quer (Fig.
208). Von den vier so entstandenen Endospermzellen nimmg die
oberste den erweiterten Teil des Embryosackes ein, wihrend die
drei unteren den schmaleren, von der Mantelschicht umgebenen
Teil des Sackes ausfiillen. Die oberste Querwand ist oft kuppel-
formig nach oben gewdlbt. Sobald das Vierzellenstadium erreicht
ist, tritt eine Arbeitsverteilung im Endosperm ein. Die mikropylare
Zelle entwickelt sich zu einem Haustorium, die drei unteren bilden
die Initialzellen zu dem eigentlichen, zelligen Endospermkérper.
Die Kernteilungen in der mikropylaren Zelle verlaufen langsam
und sind oft nicht von Wandbildung begleitet. Entstehen Winde,
so sind sie unvollstindig und sehr unregelmiissig orientiert. Durch
ihren relativ grossen Plasmareichtum und die Entstehung von Zellu-
losebalken nimmt diese IEndospermabteilung ein von dem ubrigen
Endospermgewebe abweichendes Aussehen an, das eine haustorielle
Natur vermuten lasst (Fig. 212a). In der schmalen Region des
Sackes setzen sich regelmissige Querteilungen fort, und das Er-
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gebnis ist eine Reihe von 6—8 Endospermzellen (Fig. 209). Nun
treten auch longitudinale Winde auf, und hierauf erfolgen Teilungen,
die jedoch in bezug auf die Orientierung der Winde weniger regel-
miissig sind.  Mit den sukzessiven Teilungen nimmt das Volumen
dieser lindospermpartie ungeheuer zu (Fig. 210). Die Verbindungs-
zone mit dem Haustorium ist sehr schmal (Fig. 212 a). LEine
Tendenz zu chalazaler Haustorienbildung ist nicht zu bemerken
(Fig. 212 ¢). Auch bet FHeliotropiwm parviflorwm habe ich das

Fig. 212, Iietiotropinm enrepacum. Nlieres Endosperm mit Embryo; @ der mikro-
pylare, & der mittlere, ¢ der chalazale Teil des Endosperms. Vergr. 225: 1.

Zweizellenstadium  des  Iindosperms gesehen. Der Endospermtyp
bei  Heliotropium scheint mir dem zellularen Endosperm bei 4Zyo-
sotis so ungleich wie moglich zu sein. Eher lisst sich das Helio-
tropium-Endosperm mit dem Congesta-Typ bei den /1, ydroplivliaceen
vergleichen. Das Vorkommen eines mikropylaren Haustoriums
bedeutet jedoch eine Abweichung von dem letzteren Typ.

Die erste Verinderung, die sich in der befruchteten Eizelle
bemerkbar macht, ist, dass eine grosse Menge chromophile Kérner
und Klumpen im Plasma um den Eikern auftreten (Fig. 206—208).
Uber die Natur dieser firbbaren Substanz und die Ursache ihrer

10—25137. Harry G. Svensson.
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Entstehung kann ich nichts sagen. Wie ROSANOFF und HEGEL-
MAIER (1886) beschrieben haben, wiichst die Zygote zu einem Em-
bryoschlauch aus (Fig. 207, 209). Dieser wird sehr lang, durch-
wichst die Haustorienregion des Endosperms und dringt in das
eigentliche Endosperm ein. Aus den Figuren ist ersichtlich, dass
das Endosperm in der Entwicklung vorausgeeilt ist. Der Kern
und das Zytoplasma sind in dem unteren Teil des dinnwandigen
Embryoschlauches gesammelt (Fig. 209), wihrend der grissere
obere Teil plasmaarm ist und bald zusammenschrumpft. Der lange
Embryoschlauch ist noch ungeteilt; erst wenn er ein Stiick in das
nun vielzellige, eigentliche Endosperm eingedrungen ist, tritt die
erste Querteilung ein (Fig. 211), der schnell sukzessive Quer-
teilungen folgen (Fig. 210). Nun vollzieht sich die Differenzierung
zwischen der Embryokugel und dem Suspensor (Fig. 212 b), welch
letzterer aus einer cinfachen Zellreihe besteht. Die oberste der
Zellen entspricht der langen, wenigstens teilweise zusammenge-
schrumpften Partie des Embryoschlauches. Besonders bei solchen
Pflanzen, die ein von Anfang an zellulares Endosperm besitzen und
mit einem mikropylaren Haustorium versehen sind, findet man oft
eine gleichartige Embryoentwicklung wie bei Heliotropium europacum.
Als Beispiele nenne ich Campanulaccenn (HOFMEISTER 1859), Lobe-
liaceen (BILLINGS 1g01), Labiaten (HOFMEISTER 1839, SHARP 1911,
SCHNARF 1917 a), Serophulariaccen (HOFMEISTER 1851 u. 18359,
ScuMip  1906), Orebanchaccen (BERNARD 1903, COOK u. SINVELY
1904), Hebenstreitia (HOFMEISTER 1859), Myoporum (BILLINGS 1901),
Nemophila (Nerf), Menyanthaceen (STOLT 1921), Monotropa (Hor-
MEISTER 1849), Hippuris (JUEL 1911), Loasaccern (HOFPMEISTER
1859). Die Aufgabe des langen, teilweise schlauchférmigen Sus-
pensors besteht wohl darin, den definitiven IEmbryo in das eigent-
liche Endosperm, wo die Ernihrungsverhdltnisse sich giinstiger
gestalten, hinabzusenken. Das Indosperm, das vorher begonnen
hatte, das Integumentgewebe zu verdringen, wird nun allmihlich
von dem schnell wachsenden IEmbryo aufgezehrt. In reifen Samen
ist nach GuicNarD (1893) von dem Integument nur die Aussen-
epidermis {ibrig, deren Zellen mit verdickten, warzigen Innenwinden
versehen sind; von dem Endosperm dagegen kann man eine ganz
ansehnliche Schicht wahrnehmen.
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Ehretioideae und Cordioideae.

Meine Untersuchungen iiber diese Unterfamilien habe ich nicht
zu LEnde fithren kénnen, hauptsichlich aus dem Grunde, weil mein
Material (von ZFlretia macroplylla WALL. aus dem hiesigen Ge-
wichshaus und einigen in Siidamerika gesammelten, nicht be-
stimmten  Cordia-Arten) unvollstindig und teilweise schlecht
fixiert war.

Fhretivideac wurden von MARTIUS 18206 zu einer autonomen
Familie erhoben, dasselbe tat R. BrowN bereits 1810 mit Cor-
divideae. Einige systematische Autoren haben diese Familien aner-
kannt — besonders VAN TIEGHEM (1906, 1907) ist fiir ihre Auto-
nomie eingetreten — die meisten dagegen, z. B. GURKE, BAILLON,
WARMING und WETTSTEIN, haben sie Borraginaceae einverleibt.
Die unter den Systematikern herrschende Ansicht diirfte sein, dass
sich die fraglichen Unterfamilien am niichsten an die /[Heliotropior-
deen anschliessen. Die Resultate, die ich bereits erzielt habe, weisen
auch unzweideutig nach dieser Richtung. Besonders in bezug aul
die Entwicklung und den Bau des Gyndceums zeigen sie Uberein-
stimmung mit den FHeliotropiordeen. Als Gleichheiten mit diesen
wurden frither der terminale Griffel und die steinfruchtartigen Frucht-
formen hervorgehoben. Aber die Gleichheit im Gyniceum erstreckt
sich noch weiter. Ich habe festgestellt, dass die falschen Frucht-
knotenfiicher bei Zlretia und Cordia auf dieselbe Weise wie bel
Heliotropium gebildet werden. Die Plazenten sind gut entwickelt.
Die vier Samenanlagen werden im oberen Teil des Gyniceums
angelegt und sind hingend, anatrop, epitrop, erfahren aber die
charakteristische Drehung, die ich bei den Heliotropioidecn be-
schrieben habe. Die innerste Zellschicht des einzigen Integuments
ist als eine Mantelschicht ausgebildet. Bei Cordia sp. sind die
Samenanlagen typisch tenuinuzellat; bei Zhretia macropliylla erfahren
die Epidermiszellen im Nuzellus perikline Teilungen (Fig. 194), so
dass der Nuzellus von crassinuzellatem Typ zu sein scheint. Diese
Gleichheit zwischen Zlretia und den Heliotropioideen in bezug auf
die Organisation des Nuzellus ist iiberaus auffillig. Eine typische
Makrosporentetrade habe ich bei Ceordia sp. gefunden. Der Em-
bryosack, der sowohl bei Cerdia als Ihretie den gewdhnlichen
achtkernigen Typ erhilt, bekommt dieselbe Form wie bei den
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Heliotropioideen, d. h. der mikropylare, von der Mantelschicht nicht
umschlossene Teil wird stark erweitert. Die Polkerne verschmelzen
vor der Befruchtung zu einem Zentralkern. Endosperm- und Em-
bryostadien kommen in meinen Priparaten nicht vor, Ich hoffe,
meine Untersuchungen uber Zhrefivideac und Cordioideae vervoll-
stindigen zu konnen. Die angefiihrten Tatsachen diirften jedoch
geniigen, um die Ubereinstimmung mit den /Heliotropivideen zu
zeigen und zu motivieren, warum ich Zlretivideae und Cordivideac
mit FHeliotropioideae zusammengestellt habe. Die Verschiedenheiten,
welche diese drei Gruppen gegeniiber den echten Borraginaceen
aufweisen, berechtigen wohl zur Aufstellung einer besonderen I7a-
milie fleliotropiaceae. Der Name ist vielleicht nicht ganz geeignet,
da er bereits in einem anderen Sinn und Umfang angewandt worden
ist, indem er namlich nur die Unterfamilie FHeliotropioidear umfasste.
Doch erscheint es mir tberfliissig, einen neuen Familiennamen zu
schaffen, ungeachtet ich der Familie eine erweiterte Abgrenzung
gegeben habe.

Die Endospermtypen und ihr entwicklungsgeschichtliches

Verhaltnis zueinander nebst einigen allgemeinen Erérte-

rungen uber die Anwendbarkeit von Endospermcharalk-
teren fur die Systematik.

Die interessanten und unerwarteten Tatsachen, die meine Un-
tersuchungen iiber das Endosperm der Borraginaccen und Hydro-
plyllaceen zu Tage geférdert haben, geben mir ungesucht Ver-
anlassung, das aktuelle Problem des phylogenetischen Zusammen-
hanges zwischen verschiedenen Endospermtypen und die hiermit
eng verkniipfte Frage nach der Anwendbarkeit der Endosperm-
charaktere fiir die phylogenetische Systematik zu erértern. Ich
will mich zuerst dem ersteren Problem zuwenden und dabei in erster
Linie klarzulegen suchen, zu welchem Standpunkt mich meine
eigenen Ergebnisse gefithrt haben, um dann nach einem Vergleich
mit den Resultaten anderer Forscher zu priifen, ob meine Auffas-
sung eine generelle Anwendung finden kann.

Die Endospermverhiltnisse diirften am klarsten bei den Borra-
Linaceen liegen, und ich beginne deshalb mit dieser IFamilie. Neben
dem ‘typisch nuklearen: Endosperm bei Borrage und Onosma
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und dem o typisch zellularen» bei J/yesotis finden sich innerhalb
dieser IFamilie einige eigentiimliche Modifikationen, die ich mit dem
Namen Lycopsis-, Lickium- und Lappula-Typ bezeichnet habe. Kein

Systematiker diirfte bezweifeln, dass Horraginaccac — mit der Ab-
erenzung, die ich der Familie gegeben habe — eine iberaus na-

tirliche und homogene Familie ist. Wenn dieselbe trotzdem ecine
Reihe verschiedener Endospermtypen aufweist, so liegt es wohl
nahe zu versuchen, sich klar zu machen, wie man sich die Ent-
stehung dieser verschiedenen Endospermarten im Laufe der Ent-
wicklung zu denken hat, oder mit anderen Worten, dem phylo-
genctischen Zusammenhang zwischen diesen morphologisch ver-
schiedenen IEndospermtypen auf die Spur zu kommen. Dieses
Bestreben scheint mir ebenso berechtigt, wie wenn z. B. der Bliiten-
morpholog eine zwei- oder vierminnige Scrophulariaceenbliite aus
einer fiinfminnigen herleiten und in der Reduktion des Androeceums
eine Entwicklungsrichtung sehen will. Dass es sich hierbei nicht
um eine direkte Rekonstruktion des Entwicklungsverlaufes, sondern
nur um grobe Approximationen handeln kann, bedarf wohl kaum
der Erwidhnung. Solche morphologisch-phylogenetische Spekulatio-
nen haben ohne Zweifel einen gewissen Wert, da sie uns wohl
die Entwicklungstendenzen ahnen lassen, die sich innerhalb ver-
schiedener Verwandtschaftssphiren geltend machen. Die verglei-
chende morphologische Methode diirfte noch lange die wichtigste
fur die phylogenetische Systematik bleiben.

Kann man nun die verschiedenen Lndospermtypen innerhalb
Borraginaccae in einen verstindlichen Zusammenhang bringen? Die
erste Frage, die sich hierbei erhebt, ist, welcher von den innerhalb
der Familie vorkommenden Endospermtypen der urspriinglichste
ist.  Schon an diesem Ausgangspunkt begegnet man den grossten

. Schwierigkeiten. Meiner Meinung nach hat man jedoch nur zwei
Alternativen: entweder ist der ausgesprochen nukleare (Borrago-)
Typ oder der rein zellulare (Myosotis-) Typ als der dlteste anzu-
sechen. Dass einer der iibrigen Typen phylogenetisch ilter sein
konnte, vermag ich mir schwer vorzustellen; dieselben lassen sich
wohl am einfachsten aus einem der zwei erstgenannten herleiten,
Aber eine Wahl zwischen den beiden letztgenannten Alternativen
zu treffen, ist nicht leicht. Ich will sogleich meinen Standpunkt
angeben. Ich bin geneigt, den nuklearen AHorrage-Typ als den
urspriinglichsten zu betrachten, gebe aber zu, dass sich die Rich-
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tigkeit dieser Auffassung nicht beweisen lisst. Abgeschen von der
Frage nach dem phylogenetischen Alter stellt der zellulare ndo-
spermtyp zweifellos einen héher spezialisierten Typ dar als der
nukleare, und ich kann keinen verniinftigen Grund sehen, warum
man nicht annehmen sollte, dass die Entwicklung des Endosperms
bei den Borraginaceers in progressiver Richtung verlaufen ist.
Diese Erwigungen hangen mit der viel umstrittenen Frage zu-
sammen, welcher Endospermtyp bei den Angiospermen der iltere
ist, der nukleare oder der zellulare. Die meisten Embryologen be-
trachten wohl den nuklearen Typ als den urspriinglichsten. Diese
Ansicht haben STRASBURGER (19035 u. a), JUEL (1907, S. 26),
SAMUELSSON (1913, S. 139), DAINLGREN (1924, S. 190) u. a. wahr-
scheinlich machen wollen. Als Stiitze fiir sie wird die dominie-
rende Verbreitung des nuklearen Typs hervorgehoben, wiihrend
der zellulare seine grosste Verbreitung meist innerhalb hoch orga-
nisierter Ordnungen, z. B. der Sympetalordnungen, habe. Ferner
weist man darauf hin, dass die Endospermbildung bei den Gymno-
spermen mit freien Kernteilungen beginnt. Allerdings kennt man
die nidchsten Vorfahren der Angiospermen nicht, aber der letzte
Grund wire meiner Meinung nach iiberaus schwerwiegend, wenn
die Homologie des Endosperms der Angiospermen und Gymnosper-
men klar und bewiesen wire. Dies ist indes nicht der Fall. Sowohl
Miss SARGANT's (190o) Auffassung als PORSCI's (1907) bekannte
Theorie schliessen eine solche Homologie aus. Ohne Riicksicht auf
die Auffassung, die man von der Natur des Endosperms haben
mag, schliesse ich mich unbedingt der Ansicht an, dass der mit
freien Kernteilungen beginnende Typ der urspriinglichste bei den
Angiospermen ist. Aber auch wenn diese Meinung richtig ist, so
ist damit nicht die Moglichkeit ausgeschlossen, dass dieser Typ
sekundir aus einem zellularen entstanden sein kann. Iinen solchen
Ubergang von dem zellularen zu dem nuklearen Endospermtyp
glaubte _[Ac()Bss(J_\'-S’l‘I:\SN\-‘ (1914) innerhalb verschiedener Ord-
nungen, z. B. Rosales, Polycarpiceac za bemerken.  Jedoch zwingt
nichts zu einer solchen Auffassung. Die von JACOBSSON-STIASNY
als regressive Entwicklungsreihen aufgefiihrten Fille kénnen viel-
leicht mit grosserer W ahrscheinlichkeit als chlg’mfrsscncn von
dem nullearen zu dem zellularen Endosperm betrachtet werden.
Eine STRASBURGER's Ansicht entgegengesetzte Auffassung liegt
wohl folgender Ausserung von COULTER u. CIIAMBERLAIN (1919,
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S. 172) zu grunde: ~liven when the endosperm begins with free
nuclear division, a rudimentary plate often appears, suggesting
derivation from an endosperm in which nuclear division was followed
by cellformation.

IZs wire sehr interessant zu wissen, welche Pflanzen mit nu-
klearem Endosperm bei der Teilung des primiren Endospermkerns
transitorische Zellplatten bilden. Vielleicht Zrigeron pliladelpliicus
(LAND 1900) und  Awtennaria dioica (JUEL 1900)? Diese Beispiele
haben indes eine andere Deutung gefunden (vgl. DAHLGREN 1920).
Sonst kenne ich keine derartigen Fille.

Eine ebenso kithne wie originelle Hypothese hat PALM (1915,
S. 31—32) aufgestellt. Aus dem Umstande, dass beide EEndosperm-
haupttypen in der Familie Aagnoliaccac vorkommen [bei Drimys
Winteri (STRASBURGER 1905) nuklear, bei Magnolia wvirginiana
(MANEVAL 1914) zellular], welche Familie von vielen Systematikern
als die primitivste und urspriinglichste der Angiospermen betrachtet
wird, zieht PALM den Schluss, dass diese beiden Endospermhaupt-
typen gleich ursprunglich seien. Iir schreibt ihnen auch grosse
Stabilitit zu und ist nicht zu der Annahme geneigt, dass sich der
eine Haupttyp im Laufe der Entwicklung aus dem anderen ent-
wickelt haben kann, wenn er auch ecine solche Méglichkeit nicht
bestimmt abweist. Lr zieht auch entschlossen die phylogenetischen
Konsequenzen aus seinem Standpunkt (vgl. z. B. S. 33—40). Ich
kann mir nicht das Vergnigen versagen, hier ein Beispiel fur seine
Folgerungen zu geben. Unter den Ziperaceen kommt ein nukleares
Endosperm bei Zjper-Arten, ein zellulares z. B. bei gewissen Peper-
omia-Arten vor. Es steht dann véllig im Einklang mit PALM's
Standpunkt, wenn er eine nihere Verwandtschaft zwischen Zzper-
und  Dyimeys-artigen Vorfahren als zwischen Piper und Peperomia
voraussetzt! Dennoch glaube ich nicht, dass PaLm eine ent-
sprechende Folgerung fiir Borrago officinalis und Myosotis arvenss
oder fir Phacelia tanacetifolia und Ph. congesta ziehen will, und
doch haben diese Arten Endosperme von grundverschiedenem Typ.

Wenn ich nun den nuklearen ZBorrago-Typ als den primiren
bei den Borraginaceen ansehe — und diese Auffassung ist minde-
stens ebenso wahrscheinlich wie irgend eine andere — so folgt
daraus, dass die Vorfahren der Borraginaceesn ein normales nukleares
‘ndosperm hatten und dass also Borrage und Onosma diese primi-
tive Eigenschaft am langsten bewahrt haben. Andere Borragina-
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ceen schlugen eine Entwicklungsrichtung ein, die mit einer héheren
Spezialisierung und Differenzierung des Endosperms verbunden war
und bei Jyosotis in einem typisch zellularen Endosperm endete.
Die ersten Ansiitze zu einer solchen Entwicklung sind meiner An-
sicht nach schon bei Borrage und Onosma merkbar. Ich habe
bereits darauf aufmerksam gemacht, dass die Zellbildung im Endo-
sperm bei diesen in dem plasmareichen, dem Funiculus zugekehrten
Teil des Embryosackes begann. Dieser Hinweis scheint mir wichtig
und interessant, denn in dem Lycopsis-, Lckiwm- und Lappula-
Endosperm treten die ersten Endospermzellen gerade in der ent-
sprechenden Embryosackregion auf. Ich habe auch bereits der
Vermutung Ausdruck gegeben, dass die reichliche Nahrungszufuhr
in dem funikularen Teil des Embryosackes auf irgend eine Weise
die Zellbildung beschleunigt hat. Man kann die Sache so aus-
driicken, dass die nutritiven Prozesse in diesem Teil des Embryo-
sackes die Entstehung der spezifischen, fur eine Wandbildung not-
wendigen Hormone beeinflusst haben. Grossere Befriedigung oder
eine nennenswert bessere Erklirung gewihrt wohl auch diese Aus-
drucksweise nicht. Sie bedeutet nur, dass man die Sache unter
dem Gesichtspunkt der sog. Hormonentheorie betrachtet, die auch
auf pflanzenphysiologische Probleme Anwendung zu finden beginnt
und wohl eine wertvolle Arbeitshypothese ist.  Dagegen kann ich
nicht die Auffassung billigen, dass der Wandbildungsprozess im
Endosperm einen direkten Zusammenhang mit der Embryosack-
grosse hat oder durch Wachstumskorrelationen bedingt wird, wic
STRASBURGER (1905, S. 266) annimmt. Er schreibt: Es ist viel-
leicht nicht uiberfliissig, hier daran zu erinnern, dass die IEndosperm-
bildung in den Samenanlagen der Angiospermen nur da durch
freie Kernteilung eingeleitet wird, wo die sekundire Embryosack-
hohlung noch an Grosse zunimmt, nicht dort, wo sie, wie vor-
wiegend bei Dikotylen, nur langsam wachst. Ob also die Lndo-
spermbildung durch freie Kernteilung und hierauf folgende Viel-
zellbildung oder durch succedane Zellteilung erfolgt, wird somit
durch Wachstumskorrelationen bedingt.» Gleichartige Auffassungen
hegen viele Autoren, und zuletzt hat SUESSENGUTH (1921) aus-
schliesslich in den -riumlichen Momenten des Embryosackes: die
Faktoren sehen wollen, welche bestimmen, nach welchem Haupttyp
sich das Endosperm entwickeln wird. In engen, langen Embryo-
sicken wiirden zellulare, in weiten, grossen dagegen nukleare Endo-
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sperme vorherrschen.  Diese Meinung durfte nicht haltbar sein.
Zuniichst wissen wir jetzt, dass auch in voluminosen, gerundeten
IEmbryosicken, z. B. bei Magnolia virginiana (MANEVAL 1914),
Peperomia-Arten, Heckeria wmbellata (JONNSSON 1900, 1902), Gun-
nera macrophylla (SAMUELS 1912), Sarcoplyte sanguinea und Ba-
lanopliora-Arten (HOFMEISTER 1859) die Endospermbildung mit
Zellteilungen  eingeleitet werden kann.  Wie SAMUELSSON (1913,
S. 133) bemerkt, kann diese Erklirung auch nicht in solchen Fallen
gelten, wo die erste Wand longitudinal ist.  Weiter konnen die
Embryosicke bei nahe verwandten Arten gleiche Grosse und Form
besitzen, und doch entwickelt sich das IEndosperm in diesen bis-
weilen nach verschiedenen Grundtypen. Schone derartige Beispiele
liefern die /%acelia-Arten. Das Problem ist sicher nicht so einfach,
wie STRASBURGER und SUESSENGUTH annehmen. YVom Stand-
punkt der Hormonentheorie aus kann man sich allerdings, wie
TisciLER (rgz1—22, S. 201) bemerkt, denken, dass das Embryo-
sackvolumen auf den LEndospermtyp Einfluss hat.  Ich zitiere fol-
gende Zeilen aus TISCHLER'S Arbeit: *Man hat den Eindruck, in
breiten: Embryosicken mit ihren rasch verlaufenden Kernteilungen
wiren anfangs noch zu wenig von den spezifischen fir die Wand-
bildung nétigen Hormonen vorhanden. Ist aber die entsprechende
Konzentration einmal im Synzytium da, so kann mit einem Schlage
das Versiaumte nachgeholt werden.» Aber diese Betrachtungsart
beseitigt die oben angefithrten Schwierigkeiten nicht.  Ebensowenig
gibt sie eine Lrklirung fiir die Entstehung der eigentiumlichen
Endospermtypen, die eine cintermediire: Stellung zwischen typisch
zellularen und nuklearen Endospermen einnehmen. In einem helo-
bialen Endosperm z B. muss ja »die fur Wandbildung notige
Hormonenkonzentration bereits bei Teilung des Zentralkerns erreicht
sein, da letztere von einer Wandbildung begleitet ist. Warum
sind dann nicht auch die folgenden Kernteilungen mit Wandbil-
dungen verbunden? Solcher Einwendungen liessen sich viele erheben.

Wir kehren nun zu den Verhiltnissen bei den Berraginaceen
zuriick. Von dem Borrago- zu dem Lycopsis-Typ ist es freilich
cin grosser Schritt. Doch denke ich mir, dass die Entwicklung
des Endosperms in der Richtung erfolgt ist, dass die Zellbildung
in der funikularen Embryosackregion frither und frither begonnen
hat und schliesslich wie beim ZLycopsis-Typ schon nach der zweiten
Kernteilung im Endosperm eingetreten ist. Hierdurch wurde dieses
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in zwei Abteilungen geteilt, aber nur in der kleineren, lateralen
setzten sich die Zellteilungen fort. Der nichste Schritt war, dass
wie beim Zeckzn-Typ eine solche IFacherung nach der ersten Kern-
teilung im Endosperm eintrat. Dem Zyecopsis- und Zchinme-Typ
gemeinsam ist, dass die freien Kernteilungen ldngere Zeit in
der grosseren, zentralen Endospermabteilung weitergehen. Der
Lappula-Typ zeigt deutliche Ubereinstimmungen mit dem Ze/sum-
Typ, diirfte aber nicht ohne weiteres von diesem herzuleiten sein.
In einem Priparat von Zckium plantagineun beobachtete ich, dass die
erste Wand nicht vollstindig war, sondern blind im unteren Teile
des Embryosackes endete. Die Gleichheit mit dem Lappula-Typ
wird in solchen Fillen noch augenfilliger, denn es war ja einer
der fiir den Lappula-Typ charakteristischen Ziige, dass das longi-
tudinale Wandfragment, das nach der Teilung des Zentralkerns
ausdifferenziert wurde, nur den oberen Teil des Sackes halbierte.
Der wichtigste Unterschied zwischen dem Zic/iumi- und Lappuia-
Typ besteht wohl darin, dass sich die Zellteilungen bei dem letz-
teren sukzessiv in beiden mikropylaren Endospermfichern fortsetzen,
wahrend beim Ze/zwm-Typ nur das laterale Endosperm eine I‘ulung
erfahrt, ehe die freien Kernteilungen beginnen. Leichter scheint
es mir zu sein, den Myosotis-Typ von dem Lappula-Typ herzuleiten.
Denken wir uns, dass die erste Wand im Lappula-Endosperm voll-

stindig wiirde — dass ihre Linge betrdchtlich variieren kann,
habe ich gezeigt — und dass sich die Zellteilungen auch im unteren

Teil des Sackes fortsetzten, so bekimen wir ja ein Lndosperm von
Myosotis-Typ. Die Orientierung der ersten Winde im Endosperm
bei Myosotis ist ja vollig dieselbe wie bel Lappula. Auch darin
sehe ich eine Gleichheit mit dem Zappula-Typ, dass die Zelltei-
lungen im oberen Teil des Endosperms bei Ayosolis schneller
erfolgen als in dem unteren und dass das mikropylare Endosperm-
gewebe dadurch anfangs kleinzelliger wird.

Is ist also deutlich, dass zwischen den extremen Endosperm-
typen bei Borrage und Onosma cinerseits, Myosotis andererseits keine
uniiberbriickbare Kluft besteht, sondern dass der Uber gang zwischen
ihnen unzweideutig durch den Lycopsis-, Lichiwm- und Lappula-
Typ vermittelt wird. Ich halte es fir hochst wahrscheinlich, dass
man noch mehr Endospermmodifikationen bei den Borraginaccen
antreffen wird, und weitere Untersuchungen eines grosseren Mate-
rials scheinen mir darum iiberaus wiinschenswert. Uber die tieferen
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Ursachen der Endospermentwicklung, die ich soeben bei den Horra-
Linaceen skizziert habe, wissen wir nichts. Die physiologische Be-
deutung, die eine Ficherung des Endosperms besitzt, habe ich
oben Kklarzulegen gesucht. Von besonderem Interesse scheint mir
zu sein, dass ein Ubergang zwischen nuklearem und zellularem
indosperm innerhalb der Grenzen einer einzigen Familie zu be-
merken ist.

Wenn wir uns nun den Endospermverhiltnissen in der Familie
Hydropliyllaceae zuwenden, so finden wir bald, dass diese nicht so
leicht zu deuten sind, vor allem deswegen, weil wir in dieser Fa-
milie nicht so viele Endospermmodifikationen kennen, die den
Ubergang zwischen den ausgeprigt nuklearen und zellularen Endo-
spermtypen vermitteln, Am variabelsten gestaltet sich die Endosperm-
bildung innerhalb der Gattung Placelia. Zwischen dem nuklearen
Tanacetifolia-Typ und dem rein zellularen Congesta-Typ steht eine
cigentiimliche intermediiire Endospermform, der ParryiTyp. Es
wire vielleicht verlockend anzunehmen, dass die Entwicklung hier
regressiv. von zellularen zu nuklearen Typen verlaufen sei. Doch
ist es ebenso berechtigt, eine entgegengesetzte Entwicklungsrichtung
vorauszusetzen. Ich bin auch der Ansicht, dass sich bei den
Hydroplyllaceen in der Entwicklung des Endosperms eine ent-
sprechende Tendenz geltend gemacht hat wic bei den Borraginaceen.
Ich stelle mir also vor, dass das nukleare Endosperm bei Phacelia
tanacetifolia und  Ph. malvifolia eine urspriingliche und primitive
Eigenschaft ist, und dass sich die zellularen Congesta- und Newo-
/?lririz’zr-'l'ypen aus nuklearen Typen entwickelt haben. Den einzigen
Ubergangstyp stellt bisher der Zarryi-Typ dar. Meine Studien
iiber die Endospermbildung bei den Hydropiyllaceen beziehen sich
nur auf drei Gattungen. Es ist deshalb zu hoffen, dass erweiterte
Untersuchungen mehr Licht auf das fragliche Problem werfen
werden,  Von dem einen bin ich jedenfalls iiberzeugt, dass sich
das zellulare J/yesotis-Endosperm unabhiingig von und auf einem
ganz anderen Wege als die zellularen Endospermtypen bei den
Hydropliyllaceen entwickelt hat. Diesem Umstande messe ich eine
grosse, prinzipielle Bedeutung bei.

Die rein zellularen Endospermtypen innerhalb der engen Ver-
wandtschaftssphire, welche die zweifellos nahe verwandten Familien
Borraginaceac und Hydrophyllaceae bilden, sind mit grosster Walr-
scheinlichkeit  diphyletischen Ursprungs. Das Vorkommen cines




156 Harry G. Svensson

ab initio zellularen Endosperms in diesen beiden Familien kann
deshalb nicht ohne weiteres als ein Beweis fiir nahe Verwandtschalt
gelten. Ich glaube, dass diese Ergebnisse eine heilsame Lehre
von allgemeinerer Bedeutung in sich schliessen. Sie mahnen zu
einer ausserordentlich kritischen. und vorsichtigen Verwertung der
Endospermcharaktere fiir die Systematik. Wenn man in Familien
oder Ordnungen, die man aus verschiedenen Griinden als nahe
verwandt ansah, Endosperme von gleichem Haupttyp fand — die-
selben konnten im ibrigen sehr verschieden ausschen — so be-
nutzte man diesen Umstand ohne weiteres als ein Argument fir
die Verwandtschaft. Man erorterte niemals im Ernst die Mog-
lichkeit, dass diese Endospermtypen auf verschiedenen LEntwick-
lungslinien entstanden sein kiénnten, und doch lag in gewissen Fillen
eine solche Annahme zum Greifen nahe. Es geniigte oft, auf Sa-
MUELSSON’s (1913) elegante Arbeit hinzuweisen, um die oft iiberaus
kithnen systematischen Schliisse zu rechtfertigen, die man aus den
Endospermcharakteren zog. Diese letzteren wurden als ungemein
stabil angesehen. Wenn man in einer Familie beide Endosperm-
haupttypen vertreten fand, so glaubte man, gute Griinde zu haben,
die Homogenitit dieser Familie zu bezweifeln. Ich meine, dass
man in solchen Fillen zuerst priifen muss, ob sich die extremen
Endospermtypen nicht in einen verstindlichen phylogenetischen
Zusammenhang bringen lassen, ob nicht innerhalb einer solchen
Familie Zwischentypen bestehen, welche die extremen Typen ver-
binden. Die ILrgebnisse der letzten Jahre aul dem Gebiet der
Embryologie begrinden eine solche Mahnung mehr als ausrcichend
und zeigen deutlich, dass die Endospermcharaktere systematische
Hilfsmittel von weit bescheidenerem Rang sind, als man gewdhnlich
angenommen hat.

Unter den Hydroplyliaeeen kommen innerhalb der Gattung
Nemaophila sowohl mikropylare als chalazale Endospermhaustorien
vor. * Das chalazale Haustorium bei Phacelia viscida wird auf andere
Weise gebildet als bei Nemophila.  Bei den iibrigen untersuchten
Arten fehlen Endospermhaustorien vollstindig. Auch die Haustorien-
eigenschaften liefern also keinen brauchbaren Familiencharakter,

Die Ergebnisse, zu denen meine Studien uber das Endosperm
bei den Familien Hydrophyllaceae und Borraginaceae gefiihrt haben,
lassen sich in folgende drei Punkte zusammenfassen. 1). Sowohl
typisch nukleare als typisch ab initio zellulare Endospermtypen
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sind in beiden Familien vertreten (sogar innerhalb einer Gattung,
nimlich  Zkacelia).  2). Ausser den extremen Endospermtypen
kommen auch intermedidre vor. 3). Fur die Aufklirung der Syste-
matik dieser Familien besitzen die Endospermcharaktere einen sehr
untergeordneten Wert. — Ausserdem  halte ich mich zu der An-
nahme  berechtigt, dass die zellularen Endosperme bei den frag-
lichen Familien aufl zwei getrennten lntwicklungslinien entstan-
den sind.

Is fragt sich nun, ob Berraginaceae und Hydropliyllaceae durch
ihre eigentumlichen und variablen Endospermverhiltnisse eine Aus-
nahmestellung einnehmen oder ob man auch innerhalb anderer
Verwandtschaftskreise Ubergiinge zwischen den extremen Endo-
spermtypen wahrnehmen kann,  Sind schliesslich die Endosperm-
charaktere so stabil und von so grosser systematischer Bedeutung,
wic man seit dem Erscheinen von SAMUELSSON's Arbeit (1913)
besonders in gewissen schwedischen IEmbryologenkreisen hat an-
nehmen  wollen?  Wir wollen sehen, ob uns die Angaben in der
Literatur eine befriedigende Antwort auf diese IFragen geben kénnen.
Mit Riicksicht auf den Raum muss ich mich darauf beschrinken,
ganz kurz die lindospermverhailtnisse in einigen wenigen Ordnungen
zu  behandeln, besonders in denen, innerhalb deren beide Endo-
spermhaupttypen angetroffen worden sind. Vollstindigere Literatur-
nachweise finden sich in Arbeiten von SAMUELSSON (1913), JACOBS-
SON-STIASNY (1914) und DAILGREN (1923, 1024).

Synandrac: LEhe DanLGRrREN's (1920) wertvolle Arbeit iiber
dic Kempositen erschienen war, herrschte die Auffassung, dass das
Endosperm in dieser Familie im Gegensatz zu anderen Sywandrac-
familien, Campannlaceae, Lobeliaccae . a., anfangs nuklear sei.
DAnLGREN konnte jedoch bei einer Anzahl Avmpositen das Vor-
kommen eines ab initio zellularen Endosperms konstatieren und,
da er von dem grossen systematischen Wert der Endospermcha-
raktere iiberzeugt war, ist es natiirlich, dass er in diesem Endo-
spermtyp einen guten Familiencharakter sehen wollte. Die Richtig-
keit all der zahlreichen Literaturangaben, die darauf hindeuteten,
dass die Endospermbildung mit freien Kernteilungen beginnt, wurde
bezweifelt oder verdiachtig gemacht. Es ist bezeichnend, dass man
nur widerwillig das Vorkommen beider extremer Indospermtypen
innerhalb derselben Familie anerkennen wollte. Durch DAHLGREN's
Auffassung wurde die Synandrac-Ordnung in bezug auf den Endo-
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spermtyp ausserordentlich einheitlich, nur wurde die Kluft zwischen
dieser Ordnung und Cucnrbitaceae, die man bisweilen unter .Sy-
nandrae gereiht hat, erweitert. Ich hatte jedoch gute Griinde, mich
DAHLGREN's Resultaten gegeniiber skeptisch zu verhalten. Ausser
den strittigen Angaben in der Literatur hatte ich bei Aretium
lomentosum ein nukleares Endosperm gefunden. Dies teilte ich
DAHLGREN mit, der inzwischen auch nukleare Endosperme gefunden
hatte. In einer kiirzlich erschienenen Arbeit hat DAULGREN (1924)
auch gezeigt, dass nukleare Endosperme unter den Aompositen
nicht so selten sind, und auch seine Auffassung von der Brauch-
barkeit des Endosperms fiir die Systematik wesentlich revidiert. Dem,
welcher DAHLGREN's (1924) Arbeit liest, kann es wohl kaum ent-
gehen, dass seine Ansichten iiber die Endospermprobleme zum
grossen Teile mit denen ubereinstimmen, die ich in dieser Abhand-
lung vertrete. Dennoch darf ich mich in dieser Beziehung als
selbstindig ansehen. Meine Ergebnisse und meine Auffassung iiber
die hier behandelten Endospermfragen waren fertig und DANLGREN
auch bekannt — ich hatte sie in mehreren Vortrigen dargelegt —
ehe er seine Untersuchungen iiber die AKompositen versfientlichte,
die wohl in erster Linie dazu beitrugen, scine Auffassung zu modi-
fizieren. DANLGREN's letzte Untersuchungen sind von grossem
Interesse nicht nur deshalb, weil sie mit voller Evidenz das Vor-
kommen beider Endospermhaupttypen bei Compositac konstatiert
haben, sondern auch weil sie einen Ubergang zwischen den extre-
men Endospermtypen vermuten lassen. Doch kann ich nicht zu-
stimmen, wenn er bei den Awmpositen einen Riickgang von dem
zellularen zu dem nuklearen Typ sieht. Wire dem so, so sollte
man erwarten, dass der zellulare Typ in den primitivsten Gruppen,
Cynareae, Mutisicae u. dgl. vorherrschend wire und nicht, wie es
der Fall ist, bei den abgeleitetsten, den Cichoricen. Die ab initio
zellularen Endospermformen bei den Aompositer: erscheinen mir
iiberaus primitiv, weil die Orientierung der ersten Winde wenig
konstant ist und Haustorien fehlen. Ich bin allerdings davoen iiber-
zeugt, dass die Campanulaceen und Lobeltaceen etc. mit den Kompo-
siten verwandt sind, aber ich bin nicht geneigt, diese Verwandt-
schaft auf die Endospermverhiltnisse zu stiitzen. Ich halte es fiir
wahrscheinlicher, dass sich der zellulare Typ bei den Kompositen
selbstindig in spiter Zeit entwickelt hat. Ebensowenig mochte
ich in dem Umstand, dass nukleare Endospermtypen wirklich bei
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den Aompositen vorkommen, ein Zeichen fir nihere Verwandt-
schaft zwischen diesen und den Cuwcwrditaceen sehen,

Rubiales: Wie bekannt, ist das Endosperm bei den Awbiaccen
anfangs nuklear (LOoYD 1899, 1902; FABER 1912). Doch lassen
sich zwei recht verschiedene nukleare Typen unterscheiden. Bei
z. B. Diodia. Houstonia und Rickardsonia werden zahlreiche Endo-
spermkerne in eciner parietalen Plasmaschicht gebildet, und die
zentripetale Gewebebildung tritt spiit ein. Bei mehreren Galicae.
Vaillantia, Sherardia, Cellipeltis, liegen die ersten Endospermkerne
gleichmissig in dem plasmagefillten Embryosackraum verstreut,
und die Wandbildung tritt sehr frith ein, wodurch der Embryosack
sogleich mit solidem Gewebe gefiillt wird. Der Schritt von diesem
letzteren Endospermtyp zu einem zellularen erscheint mir nicht so
gross. Primitive zellulare Endosperme hat ASpLUND (1920) bei den
Falerianaceen beschrieben. Beide Endospermhaupttypen kommen
bei den Caprifoliaceen vor (HEGELMAIER 1886, WENT 1887, LA-
GERBERG 1907 u. a.) In den nuklearen Endospermen tritt jedoch
die Wandbildung sehr zeitig ein, Die Endospermbildung bei den
Rubiaccen und Caprifoliaceen verdient wohl erneute Untersuchungen.

Tubiflorae: Fir diese Ordnung hat man das zellulare Iindo-
sperm als iiberaus charakteristisch angeschen. Dieses Kennzeichen
gilt ausnahmslos fir mehrere Familien, besonders fur Seroplulariaceac
und Labiatae sowie fiir die, welche sich an diese anschliessen, nam-
lich Gesneraccae, Bignoniaceae, Orobanchaceae, Lentibulariaceae, Mar-
tyniaceae und Verbenaccae u. s. w. Der Endospermtyp darf hier wohl
als ein Indiz fur nahe Verwandtschaft angeschen werden. Betreffend
EvaNs' (1919) Angaben iiber ein nukleares Endosperm bei Pentste-
mon  secundiflorus teile ich DANLGREN's (1923) Zweifel. KANDA's
(1920) eigentiimliche Ergebnisse — er fand bei erdena-Arten einen
Endospermtyp, der sich an das Helobiae-Endosperm anschliesst —
wage ich nicht ohne weiteres als unwahrscheinlich anzusehen. ZLa-
biatae — 1erbenaceae bilden bei einigen Systematikern eine besondere
Ordnung Ferbenales, und es ist wohl nicht ausgeschlossen, dass
sich das zellulare Endosperm innerhalb derselben selbstindig ent-
wickelt hat. Von diesem Standpunkt aus sind KANDA's Angaben
nicht so iiberraschend.

Bei den als urspriinglich betrachteten 7wézflorac-Familien kom-
men auch nukleare Endospermtypen vor. Ausschliesslich nukleare
Endosperme hat man bei den ZPolemoniaccen (BILLINGS 1901,
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SCHNARF 1921 a, DAIILGREN 1922, S. 81) gefunden. Uber die wech-
selnden Endospermverhiltnisse bei FHydrophyllaccac und Borragi-
naceae und ihre Deutung habe ich oben ausfiihrlich berichtet. Die
Familie Solanaceac verdient hier unsere Aufmerksamkeit. Bei den
meisten untersuchten Solanaceen entsteht das Indosperm durch
Zellteilungen, nur bei Schizanthus pinnatus hat SAMUELSSON (1913,
S. 141) ein nukleares Endosperm gefunden. Er sah 'in der Ent-
wicklungsgeschichte des Endosperms der Solanaceen cine Stiitze
fir die Auffassung, dass diese Familie eine Zusammenfassung dhn-
licher Entwicklungsstufen mehrerer Entwicklungsreihen war . Bei
Hyoscyamus niger fand ich jedoch einen intermedidren Endosperm-
typ, der am nichsten mit dem /Felobiac-Typ verglichen werden
kann. Nach Teilung des Zentralkerns entsteht eine transversale
Wand, die den Embryosack in e¢ine grosse basale und eine kleine
mikropylare Kammer teilt. In beiden folgen freie Kernteilungen.
Das Vorkommen eines solchen intermedidiren Typs spricht nicht
fur SAMUELSSON's Ansicht, Das Hyoscpamus-Endosperm bildet ein
deutliches Zwischenglied zwischen den beiden Haupttypen. Die
Tatsachen, die bereits iiber die Entstehungsart des Iindosperms bei
Hydrophyllaccac. Borraginaceae und Solanaceae festgestellt worden
sind, deuten darauf hin, dass die zellularen Endosperme bei 7udi-
Morac verschiedenen Ursprungs sind. Es gelingt auch nicht, simt-
liche zellularen Endosperme innerhalb dieser Reihe aus einem » Strick-
leitertyp», wie es SCHNARF (1917 b) will, herzuleiten.

Contortac: Zellulare Endosperme kommen bei Menyanthacear
(Stout 1921) und Buddleiaccac (Dor 1013, DAULGREN 1922),
nukleare bei Gentianaccae (STOLT 1921 w. a.), Loganiaccac (DA
GREN 1922) und Asclepiadaccae (FRYE 1902 u. a.) vor. Bei Ascle-
plas Cornuti (FRYE 1902) tritt Wandbildung im Achtkernstadium
des Endosperms ein. Nach BILLINGS (1901) wird der Embryosack
bei Zncctoricum officinale wie bei Phacelia congrsta sogleich mit
festem Endospermgewebe gefiillt. Diese Angabe deutet darauf hin,
dass [Zncetoxicum ein ab initio zellulares Endosperm besitzt. Wei-
tere Untersuchungen sind iiberaus wiinschenswert. Das zellulare
Endosperm bei Buddlciaccac wird von DAHLGREN (1922) als eine
weitere Stiitze fiir eine nahe Verwandtschaft mit Seropludariacear
betrachtet, und StorT (1921) findet in dem zellularen Endosperm
der Menyanthaccen einen Charakter, der dafiir spricht, dass die
Ordnungen Contortac und Tubiflorac in phylogenetischer Beziehung
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cinander nahestehen.  Solange die IEndospermverhiltnisse bei Con-
lortae nicht besser bekannt sind, wage ich nicht, mich iber den
Wert dieser Spekulationen zu dussern,  Doch darf man sich mit
Recht skeptisch stellen, wenn bei Beurteilung der Verwandtschafts-
beziechungen zwischen zwei Ordnungen, die so wechselnde LEndo-
spermtypen wie Contortac und 7ubiflorac zeigen, einem bestimmten
Endospermtyp so grosse systematische Tragweite beigemessen wird.
Bicornes: SAMUELSSOX (1913) sucht in seiner hier bereits
mehrfach zitierten Arbeit zu zeigen, dass die ganze Sicornes-Ordnung
durch ein ab initio zellulares Iindosperm von bestimmtem Typ
charakterisiert ist. Doch glaubt PELTRISOT (1904) bei mehreren
Lricaceen nukleare Endosperme gefunden zu haben. In einem Fall
konstatierte SAMUELSSON, dass PELTRISOT sich geirrt hat, und es
ist moglich, dass, wie SAMUELSSON annimmt, samtliche Angaben
PELTRISOT's iiber nukleare Endosperme unrichtig sind. Doch ist
es tberaus eigentiimlich, dass nach STEVENS (1919) die Endosperm-
bildung bei I'accznium corymbosuin bisweilen mit freien Kernteilungen,
in anderen TFillen mit Zellteilungen beginnen kann, d. h. dass sich
beide Endospermhaupttypen bei derselben Art finden. Wenn STE-
VENS' Beobachtungen richtig sind, muss man die Angaben PELTRI-
S0T’s wohl in einem anderen Lichte sehen. Der eigentiimliche
IEndospermtyp, den dieser Autor bei Cassandra calvculata beschreibt,
ist dann wohl als ein intermediarer Endospermtyp zu betrachten,
der an den von mir beschriebenen /%acelic Parryi-Typ erinnert.
Bei Picris japonica und den Pirolaceen Monotropa Hypopitys. Mo-
neses grandiflora und  Pirola-Arten hat Prrrrisor (vgl. Fig. 154,
156, 160, 168) offenbar zellulare Endosperme beobachtet.
Rosales: lch will hier nur auf die interessanten Endosperm-
verhiiltnisse  bei den  Saaifragaceen aufmerksam machen, die be-
sonders durch GAUMANN's (1919) Untersuchungen besser bekannt
geworden sind. Bei diesen Pflanzen hat man mehrere Endosperm-
typen, nukleare, helobiale und typisch zellulare gefunden. Diese
Typen lassen sich in eine morphologische Reihe einordnen, die
zweifellos darauf hindeutet, dass bei Saaz/ragaccae eine Entwicklung
von dem einen extremen Typ zu dem anderen stattgefunden hat
(vgl. DANLGREN 1923, S. 12—15). Das von GAUMANN beschriebene
Endosperm bei Zrancoa scheint mir die Kluft zwischen einem
nuklearen und helobialen Endosperm zu verringern. Der helobiale
Typ — zuerst von JUEL (1907) bei Saatfraga granulata beschricben
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— bildet einen deutlichen Ubergang zu dem zellularen indosperm
bei Hewuchera (GAUMANN 1919). Hauptsichlich auf Grund der
Endospermcharaktere haben JACOBSSON-STIASNY (1913, 1914) und
Parat (1913) weitgehende Kombinationen iiber die Verwandtschafts-
verhaltnisse der Rosales-Familien und die Ankniipfung der Rosales-
Ordnung an andere Ordnungen angestellt. Wenn man nun inner-
halb einer einzigen Rosales-Familie so grosse Variationen in bezug
auf die Endospermbildung findet, so muss die Anwendung der
Endospermcharaktere fiir systematische Zwecke sehr schwierig und
heikel sein.. Bei ZHypericum japonicum hat PaLym (1922) gezeigt,
dass sich die Endospermentwicklung an das helobiale Schema an-
schliesst. An diese Tatsache kniipft er folgende Betrachtung: » Das
Auftreten eines Endosperms des zellularen Typus in der Gattung
Hypericum kann nicht ohne Einfluss sein auf unsere Auffassung
von den Verwandtschaftsverhiltnissen derselben. Ohne Zweifel tritt
hierdurch der Anschluss an die Saxifragales in die Erscheinung,
da wir ja hier durch die Untersuchungen von JUEL (1907), JACOBSSON-
STIASNY (1913) und GAUMANN (1919) Endosperme eines homologen
Typus kennen gelernt haben.» Gegen ecine solche Argumentation
muss ich mich auf das Entschiedenste wenden.

Piperales: In der Familie Pperaceac sind beide Endosperm-
haupttypen vertreten (vgl. JOINSON 1900 a, 1902 u. s. w.). Die
ab initio zellularen Endosperme bei ZPeperomiia und  Heckeria
machen den Eindruck, dass sie primitiv sind, weil die Orientierung
der ersten Wiinde regellos ist. Interessant ist, dass in dem nuklearen
Endosperm bei Zper Wandbildung in einem sehr frithen Stadium
eintritt.  Die zellularen Endosperme bei Sawruraceen (Jonssox
1900 b, SHIBATA und MIVAKE 1908) und Chloranthaceen (EHwARDS
1920) besitzen keinen einheitlichen Typ.

Polycarpicae: In mehreren Polycarpicac-Familien ist das En-
dosperm ausnahmslos nuklear, bei ANywiplacaccae (YORK 1904, COOK
1902, 1906, 1909, HEGELMAIER 1886 u. s. w.), Anonaccen (HErMS
1907, NICOLOSI-RONCATI 1905, VoiGrT 1888), Aristolochiaceer (Hor-
MEISTER 1859, JACOBSSON-STIASNY 1918 u. a.), Ceratophyllaceac
(STRASBURGER 1902 u. a.), Sarraccniaceae (SHREVE 1906) sind nur
ab initio zellulare Endosperme beschrieben. Bei Magnoliaccar kennt
man, wie bereits bemerkt, beide Endospermhaupttypen. Magnolia-
ceen und Anonaceen zeigen in mehreren Beziehungen eine primitive
Organisation, mit der sie jedoch wohl auch abgeleitete Eigenschaften
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vereinigen; als solche betrachte ich ihre zellularen Endosperme, die
besonders bei den Awonaccen cinem speziellen Typ angehoren.
Das Endosperm der \ypmphaecaceer ist entweder typisch zellular
oder von helobialem Typ. Es macht keine Schwierigkeiten, sich
den ersteren Typ aus dem letzteren hergeleitet zu denken. Ich
stelle mir vor, dass die zellularen LEndospermtypen in der Ordnung
Polycarpicac keinen monophyletischen Ursprung haben.
Spadiciflorac: In der Familie Araceae findet man auch eine
grosse Variation in bezug auf die Bildung des Iindosperms. Leider
sind in vielen Fillen die jiingsten lindospermstadien nicht unter-
sucht worden, weshalb man dann nicht mit Sicherheit entscheiden
kann, ob das Endosperm nuklear oder ab initio zellular ist. Der
zellulare Typ scheint jedoch zu dominieren. Es ist ziemlich sicher,
dass er innerhalb folgender Gattungen vorkommt: Aglaoncma (GOW
1008 b, 1913; CAMPBELL 1900, 1903), Awuthurinm (GOW 1908 b,
CAMPBELL  1905), Arisarum (JACOBSSON-PALEY 1920 a), Arwm
(HOFMEISTER 1861, JACOBSSON-PALEY 1020 b), Calla. Pistia. Pothos
(HOFMEISTER 1861), Spathicarpa (CAMPBELL 1903). Nukleare Endo-
sperme sind bei Acorus (MUCKE 1908), Arisacma (GOw 1908 a),
Dieffenbackia (GOW 1908 b), Nephihytis (Gow 1908 b), Symplocarpus
(ROSENDAILL 1909) konstatiert worden. Eigentiimlich ist, dass das
Lindosperm bei Nephthytis liberica nach CAMPBELL's (1905) Angaben
zellular zu sein scheint, wihrend Gow (1908 b) bei Nephthytis Gra-
venrenthic mit Sicherheit normale nukleare Endosperme fand. Die
zellularen IEndosperme  kénnen bei den Araceen anfangs sehr ver-
schieden aussehen. Bei Aglaoncima ersicolor (Gow 1908 b) wird
Endospermgewebe zuerst in dem funikularen Teil des Embryosackes
gebildet, bei Calla palustris (HOFMEISTER 1861) zuerst in dem an-
tipodalen; in dem anderen Teil scheinen freie Endospermkerne
entwickelt zu werden. Diese Angaben bediirfen einer Kontroll-
untersuchung. Eine lange Reihe Endospermzellen wird in den
schmalen Sicken bei ZZstia und Arwm gebildet, wihrend das Endo-
sperm bei z. B. Aglaonema- und Anthurivm-Arten als ein unregel-
missiges Parenchym aus verschieden grossen Zellen entwickelt werden
kann. Dass helobiale Endospermtypen bei den Araceen vorkommen,
wie PALM (1915, S. 20) und JACOBSSON-STIASNY (1914, S. 92—04)
annehmen, ist nicht sicher. Bei Arumr mracnlatiee und wahrscheinlich
auch bei Spathicarpa sagittacfolia und Pothos longifelia bleibt die
untere der primaren Endospermzellen ungeteilt, in der oberen Kam-
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mer aber setzen sich die Zellteilungen fort. Dass CaMPBELL (1899)
bei Lysichiton amurense ein basales Endosperm mit einem Antipoden-
komplex verwechselt haben sollte, wie Parym (1915, S. 29) an-
nimmt, ist wohl wenig wahrscheinlich.

Zum Schluss will ich einige Bemerkungen iiber das Vorkommen
des helobialen Endosperms hinzufiigen. Wie bekannt, ist dies ein
fur die Ordnung felobiac charakteristischer Endospermtyp. 1 ist
jedoch nicht ausgeschlossen, dass auch nukleare Typen in dieser
Ordnung vorkommen. So beschreibt HiLL (1900) ein rein nukleares
indosperm bei 77iglockin maritimum. und nach HOLFERTY (1901)
wird bei Potamogeton natans nicht immer ein basaler Endosperm-
abschnitt gebildet. Wir kennen jetzt monokotyle Familien, in denen
sowohl nukleare als helobiale Endosperme konstatiert sind. Bei
Toficldia calycnlata fand SEELIEL (1924) ein helobiales IEindosperm,
die ubrigen untersuchten ZLi/aceen haben nukleare Endosperme.
Gleichartig gestalten sich die Verhiltnisse bei Awmaryllidaccar. Dic
Mehrzahl derselben besitzt nukleare Endosperme, doch hat kiirzlich
STENAR (1924, S. 524 und 3527) bei Zazolirion montamem und Iy
poxis decumbens? eine Entwicklung nach dem helobialen Schema
festgestellt. Als morphologische Ubergangstypen zwischen einem
nuklearen und einem helobialen Endosperm kénnen die Endosperme
bei Xyris indica (WEINZIENER 1914) und Thismia javanica (Erxst
u. BERNARD 19og) betrachtet werden. Ich halte es fiir hochst
wahrscheinlich, dass helobiale Endospermtypen an mehreren Stellen
innerhalb des Monokotyledonensystems entstanden sind. Unter den
Dikotyledonen trifft man helobiale Endospermtypen bei Nyweplace-
ceen, Saxifragaceen, Hypericum. Hyoscyamus u. s. w. Es unterliegt
wohl keinem Zweifel, dass die helobialen Endospermtypen bei
diesen weit getrennten Pflanzen unabhingig voneinander entstan-
den sind.

Wie oft in der Literatur hervorgehoben wird, fasst man
unter den Bezeichnungen zellulares resp. nukleares Endosperm eine
grosse Menge iiberaus verschiedenartiger Endospermtypen zusam-
men, Gemeinsam fir die erstere Gruppe ist nur, dass die
Endospermbildung unmittelbar durch eine Zellteilung cingeleitet
wird. In primitiven zellularen Endospermen ist die Orientierung
der ersten Winde gewdhnlich weniger bestimmt, es wird dann
anfangs ein grobmaschiges, unregelmdssiges Endospermgewebe
gebildet (z. B. Piperaceen, alcrianaceen. Nompositen, Myosotis).
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In hoher spezialisierten Typen nchmen die ersten Winde eine
konstante lage ein, und oft finden mehr oder weniger auf-
fallende  Differenzierungen zwischen haustoriellen und nahrungs-
speichernden Teilen des Endosperms statt. Solche Endospermtypen
wie der /elobiae-. Parrri- und Lappula-Typ stellen offenbar inter-
medidre Formen zwischen nuklearen und mehr typischen zellularen
lindospermen dar und tragen zweifellos dazu bei, die Kluft zwischen
diesen weniger tiel zu machen. Der fiir ein nukleares Endosperm
charakteristische Zug ist nur, dass die Teilung des Zentralkerns
nicht mit einer Zellteilung verbunden ist; im iibrigen aber konnen
die nuklearen Endosperme auch iiberaus verschiedenes Aussehen
haben, und der Zeitpunkt fur den Eintritt der Wand- resp. Zell-
bildung kann sehr erheblich wechseln. Man kennt Falle, wo die
Zellbildung nach der zweiten /Lyeopsis-Typ, Thismia javanical.
dritten [Rafflesia Patma (ERNST u. SCHAMID 1909), ['orria-Arten
(Jonow 1889), Asclepias (FrRYE 1902)|, vierten [Rubiaccern (1LLOYD
1002), Rafflesia Patma. Hamamelis virginiana (SHOEMAKER 1903)]
Kernteilung u. s. w. eintritt.  Als Einteilungsgrund fir die ver-
schiedenen Endospermtypen konnte man also den Zeitpunkt fiir den
Eintritt der Zellbildung im Verhiltnis zur Anzahl ausgefiihrter
Kernteilungen im Endosperm verwenden. In vielen Fillen beginnt
die Zellbildung in nuklearen Endospermen in einer bestimmten
Region des Embryosackes, gewohnlich in der antipodalen oder
mikropylaren. Ein prinzipieller Unterschied in bezug auf den Wand-
bildungsprozess in einem zellularen und cinem nuklearen Endosperm
diirfte nicht vorhanden sein.

Es ist somit klar, dass zwischen dem gewohnlichen nuklearen
Endospermtyp, bei dem spit \Wandbildung zwischen freien Endo-
spermbkernen in einer plasmatischen Wandschicht eintritt, und einem
ab initio zellularen Endosperm so gut wie alle denkbaren morpho-
logischen Zwischentypen vorkommen.

Aus der oben gegebenen Kkleinen Ubersicht geht hervor, dass
sich in mehreren Ordnungen und Familien neben den extremen
Endospermtypen auch Modifikationen finden, die den Ubergang
zwischen den ersteren vermitteln. Diese Tatsachen scheinen mir
in bester Ubereinstimmung mit der Auffassung zu stehen, dass die
Entwicklung an vielen Punkten des Systems die Tendenz hatte, in
einer Richtung zu verlaufen, die zu einer fritheren Gewebebildung
m IEndosperm fithrte.  In mehreren Ordnungen haben diese Iint-
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wicklungstendenzen mit der Ausbildung ab initio zellularer Endo-
spermtypen geendet. Die Endospermcharaktere besitzen zweifellos
in verschiedenen systematischen Gruppen einen ungemein verschie-
denen systematischen Wert und sehr ungleiche Stabilitit. IZs ist
wohl bekannt, dass in vielen und grossen Arehichlanydecn-Ordnungen
ausschliesslich Endosperme von dem gewohnlichen nuklearen Typ
vorkommen, aber andererseits findet man nicht selten beide extreme
Endospermtypen in niedrigeren systematischen Einheiten, z, B. in
derselben Familie, Gattung oder Art vertreten. Von diesem Stand-
punkt aus und mit diesen Tatsachen vor Augen muss man die
Frage nach der Bedeutung der Endospermcharaktere als systema-
tischer Hilfsmittel beurteilen. SAMUELSSON sah in dem Endosperm-
typ einen systematischen Faktor von derselben Bedeutung wie die
Sympetalie oder Choripetalie der Bliiten, die Zahl der Integumente
und der Bau des Nuzellus der Samenanlagen. Ich glaube, dass
hierin eine Ubertreibung liegt. In noch héherem Grade iiberschiitzen
PALM und JACOBSSON-STIASNY bei der Behandlung systematischer
Probleme die Bedeutung der Endospermcharaktere. Es sind ins-
besondere die zellularen Endospermtypen, auf die man bei den
systematischen Erérterungen das grosste Gewicht gelegt hat. Dem
gegentiber will ich hervorheben, dass ausschliesslich zellulare Iindo-
sperme nur in zwei Ordnungen, Santalales und Oleales (nur zwei
Syringa-Arten untersucht, vgl. DAIILGREN 1923, 5. 4) vorkommen.
Weiter ist die Anzahl Familien, in denen man sowohl nukleare als
zellulare Endospermtypen gefunden hat, iiberaus gross. Dass beide
extreme Endospermtypen in derselben Gattung vorkommen kénnen,
haben meine Untersuchungen iiber Placelia gezeigt. Dasselbe diirfte
mit Sambucus der Fall sein (vgl. z. B. HEGELMAIER 1886, S. 533,
Taf. 1V, Fig. 8 und LAGERBERG 1909, 5. 75). Endlich weise ich
auf STEVENS' Angaben iiber die Endospermbildung bei [acciniim
corymbosum hin. Bei den apogamen fHicracion awrantiacum (SCIINARY
1919) und FEupatorium glandulosum (HOLMGREN 1919) entwickelt
sich das Endosperm bald nach dem zellularen, bald nach dem
nuklearen Schema. Die letztgenannten Autoren glauben gefunden
zu haben, dass das Endosperm, wenn es aus einem durch Ver-
schmelzung der Polkerne entstandenen Fusionskern hervorgeht,
zellular wird, dass dagegen, wenn es unmittelbar von den Polkernen
herstammt, eine Anzahl freier Endospermkerne entsteht, che die
Wandbildung eintritt, Zu dieser Erklarung stelle ich mich skeptisch.
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Auch HotamGREN (1919, S. 99) schreibt: - IEs lasst sich kaum ver-
muten, dass die unterbliecbene Wandbildung mit der selbstindigen
Entwicklung der Polkerne in Verbindung stehen durfter. Er be-
merkt weiter, dass es nur ausnahmsweise moglich ist zu entscheiden,
ob die freien Endospermkerne von einem Zentralkern oder von
unvercinigten Polkernen herstammen.

Das oben Angefiihrte diirfte genuigen, um die grossen Schwierig-
keiten zu zeigen, die mit der Verwertung der Endospermcharaktere
fiir die Systematik verbunden sind. Diese Charaktere sind keine
zuverlissige Wiinschelrute zur Aufklirung dunkler Verwandtschafts-
verhaltnisse, oft nicht einmal bei denkbar grosster Beriicksichtigung
der Gesamtmorphologie. Besonders ehe man sich auf ein grosseres
Untersuchungsmaterial einer Gruppe oder Ordnung stiitzen kann,
ist es uberaus bedenklich, systematische Schliisse aus dem LEndo-
spermtyp zu zichen. Ausserdem geniigt es nicht zu entscheiden,
ob das Endosperm von Anfang an zellular oder nicht zellular ist,
sondern man muss auch vorkommenden Endospermmoadifikationen
die grosste Aufmerksamkeit schenken. Durch das Studium solcher
Modifikationen lassen sich wertvolle Fingerzeige und Anregungen bei
Beurteilung der phylogenetisch-systematischen Probleme gewinnen.

Einige systematische Schliisse.

Leider muss ich aus gewissen Griinden ginzlich auf eine ein-
gehende Diskussion der phylogenetischen Beziehungen der unter-
suchten FFamilien und ihrer Stellung unter den Zwbifloren verzichten.
Im vorigen Kapitel habe ich jedoch die prinzipiell wichtigsten Re-
sultate, die ja die Endospermcharaktere betreffen, erortert. Die
Schliisse systematischer Art, die ich aus meiner Untersuchung
ziechen zu konnen glaube, lassen sich kurz folgendermassen zusam-
menfassen. Trotzdem sich z. B. Endosperm- und Embryocharak-
tere als variabel erwiesen haben, miissen die fraglichen Familien
als sehr nahe verwandt betrachtet werden. ZHeliotropiotdeen wie
Lhretiotdecn und Cordioideen stehen den Hydroplyllaceen naher als
den echten Borraginaceen, bilden aber eine gut abgegrenzte Gruppe.
Ich habe daher diese Unterfamilien als eine Familie, Heliotropiaceae,
abgetrennt. Borraginaceae und Heliotropiaceae betrachte ich als
getrennte LEntwicklungsserien, die von hydrophyllaceenahnlichen
Vorfahren abstammen,
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Tafel 1.

Fig. 1-2. /hacelia tanacetifolia.  Fig. 1. Nukleares Endosperm mit chala-
zaler Plasma-Aunhiiufung. Vergr. 140. Tig. 2. Oberer Teil von unreifem Samen.
Zellbildung im Endosperm. Vergr. go. Fig. 3—4. Jlhacclia congesta. Fig. 3.
Zwei Samenanlagen; in der linken ein Embryosack mit fiinfzelligem Endosperm,
in der rechien ein soeben befruchteter Iimbryosack. Vergr. 110. TFig. 4. Junges
Endospermstadium.  Vergr. 230. Fig. 5—6. ZLycopsis arvensis. Tig. 5. Kern der
E.M.-Zelle in Dolichonema. Vergr. 1480. Fig. 6. Diagonalschnitt durch junge
Klause. In der Samenanlage ist die E. M.-Zelle in Teilung begriffen.  Vergr. 65,

Tafel TL

Fig. 7—12. Lyeepsis arvensis. Tig. 7. Samenanlage mit jungem Embryocsack
mit Anlage des Seitendivertikels. Vergr. 1oo. Fig. 8. Samenanlage mit ctwas
mehr entwickeltem Embryosack. Vergr. 30. Fig. y. Derselbe Embryosack wie
der vorige stiirker vergréssert. Vergr. goo. IFig. 1o. Der sekundire Embryosack-
kern im lateralen Divertikel gebildet.  Vergr. 200. Fig. 11.  Befruchteter Embryo-
sack. Teilung des sekundiren Embryosackkerns. Vergr. 300. Fig. r2. Schnitt
d‘nrch Fruchtknotenklause. Der Embryesack mit zweizelligem Embryo und jungem
Endosperm.  Zwei laterale Endospermzellen sichtbar.  Vergr. 9o.

Tafel I11.

) Fig. 13—15. Lycopsis arvensis. TFig. 13. Junge Dyade in Samenanlage.
Vergr. 430, FFig. 14. Altere Dyade. Vergr. 300. Fig. 15. Zweikerniger Em-
bryosack in Samenanlage; obere Dyade degeneriert. Vergr. 300. Fig. 16. Sim-
Pvtum  officinale.  Samenanlage mit Embryo und Endosperm. Der Kern in der
sichtbaren, lateralen Endospermzelle in Amitose. Vergr. 4o. Fig. 17. Nonnea
/utea. Samenanlage mit jungem Endosperm. Gegen den Funiculus zu eine laterale
Endospermzelle.  Vergr. 70. Fig. 18. Heliotropium europacum. Lingsschnitt durch
Fruchtknoten. Vergr. g40. Fig. 19.  Heliotrepium parvifiorum, Lingsschnitt durch
Fruchtknoten. Vergr. 4c.
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