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Beitrag zZur Morphologie von Caryocar nuciferum L.
Von Fritz Blank, von Horn (Lippe-Deutschland).

Aus dem pflanzenphysiologischen Institut der Eidg. Technischen Hochschule in Ziirich. °
Laboratorium fiir tropische und subtropische Nutzpflanzen.

(Eingegangen am 2. Mai 1939.)
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I. Einleitung.
a) Systematik.

Die Caryocaraceae bilden eine der elf Familien aus der Reihe der
Guttiferales und bestehen nur aus den zwei Gattungen Caryocar und
Anthodiscus, die sich sowohl durch ihre Blattstellung als auch durch
die Ausbildung ihrer Samen unterscheiden. Die 16 Arten ersterer Gat-
tung und die vier der zweiten sind alle im tropischen Amerika heimisch.

Von allen Vertretern der Gattung Caryocar zeichnet sich die Art
Caryocar nuciferum L. durch ihre morphologischen Besonderheiten aus.
Sie ist als 35—40 m hoher Baum einzeln und in Gruppen von vielen
hundert Biumen in Guayana auf den Sandbinken lings der Buchten
hdufig anzutreffen; auf der Insel St. Vincent ist sie schon seit ldngerer
Zeit in Kultur genommen.

Ihren noch heute gebrduchlichen Namen Caryocar hat diese Pflanze
bereits von Linné (1771) erhalten. Von Aublet (1775) wurde sie
mit dem Namen Pekea tuberculosa bezeichnet, und Gartner (1791)
nannte sie unrichtigerweise Rhizobolus Pekea Gaertn. Weit weniger
gebrduchlich sind die Namen Amygdala guayanensis Clusius und Amyg-
dalus granatensis Jonst. Dendr.

Von den Eingeborenen wird sie in Franzosisch-Guayana Tata-
Youba, Souari oder Saouari genannt; die Caraiben im Nickerie-Distrikt
von Holldndisch-Guayana und in Demerara kennen sie nach Stahel
(44) unter dem Namen Souari oder Soearie, die Caraiben im Suriname-
Distrikt selbst nur unter dem kreolischen Namen Ingi-Notto. Im eng-
lischen Sprachgebiet bezeichnet man sie wegen des im Samen enthalte-
nen Fettes als Butter-Nut oder auch als Suwarrow, wihrend sie bei den
Kolonisten in Niederlindisch-Indien als Orenoco-noeten bekannt ist.
(49 b.) 1

b) Anbaumaéglichkeiten,

Die Samen von Caryocar nuciferum L. sind. den Eingeborenen
schon lingst als vorziigliche Fettlieferanten und nach ihrer Rostung als
wohlschmeckende Kerne bekannt. In Paramaribo werden nach Stahel
(44) die Niisse (Samenkern 4 Endokarp) auf der Strasse verkauft, und
neuerdings versucht man, den Absatz der Niisse in Holland als eigenes
Kolonialprodukt auszudehnen. Schon seit lingerer Zeit werden sie in
beschrinkter Menge von Britisch-Guayana auf den Londoner Markt ge-
sandt und finden dort wegen ihres Fettes und ihres vorziiglichen Ge-
schmackes grossen Anklang. Aus diesen Griinden wird der Baum, ob-
wohl sein dauerhaftes Holz fiir Schiff- und Mobelbau sehr geschitzt
wird, von den Eingeborenen weitgehend geschont und von ihnen nur
selten gefillt.

1 Soll wohl Orinoco-noten heissen,
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In neuerer Zeit sind nun Versuche unternommen worden, nicht nur
Samen wildwachsender Biume aus dem natiirlichen Verbreitungsgebiet
in Guayana in den Handel zu bringen, sondern auch nach entsprechen-
den Vorversuchen durch systematische Aussaat der Samen ganze Pflan-
zungen dieser hervorragenden Olpflanze anzulegen. Neben Bayley (1)
war es vor allem Stahel (44), der durch Feldversuche in Suriname
die Anspriiche der Pflanze an Boden und Klima abzukliren bestrebt
war. : ‘
Auf Grund seiner Versuche hat Stah el folgende fiinf Grundsitze
fiir die Kultur dieser Pflanze aufgestellt :

1. Der Boden soll locker und tief sein; leichte L.ehm- und fruchtbare
Sandbdden sind besonders geeignet. ;

2. Ist der Boden nihrstoffarm, dann soll regelmiissig gediingt wer-
den. Vor allem sollen die Pflanzstellen Stallmist oder ein Ge-
misch aus Humus und kiinstlichen Diingmitteln erhalten, damit
die jungen Pflanzen die kritische Entwicklungsperiode, die nach
Stahel (44) durch den lange dauernden embryonalen Zustand
des priméren Stimmchens (Samen) bedingt ist, leichter iiber-
stehen.

3. Die Pflanzen miissen sorgfiltig vor dem Wind geschiitzt werden.

4. Zwischen den Reihen miissen Schattenbiume gepflanzt werden,
die besondere Pflege erfordern.

5. Der Abstand zwischen den Pflanzen soll zirka 12 m betragen.

Die Pflanzen konnen bei richtiger Pflege bereits im fiinften Jahre
mit der Bliitenbildung und dem Ansatz der ersten Friichte beginnen, die
jedoch bei vollstindiger Ausbhildung nur je einen Samen enthalten. Aus-
gewachsene Biume konnen zirka 200 kg Niisse pro Jahr liefern.

Ebenso hat Stahel versucht, die Reinigung, Sortierung und
weitere Vorbereitung der Niisse fiir den Export zu priifen. Er kommt
auf Grund seiner Beobachtungen zu dem Ergebnis, dass der Caryocar-
Anbau sich besonders fiir die Kleinbauern in Suriname eignet. Fiir Ost-
Indien empfiehit Stahel den grossen Pflanzungsgesellschaften, eben-
falls Anbauversuche zu machen; denn nach seiner Meinung sind bei
giinstigen klimatischen und edaphischen Bedingungen und niedrigem
Lohnstandard die Voraussetzungen fiir eine gewinnbringende Kultur
gegeben.

II. Der ruhende Same.

Der Same von Caryocar nuciferum L. hat infolge seiner wirtschaft-
lichen Verwendbarkeit die Aufmerksamkeit sowohl der Chemiker als
auch der Botaniker auf sich gelenkt.

Die Chemiker haben vor allem versucht, die chemischen und physi-
kalischen Eigenschaften des in dem Samen enthaltenen Fettes, das als
Souari-O1 oder Souari-Butter im Handel bekannt ist, zu bestimmen.
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Lewkowitsch (28) fand in den Kernen 63 % eines festen, weissen
Fettes, dessen spezifisches Gewicht bei 40° C 0,8981 betrigt, bezogen
auf Wasser von 15°C. Der Schmelzpunkt liegt zwischen 29,5 und
35,6°C, der Erstarrungspunkt zwischen 23,3° und 29° C. Die Siuren
des Fettes schmelzen bei 48,3—50° und erstarren bei 46—47° C.
Der Jodwert der Sduren betrigt 51,5 %, derjenige des Fettes 49,5 9.
Das mittlere Molekulargewicht der Fettsiuren ist 272,8. Der Ver-
seifungswert (nach Kottsdorfer) ist 199,51, die unloslichen Fett-
sduren (nach Hehner) betragen 96,91 %. Glycerin, bestimmt durch
das Acetinverfahren, ist zu 9,14 % im Fett enthalten; die freien Siuren
machen 2,4 % aus. Das Fett besteht aus Glyceriden der Palmitinsiure,
Olsdure und geringen Mengen einer leicht in Lakton iiberfiihrbaren .
Oxyséure.

Nach Greshoff und Ritsema (20) enthalten die Niisse :

Wasser . . . . . 6289
Protein. , . ., . « 1987 %
Fett s . o« o« 6605%
Rohfaser . . . . 211 9%
Asche . . . . . 344 %,

wihrend die Kohlenhydrate, wie iibrigens auch in allen anderen mir
bekannt gewordenen Analysen, auffallenderweise nicht bestimmt wur-
den und nur wenige Prozent (4,75) ausmachen.

Die Botaniker interessierte schon recht friih die eigenartice Mor-
phologie des Samens. Gaertner (17), von dem wahrscheinlich die
erste, genaue Beschreibung der Frucht und des Samens stammt, be-
schreibt den Samen u.a. wie folgt: «... Embryo seminis conformis,
lacteo albus. Cotyledones parvulae, ovatolanceolatae, foliaceae, nervo
longitudinali extus notatae. Plumula nulla. Scapus inter cotyledones
atque radiculam medius, longiusculus, subulatus, anceps. Radicula om-
nium maxima, totam nuclei substantiam amyqgdaloideam efficiens, sur-
sum adscendens et ad apicem brevi unicrone terminata. » :

Hieraus geht hervor, dass dieser Autor den Samen fiir einen
Wurzelklumpen hielt und deshalb der Pflanze den Namen Rhizobolus
gab.

Wittmack (49a) gibt ebenfalls den Samen als Wurzelklumpen
an, wihrend Wettstein (48) vorsichtig von dem « mdchtigen Achsen-
anteil des Embryos» spricht, jedoch erfahren wir nicht, welchen Teil der
Achse er darunter versteht. Hutehinson (23) bezeichnet den Samen
als « embryo with a large spirally twisted radicle, cotyledons small,
hooked inflexed ». ,

Goebel (19) vermutet, dass der Samen von Caryocar keine ver-
dickte Radicula sei, sondern « dass es sich dabei um den wunteren Teil
des Hypokotyls handelt und eine Wurzelanlage héchstens in einem
ganz geringen Ausmass an dessen Basis vorhanden ist ».
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Nach Stahel (44) besteht die Nuss fast ganz aus dem « primaire
stammetje », das die zwei Kotyledonen, die an Gewicht den dreihun-
dertsten Teil des prim#ren Stimmchens ausmachen, auf einem kleinen
Stiele trigt. :

Vestal (47) iibernimmt scheinbar von Hutehinson die Be-
schreibung des Samens und definiert ihn als « embryo with a large
spirally twisted hypocotyl, cotyledons small, hooked inflexed ».

Alle diese Angaben sind mit Ausnahme der Vermutung Goebels
widerspruchsvoll und unrichtig. In keinem Fall liegt eine genaue ana-
tomische Untersuchung des Samens vor. Dies veranlasste mich, auf
Anregung von Herrn Professor Dr. Sprecher von Bernegg die
Nuss (Endokarp mit Kern) einer genauen Untersuchung zu unterziehen.

a) Aussere Morphologie.

Der Same von Ceryocar nuciferum L. wird innerhalb des Frucht-
fleisches von einer aus zwei Schichten bestehenden, braunen, verholzten
Schale eingeschlossen. Es handelt sich also um eine Steinfrucht. Nach
aussen zeigt die zweischichtige Steinschale tuberkelartige Anschwellun-
gen, die durch Auswiichse der inneren Schale bedingt sind. Diese Aus-
wiichse sind den Stacheln von Caryocar glabrum Pers. und Caryocar buty-
rosum Wittm. homolog. Die Zwischenrdume dieser tuberkelartigen Aus-
wiichse werden, im Gegensatz zu denen der zwei anderen Arten, bei

Fige. 1.
Same in Steinschale.
1. Same (unverletzt); 2. dussere Schicht der Steinschale; 3. innere
Schicht der Steinschale mit tuberkelartigen Auswiichsen, Vergr. 2:3.
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Caryocar nuciferum L. zuerst von einer diinnen, parenchymatischen
Schicht bedeckt, die dann bald verholzt. Stahel (44) fand sogar
Niisse, die fiir den Export bestimmt waren, und bei denen noch keine
Verholzung eingetreten war. Bei unseren Keimversuchen konnte fest-
gestellt werden, dass die dusserste Schicht der Steinschale im Boden
viel leichter der Auflosung unterlag als die harte, innere Schicht, die
noch an einem Baumstumpf aus Paramaribo mit 7 em Durchmesser gut
erhalten war.

Die Steinschale hat in der Lingsrichtung einen ovalen Querschnitt,
doch liuft sie auf der Nabelseite spitz aus. Der Durchtritt des Nabel-
stranges, der schrig verlduft, wird hier durch eine ldnglich-ovale Off-
nung der inneren Steinschale gebildet. Ein aus der dusseren Steinschale
entstandener Pfropfen verschliesst die Offnung.

Das Gewicht der Steinschale betrug bei unserem Untersuchungs-
material 40—80 Gramm. Die Schalen sind 0,7—0,8 em dick. Misst man
die ganze Steinschale, so findet man 6,5—7 cm Liingen- bzw. 5cm
Hohen- und 4,5 cm Breitenausdehnung.

Der Same zeigt eine niereniihnliche Form, die man bereits kurz
nach der Befruchtung deutlich erkennen kann. Er ist durchschnittlich
4—4.5 cm lang, 2,5—3 em hoch und 2—2,5 em breit und hat ein durch-
schnittliches Gewicht von 11—14 Gramm. Das Gewicht der Nuss (Endo-
karp + Kern) schwankt zwischen 51 bis 94 Gramm.

Die den Samen umgebende, rotbraune Samenhaut zeigt auf der
konkaven Nabelseite noch deutlich ein kleines Hockerchen, das die Ab-
bruchstelle des Funicularstranges darstellt. Die Samenhaut selbst, die
von der Chalaza aus von vielen Leitungsbahnen durchzogen wird, ist
an der Nabelseite 2 mm dick, wihrend an anderen Stellen des Samens
die Dicke bis auf 0,25 mm abnehmen kann.

Am spitzen Ende liegt die dusserlich kaum deutlich in Erscheinung
tretende Wurzelanlage, wihrend am anderen, rundlichen Ende die zwei
noch recht kleinen Kotyledonen zu sehen sind. Dazwischen liegt der
Embryo, der in seinem unteren Teile als knollenartiger Reservestoff-
speicher ausgebildet ist. Der obere Teil ist dagegen nur wenig verdickt;
er ist umgebogen.und trigt an seinem diinn auslaufenden Ende die zwei
kleinen Kotyledonen. Letztere liegen frei auf dem verdickten Teil des
Embryos und schliessen an ihrer Basis den Vegetationspunkt ein.

Der unverdickte Hals der Samenknolle ist zirka 1,2 em lang und
hat einen kreisformigen Querschnitt von 0,5 em Durchmesser. Die Koty-
ledonen sind nur 0,4 cm lang und 0,15 ¢m breit.

Es scheint, dass zwischen der massigen Ausbildung des Embryos
als Reserveorgan und der geringen Entwicklung der Kotyledonen
eine dhnliche Beziehung besteht, wie sie Goebel (19) fir manche
Kakteen angibt, deren Hypokotyl auch als Speicherorgan, in diesem
Falle fiir Wasser anstatt fiir Eiweiss und Fett, ausgebildet ist.
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Topographisch betrachiet ist der Same von Caryocar nuciferum L.
also eine Hypokotyle, deren unterer Teil als Speicherorgan verdickt ist
und deren oberer, unverdickter Teil an seinem Ende zwei kleine Keim-
blitter tridgt. Die gleiche Ausbildung des Embryos liegt bei Caryocar
butyrosum Wittm. vor und nach den Abbildungen in der These von
Beauvisage (2b) auch bei Caryocar glabrum Pers.

Der Same von Caryocar nuciferum L. stellt aber nicht nur vom
topographischen Standpunkt aus betrachtet eine Hypokotyle dar, son-
der auch vom morphologischen.

b) Innere Morphologie.

1. Die Steinschale.

Die harte Samenschale, die, wie bereits angegeben wurde, aus zwel
Schichten (s. Fig. 1) besteht, ist aus dem inneren Teil des Fruchtblattes,
dem Endokarp, entstanden.

Die dussere Schicht der Steinschale ist aus linglich-runden Zellen
aufgebaut, deren Durchmesser in der Lingsrichtung durchschnittlich
50 u, in der Breitenausdehnung 30 w betragen. Die Zellwand dieser fast
gleichgrossen Zellen ist sehr stark ausgebildet und kann bis zu 10 u
dick werden. Auf allen Seiten ist sie von zahlreichen, geradlinig ver-
laufenden, unverzweigten Tiipfelkanilen durchzogen, die den Stoffaus-
tausch dieser Zellen ermoglichen.

Der Zellinhalt ist braun gefirbt und besteht aus Gerbstoffen, die
mit 0,1 % Coffein ausfallen und der ganzen Zellschicht ihre charakte-
ristische braune Farbe geben.

Die unter dieser Schicht liegenden tuberkelartigen Auswiichse der
Steinschale zeichnen sich durch besondere Hirte aus. Mit dem Schul-
zeschen Mazerationsgemiseh (Salpetersiure -+ Kaliumchlorat) sind
sie nur selten in ihre Bestandteile zu zerlegen. Dagegen gelang es, sie
nach fast einjihrigem Aufbewahren in 35% Milchsiure mit dem Messer
in jeder Richtung zu schneiden. Die Tuberkeln bestehen nur aus eng
miteinander verbundenen und verflochtenen Fasern, die verholzt sind
und sich durch eine Linge von 2 mm auszeichnen, wihrend ihre Breite
nur 15 u betrigt. Sie sind am Ende meistens hakenférmig umgebogen.
Ihre Tiipfel verlaufen von links unten nach rechts oben.

2. Die Samenschale

Wie die Steinschale besteht auch die Samenschale aus zwei Schich-
ten; man muss daher von einer dusseren und einer inneren Samenschale
sprechen, die aus dem Husseren bzw. inneren Integument des kampylo-
tropen Ovulums entstanden sind. Die Angabe von Stahel (44), dass
nur ein Integument vorhanden sei, konnte nicht bestitigt werden. Es
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sind nach unsern Untersuchungen zwei Integumente vorhanden. Auch
Netolitzky (33) gibt allgemein fiir die Caryocaraceae zwei Integu-
mente an, ohne aber eine besondere Angabe fiir Caryocar nuciferum L.
zu machen; dieselbe Feststellung machte bereits Gaertner (17).

Die dussere Samenschale iibertrifft die innere Schale um ein Viel-
faches an Dicke. Sie besteht aus einem schwammigen, zellulosischen
Gewebe, das aus kleinen, diinnwandigen Zellen gebildet wird, mit Gerb-
stoffen reichlich versehen und dunkelbraun getdrbt ist. Die darunter-
liegende, innere Samenschale ist sehr diinn, membranartig ausgebildet
und rotlich-braun gefirbt.

In fritheren Arbeiten finden sich hinsichtlich der Anwesenheit eines
Nahrgewebes bei den Caryocaraceae die verschiedensten Angaben. Nach
Gaertner (17) soll bei Rhizobolus Pekea Gaertn. kein Nihrgewebe
vorhanden sein, dagegen geben Bentham und Hooker (4) ganz
allgemein fiir die Gattung Caryocar « albumen tenuissimum membrani-
forme, ad hilum paulo incrassatum » an. Pritzel (36) bestreitet da-
gegen das Vorhandensein eines Endospermes bei Caryocar brasiliense
Camb. Nach meinen Untersuchungen liegt unter der inneren Samen-
schale von Caryocar nuciferum L. unzweifelhaft ein Nihrgewebe, von
dem meistens die zwei bis drei oberen Schichten mit Reservestoffen ze-
fullt sind, wihrend die inneren Zellschichten schon obliteriert sind.
Gegen das Hilum hin nimmt dieses Nihrgewebe, wie es auch Bent-
ham und Hooker (4) angeben, an Dicke zu. Die gleichen morpho-
logischen Verhiltnisse fand ich beim Samen von Caryocar butyrosum
Wittm., der ebenfalls von einer fiusseren und einer inneren Samenschale
eingeschlossen wird und unter denen ebenfalls ein zwei- bis dreischich-
tiges Nihrgewebe gelegen ist, dessen innere Schichten erschopft sind.

Aus Mangel an geeignetem Untersuchungsmaterial war es nicht
moglich festzustellen, ob es sich bei dem vorhandenen Néihrgewebe um
Endosperm oder Perisperm handelt. Jedenfalls ist es aber nicht erlaubt,
dem Samen der Caryocaraceae ein Nihrgewebe abzusprechen, wie es
Netolitzky (33) tut, indem er vom Fehlen eines Endosperms
spricht, anderseits aber von einem mdoglicherweise vorhandenen Peri-
sperm nichts erwéhnt.

3. Der Embryo.

Fir die anatomische Untersuchung des Embryos selbst bereitete
die Aufhellung des Gewebes einige Schwierigkeiten. Nachdem in diin-
nen Schnitten weder Ather noch ein Gemisch von Ather/Alkohol oder
Ather/Benzol oder Alkohol/Benzol (je im Verhsltnis 1:1) in geniigender
Weise Inhaltsstoffe herausgeldst hatten, wurden Teile des Samens
wihrend 14 Tagen im Soxhletschen Extraktionskolben mit Ather, A ther/
Alkohol oder Ather/Benzol extrahiert. Das beste Ergebnis gab die Ex-
traktion mit Alkohol/Benzol, doch geniigte auch diese nicht fiir das
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genaue Studium des Samengewebes. Das Kochen der Schnitte in Xylol
oder in einem Gemisch von 30 Teilen 50 % Kalilauge und 70 Teilen
Methylalkohol in einem Erlenmeyerkolben mit Riickflussikiihler ergab
ebenfalls keine geniigend aufgehellten Schnitte.

Am. besten gelang die Priparation der Handschnitte auf folgende
Weise : ‘

Auswaschen der Schnitte 25 Minuten lang in Eau de Javelle, Hirten
in 70% Alkohol, Aufweichen der Schnitte und Verseifen des Fettes in
25 % Ammoniaklosung und erneuter Zusatz von Eau de Javelle, bis das
Gemisch stark schiumte, nach 3—>5 Minuten Abspiilen in Alkohol, Losen
des nicht verseiften Fettes in Ather und nochmaliges Abspiilen in Al-
kohol. Nach dieser Behandlung sind die Schnitte frei von Inhaltsstoffen
und lassen sich mit Genfer Reagenz (Chrysoidin und Kongorot), Gen-
tianaviolett oder Haematoxylin gut firben.

Fig. 2.
Querschnitt durch die hypokotyle Knolle.
1. Primires Meristem. Vergr, 1:1.

Der Embryo wird von einer Epidermis, deren Zellen durchschnitt-
lich eine Lénge von 15 bis 18 u erreichen, umgeben. Darunter folgt eine
aus gewohnlichen Parenchymzellen gebildete Rinde, die eine Ausdehnung
von 1,5 bis 4 mm erreicht. Das unter dieser Rinde liegende primére
Meristem (s. Fig. 2) ist bei einem Schnitt durch den Samen bereits von
blossem Auge als hyalines Gewebe sichtbar. Es verlduft parallel zur
Epidermis durch den ganzen Samen und besteht aus mehreren Zell-
schichten, deren Zellen sich durch ihre geringere Grosse von dem sie
umgebenden Rinden- und Markparenchym deutlich abheben.

Um den ganzen Verlauf der sich bereits aus diesem priméren Meri-
stem differenzierten Leitelemente untersuchen zu kénnen, wurde ein
4 cm langer Same in acht gleiche Teile von 0,5 em geteilt und aus jeder
dieser Zonen Serienschnitte von Hand hergestellt. Neben diesen Quer-
schnitten wurden auch Lingsschnitte fiir das Studium der Leitelemente
verfertigt.

Im untersuchten reifen Samen sind bereits Phloem und Xylem aus
dem Grundgewebe differenziert. Am ausgesprochensten sind auf dem
Querschnitt durch den ganzen Samen die Leitelemente auf der dem
Hilum zugekehrten und ihm gegeniiberliegenden Seite ausgebildet, wo
sie vermehrt auftreten. Es handelt sich hierbei um die Keimblattspuren,
die schon im Samen angelegt sind und bei der Keimung leicht erkannt
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werden konnen. Im ruhenden Samen sind nur primiire Leitelemente an-
gelegt, die auf dem Querschnitte einzeln im primiiren Meristem verteilt
sind. Das Xylem besteht aus schraubenférmig verstirkten Leitzellen —
— Spiraltracheen* — die nur selten linger als 150 u werden, aber, wie
auf dem Léngsschnitt deutlich zu erkennen ist, ein zusammenhiingendes
Leitungssystem bilden. Vom morphologischen wie auch vom entwick-
lungsgeschichtlichen Standpunkte sind diese Wasserleitungselemente als
Protoxylem zu bezeichnen.

Betrachtet man die gegenseitige Lage von Phloem und Xylem, so
kann man in der am spitzen Ende des Samens gelegenen Zone, aus der
die Hauptwurzel hervorsprosst, feststellen, dass hier weitgehend wurzel-
dhnliche Struktur vorhanden ist und die beiden Leitelemente noch fast
alternierend liegen. Schnitte aus den sich anschliessenden Zonen der
hypokotylen Knolle zeigen eine andere Topographie der Leitbiindel.
Phloem und Xylem liegen dort weder alternierend noch opponiert, son-
dern bilden in dem ganzen iibrigen Teil des Embryos eine typische Uber-
gangsstruktur zwischen der alternierenden Anordnung der Leitelemente
in der Wurzel und der opponierten im Stengel. Am deutlichsten tritt sie
durch die Ausbildung der sogenannten « convergents» hervor, die
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Fig. 3.
Querschnitt durch das primire Meristem der hypokotylen
Knolle am spitzen Ende des Samens. Vergr. 125:1.

Chauveaud (8c) in allen seinen Untersuchungen iiber die Entwick-
lung des Gefdssbiindelsystems in der Hypokotyle gefunden hat. Diese
« convergents » zeigen, dass das zum Xylem der Wurzel gehorige
Phloem sich im Laufe der Entwicklung verzweigt hat, so dass nun zu
einer Xylemgruppe zwei Phloembiindel gehoren, die rechts und links
ausserhalb des primiren Holzes liegen. Ausser diesen fiir den Anfang
der Ubergangsstruktur besonders charakteristischen Anordnung der
Leitbiindel finden sich (s. Fig. 4) alle moglichen Ubergangsstrukturen in
der hypokotylen Knolle, die namentlich durch die verschiedene Lage

Y Spiraltracheen = aus dem priméren Meristem entstandene Wasserleitungs-
zellen des primiren Holzes mit spiralig angeordneten Wandverdickungen, die nur
locker mit der unbedeutend verdickten Zellwand verbunden sind.
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des Protoxylems bedingt sind. Die Anlage der Leitelemente ist in der

ganzen Knolle gleichartig, wie in mehr als hundert Querschnitten fest-
gestellt werden konnte. '

Fig. 4,
Querschnitt durch das primiire Meristem der hypokotylen Knolle
in der Mitte des Samens. Vergr. 125: 1.

Die Ausbildung der Leitbiindel der hypokotylen Knolle beweist,
dass in diesem Falle die Bezeichnung Hypokotyle, die genau genommen
nur ein topographischer Begriff ist, gleichzeitig auch eine anatomische
Bedeutung besitzt, indem sie ein Organ mit Ubergangsstruktur zwischen
Wurzel und Stengel bezeichnet.

Durch diese topographischen und anatomischen Befunde sind auch
endgiiltiz die verschiedenen Bezeichnungen des Embryos als Wurzel,
Wurzelknolle, primiires Stimmchen usw. meines Erachtens hinféllig ge-
worden. Der Same wvon Caryocar nuciferum L. ist als Hypokotyle zu
bezeichnen, deren unterer Teil als Speicherorgan stark verdickt ist und
deren kleiner, oberer, unverdickter Teil bei der Keimung zum hypo-
kotylen Stengelteil wird und zwei kleine Kotyledonen trigt.

Der unverdickte Hals der Samenknolle, der bei der Keimung zum
hypokotylen Stengelteil wird, zeigt ebenfalls Ubergangsstrukturen
seiner Leitbiindel. In seinem oberen Teil sind nur wenig Xylemelemente
ausgebildet, wihrend die Phloemelemente bereits viel zahlreicher vor-
handen sind. ’

Die Keimblitter liegen im Samen ihrer ganzen Linge nach dicht
nebeneinander; die ventrale Seite ist gestreckt, wihrend sich die dorsale
Seite stark vorwdlbt. Eine einschichtige Epidermis, in der man sowohl
Spaltéffnungen als auch Anlagen dazu finden kann, bildet den Abschluss
nach aussen. Eine Palisadenschicht oder entsprechend gestreckte Zellen,
wie sie bei vielen Kotyledonen anderer Pflanzen zu finden sind, fehlen.

Die Kotyledonen werden in ihrer Mitte meistens von fiinf Gefiiss-
biindelstringen durchzogen, von denen der mittlere Hauptstrang durch
seine Grosse und seinen fast bogenformigen Querschnitt hervorsticht.
Er ist die direkte Fortsetzung der bereits in der ruhenden hypokotylen
Knolle angelegten Keimblattspuren, wie aus der Form deutlich zu er-
kennen ist. Die vier iibrigen, schwicher ausgebildeten Nebenstringe,
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wovon die beiden fusseren nahe dem Blattrand liegen, zeigen aber auch
schon eine deutliche Differenzierung in opponiertes Phloem und Xylem,
woraus sich dann kollaterale Gefissbiindel entwickeln. Die Xylem-
elemente sind im Keimblatt wie auch in der hypokotylen Knolle aus-
schliesslich Spiraltracheen.

Die Reservestoffe des Samens sind sowohl im Mark als auch in der
Rinde der ganzen Hypokotyle und der Kotyledonen gespeichert. Sie
sind nach der oben angegebenen Methode sowohl aus dem hypokotylen
Stengelteil als auch aus den Keimblittern bedeutend schwerer als aus
der hypokotylen Knolle zu entfernen. Die Fette, die den grossten Teil
des Zellumens ausfiillen, sind als Fettplasma vorhanden, wihrend sich
die EiweiBstoffe als zusammengesetzte "Aleuronkorner, worin je ein
Kristalloid und Globoid liegen, abgelagert finden.

Stirke konnte sowohl im Samen von Caryocar nuciferum L. als
auch in dem von Caryocar butyrosum Wittm. nicht nachgewiesen wer-
den. Diese Feststellung deckt sich mit der Angabe von Pritzel (36),
der im Samen von Caryocar brasiliense Camb. ebenfalls keine Stiirke
fand. Man kann daher wohl annehmen, wie es Nigeli (32) bereits
Jriiher getan hat, dass die Samen der Caryocaraceae keine Stirke fiikren.

Bei der Betrachtung der Zellinhaltsstoffe mit dem Polarisations-
mikroskop konnten in allen Zellen Sphirite festgestellt werden, deren
Doppelbrechung optisch negativ ist. Die Kristalle weisen das gleiche
mikrochemische Verhalten auf wie die Inulinkristalle : Sie sind in kon-
zentrierter Essigsdure unlgslich, dagegen loslich in konzentrierter Salz-
oder Schwefelsiure, wie auch in konzentrierter Kalilauge. Im Wasser
sind sie bei Zimmertemperatur ebenfalls unléslich. Wurden aber Schnitte
durch die hypokotyle Knolle auf Wasser von 50° C, warmes Glyzerin,
warme Ammoniaklosung oder heisse konzentrierte Essigsiure gelegt, so
losten sich die Kristalle auf. Mit Diphenylamin, Schwefelsiure und
Athylalkohol gelang der Fruktosenachweis, ebenso mit Resorcin und

Sdurezusatz. '

' Aus dem mikrochemischen Verhalten einerseits und den Loslich-
keitsverhiltnissen anderseits konnte man auf Inulinkristalle schliessen;
doch spricht das optische Verhalten der Sphirite dagegen, denn die
Inulinkristalle der Dahlienknolle zeigen im polarisierten Licht eine
optisch positive Doppelbrechung. Trotzdem kann man mit grosser
Wahrscheinlichkeit annehmen, dass diese Kristalle, die einen Reserve-
stoff des Samens bilden und bei der Keimung wie die andern Reserve-
stoffe wieder in den Stoffwechsel zuriickgefiihrt werden, einen dem
Inulin nahe verwandten Stoff darstellen, der gleichfalls als ein Poly-
saccharid der Fruktose betrachtet werden kann.

Da scheinbar bei allen Samen der Caryocaraceae die Stirke fehlt
und da ausserdem diese Sphirite auch bei Caryocar butyrosum Witim.
nachgewiesen sind und vermutlich auch bei andern Vertretern der Gat-
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tung Caryocar vorkommen, kann man sie als Stirke vertretende Kohle-
hydrate ansehen. Nach Angabe von Solereder (42b) kommen Sphi-
rite, die nach ihm anderer Natur als Inulin sind, ebenfalls bei Tern-
stroemiaceae vor. Man kann deshalb diesen Sphiriten eine gewisse Be-
deutung fir die Systematik beimessen. ;

Vergleicht man den Samen von Caryocar nuciferum L. mit andern
fett- und eiweisshaltigen Samen der Dikotyledonen, so kann man nach
dem Inneren Aufbau und der Speicherung der Reservestoffe des Samens
zwei Gruppen feststellen : |

1. Die Reservestoffe sind im Ndhrgewebe ausserhalb des Embryos
gespeichert '
a) im Endosperm wie z. B. bei Olea europaea L. (43 D),
b) im Perisperm wie z. B. bei Hevea brasiliensis Muell. Arg. (22).
2. Die Reservestoffe sind im Embryo gespeichert
a) in den Kotyledonen wie z. B. bei Arachis hypogaea L. (43 D),
b) in der Hypokotyle wie z. B. bei Caryocar nuciferum L.

Wihrend die Ausbildung der drei zuerst genannten Moglichkeiten
bei den Dikotyledonen keineswegs selten ist, so sind bis heute in der
Literatur nur wenige Angaben vorhanden, die sich auf die charakteri-
stische Verdnderung beziehen, wenn die Reservestoffe wiihrend der
Samenruhe in seinem Achsenteil abgelagert sind. Zum Teil ist das
Fehlen entsprechender Angaben auf die unterlassenen anatomischen
Untersuchungen zuriickzufiihren; denn nur so kann man sich erkléren,
dass manche, bereits differenzierte Hypokotylen darstellende Embryonen
als « ungegliedert » usw. angesprochen wurden. Zum andern Teil kann
die Verwendung unpassender Bezeichnungen wie « tigelle tuberculisée »,
« radicula maxima » usw. diese Tatsache erklidren.

In der Reihe der Guitiferales ist ausser bei den Caryocaraceae auch
bei den Guttiferae (Garcinia Mangostana L.) das hypokotyle Glied als
Speicherorgan ausgebildet. In gleicher Weise erfolgt die Anhdufung der
Reservestoffe in der Reihe der Myrtales in den Familien Lecythidaceae
(Barringtonia Vriesei, Bertholletia excelsa) und bei den Rhizophoraceae
(Rhizophora spec., Bruguiera caryophylloides) und ebenso bei den
Myrsinaceae (Aegiceras corniculatum, Ardisia crispa). Zum Schluss
dieser kleinen Aufzihlung, die keinen Anspruch auf Vollstindigkeit
macht, seien noch die Verbenaceae (Avicennia officinalis) aus der Reihe
der Tubiflorae erwihnt. :

Phylogenetisch betrachtet muss der Same von Caryocar nuciferum
L. als sehr hochentwickelt angesehen werden. Der Embryo, dessen
unterer Teil als Nihrstoffspeicher dient, wihrend sein kleiner oberer
Teil bei der Keimung eine bedeutende Rolle spielt, zeigt eine weit-
gehende Differenzierung und Arbeitsteilung, die allgemein als Kenn-
zeichen hoherer Organisation betrachtet werden. Der verlustlose Einbau

29
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der hypokotylen Knolle in die Stammbasis weist hier im Gegensatz zu
andern Arten der Guttiferales ebenfalls auf eine Hoherentwicklung des
Samens hin.

III. Die Wurzeln.
a) Aussere Morphologie.

Bei der Keimung von Caryocar nuciferum L. bilden sich neben der
aus dem spitzen Ende des Samens entstehenden Hauptwurzel eine Menge
Adventivwurzeln, und zwar sowohl aus dem hypokotylen Stengelteil als
auch aus der hypokotylen Knolle selber. Letztere erscheinen schon im
ersten Stadium der Keimung so zahlreich, dass ihr gesamtes Wurzel-
werk das der Hauptwurzel an Ausdehnung und Grosse iibertrifft. Diese
diinnen Adventivwurzeln durchwachsen wahrscheinlich dank ihrer Aus-
- scheidungen und Turgeszenz sogar die harte Steinschale, die allerdings,
worauf bereits hingewiesen wurde, aus harten und weichen Geweben
besteht.

Die Hauptwurzel erscheint im ersten Stadium der Keimung als
kleiner, runder Zapfen. Dann streckt sie sich langsam und beginnt nach
der Sprengung der Schale mit ihrem geotropen Wachstum. Nahe der
hypokotylen Knolle ist der Querschnitt oval, dann geht er aber bald in
eine runde Form iiber. Der Durchmesser betrigt im primdren Wachs-
tumszustand 1,2—1,6 mm, wihrend die primiren Adventivwurzeln nur
0,2—0,5 mm Breitenausdehnung besitzen.

Aus der Hauptwurzel entstehen sofort Nebenwurzeln, deren Ent-
wicklungsschnelligkeit aber von der der Adventivwurzeln iibertroffen
wird. In unsern Keimversuchen konnte 6fters beobachtet werden, dass
auch die Hauptwurzel selbst verkiimmerte.

Vom anatomischen Standpunkt kann man Adventiv- und Neben-
wurzeln zusammen betrachten, da beide normale Wurzelstruktur be-
sitzen. Die Hauptwurzel zeigt dagegen verschiedene anatomisch sehr
interessante Besonderheiten.

b) Innere Morphologie.

1. Die Adventiv- und Nebenwurzeln.
aa) Primdére Struktur.

Die Wurzelhaarschicht (assise pilifere) ist einschichtig, und ihre
Zellwidnde sind zellulosisch. Die radiale Tiefe dieser Zellen betrigt
15—20 w. Die Haare, die durch Ausstiilpung der Epidermiszellen ent-
stehen, sind am Ende keulenférmig verdickt.

Unter dieser Schicht liegt eine im primiren Zustand einschichtige,
spiter aber mehrschichtige Hypodermis, deren dussere Elemente immer
grosser sind als die nidher dem Wurzelzentrum gelegenen Zellen. Von
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den unmittelbar unter der Epidermis liegenden Zellen zeigen die meisten
eine besondere Struktur : sie haben eine keilformige Querschnittsform,
da die inneren Periklinalwinde nach dem Zentralzylinder hin aus-
gebuchtet und stark verdickt sind. Hier und da schliessen sie Oxalat-
kristalle ein. An einigen Stellen wird der verdickte Hypodermisring von
unverdickten Durchlasszellen unterbrochen. Die verdickte Membran ist
durchschnittlich 8—10 & dick. Die Hypodermiszellen lassen sich nicht
mit Phloroglucin und Salzsdure, mit Sudan III dagegen gut firben; sie
sind somit verkorkt; doch ist in den Verdickungsleisten junger Wurzeln
oft noch Zellulose nachweisbar. Eine Verholzung von Hypodermiszellen,
wie sie in der dlteren Literatur Ofters angegeben ist, war nicht nachzu-
weisen. Die unter der Hypodermis liegenden Zellen sind auch ecken-
verdickt. ~

Fig. 5.

Querschnitt durch eine primire Wurzel.
Vergr. 150 : 1.

Die primire Rinde besteht aus wenigen parenchymatischen Zell-
schichten, da das junge Wurzelgewebe nicht nur Nihrstoffe aus der
Schale und dem Boden aufzunehmen hat, sondern auch fiir mechanische
Funktionen zur Sprengung und Durchdringung der harten Schale ein-
gerichtet ist. .

Die Endodermis besteht aus vier- und sechseckigen Zellen und ist
verkorkt. Gerbstoffe sind in den Zellen deutlich nachweisbar. Caspa-
rysche Streifung lisst sich nur im jungen Zustand beobachten. Die
DurchlaBstellen liegen dem Protoxylem der Gefissbiindel gegeniiber.
Da die Wurzel diarch ist, findet man demgemiss an zwei Stellen Durch-
lasszellen (s. Fig. 5).

Die Perizykluszellen sind klein. Das Phloem enthiilt bereits Phloem-
fasern und sehr viele Kristalle, was besonders im Lingsschnitt auffallt.
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Das Protoxylem besteht aus Spiraltracheen, das Metaxylem aus Ge-
fdssen* mit einfachen Tiipfeln.

Das Protoxylem zeigt immer bei Féarbung mit Sudan III eine posi-
tive Reaktion, was auf eine Einlagerung lipoidartiger Stoffe schliessen
lasst; das sekundire Holz zeigt diese Reaktion nicht.

Die im Phloem hiufig auftretenden Kristalle sind, wie es ihre hohe
Doppelbrechung sofort verriit, stark anisotrop; es sind monokline Kal-
ziumoxalat-Monohydratkristalle, die in fast allen Vegetationsorganen
von Caryocar nuciferum L. massenhaft vorkommen und bereits genauer
beschrieben worden sind (16). 5 u dicke Stellen der Kristalle zeigen im
Polarisationsmikroskop zwischen gekreuzten Nicols als Interferenzfarbe
Rot I bis Gelb IL Ordnung, wihrend Kristillchen des tetragonalen
Kalziumoxalat-Trihydrates bei dieser Dicke Grau bis Weiss L. Ordnung
aufweisen miissten.

Fig. 6.
Knieformige Oxalatkristalle.
1. Seitenansicht (schiefe Ausloschung von 7°).
2. Aufsicht (gerade Ausldschung).
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In Fig. 6 sind einige der beobachteten Formen dargestellt. Es sind
je nach der Seite, von der sie zur Beobachtung gelangen, in ihren
Spitzen abgestumpfte, schmale Rhomben oder leicht knieformige Stib-
chen. Die Kanten sind, wie dies fiir Mikrokristalle kennzeichnend ist,
meist sattelformig ausgebildet und oft eigentiimlich vorgezogen. Bei
den geknickten Stéibchen ist der geschweifte Lauf der Kanten, die gegen
die Kniekehle zulaufen, besonders ausgepriigt. Der einspringende Winkel
deutet darauf hin, dass es sich um Zwillinge handelt, was auch durch
Ausldschungserscheinungen im Polarisationsmikroskop bestitigt wird.
Die beiden Schenkel des Knies werden beim Drehen des Mikroskoptisches
nicht gleichzeitig dunkel, sondern ihre Ausloschungsrichtungen schlies-
sen einen Winkel von 14° miteinander ein. In der Seitenansicht verl:iuft
das grossere Brechungsvermogen senkrecht, in der Aufsicht dagegen
parallel zur Léngserstreckung der Stibchen. Die im Palisadengewebe der
Blétter parallel ausgerichteten Stibchen zeigen daher bei Einschalten
eines vergleichenden Gipsblittchens je nach ihrer Lage Additions- und
Subtraktionsfarben. Aus dieser Beobachtung folgt, dass die Richtung
des mittleren Brechungsvermdgens parallel zur Stibchenachse verlaufen
muss.

! Gefdsse = durch Zellfusionen entstandene Leitelemente, deren Querwiinde
ganz oder teilweise aufgeldst sind.
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Die Kristallographie ist bereits in der obenerwihnten Publikation
genau beschrieben worden; hier soll noch erwihnt werden, dass die
Schenkel der Zwillinge unter einem Winkel von 70%° zur Zwillings-
ebene gestreckt sind. Das Besondere der untersuchten knieférmigen
Oxalatkristalle liegt darin, dass die untere Seite der Zwillinge sehr
mangelhaft entwickelt ist, manchmal erscheint sie fast wie angefressen.
Aus irgendwelchen Griinden ist das Kristallwachstum in dieser Richtung
gehemmt, was um so bemerkenswerter ist, weil sonst bei Kalziumoxalat-
Monohydrat gerade die hier gehemmte Entwicklungsrichtung die aus-
gesprochene. Wachstumszone ist. Da die Ausbildung des Kristallhabitus
von dusseren Wachstumsbedingungen abhingig ist, muss angenommen
werden, dass wihrend der Entwicklung der geknickten Oxalatstibchen
besondere physikalisch-chemische Verhiltnisse geherrscht haben, um die
Ausbildung dieses Kristallhabitus zu ermdglichen.

bb) Sekundire Struktur.

Die Adventiv- und Nebenwurzeln zeigen normales Dickenwachs-
tum, d. h. es bildet sich zwischen Phloem und Xylem ein Kambium, das
nach innen Holz, nach aussen Phloem abscheidet. Das sekundire Holz
besteht vorwiegend aus Fasern, die selbst bei Wurzeln mit mehr als
8 ¢cm Durchmesser noch halb zellulosisch sind, nur die primire Membran
ist verholzt. Sie erreichen eine Linge von 0,6—1,8 mm, sind etwa 15
bis 20 u breit und schrig getiipfelt. Am Ende sind sie oft gegabelt oder
sigenartig ausgebildet, was eine bessere Verankerung der Fasern er-
moglicht.

Das Holz hat nur wenige Netz- und Tipfelgefisse, die von Holz-
parenchymzellen umgeben werden;T'racheiden' fehlen. Die Markstrahlen
verholzen, ebenso das stark reduzierte Mark.

Das Phloem ist ziemlich michtig ausgebildet und enthilt viele
Fasern, die ebenfalls schrig getiipfelt sind. Lings diesen Libriformfasern
lagern sich reihenweise die oben beschriebenen Oxalatkristalle.

Endodermis und Hypodermis bleiben ziemlich lange erhalten. Nach
ihrer Abstossung iibernimmt ein aus dem Perizyklusphellogen hervor-
gegangenes, Gerbstoff enthaltendes Periderm den Schutz der Wurzeln
nach aussen.

2. Die Hauptwurzel.
aa) Primdre Struktur.

Wihrend Adventiv- und Nebenwurzeln eine durchaus normale
Wurzelstruktur zeigen, weist die aus der hypokotylen Knolle ent-

1 Tracheiden — Wasserleitungs- und Festigungselemente des sekundiiren Hol-
zes, ihre Winde sind * verdickt und mit Hoftiipfeln versehen, weitere Verdik-
kungsleisten kommen nur bei wenigen Vertretern der Phanerogamen vor.
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stehende dickere Hauptwurzel abnorme anatomische Verhiltnisse auf.
Es handelt sich keineswegs um eine pathologische Erscheinung, da alle
Hauptwurzeln der aus Hollindisch-Guayana stammenden Keimptianzen
und unserer Séimlinge eine abnorme Struktur zeigten. Gleichfalls konnte
festgestellt werden, dass sich die Anomalie nicht etwa nur auf eine
bestimmte Zone beschrinkt, sondern dass sie, wenn auch in verschie-
dener Form, der ganzen Hauptwurzel eigen ist.

In der primdren Struktur zeigen sich die ersten Unterschiede
zwischen der Haupt- und Nebenwurzelanatomie. Neben den immer nor-
mal gebauten Nebenwurzeln gibt es auch normale Hauptwurzeln pri-
mérer Struktur, andere hingegen weichen, wie wir noch sehen werden,
von Anfang an vom normalen Typus ab.

Die auch hier Gerbstoffe enthaltende, verkorkte Hypodermis ist
sehr hiufig mehrschichtig und besitzt an den inneren Periklinalwinden
gleichfalls Verdickungsleisten. Das unter der Hypodermis liegende
Rindenparenchym ist bedeutend stirker ausgebildet als in den Adven-
tiv- und Nebenwurzeln. Unter einer aus weitlumigen Zellen bestehenden
Aussenrinde folgt eine innere Rinde, deren Zellumina viel kleiner sind.

Die Endodermiszellen verkorken sehr langsam, so dass man die
Casparyschen Punkte, die nicht immer in der Mitte der Zellwand liegen,
gut beobachten kann. Aus den bedeutend kleineren Perizykluszellen ent-
stehen sowohl die sekundire Rinde als auch alle Wurzelverzweigungen.
Die Gefidsse sind innerhalb des Perizyklus ringférmig angeordnet. ,

Die Hauptwurzel ist im Gegensatz zu den Adventiv- und Neben-
wurzeln triarch, tetrarch, pentarch, hexarch oder oktarch. Es besteht
ein Zusammenhang zwischen der Dicke der Wurzel und der Zahl der
ausgebildeten Holzstringe, wie an mehreren Querschnitten festgestellt
werden konnte. ’

Das Phloem besitzt schon im jungen Zustand einzelne Phloem-
fasern, die von Reihen knieférmiger Oxalatkristalle begleitet sind. Die
Xylemelemente sind zentripetal angeordnet, wobei die zuerst gebildeten
Elemente Spiraltracheen sind, wihrend das Metaxylem aus Tiipfel-
gefdssen mit linglich-runden Tiipfeln besteht. Holzfasern fehlen im pri-
méren Holz.

In dem bei einer Wurzel ungewohnlich grossen Wurzelmark ent-
stehen oOfters aus Markzellen durch Verholzung und nachfolgende teil-
weise Auflosung der Zellquerwiinde aus drei bis fiinf Zellen Tiipfel-
gefisse, deren Entstehung man an den Resten der Querwiinde gut nach-
priifen kann. Sie liegen nur durch zwei bis drei Zellschichten getrennt
neben oder unter dem primiren Holzbiindel; sie sind keineswegs durch
die Teilung des sie umgebenden Parenchyms in das Mark gelangt, wie
es z. B. in der Hypokotyle von Impatiens Roylei Walpers nach M ail -
lefer (29) der Fall ist, sondern sie sind an dem betreffenden Ort ent-
standen.
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Eine Anomalie konnte an einigen Wurzeln mit runder Querschnitts-
form beobachtet werden, bei denen der Zentralzylinder ganz seitlich
verschoben war. Auffallend war auch die starke Ausbildung der pri-
méren Rinde. Der Zentralzylinder selbst zeigte eine nierendhnliche Quer-
schnittsform. Auf der mehr konkaven Seite des Zentralzylinders fehlten
die Xylemelemente ganz, dagegen war das Phloem normal ausgebildet.
Die Holzgefissse zeigten normales zentripetales Wachstum. Das Mark
war ebenfalls sehr stark ausgebildet und enthielt in den Randpartien
zerstreut Tiipfelgefisse, die zu zweit oder dritt nebeneinander lagen.
Das Dickenwachstum setzte an der konkaven Seite des Zentralzylinders
zuerst durch die Bildung eines Kambiums ein, wihrend an den andern
Stellen noch die primére Struktur erhalten blieb.

bb) Sekunddre S truktur.

Die Hypodermis und die primire Rinde bleiben auch hier recht
lange erhalten. Unterdessen hat sich aus dem Perizyklus ein Phellogen
gebildet, das nach aussen die sekundire Rinde, nach innen einige Schich-
ten Phelloderm abscheidet.

In der Wurzelzone, die direkt hinter der hypokotylen Knolle liegt,
topographisch also zur Wurzel gehort, aber anatomisch noch Ubergangs-
strukturen in der Gruppierung der primiren Gefissbiindel zeigt, kann
man in der dusseren Zone des normalen Protophloems schizogen ent-
standene Exkrethehilter antreffen (s. Fig. 7). Ihre Begleitzellen sind ver-
korkt; oft bildet sich sogar ein Korkkambium um diese Exkretbehilter,
deren Ausscheidungsprodukte aus gerbstoffartigen Stoffen zu bestehen
scheinen. Die gleichen Exkretbehilter finden sich auch im unteren Teil
des hypokotylen Stengelteils nahe der hypokotylen Knolle und ent-
halten die gleichen Exkrete. Aus der Topographie der Exkretbehilter
kann man vielleicht schliessen, dass es sich um Abbauprodukte des in
der Knolle gespeicherten Eiweisses handelt, da nach Frey-Wyss-
ling (15b) die Gerbstoffe als Zeugen des Stickstoffwechsels zu be-
trachten sind. Die Bildung von Exkretionsorganen ist nach Solere-
der (42b) sehr hiufig in der Reihe der Guttiferales anzutreffen und
bedeutet fiir ihn ein wichtiges Merkmal fiir die Systematik.

Fig. 7.

Schnitt durch einen Exkretbehilter,
Vergr. 250 : 1.
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Das Phloem ist durch seinen Reichtum an Fasern ausgezeichnet,
die durchschnittlich eine Linge von 0,45—0,8 mm aufweisen. Léangs
dieser Fasern liegen wieder wohlgeordnet in langen Reihen knieférmige
Oxalatkristalle. Das Kambium zwischen Phloem und Xylem ist normal
orientiert und scheidet nach aussen Phloem-, nach innen Xylem-
elemente ab.

Der Holzteil unterscheidet sich von dem der Adventiv- und Neben-
wurzeln durch seine vermehrte Anzahl Gefiisse, die von Holzparenchym-
zellen umgeben sind. Die Holzfasern sind auch hier noeh halb zellulo-
sisch; die primdre Wand ist verholzt und gibt dementsprechend mit
Phloroglucin und Salzséiure kirschrote Firbung; die sekundire Wand
- zeigt dagegen deutlich Zellulosereaktion. Primire Markstrahlen, die je-
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Fig. 8.

Querschnitt durch eine abnorme Hauptwurzel.
1. Normales Phloem; 2. Kambium; 3, Markstrahl; 4. Holz-
fasern; 5. Gefiiss; 6. Holzparenchym; 7. primires Xylem;
8. verholztes Mark; 9. aus dem markstindigen Meristem
entstandenes sekunddres Xylem; 10. markstindiges Me-
ristem; 11, vom markstindigen Meristem gebildetes

Phloem; 12. markstéindiger Korkring; 13. Mark.

Vergr, 275: 1.
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weils an ider Spitze der Markkronen beginnen, durchziehen den Holz-

korper und bestehen meistens aus zwei bis sechs nebeneinanderliegenden
Zellschichten.

An der Innenseite dieses normal angelegten Xylems bildet sich noch
ein weiterer abnormer Holzkorper, der im iiberaus grossen Mark auf
zwei verschiedene Weisen entstehen kann :

1. kann ein Teil des Markes in seinen peripheren Schichten ver-
holzen, und

2. kann sich ausserdem in den peripheren Markzonen ein zusammen-
hingendes, dem normalen Kambium #hnliches Meristem bilden,
das durch seine inverse Bipolaritit nach aussen Xylem-, nach
innen Phloemelemente abscheidet. Daneben kénnen sich noch klei-
nere, aber nicht zusammenhingende Meristeme bilden.

Die Verholzung der aus den markstindigen Meristemen entstande-
nen sekundéiren Gewebe konnte aber nie allein beobachtet werden, sie
ist stets in Begleitung des ersten Falles anzutreffen (s. Fig. 8).

Die Verholzung des abnorm grossen Wurzelmarkes beginnt bald
nach dem Austritt der Wurzel aus der hypokotylen Knolle. Zuerst ver-
holzen die bereits vollkommen ausgebildeten und differenzierten Par-
enchymzellen, nachdem sie sich oftmals noch geteilt haben. Der Umfang
der Markzellenverholzung ist verschieden gross. Manchmal verholzen
nur wenige Schichten, in selteneren Fillen, besonders in Zonen, die nahe
der hypokotylen Knolle liegen, auch mehrere Zellschichten. Nachdem
die dussersten Markzellen zwischen den einzelnen primiren Gefiss-
biindeln verholzt sind, findet nachtriglich auch eine Verholzung der um
- die priméren Leitbiindel liegenden Markzellen statt, so dass wir schliess-
lich einen vollig verholzten dusseren Markring bekommen.

1. Primére Rinde; 2, sekundire

Rinde; 3. normales Phloem;

4. Kambium; 5. normaler Holz-

ring; 6. primires Xylem; 7. ab-

normer innerer Holzring; 8.

Mark; 9. interxylires Phloem.
Vergr. 20: 1.

1
2
Fig. 9. 2
Wurzelquerschnitt 5
(schematisiert). 6
7
8
9
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Innerhalb des Protoxylems setzt in den zentraler gelegenen Mark-
schichten die Bildung markstindiger Meristeme ein. Die unter dem
bereits verholzten Mark liegenden Parenchymzellen dehnen sich in
radialer Richtung und werden zu einem Teilungsgewebe.

In den der hypokotylen Knolle am nichsten gelegenen Wurzelzonen
(s. Fig. 9) bilden sich so 2—6 kleinere, zusammenhanglose, markstindige
Meristeme. Sie sind regellos verteilt und liegen inselhaft im abnorm
grossen Wurzelmark. Das Ergebnis ihrer Titigkeit ist, verglichen mit
der des normalen Kambiums, umgekehrt : nach aussen scheiden sie
Xylem, nach innen Phloem ab. Das einzelne markstindige Meristem wird
zuerst in Form einer fast gerade verlaufenden Linie angelegt. Nachdem
es kurze Zeit titig gewesen ist, wird aus den rechts und links von den
bereits abgeschiedenen Phloemgruppen liegenden Zellen auch ein um-
gekehrt arbeitendes Teilungsgewebe. Schliesslich wird das ganze schon
abgeschiedene Phloem von einem ovalen oder runden Kranz von Meri-
stemzellen umschlossen, die nach aussen sekundires Xylem abscheiden.

Fig. 10.
Interxyldres Phloem. Vergr. 150 : 1.

Die Grosse der auf diese Weise gebildeten interzyldiren Phloem-
gruppen ist schwankend; oft liegen nur einige Zellen, dann aber auch
ganze Zellgruppen innerhalb eines Holzringes. Das an Kristallen reiche
Phloem besteht aus Siebrohren, Geleitzellen und Phloemparenchym;
letzteres liegt unmittelbar unter dem Meristem und umgibt die andern
Elemente. Der Holzring besteht auf der dem Zentrum zugewandten Seite
nur aus Holzparenchym, auf der ihm gegeniiberliegenden Seite ausser-
dem aus halbzellulosischen Fasern.

Das interxyldre Phloem endet sowohl nach der hypokotylen Knolle
als auch nach der Wurzelspitze hin blind, wie Scott und Brebner
(40) auch fiir andere Pflanzen angeben. Die Bildung interxyliren
Phloems hat die Aufmerksamkeit mancher Autoren (Brebner, Cho -
dat, Morot, Scott, van Tieghem usw.) auf sich gelenkt. Lei-
sering (25) hat seine Entwicklungsgeschichte bei zahlreichen Fami-
lien der Dikotyledonen untersucht und unterscheidet zwei Bildungsarten:

1. Abscheidung des Phloems nach aussen und Uberbriickung durch
einen dusseren Kambiumring.



— 459 —

2. Nachtrigliche Differenzierung des nach innen abgeschiedenen, un-
verholzten Parenchyms des Holzkorpers.

Diese Einteilung iibernimmt auch Solereder im Ergdnzungs-
band zu seiner systematischen Anatomie der Dikotyledonen.

Obwohl sich diese Untersuchungen auf die Bildung interxyldren
Phloems in einem Holzkoérper, der aus einem normalen Kambium ent-
standen ist, beziehen, kann man sie vom entwicklungsgeschichtlichen
Standpunkt aus mit den interxyldren Phloembildungen im verholzten
Mark der Hauptwurzel von Caryocar nuciferum L. vergleichen, da das
markstindige Meristem auch hier eine allerdings umgekehrte Bipolaritit
aufweist. Nach der Einteilung L.eiserings gehoren daher die inter-
xyliren Phloembildungen aus der Hauptwurzel von Caryocar nucife-
rum L. zum ersten Typus, wenn auch infolge der anatomischen Lage des
Bildungsgewebes an einigen Stellen Modifikationen vorkommen.

1

Fig. 11. 2

Wurzelquerschnitt 3

~ (schematisiert), 4

1. Primére Rinde; 2. sekundiire 55

Rinde; 3. normales Phloem; 7

4. Kambium; 5. normaler Holz- 98
ring; 6. primiires Xylem; 7. ab-

normer innerer Holzring; 8. 10

markstindiges  Meristem; 9.
markstindiges Korkgewebe;
10. interxylires Phloem,
Vergr. 20 : 1.

Eine weitere interessante Anomalie stellt die in Fig. 11 etwas
schematisch gezeichnete Veréinderung des Wurzelmarkes aus einer mehr
nach der Wurzelspitze hin gelegenen Zone dar. Die &usseren Mark-
schichten sind ebenfalls verholzt. Darunter bilden sich zuerst zusammen-
hanglose, markstiindige Meristeme, die, wie wir bereits gesehen haben,
zur Bildung interxyliren Phloems fithren. Auf diesem Querschnitt sind
zwel von sekundirem Holz eingeschlossene Phloemgruppen vorhanden.
Spéter entsteht ein mehr nach dem Zentrum des Marks verlagertes, zu-
sammenhiingendes Meristem, das aber nur auf einer Seite des Mark-
raumes neben den Xylemelementen nach aussen auch Phloemelemente
nach innen bildet. In der Mitte des Phloems liegen noch Korkelemente.
Auf diese Weise wird das grosse, unverholzte Mark der hexarchen
Wurzel gewissermassen in zwei Teile geteilt : auf der einen Seite liegen
sekundire Phloemelemente mit Korkzellen im Innern, auf der andern
dagegen das bereits etwas zusammengepresste, primire Markparenchym.
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In der 3—4 cm hinter der hypokotylen Knolle beginnenden Zone
kommt es nicht mehr zur Bildung interxyliren Phloems. Auch hier
(s. Fig. 12) verholzen zuerst die peripheren Schichten des abnorm grossen
Wurzelmarks. Dann bilden sich — im Gegensatz zu der zuerst beschriebe-
nen Zone — keine kleineren, zusammenhanglosen, markstindigen Meri-
steme mehr, sondern es entsteht durch die erneute Embryonalisierung ge-

1
2
N d . Fig. 12, _
N F Wurzelquerschnitt (schematisiert).

6 1. Primire Rinde; 2. sekundiire Rinde;
e 8 3. normales Phloem; 4, Kambium; 5.
e _: 910 normaler Holzring; 6. primiires Xylem;

7. abnormer innerer Holzring; 8. mark-
stindiges Meristem; 9. vom markstin-
digen Meristem gebildeter innerer
Phloemring; 10. Mark; 11. markstin-
diger Korkring. Vergr, 20: 1.

wisser Markzellen ein ringformiges, zusammenhiingendes Folgemeristem
innerhalb der bereits verholzten, dusseren Markschichten im noch unver-.
holzten Wurzelmark. Das Bildungsgewebe bildet nach aussen Holzele-
mente, die aus Holzparenchym und nur wenigen Fasern bestehen, wihrend
nach innen Siebrohren mit Geleitzellen, Phloemparenchym und Phloem-
fasern abgeschieden werden, die wieder reichlich Oxalatkristalle fiihren.
Nach Scott und Brebner (40) sind die geschlossenen inneren
Phloemringe fiir gewisse Pflanzenfamilien sehr charakteristisch, obwohl
sie sekundéiren Ursprungs sind. Die beiden Autoren fanden sie in einigen
Sprossachsen aus der Familie der Apocynaceae : bei Apocynum canna-
bium L. und bei Willughbeia firma Br., die im Mark ihrer Stimme gleich-
falls einen zentripetalen Holzkorper durch ein inneres Meristem aus-
bilden.

Der innere Gefissbiindelring stellt — topographisch betrachtet —
eine Umkehrung des dusseren dar und ist gewissermassen sein Spiegel-
bild, wenn auch jeder von ihnen eine andere Zusammensetzung und
Bedeutung hat.

Die Tiatigkeit dieses markstindigen Meristems ist durch seine Lage
im Innern eines bereits ausgebildeten Holzkorpers natiirlich beschrinkt
und kommt aus diesem Grunde bald zum Stillstand. Trotzdem kann der
dussere normale Holzkérper durch die Titigkeit dieses Folgemeristems
gesprengt werden. Das normale Kambium fiillt die entstandene Liicke
mit unverholztem Gewebe aus, so dass eine direkte Verbindung zwischen
dem normalen und markstindigen Phloem stattfinden kann. Der auf
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diese Weise durchbrochene Holzkorper ist nach Pfeiffer (35) als
« corpus lignosum foreminulatum » zu bezeichnen. Manchmal zeigen
sich allerdings nur Risse neben dem priméren Xylem im verholzten oder
noch unverholzten Parenchym, da der normale Holzkorper durch Tei-
lung und Dehnung der Markstrahlenzellen dem Druck des im Wurzel-
mark entstehenden Holzes nachgeben kann.

An die aus dem markstindigen Meristem entstandenen Phloem-
zellen schliessen sich nach innen grosslumige, verkorkte Zellen an, die
meistens einen Ring bilden. Zwischen ihnen und dem Phloem kann
sogar in manchen Fillen ein Korkkambium entstehen, das aber nur
Periderm nach dem Zentrum und kein Phelloderm im Sinne unserer
Markanomalie nach der Peripherie bildet. Fast alle verkorkten Zellen
enthalten Gerbstoffe, und wie man auf Lingsschnitten zuweilen beob-
achten kann, konnen sich zwei solcher verkorkter Zellen durch Auf-
losung der Querwand zu kleinen Gerbstoffschliuchen vereinigen.

Im Innern des Korkringes befinden sich noch Markzellen, die aber
stark durch den auf sie ausgeiibten Druck der markstéindigen Meristeme
obliteriert sind und ihre frithere Form génzlich verloren haben.

Das anormale Holz durchbricht ofters keilformig den sonst meist
geschlossenen inneren Phloemring und stellt so eine Verbindung mit
dem inneren Korkring her. Durch stellenweise stirkere Ausdehnung.der
markstindigen Meristeme kann das Querschnittsbhild der Hauptwurzel
noch mannigfachen Anderungen unterliegen.

Uberblickt man (s. Fig. 12) den ganzen Wurzelquerschnitt, der von
dieser Zone an in seiner typischen Ausbildung mehr oder weniger kon-
stant bleibt, so kann man von aussen nach innen folgende Teile unter-
scheiden :

1. die sekundire Rinde, die aus dem Perizyklusphellogen entstan-
den ist,

2. das normale Phloem, aus Siebréhren, Geleitzellen, Parenchym und
Fasern bestehend, |

3. den normalen zentrifugalen Holzkorper aus Fasern, Holzparen-
chym, Geféssen und Markstrahlen,

4. die verholzten Parenchymzellen des peripheren Markes mit dem
von ihnen eingeschlossenen priméiren Xylem, :

5. den aus dem markstindigen Meristem gebildeten inneren, zentrifu-
calen Holzkorper aus Holzparenchym, wenigen Fasern und ohne
Gefisse,

6. das ebenfalls aus dem markstindigen Meristem gebildete zentri-
petale Phloem,

7. den inneren Korkring, der manchmal noch an seiner peripheren
Seite ein Korkkambium hat,

8. die zusammengedriickten Markzellen.
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In der Literatur sind solche abnormen Wurzelstrukturen bis heute
nicht bekannt. Es sind zwar dhnliche Anomalien beschrieben, die hier
kurz erwihnt werden sollen.

Bloch (5) hat im Rhizom von Geum reptans eine abnorme Struk-
getunden und beschrieben. Es handelt sich um ein altes Rhizom alpinen
Standortes (Wallis, 2400 m). Sie fand in diesem Organ drei Meristeme :

1. ein normales Korkkambium,
2. ein normales Kambium, das Xylem und Phloem bildete,
3. ein anormales Meristem, das im Mark gelegen war.

Im Mark liegen unregelmiissige, verholzte Zellen und Streifen regel-
méissiger Phloemzellen, die das markstindige Meristem bildet, wihrend
das Zentrum des Markes sehr reich an Hohlrdumen ist.

Pteiffer (35) bezweifelt das beobachtete markstindige Meristem
trotz der beigefiigten Zeichnungen. Ich glaube, dass diese Zweifel un-
begriindet sind; denn ich konnte in einem Priparat eines unterirdischen
Triebes von Geum rivale L., das mir von Prof. Jacecard in liebens-
wiirdiger Weise zur Verfiigung gestellt wurde, ein markstindiges Meri-
stem zweifelsfrei feststellen.

Obwohl diese abnorme Struktur etwas Gemeinsames mit der be-
schriebenen Anomalie der Caryocar-Hauptwurzel hat, ist kein direkter
Vergleich angebracht. Caryocar nuciferum L. ist eine Holzpflanze, Geum
reptans dagegen ein Kraut. Ausserdem handelt es sich bei der ersteren
um eine echte Wurzel, bei letzterer jedoch um ein unterirdisch-kriechen-
des Stengelstiick.

Schlepegrell (39) fa,nd bei Phlox reptans im kriechenden
Stengelteil zwei gleich stark entwickelte Jahrringe ovaler Form, die so
ineinander gelegt waren, dass bei dem einen die Breitseiten, bei dem
anderen die Schmalseiten nach oben gerichtet waren.

Von verschiedenen Autoren wurden die bei Lianenstimmen vor-
kommenden Anomalien auch in deren Wurzeln festgestellt. Interessant
ist besonders, dass Schenck (38) bei lianenartigen Dilleniaceae, die
wie die Caryocamceae zur Reihe der Guttiferales gehoren auch Struk-
turen abnormen Dickenwachstums fand.

Bei einigen Cycadeae, bestimmten Gnetaceae, bei fleischigen Wur-
zeln von Chenopodiaceae, Cruciferae usw. ist ebenfalls die Neubildung
eines Meristems ausserhalb der normalen Phloemzone bekannt. Dieser
Vorgang kann sich mehrmals wiederholen und so zur Bildung konzen-
trischer Holz- und Bastzonen bei fleischigen Wurzeln fiihren, wie z. B.
bei Beta vulgaris L.

De Bary (11) hat versucht, das abnorme Dickenwachstum syste-
matisch zu ordnen. Er unterscheidet :

1. Anomale Verteilung der Gewebe in Holz- und Bastzone bei normal
angelegtem Kambium.
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2. Anomale Anlegung und Stellung von Kambium, Holz und Bast :

@) ausser dem normalen Kambiumring tritt ein zweiter, ihm kon-
zentrischer an der Innengrenze des Holzringes auf,

b) um die primiren Gefidssbiindel treten mehrere getrennte Kam-
bien auf,

c) der Dickenzuwachs beginnt normal, bleibt dann stehen und
wird durch eine neue Kambiumzone fortgesetzt,

d) die Kambiumzone geht nicht gleich der normalen durch den
primiiren Biindelring, sondern liegt ausserhalb desselben.

3. Anomale Dilatation des inneren alten, dem Holzkdrper angehéren-
den Parenchyms, meist verbunden mit Auftreten neuer, aus Folge-
meristem hervorgehender interkalarer Holz-, Bast- und Kambium-
zonen.

Die hier vorliegende Anomalie wiirde nach dieser Einteilung unter
die Gruppe 2 a fallen, da de Bary hierunter dhnliche, aber im Stamm
vorkommende Verinderungen des Markes bei Tecoma radicans erwihnt;
doch wiire eine Einreihung unserer Wurzelanomalie, besonders der der
ersten Wurzelzonen, auch in die Gruppe 2 b moglich.

Es dréingt sich nun die Frage auf, welche Bedeutung diese Anoma-
lien haben.

Bei Lianen, wo #hnliche Strukturanomalien im Stamme hiufig sind,
erklirt Schenck (38) diese Anomalien als Anpassung an die mecha-
nische Inanspruchnahme durch kletternde und rankende Sprossachsen.
Bei der Wurzel von Caryocar nuciferum L. kommt dieser Erklirungs-
versuch jedoch nicht in Betracht.

Da ausserdem ausreichende Beobachtungen iiber solche Anomauen
bei verwandten Arten nicht vorliegen — ich selbst fand sie auch nicht
bei Caryocar butyrosum Wittm. — lisst sich nicht auf eine genotypisch
bedingte Erscheinung als Familien- oder Gattungsmerkmal schliessen.

So liegt es nahe, vom Standpunkt der physiologischen Anatomie
eine Erklirung zu versuchen.

Man muss sich vergegenwirtigen, dass der Wurzel beim Austritt
aus der hypokotylen Knolle, die als Reservestoffspeicher ein sehr grosses
Mark besitzt, ebenfalls ein fiir eine Wurzel abnorm grosses Mark eigen
ist. Der Gefisshiindelring liegt sehr weit aussen, so dass man geradezu
auf eine Stengelstruktur schliessen koénnte. Von einer Kabelstruktur, wie
sie sonst alle normalen Wurzeln besitzen, kann hier nicht die Rede sein.

Aus der fiir eine Wurzel abnormen Lage der Festigungselemente
macht sich in allen, wenn auch dusserlich noch so. verschieden erschei-
nenden und verwickelten Strukturen die Tendenz bemerkbar, den iiber-
grossen Markraum mit mechanischen Festigungselementen auszufilllen,
um auf diese Weise der Wurzel den ihr von Natur zukommenden zug-
festen, kabelartigen Bau zu schaffen. '
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Fassen Haberlandt (21) und auch Schenck (38) die Bil-
dung interxyliren Phloems nur als Strukturvariation auf, so weist in
unserem Falle die Entwicklungsrichtung der markstindigen Meristeme,
die Phloemelemente mit hirteren Holzelementen einzuschliessen, deut-
lich darauf hin, dass die Ausfiillung des grossen Markraumes mit mecha-
nischen Gewebeelementen hier das Hauptziel ist.

Fiir diesen Deutungsversuch der Anomalie sprechen auch das
ginzliche Fehlen von Gefissen im abnormen, inneren Holzkorper und
die alleinige Ausbildung von Holzparenchym und Fasern, was zugunsten
der Auffassung spricht, dass der abnorme Holzkorper nur zur Festi-
gung und nicht, wie gewohnlich, zur Festigung und Leitung bestimmt ist.

Der markstindige, die anomale Phloemzone von dem nach und
nach obliterierenden inneren Mark trennende Korkring hat offenbar die
Aufgabe, dem Zentralzylinder nach Absterben des Marks einen gewissen
Abschluss und Schutz gegen den inneren Hohlraum zu geben, wie es die
sekundire Rinde nach aussen tut.

IV. Die keimende Hypokotyle.
a) Aussere Morphologie.

Bei der Keimung entsteht aus dem spitzen Ende der hypokotylen
Knolle die Hauptwurzel; aus dem gegeniiberliegenden, mehr abgerunde-
ten Pol des Embryos wichst der hypokotyle Stengelteil hervor.

Fig. 13.
Gekeimte Hypokotylen.
1. Einen Tag alt;
2. zehn Tage alt,
Vergr. 1:2.
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Die Sprengung der harten Steinschale erfolgt in erster Linie durch
die Quellung der hypokotylen Knolle infolge Wasseraufnahme, dann
aber auch durch Zell- und Gefissbiindelvermehrung der hypokotylen
Knolle und des hypokotylen Stengelteils.

Im Gegensatz zur Keimung der verwandten Garcinia Mangostana L.
(43 a) bleibt hier die Knolle erhalten und entwickelt sich zur Basis des
Stammes. Ein Durchschnitt durch letztere (s. Fig. 15) zeigt, dass merk-
wiirdigerweise der Same in die Stammbasis der Pflanze aufgenomimen
wird, was sofort einleuchtet, wenn man sich iberlegt, dass der Same
von Caryocar nuciferum L. eine Hypokotyle, also das Ubergangsglied
zwischen Wurzel und Stengel darstellt und die aus ihm hervorgegangene
Hauptwurzel erhalten bleibt. Bei Garcinia Mangostana L. {3llt die hypo-
kotyle Knolle samt der aus dem Wurzelpol des Samens entstandenen
Hauptwurzel nach der Erschopfung der Reservestoffe ab, und eine aus.
der Basis des hypokotylen Stengelteils entstehende Adventivwurzel
iibernimmt die Funktion der Hauptwurzel. Bei Caryocar nuciferum L.
ist im Vergleich mit Garcinia Mangostana L. eine Ersparnis an Material
und Arbeitsaufwand festzustellen, so dass man vom phylogenetischen
Standpunkt aus eine Hoherentwicklung annehmen darf.

Bei unsern Keimversuchen, bei denen innerhalb 1% Jahren rund
die Halfte aller aus Suriname erhaltenen Samen keimte, fiel besonders
das starke Lingenwachstum des hypokotylen Stengelteils auf. Durch-
schnittlich wurde er 29, ja zuweilen bis 45 cm lang. Messungen an dem
aus Holldindisch-Guayana erhaltenen Alkoholmaterial ergaben das
gleiche Ergebnis.
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Der mittlere Verlaut der Wachstumskurve (s. Fig. 14) von 20 ver-
schiedenen Messungen lisst deutlich erkennen, dass das Lingenwachs-
tum der gesamten oberirdischen Teile der Keimpflanze pro Tag wihrend
der Streckung des hypokotylen Stengelteils am grossten ist und dann
deutlich an Intensitit abnimmt.

Es wurde versucht, die Wachstumszonen des hypokotylen Stengel-
teils wihrend seiner Entwicklung zu verfolgen. Mit Hilfe von 1 mm
voneinander entfernten Tuschestrichen, die an einem 3 em langen hypo-
kotylen Stengelglied kurz nach der Keimung angebracht wurden, konnte
festgestellt werden, dass das Lingenwachstum in der ersten Hilfte der
Streckungsperiode gleichmissig in ‘allen Zonen dieses Organs verliuft.
Im weiteren Verlauf seiner Entwicklung wichst der untere Teil des
hypokotylen Stengels nicht mehr in die Linge, und das Lingenwachs-
tum bleibt nur auf den oberen Teil beschrinkt. Die Kotyledonen, die
durch das Wachstum des hypokotylen Stengelteils aus dem Samen
herausgehoben werden, wachsen ebenfalls sehr schnell, doch werden sie
nicht linger als 1,2 cm. Nach ein bis zwei Wochen fallen sie gewdhn-
lich schon ab.

b) Innere Morphologie.

1. Die hypokotyle Knolle.

Nehmen wir die Hypokotyle als Ganzes, so tritt schon im ruhenden
Samen der Gegensatz zwischen dem verhiltnismissig volumindsen, un-
teren Teil der Knolle und dem diinnen, viel kleineren, oberen Stiick
stark hervor. Wihrend der Keimung verschiirft sich der Gegensatz zwi-
schen den beiden Teilen noch mehr, jedoch in anderer Hinsicht : das
hypokotyle Stengelglied wichst bedeutend in die Linge, die Knolle
hingegen kawm, und dieses verschiedene Wachstum bedingt auch ana-
- tomische Unterschiede. Bald nach der Keimung treten in dem Leit-
biindelring der Knolle die ersten Verinderungen auf. Zu den bereits
vorhandenen und sich nicht auflésenden Protoxylemelementen kommen
durch Differenzierung aus dem primiren Meristemring einige weitere
Wasserleitungselemente mit schraubigen Wandverdickungen, die, da sie
spéter entstehen und auch bedeutend linger sind, als Metaxylem zu be-
zeichnen sind. 8 bis 10 Tage nach der Keimung hat sich ein fasziku-
lires Kambium zwischen dem primiren Phloem und Xylem gebildet,
dem aber erst nach 20 bis 25 Tagen die Ausbildung des interfaszi-
kuldren Kambiums folgt.

Die Angabe von Stahel (44), dass die Keimpflanze ein langes
embryonales Stadium durchmache und dann besonders gefidhrdet sei,
wird durch diese anatomischen Feststellungen hestitigt. Die oberirdische
Pflanze kann bereits mehr als 50 em lang sein, und die im Gegensatz
zum echten Stengel in der hypokotylen Knolle nicht gerade zahlreichen
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priméiren Leitelemente miissen die Wasserleitung allein besorgen, weil
das Kambium erst relativ spit mit der Ausbildung von zusammen-
héingenden, sekundiren Leitelementen beginnt.

~ Fig. 15.
Stammbasis (angesiigt). Vergr. 1:2.

Wie aus der Photographie Fig. 15 hervorgeht, ist bei dlteren Bium-
chen die urspriingliche hypokotyle Knolle ganz in die Stammbasis ein-
gegliedert. Der Hohlraum in der Stammbasis ist durch Obliteration des
urspriinglichen Markraumes der Knolle entstanden und besitzt auch
dessen frithere Ausdehnung von 3,5 em in der Linge und 1,8 ¢m in der
Breitenrichtung. Die in ihm vorhandenen Septen sind, wie man aus
ihrer Form unzweifelhaft erkennt, obliterierte Markzellen. Sie sind nicht
verholzt, sondern noch zellulosisch. Die urspriinglich im Mark der
hypokotylen Knolle aufgespeicherten Reservestoffe sind fast restlos
verbraucht : Eiweiss und sphéritische Kristalle sind nicht mehr nach-
zuweisen, hingegen sind manchmal noch einzelne Fettropfchen im Zell-
lumen zu finden. Untersucht man den Rand des durch die Schrumpfung
des Markes entstandenen Hohlraumes, so kann man noch deutlich die
primiren Holzelemente in ihrer urspriinglichen Form und Lage unver-
dndert vorfinden. Dadurch ist der letzte Zweifel iiber die Entstehung
des Hohlraumes in der Stammbasis auch vom anatomischen Standpunkt
aus behoben. Es liegt hier somit der ungewohnliche Fall vor, dass die
hypokotyle Samenknolle zur Stammbasis wird; hiufiger ist der andere
Fall, wo sich die Hypokotyle wihrend der Keimung verdickt und dann
zur Stammbasis wird, wie z. B. bei Umbelliferae, Crassulaceae usw. (45)
und nach einer miindlichen Mitteilung von Prof. Sprecher von
Bernegg auch bei der tropischen Bombacacea Durio zibethinus Murr.
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2. Der hypokotyle Stengelteil.

Bei der &Husseren Morphologie der Keimung wurde bereits fest-
gestellt, dass das Lingenwachstum auf den Stengelteil der Hypokotyle
beschriankt bleibt. Da ausserdem die primiren Xylemelemente in der
hypokotylen Knolle unverédndert bleiben, konnte schon aus diesen Er-
gebnissen der dusseren und inneren Morphologie der gekeimten Knolle
gefolgert werden, dass in dem hypokotylen Stengelteil der Anschluss
der primiren Ubergangsstrukturen an die opponierten Wasserleitungs-
bahnen des epikotylen echten Stengels erfolgen muss.

Zur genauen anatomischen Untersuchung wurden zonenweise Serien-
schnitte von Hand verwendet. Dieselbe Methode hat auch Chau-
veaud (8a) beniitzt, um seine zahlreichen, grundlegenden Unter-
suchungen durchzufilhren. Lenoir (26) erhob gegen diese Methode
Einspruch; doch weist Chauveaud (8b) mit Recht darauf hin, dass
Maillefer (29), Brandza (6) und Danila (10) bei der Unter-
suchung des gleichen Problems mit Mikrotomschnitten gearbeitet haben
und zu den gleichen Ergebnissen gekommen sind wie er mit seiner
Methode, dass somit die Bedenken Lenoirs gegenstandslos werden.
Neben Querschnitten wurden auch Lingsschnitte in allen Zonen des
hypokotylen Stengels gemacht. Da die Lingsschnitte aber vorwiegend
zum Studium von Einzelheiten geeignet sind und infolge ihrer Begren-
zung nicht immer ganze Zusammenhinge erkennen lassen, wurden die
hypokotylen Stengelteile halbiert und in einer Losung von Chloral-
hydrat 2 bis 3 Tage aufgehellt. Auf Grund dieses kombinierten Unter-
suchungsverfahrens, dessen einzelne Methoden sich vorteilhaft ergiinz-
ten, gelang es, einen guten Uberblick iiber Topographie, Morphologie
und Ontogenie der primiren Leitelemente zu gewinnen.

Das mit diesen Untersuchungen verfolgte Ziel ist keineswegs neu.
Es ist so alt wie die ontogenetische und phylogenetische Pflanzen-
anatomie tiiberhaupt. Das Problem des Uberganges der primiren
Wurzelstruktur in die primére Stengelstruktur hat schon im vorigen
Jahrhundert viele Botaniker beschiftigt. Demjenigen, der in Chau-
veauds grosser und griindlicher Arbeit (8a) den historischen Ab-
schnitt mit seinen Literaturangaben — es finden sich darunter Namen
wie Nidigeli, Dodel, van Tieghem und Bonnier usw. —
liest, stellt sich unwillkiirlich die Frage, warum dieses Problem nicht
schon lange vor Erscheinen der Arbeit von Chauveaud als gelost
betrachtet werden konnte; denn die Einzelfeststellungen und Ergebnisse
dieser Forscher sind keineswegs immer denen Chauveauds und
seiner Schiiler entgegengesetzt. Der Hauptgrund, dass kein wider-
spruchsloses Gesamtergebnis zustande kam, mag vielleicht in der Me-
thode der &lteren Forscher begriindet sein. Sie untersuchten Keim-
pflanzen in beliebigen Entwicklungsstadien, schnitten auf verschiedenem
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Niveau und zogen Vergleiche. Die Forscher der « statischen » Schule
fassten also den Ubergang der Wurzel- in die Stengelstruktur als ein
rein ortliches Problem auf. Nur so kann man sich die aus diesen Unter-
suchungen resultierenden Theorien erkldren; nur so ist es auch ver-
stindlich, dass z. B. an eine Ortlich aufgefasste Rotation der Leit-
elemente gedacht werden konnte.

Es ist das bleibende Verdienst von Gustave Chauveaud, durch
eine neue, der Entwicklung der Pflanze besser gerecht werdende Methodik
den ganzen Fragenkomplex von neuen Gesichtspunkten iibersichtlicher
und verstindlicher gemacht zu haben. Diese neue « dynamische » Me-
thodik beruht darauf, dass alle Alters- und Entwicklungsstufen syste-
matisch untersucht werden und so die gesamte Ontogenie des Leit-
biindelsystems durch Vergleiche der auf demselben Niveau gemachten
Schnitte aller Entwicklungsstadien festgestellt werden kann.

Chauveaud hat mit seinen zahlreichen neuen Untersuchungen
in vielen Familien der Gefisspflanzen bewiesen, dass die neue Betrach-
tungsweise der « statischen » Methode vorzuziehen ist und dass die Fiille
der durch sie geforderten Untersuchungsergebnisse ihre volle Berech-
tigung gefunden hat.

Welches sind nun die wichtigsten Ergebnisse der Arbeiten Cha u -
veauds ? Nach der Topographie der primiren Leitungsbahnen unter-
scheidet er drei Phasen in ihrer Entwicklung :

1. die alternierende Phase, wo Xylem und Phloem im primé’tren Me-
ristem nicht auf dem gleichen Radius liegen,

2. die intermedidre Phase, in der alle Ubergangsstrukturen von alter-
nierender bis opponierter Anordnung vorkommen und wo das pri-
mire Xylem weder zentripetal noch zentrifugal entwickelt ist,

3. die superponierte Phase, wo Xylem und Phloem radial einander
gegeniiberliegen.

Wihrend die erste dieser Phasen fiir die primdre Wurzelstruktur
charakteristisch ist und die dritte Phase im priméren Stengel vor-
kommt, ist die zweite als Ubergangszone zwischen Wurzel- und Stengel-
struktur der Hypokotyle eigen.

Wie geht nun die alternierende Phase in die opponierte iiber ?
Nach Chauveauds Untersuchungen teilt sich jedes zum Xylem
alternierend liegende Phloembiindel der Wurzel in zwei unabhingige Teil-
biindel und bildet dann mit dem Xylem den fiir die Ubergangszone zwi-
schen Wurzel und Hypokotyle typischen « convergent» (8 ¢). Die ur-
spriinglich in der Wurzel zentripetal angeordneten priméren Xylem-
elemente finden sich auch an der Basis der Hypokotyle wieder, doch
entstehen bald seitlich von ihnen neue Wasserleitungselemente, die von
Chauveaud als intermediir bezeichnet werden. Sie zeichnen sich
durch ihre Mannigfaltigkeit beziiglich Anordnung und Zahl aus und sind
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oft durch einige Parenchymzellen des Markes von den alternierend
liegenden Wasserleitungselementen getrennt. Die Bildung intermediirer
Xylemelemente iiberdeckt bei der Weiterentwicklung der Hypokotyle
die alternierende Struktur. Die alternierenden Leitelemente werden
schliesslich aufgelost und verschwinden, und zwar in der Reihenfolge,
in der sie gebildet wurden. Im gleichen Masse, wie die alternierenden
Leitzellen resorbiert werden, bilden sich anschliessend an den urspriing-
lich alternierenden Xylemstrang zwei nach aussen gerichtete Bogen neu
gebildeter Holzzellen, deren jiingste bereits dem Phloem opponiert
liegen. In den nun folgenden Entwicklungsstadien werden die inter-
medidren Xylemelemente ebenfalls resorbiert. Ihre friihere Lage ist im
Gewebe nur noch durch + grosse Liicken gekennzeichnet. Als einzige
primire Wasserleitungsbahn bleibt nur das mit dem Phloem auf dem
gleichen Radius liegende Xylem zuriick, das sich dann leicht an das pri-
mdre opponierte Gefdssbiindel des echten Stengels anschliessen kann.

Chauveaud fand, dass sich in ganzen Familien der Ubergang
von Wurzel- in Stengelstruktur in gleicher Weise vollzieht. Deshalb
sollen jetzt die im hypokotylen Stengelteil von Caryocar nuciferum L.
gefundenen anatomischen Verhiltnisse untersucht und besprochen
werden.,

Bei der Beschreibung der inneren Morphologie des ruhenden
Samens wurde bereits erwihnt, dass die Xylemelemente weder alternie-
rend noch opponiert, also intermediir angeordnet sind und dass die-

Fig. 16.
Querschnitt durch das priméire Meristem des hypokotylen
Stengelteiles eines ruhenden Samens, Vergr. 275 : 1.

selbe Anordnung auch an der Basis des hypokotylen Stengelteils anzu-
treffen ist (s. Fig. 16). Von diesem Teil der Hypokotyle kann man den
Ubergang von der intermedifiren zur opponierten Struktur bei eintreten-
dem Lingenwachstum gut verfolgen.

In einem 13,5 cm langen Stengelteil einer zehn Tage alten Keim-
pflanze fand ich fast alle Ubergangsstrukturen. Die intermediiren Xylem-
elemente vermehren sich zuerst weiter, und zwar werden sie oft so an-
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geordnet, dass ein Aneinandergrenzen wie in der alternierenden Phase
der Wurzel durch dazwischenliegende Parenchymzellen ofters unter-
bleibt. Die zuerst gebildeten intermediiren Gefisse fallen auch hier als
erste der Resorption anheim (s. Fig. 17). Es handelt sich meistens um
durchschnittlich 0,15 mm lange Spiraltracheen. Betrachtet man den
Auflosungsprozess bei mehreren Lingsschnitten, so sieht man, dass
diese Leitzellen durch das Lingenwachstum zuerst auseinandergerissen
werden. Sie fallen dann auseinander, da offenbar auch eine chemische
Verdnderung der Wasserleitungsbahnen vor sich gegangen ist, wie aus
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fissbiindelring des hypoko-
tylen Stengelteiles eines ge-

keimten Samens. 1
Vergr, 27551,
1. Sekundires Xylem; 2.
Metaxylem; 3. in Auflosung
befindliche intermediiire Xy- 2
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der verinderten Farbstoffeinlagerung geschlossen werden kann. Die
zuerst dem Auflosungsprozess anheimfallenden Xylemelemente bleiben
auch weiterhin noch eine gewisse Zeit in dem Organ sichtbar, bis nach
volliger Resorption nur noch Liicken im Gewebe ihr friiheres Vor-
handensein andeuten.

Mit fortschreitender Entwicklung werden auch gleichzeitig die
iibrigen, aber spiter angelegten intermediiren Xylemelemente, die oft
auf einem Bogen oder auch regellos angeordnet sind, von dem Auf-
losungsprozess ergriffen. Die Resorption der direkt nebeneinander-
liegenden und nicht durch Parenchymzellen getrennten Wasserleitungs-
elemente beginnt fast immer gleichzeitig.

Wenn die letzten intermediiren Xylemelemente in diesen Auf-
losungsprozess eingetreten sind, differenzieren sich immer innerhalb des
Phloems weitere Zellen zu schraubig verdickten Leitzellen. Je weiter
die Entwicklung und das Lingenwachstum fortschreiten, um so weniger
bleibt von den intermediiiren Wasserleitungsbahnen etwas iibrig (siehe
Fig. 18). Nach der Ausbildung von ein bis drei priméren opponierten
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Spiraltracheen, deren Linge zwischen 0,5 und 3 mm schwankt und die
nicht mehr zerrissen werden, sind nur noch ganz wenige, aber auch be-
reits in Auflosung begriffene intermediiire Leitelemente vorhanden.

Fig. 18,

Querschnitt durch den Gefissbiindel-
ring des hypokotylen Stengelteils eines
gekeimten Samens. Vergr. 275 : 1,
1. Sekundires Xylem; 2, Metaxylem;
3. durch Resorption der Gefisse ent-
standene Gewebeliicken; 4. in Aufls-
3 sung befindliche intermediire Xylem-

elemente.

An die mit dem Phloem auf dem gleichen Radius liegenden pri-
méiren Holzelemente schliessen sich durch die Titigkeit des Kambiums
in spiteren Entwicklungsstadien die sekundiren Wasserleitungsbahnen
an, die Tiipfelgefisse darstellen.

Bei der Betrachtung verschieden alter Keimpflanzen kann man die
zeitlich bedingte Aufeinanderfolge der intermediiiren Entwicklungs-
stadien deutlich erkennen. Im oberen und mittleren Drittel eines zehn
Tage alten hypokotylen Stengelteiles gehen die Neubildung und die
Resorption der intermediiren Elemente vor sich, im unteren Teil liegt
das primire Xylem dem Phloem bereits opponiert. Die untere Hilfte
eines 20 cm langen hypokotylen Stengels zeigt schon opponierte Struk-
tur, die intermedifire Phase ist nur noch auf die obere Hilfte beschrinkt.
Die intermediéire Phase ist in einem 30 cm langen Stengelteil allein
in seinem obersten Teil sichtbar, da alle anderen Zonen durch die Auf-
losung der intermediiren Leitelemente einander gegeniiberliegendes
Phloem und Xylem haben.

Man kann aus den anatomischen Untersuchungen folgende Ver-
gleiche mit den Ergebnissen von Chauveaud ziehen :

1. Bei der Keimung von Caryocar nuciferum L. konnen alle drei
Phasen der priméren Leitbiindel festgestellt werden, die Chauveaud
in vielen Familien der Phanerogamen gefunden hat. Die alternierende
Phase ist nur auf die Wurzel beschrinkt. Die Ubergangsstrukturen von
der- alternierenden zur intermediiiren Phase mit ihren typischen « con-
vergents » kommen in der Ubergangszone zwischen Wurzel und hypo-
kotyler Knolle und in den am spitzen Ende der Samenknolle gelegenen
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Zonen vor. Das Charakteristische bei der Keimung von Caryocar nuci-
ferum L. ist die besonders grosse intermediidre Phase. Sie erstreckt sich
von der hypokotylen Knolle bis zur Spitze des hypokotylen Stengels
und zeigt, dass der Ubergang zur opponierten Phase in der von Chau -
veaud angegebenen Weise verliuft.

2. Der Ubergang von der alternierenden zur superponierten Phase
ist ein an das Lingenwachstum gebundener Entwicklungsprozess, er ist
also zeitlich bedingt. Die intermediiren Elemente sind ephemer, im aus-
gewachsenen Stengelteil sind sie nicht mehr zu finden.

Betrachtet man diesen Entwicklungsprozess nur vom Ortlichen
Standpunkt aus, so ist die intermediire Phase oft nur auf einen Teil
des hypokotylen Stengels beschrinkt. Bei unserm Beispiel konnte nach-
gewiesen werden, dass die intermedisire Zone je nach der Entwicklungs-
stufe der Keimpflanze vom Ubergang der Wurzel in die hypokotyle
Knolle bis zu den Keimblittern, somit durch die ganze Hypokotyle
(Knolle und Stengelteil) anzutreffen ist. ;

3. Die Hypokotyle von Caryocar nuciferum L. besteht aus zwei
Teilen : einer kein Lingenwachstum zeigenden Knolle und einem sich
stark streckendem hypokotylen Stengelteil. Die intermediiren Xylem-
elemente des letzteren werden bei der Keimung im Gegensatz zu denen
der Knolle aufgelost, was die Feststellung erlaubt, dass die durch das
Lingenwachstum verursachte Streckung der priméren intermedidren
Leitelemente die erste und wichtigste Ursache der Auflosung ist. Ausser-
dem zeigt die Wachstumskurve des hypokotylen Stengels, dass sein
iiberaus starkes Lingenwachstum je Tag das Zerreissen der Proto-
xylemelemente hervorrufen muss.

4. Chauveaud fand bei seinen Untersuchungen, dass der Uber-
gang von der alternierenden zur superponierten Phase mit einer von
der Basis zunehmenden Entwicklungsschnelligkeit verlduft. Er nannte
diese Erscheinung «accélération basifuge>. Mit Hilfe von Tuschestrichen
wurde versucht, die Wachstumszonen des hypokotylen Stengelteils fest-
zustellen. Von einem bestimmten Zeitpunkt an streckt sich der hypo-
kotyle Stengel nur noch in seinem oberen- Teil. Diese Beobachtung
stimmt mit den anatomischen Befunden iiberein, denn in den oberen
Zonen des hypokotylen Stengelteils geht der Auflosungsprozess infolge
der starken Streckung am schnellsten vor sich. Es miisste allerdings
noch versucht werden, dem Begriff der « accélération basifuge » durch
genaues Messen der Wachstumszonen in allen Entwicklungsstadien
einen genau umschriebenen Inhalt zu geben.

5. In Ubereinstimmung mit den Angaben von Bugnon (7) kann
man die ephemeren, intermediiiren Spiraltracheen sowohl vom morpho-
logischen als auch vom entwicklungsgeschichtlichen Standpunkt aus als
Protoxylem betrachten. Thre Lingenausdehnung betrégt nur bis hoch-
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stens 0,15 mm. Die spiter gebildeten und nicht mehr der Zerreissung
ausgesetzten primdren Wasserleitungsbahnen sind 0,5 bis 3 mm lang
und rechtfertigen die Bezeichnung Metaxylem.

6. Das Problem, das hier zu losen versucht wurde, wird allgemein
~als Ubergang von Wurzel- in Stengelstruktur umschrleben In unserem
Falle lautete die Problemstellung : Wie entwickelt sich aus einem hoch-
differenzierten Embryo, der topographisch und morphologisch eine
Hypokotyle darstellt, aus dem einen Pol die Wurzel, aus dem andern
der Stengel ? Von dlesem Gesichtspunkte aus sollte bei allen derartigen
Studien bereits mit der anatomischen Untersuchung des Samlings oder
schon des Keimes im ruhenden Samen begonnen werden; wie auch
Becquerel (3) ganz allgemein sich ausdriickt : <« Pour trouvel les
premiéres phases de 1'évolution vasculaire, il faut les chercher 1a ou
elles débutent, et non ou elles se terminent. »

3. Die Keimblatter.

Die innere Morphologie der Kotyledonen ist infolge ihrer geringen
Ausdehnung bei der Keimung wenig veriindert. Im Gegensatz zu den
von Chauveaud (8a) untersuchten Keimblittern von Datura Stra-
monium, Oenothera stricta, Vinca minor usw. ist die opponierte Struktur
der Leitbiindel bei Caryocar nuciferum- L. bereits in den Kotyledonen
des ruhenden Samens vorhanden. Man kann also von einer Entwicklung
der priméiren Leitelemente bei der Keimung nicht mehr sprechen.

Die Blattrinder der Kotyledonen zeigen kurz nach der Keimung
eine auffallende Erscheinung : sie sind mit zahlreichen Sekretions-
organen (Nektarien) versehen (s. S. 485).

V. Die Sprossachse.
a) Aussere Morphologie.

Nach dem Abschluss des Lingenwachstums des hypokotylen Sten-
gels beginnt sich der eigentliche Stengel aus dem Vegetationspunkt, der
im ruhenden Samen noch wenig differenziert ist, zu entwickeln. Der
Vegetationspunkt wird durch die Nebenblitter (s. Fig. 19), die sich in
ihrem oberen Teil pyramidenférmig iiber ihm zusammenschliessen, ge-
schiitzt. Kurz vor dem Aufspringen der Knospe ist diese ungefihr 1 c¢m
lang. Der primiire Stengel misst im jiingsten Stadium 2,5 mm im Durch-
messer; der Abstand zwischen den ersten Knoten schwankt zwischen 3
bis 5 em. Die ersten Laubblitter sind durchschnittlich in einer Hohe von
32 bis 34 cm inseriert.

Das Lingenwachstum des Stengels erfolgt im Gegensatz zu dem des
hypokotylen Stengelteils langsamer, wie auch aus dem weniger steilen
Verlauf der Wachstumskurve des Stengels hervorgeht (s. Fig. 14).
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Fig. 19.
Léngsschnitt durch die Vegetationsspitze
des Stengels.
1. Nebenblatt; 2. Nektarium. Vergr. 17:1.

b) Innere Morphologie.
1. Primire Struktur.

Die Epidermis des Stengels besitzt keine Haare, wiihrend nach
Beauvisage (2b) sowohl Caryocar glabrum Pers., C. barbinerve
Mart. und C. villosum Pers. und nach eigenen Untersuchungen auch
C. butyrosum Wittm. durch Epidermishaare ausgezeichnet sind. Die
Spaltéffnungen in der 15 u dicken Epidermis haben den gleichen Bau-
typus (Amaryllideentypus) wie in der Blattspreite. Unter der Epidermis
liegen noch zwei bis drei Schichten parenchymatischer Zellen; dann
folgt ein kollenchymatisch verdicktes Rindengewebe, das bis zur gut
sichtbaren Endodermis, die aber keine Casparyschen Punkte zeigt,
reicht.

Aus dem Perizyklus beginnen sich bereits im prim#ren Zustand
Fasern zu differenzieren. Die primiiren Leitbiindel liegen einander oppo-
niert; das Xylem ist zentrifugal angeordnet, intermediiire Leitelemente
sind in diesem echten Stengelteil nicht mehr zu finden. Das Xylem be-
steht aus Spiraltracheen, seine jiingsten Elemente werden beim Lingen-
wachstum zerrissen. Das Phloem besitzt auch hier viele reihenweise

angeordnete, knieformige Oxalatkristalle, die ebenfalls in Mark und
Rinde vorkommen. '

2. Sekundire Struktur.

Die Rinde, die im jungen Stadium bereits viele Lentizellen besitzt,
ist durch das Auftreten von Korkplatten ausgezeichnet, die drei bis fiinf
Schichten unter der Epidermis entstehen. Nach Solereder (42b) ist
diese subepidermale Korkentwicklung auch bei den nahe verwandten
Dilleniaceae und Ternstroemiaceae beobachtet worden und gilt in vielen
Féllen als artcharakteristisch.



— 476 —

Die sonst in der Rinde der Guttiferales hiufig anzutreffenden
Exkretbehilter sind im Stengel nur spérlich vorhanden. Sie gleichen im
Bau denen in- der Wurzel und im hypokotylen Stengelteil.

Der ganze Gefissbiindelring wird, wie Beauvisage auch fiir
andere Caryocaraceae angibt, von zellulosischen Perizyklusfasern nach
aussen abgegrenzt. Auch im sekundidren Phloem sind Fasern, die sich
aber anders firben als die im Perizyklus, anzutreffen. Lings der Fasern
liegen reihenweise iiberall knieférmige Oxalatkristalle; in seltenen
Fillen kann man auch Kristalldrusen beobachten. j

Der Aufbau des sekundiren Holzkorpers wurde an einem Stamm-
stiick von 6 ¢m Durchmesser aus Suriname untersucht. Die einzelnen
Wasserleitungsbahnen sind typische Tiipfelgefisse, wihrend Tracheiden
vollig fehlen. Zwillingsgefisse sind hiufig ausgebildet. Bei den Hoi-
tipfeln der Gefisse, deren Durchmesser zwischen 0,08 bis 0,12 mm
schwankt, fillt der lingliche Torus auf. Die Linge der einzelnen Ge-
fasse iibertrifft die der Fasern bedeutend.

Auf dem Querschnitt treten die Fasern, bei denen auch hier nur die
primére Zellwand verholzt ist, wiihrend die sekundiire zellulosisch bleibt,
deutlich hervor. Durchschnittlich sind die Fasern 1,1 mm lang und in
ihrer Mitte 0,03 mm breit. An ihrem Ende zeigen sie oft Gabelungen
und sind von links unten nach rechts oben schrig getiipfelt, wie es
Solereder (42 a) auch fiir Caryocar brasiliense Camb. angibt.

Fig. 20,
Querschnitt durch das sekundire Holz.

1. Markstrahl; 2. Fasern; 3. Parenchym;
' 4, Gefiss, Vergr, 180 :1.

Die Parenchymzellen sind durchschnittlich 0,05 mm lang und bis
0,03 mm breit und nur einfach getiipfelt. Auffallende Unterschiede zwi-
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schen den Zellen des Holzparenchyms* und denen der Markstrahlen be-
stehen nicht. Letztere sind meistens linsenformig, d. w. s. im tangentialen
Lingsschnitt sind sie an beiden Enden einreihig, in der Mitte aber zwei-
reihig. Auf dem Querschnitte sind die Fasern, Parenchymzellen und Ge-
tisse wie 35 :38 : 1 verteilt (s. Fig. 20).

Um die Gefisse herum ist das Parenchym als Holzparenchym ge-
legen und bildet Briicken zwischen den einzelnen Markstrahlen. Vom
Standpunkt der Verteilung der einzelnen Elemente im Querschnitt ist
das Caryocar-Holz, das auch im Schiffbau Verwendung findet, als zer-
streutporig zu bezeichnen. ; :

Bei eintretendem Dickenwachstum beginnt innerhalb des Geféss-
biindelringes eine Verholzung der Markparenchymzellen aufzutreten. In
den meisten Fillen verholzen die Zellen so, dass sie einen verholzten

7 e
In Form eines Halbkreises verholzte
Markparenchymzellen innerhalb des pri-
méren Xylems, Vergr. 140 :1.

Halbkreis um das prim#re Xylem bilden (s. Fig. 21). In spiteren Ent-
wicklungsstadien verholzen zuerst einzelne Zellreihen des eingeschlos-
senen Gewebes in radialer Richtung und dann erst die iibrigen Zellen. In
andern Féllen verlduft diese Verholzung von innen nach aussen und
ergreift gleichzeitig das ganze eingeschlossene Gewebe, wodurch eine
charakteristische Form des ganzen Gefiissbiindelringes mit kleinen Vor-
spriingen des Xylems ins Mark entsteht.

In der Nihe der priméiren Wasserleitungsbahnen finden sich manch-
mal sklerifizierte Zellen, um die sich dann ein sekundires Meristem, das
sich schnell teilt und dann verholzt, bildet. Oftmals entsteht ein solches
inneres Meristem auch innerhalb eines Halbkreises verholzter Markzellen,
wie er oben beschrieben wurde. Dadurch werden die Zellen des ein-
geschlossenen Markes zerdriickt und der Zwischenraum bis zum be-
reits verholzten Markring mit sekundirem Gewebe ausgefiillt.

Diese beiden Strukturen gleichen denen, die in der Hauptwurzel
zur Verholzung des abnorm grossen Markes fithren. Es ist der Vergleich

* Holzparenchym = isodiametrische Zellen mit einfachen Tiipfeln; die Fasern
und Gefisse begleiten und Briicken zwischen den ebenfalls aus Parenchymzellen
bestehenden Markstrahlen bilden.



— 478 —

mit der Wurzel ausserordentlich interessant, da sowohl sie als auch der
Stengel, die beide aus der Hypokotyle hervorsprossen, erst im sekun-
ddren Wachstumsstadium eine Verholzung bereits ausdifferenzierter
Parenchymzellen zeigen oder ein sekundires Meristem bilden. Auffallend
ist die Tatsache, dass das grosse Mark der hypokotylen Knolle keine
dieser beiden Eigenschaften besitzt und obliteriert wird.

Das Mark ist bei C. nuciferum L. und C. glabrum Pers. zerrissen.
Es enthilt zahlreiche Sklerenchymzellen, die wegen ihrer langgestreck-
ten Form als Stereiden bezeichnet werden sollen (s. Fig. 22). Sie ent-
stehen aus Parenchymzellen, liegen fast immer einzeln, sind zugespitzt,
stillpen sich nach den verschiedensten Richtungen aus und wachsen
durch die Interzellularriume hindurch. Ihre Linge schwankt zwischen

Fig. 22.
Stereiden. Vergr. 90: 1,

0,19 bis 1,55 mm, ihre Breite zwischen 0,015 bis 0,13 mm und ihre Zell-
wanddicke zwischen 0,001 bis 0,01 mm. Die Zellwand besteht aus meh-
reren Appositionsschichten, von denen jede Lamelle mit Phloroglucin
und Salzsdure die typische Holzreaktion (kirschrote Firbung der Hydro-
- lyseprodukte des Lignins) gibt. Die Zellmembran lisst sich nur mit
basischen Farbstoffen (d. h. Farbstoffe mit gefirbtem Kation wie
Methylenblau, Chrysoidin, Safranin usw.) firben, von denen Safranin
nach Hermann die heste Firbung gibt. Mit sauren Farbstoffen (d. h.
Farbstoffe mit geféirbtem Anion wie Sdurefuchsin, Erythrosin usw.) ge-
lingt keine Férbung. Mit Rutheniumrot sind keme Pektinstoffe nach-
weishar.

Nachdem Gewebestiicke aus dem Fruchtfleisch, das besonders reich
an Stereiden ist, eine halbe Stunde lang in 1 % Natronlauge gekocht,
dann wihrend drei Stunden strdmendem Chlorgas ausgesetzt und noch
in 2 % Natriumbisulfitlosung gekocht waren, war der grosste Teil der
inkrustierten Ligninsubstanz zerstort und das Zellulosegeriist der
Stereiden freigelegt.

Bei Caryocar nuciferum L. treten die Steinzellen in Stengel, Blatt-
stiel und Stielchen, Blattspreite, Kelch- und Bliitenblatt, Fruchtstiel und
Fruchtfleisch auf. Interessant ist, dass die ersten Stereiden in der Hohe
der Kotyledonen gebildet werden und im hypokotylen Stengelteil auch
nach eingetretenem Dickenwachstum nicht zu finden sind.
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Beauvisage (2b) gibt Stereiden bei Caryocar glabrum Pers.,
C. barbinerve Mart. und C. villosum Pers. an; doch konnte ich sie im
Stengel von C. butyrosum Wittm. nicht feststellen. Nach den Unter-
suchungen von Beauvisage und den Angaben von Solereder
(42 b) kommen sie auch bei fast allen Familien in der Reihe der Gutti-
ferales vor. Miiller (31) hat in einer Arbeit iiber die vergleichende
Anatomie der naheverwandten Ciusiaceae, Dipterocarpaceae, Hyperi-
caceae und Ternstroemiaceae die Steinzellen ebenfalls in seine Unter-
suchungen einbezogen und gefunden, dass ihre Grosse nicht konstant
ist, sich im allgemeinen nach der Anzahl der Sklerenchymzellen
richtet und im umgekehrten Verhiltnis dazu steht. Nach de Bary (11)
stellen solche Stereiden nur durch Form und Vorkommen ausgezeichnete
Spezialfille der Sklerenchymzellen dar. In seiner ersten These hat
Beauvisage (2a) alle Stereiden der Ternstroemiaceae, zu denen er
auch die Caryocaraceae rechnet, auf vier Typen zuriickfithren konnen.
Diejenigen von Caryccar nuciferum L. gehoren zum ersten Typus, der
durch spitze Enden, reduzierte Hohlriume und vereinzeltes Auftreten
gekennzeichnet ist.

Im Knoten des Stengels erfolgt die Verzweigung des sonst geschlos-
senen Gefédssbiindelringes durch Herausriicken eines Teiles der Leit-
elemente in das Rindenparenchym, so dass eine mit Parenchymzellen
ausgefiillte Liicke im Xylem und Phloem entsteht, die aber spiter wie-
der durch die Titigkeit des Kambiums geschlossen wird. Nur in selte-
neren Fillen verzweigen sich die aus dem Gefissbiindelring heraus-
getretenen Leitelemente im Rindenparenchym.

VI. Das Blatt.
a) Aussere Morphologie.

Das Blatt von C. nuciferum L. ist dreiteilig. Der Blattstiel ist
gegeniiber dem Blattstielchen stark ausgebildet. Sein Durchmesser be-
trigt 0,2 bis 0,9 em, seine Linge schwankt bis zu 11 em. Ein etwa 1 cm
langes Gelenk mit fast ovalem Querschnitt bildet die Verbindung mit
den drei Blattstielchen. Letztere sind 0,15 bis 0,5 cm dick und bis 2 cm
lang. Die Blattstiele und Blattstielchen sind an der Oberseite (ventral)
schwach konkav, an der Unterseite (dorsal) konvex ausgebildet.

Etwas iiber der Blattstielbasis sind zwei Nebenblitter inseriert, sie
sind nach Glick (18) als interpetiolir zu bezeichnen. Ihre Ent-
stehung wird durch Verschmelzung von je zwei Stipeln zweier gegen-
stindiger Bldtter erklirt. Sie sind lanzettférmig, werden bis 2 cm lang
und 0,8 cm breit. Diese Nebenblitter vertrocknen bald und fallen ab;
sie miissen daher zu den « stipulae caducae » gerechnet werden. Bei
C. butyrosum Wittm. sind ebenfalls interpetiolire Stipeln vorhanden.



RIa - Ry

Die Grosse der meisten Blattspreiten schwankt zwischen 17 bis 31 cm
in der Lénge und 6 bis 18 ecm in der Breite.

Im Gegensatz zu der Gattung Anthodiscus aus der gleichen Familie
der Caryocaraceae besitzt die Gattung Caryocar gegenstindige Blitter,
wihrend die erstere wechselstindige Blitter hat.

Die Form der einzelnen Blittchen ist elliptisch-lanzettformig, und
der Blattrand ist schwach gezihnt; bei jliingeren Blittern tritt die Zih-
nung stirker hervor. An den Blattziihnen treten Nektarien auf, die bei
dlteren Blittern nur noch als verkorkte Narben am Rande der Blitter
sichthar sind. Die Oberfliche des Blattes ist glatt und lederartig. Sie
erscheint im jlingsten Stadium durch das in der unteren Epidermis und
den obersten zwei Schichten des Schwammparenchyms vorkommende
Anthocyan rotlich gefirbt. In spiteren Entwicklungsstadien des Blattes
ist es nicht mehr vorhanden.

Bei unseren Keimversuchen erschienen die ersten Laubblitter 13
bis 15 Tage nach der Keimung. Sie sind noch nicht dreiteilig, sondern
einfach und im tibrigen normal ausgebildet. Seltener kamen aus zwei
Einzelblittern bestehende Laubblitter vor. Die nachfolgenden Laub-
blitter sind immer dreiteilig.

b) Innere Morphologie.
1. Das Nebenblatt.

Die Nebenblitter sind, obwohl sie ergriinen und assimilieren, weit
weniger differenziert als die Blattspreiten der Laubbliitter. In der Mitte
des Blattes ist in den unter der Epidermis liegenden Schichten oft eine
kollenchymatische Verstirkung der Zellwiinde festzustellen. Die Ge-
fassbiindel, die Abzweigungen der Blattbiindel darstellen, sind kollateral
gebaut und durchziehen das Organ als zahlreiche, fast parallel gerichtete
Nerven. Die Wasserleitungsbahnen sind Spiraltracheen, deren Linge
von 0,075 bis 0,5 mm schwankt. In dem Blattgewebe sind die schon
mehrmals erwihnten knieférmigen Oxalatkristalle sehr gross ausge-
bildet und hiufig anzutreffen. Die Spitze des Nebenblattes zeigt keine
besonderen Festigungselemente.

Die Stipeln sind wie bei den Rubiaceae auch hier mit vielen Sekre-
tionsorganen versehen. Auf der dorsalen Seite liegen nahe der Blatt-
spitze zwei paarig angeordnete Hydathoden, die in ihrem Bau ganz den-
jenigen der Blattspreite entsprechen. Am Rand der Nebenblitter sind
die Blattzihne zu driisigen Organen umgewandelt, die den gleichen Bau
aufweisen wie die der Blattspreite. Im Sekret konnte Zucker nachge-
wiesen werden, so dass man dieses Organ wie die umgewandelten Blatt-
zdhne der ergriinten Kotyledonen und der Blitter als Nektarien anzu-
sprechen hat. Die driisigen Z#hne fallen sehr bald ab, an ihrer Stelle
bildet ein Korkgewebe den Abschluss nach aussen.
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An der ventralen Basis der Nebenblitter bilden sich schon in der
Knospe dicht nebeneinander sehr viele Driisen, die aber je nach ihrer
Lage mehr oder weniger gestielt sind und Nektarien vom oben behan-
delten Typus darstellen.

2. Der Blattstiel.

Die #ussere Membran ist sehr stark kutinisiert, bisweilen reicht
die Kutinschicht sehr tief zwischen die Zellen hinab. Die Epidermis-
zellen haben eine rechteckige Form, und ihre nach innen gerichtete
Zellwand ist unverdickt.

Spaltoffnungen sind nicht sehr hiufig. Die Stomaten liegen in der
Epidermis eingesenkt; doch kommen auch solche vor, die sich in. der
Hohe der Epidermis befinden. Lentizellen treten dagegen héiufiger auf.
Die Fiillzellen sind unverkorkt. Das tangential verlautende Phellogen
bildet sich aus der unter der Epidermis liegenden Schicht. Nach innen
werden meistens ein bis zwei Schichten Phelloderm gebildet.

Unter der Epidermis finden sich noch zwei Schichten Parenchym-
zellen, die vielfach knieférmige Oxalatkristalle enthalten. Die sich daran
anschliessenden Kollenchymzellen sind besonders in den nach aussen
- liegenden Schichten stark verdickt. In den Kollenchymzellen sind ofters
die gleichen Kalziummonohydratkristalle eingelagert. Auch Stereiden in
allen moglichen Formen und Grossenordnungen sind in dem an Inter-
zellularen reichen Gewebe vorhanden. :

Am distalen Ende des Blattstieles vereinigen sich die bis anhin ge-
trennt verlaufenden Gefiissbiindel zu einem Gefissbiindelring. Sie geben
durch ihre von nun an gleichbleibende Anordnung dem Querschnitts-
bild eine fiir jede Gattung charakteristische Form. Petit (34) gab des-
halb dem Querschnitt durch diese Zone den Namen «la caractéristique».
Auch hier wurden zum Studium des Gefissbiindelsapparates Schnitte
durch das distale Ende des Blattstieles verwendet.

Fig. 23.
Querschnitt durch den Blattstisl
(schematisiert).

1. Halbzellulosische Faser; 2.
Phloem; 3. Xylem; 4. markstin-
dige Gefissbiindel.
Yergr, 10: 1.
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des Gefissbiindelringes fiir die Systematik, worauf auch neuerdings
Dehay (13) wieder hinwies. Der erstere Autor unterschied nament-
lich geschlossene und offene Gefissbiindelringe. Bei Caryocar nuciferum
L. zeigt die « caractéristique » wie bei den verwandten Dipterocarpaceae
einen geschlossenen Gefissbiindelring, der aus bogenformig angeord-
neten Gefdssbiindeln gebildet wird (s. Fig. 23).

Die Gefissbiindel werden nach der Peripherie hin von halbmond-
formig angeordneten, noch halb zellulosischen Sklerenchymfasern ein-
geschlossen. Sie entsprechen topographisch den Perizyklusfasern; ihre
primire Wand ist verholzt, die sekundire Wand ist aber zellulosisch.
Beauvisage (2b) fand bei Caryocar glabrum Pers. ebenfalls noch
zellulosische Perizyklusfasern.

Die Leitbiindel des Geféssbiindelringes sind kollateral angeordnet,
das Phloem liegt unten und entwickelt sich in den einzelnen Bogen
halbmondférmig um das Xylem. Es enthilt viele Oxalatkristall-Zwil-
linge, die im Phloemparenchym reihenweise untereinander liegen, so
dass im Lingsschnitt die Kristalle kettenartig angeordnet sind. Das
Xylem besteht vorwiegend aus Spiraltracheen und Holzparenchym-
zellen; dazwischen liegen auch Holzfasern als mechanische Gewebe.

Der Gefissbiindelring schliesst ein an Interzellularen reiches Mark
ein. Nahe dem Gefdssbiindelring findet man sowohl im Mark als auch
in der Rinde gehiuftes Auftreten von Stereiden als mechanisches Ge-
webe.

Wihrend meistens nur ein bis zwei rindenstindige Gefissbiindel zu
finden sind, ist die Zahl markstindiger Gefissbiindel griosser. Ihre Zahl
betréigt durchschnittlich etwa 7 bis 8. Beauvis age (2b) fand bei
C. brasiliense St. Hil. im Blattstiel 10 markstindige xylemkonzentrische
Gefdssbiindel. Die rindenstindigen Gefissbiindel sind den einzelnen
Teilen des Gefésshiindelringes shnlich gebaut. Nach aussen werden sie
auch noch durch zellulosische Sklerenchymfasern begrenzt. Der einzige
Unterschied besteht darin, dass hier ein grosses und zwei kleine Ge-
féssbiindel nebeneinander liegen,

Ganz anders sind die markstéindigen Geféissbiindel gebaut; sie sind
phloemkonzentrisch — nach Tschirch (46) perixylematisch — mit
zentralen Wasserleitungselementen; denn das ganz von Xylem um-
schlossene Phloem enthiilt noch Protoxylemelemente.

C.deCandolle (12) erkannte zuerst den Wert der Anordnuﬁg

3. Das Gelenk.

Das Gelenk zwischen Blattstiel und Blattstielchen zeigt die Auf-
losung des im Blattstiel geschlossenen Gefédssbiindelringes in einzelne
Gefdssbiindel. Auffallend ist die starke Anhéufung der Stereiden sowohl
in der Rinde als auch im Mark. Sie haben hier offenbar die Aufgabe, die
Querschnittsform des Gelenkes zu erhalten, was Haberlandt (21)



als ihre lokalmechanische Funktion bezeichnet. Den einzelnen Gef#ss-
biindeln fehlt jede Abgrenzung durch eine Scheide. Oxalatkristalle
treten hier auch vermehrt auf.

4. Das Blattstielchen.

Das Blattstielchen stimmt im anatomischen Aufbau mit dem Blatt-
stiel iiberein. Epidermis, Rindenparenchym, Spaltéffnungen und Koll-
enchymgewebe unterscheiden sich kaum von denjenigen des Blattstieles.
Anders jedoch ist die Anordnung des Gefissbiindelringes (s. Fig. 24),
der fast parallel zur Peripherie des Stielchens verlduft, dann aber ven-
tral einbiegt und wie ein « divergent » endet. Beauvisage (2b)
beschreibt fiir C. brasiliense St. Hil. und C. villosum Pers. denselben
Verlauf des (Gefdssbiindelringes. ;

Fig. 24.
Querschnitt durch das Blattstielchen
(schematisiert).
1. Halbzellulosische Fasern; 2. Phloem; 3. Xylem,
Yergr. 1051,

Der Aufbau des Gefissbiindelringes ist gleich wie beim Blattstiel.
Die rindenstindigen Gefissbiindel und auch der Gefissbiindelring haben
die gleichen noch zellulosischen Sklerenchymfasern wie die entsprechen-
den Biindel im Blattstiel, und die markstindigen Gefissbiindel besitzen
wie beim Blattstiel eine verholzte Scheide. Die rindenstéindigen Geféss-
biindel liegen ventral und kommen in verschiedener Anzahl (vier bis
sechs Stiick) vor. Es liegen oft mehrere Biindel beisammen. Nach der
Lage von Xylem und Phloem handelt es sich um phloemkonzentrische
Gefissbiindel mit zentralen Xylemelementen.

Die markstindigen Gefissbiindel sind bedeutend seltener. Es sind
phloemkonzentrische Gefissbiindel; aber im Phloem fehlen im Gegensatz
zum Blattstiel die Protoxylemelemente

5. Die Blattspreite.

Das Blatt von Caryocar nuciferum L. ist bifazial gebaut, wihrend
‘nach Solereder (42b) das Mesophyll von Caryocar glabrum Pers.
eine Neigung zum zentrischen Blattbau zeigt. Die Epidermis besitzt im
Gegensatz zu C. glabrum Pers. keine Haare. Die Spaltéffnungen findet
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man auf der oberen Blattseite nur lings des Hauptnervs in Vertiefungen
eingelagert. In der unteren Epidermis liegen sie nicht in Vertiefungen.
Bei einem Blatt (Alkoholmaterial aus Guayana) von 17,5 em Léangen-
bzw. 6,5 cm Breitenausdehnung sind zirka 300 Spaltéffnungen je mm?
vorhanden, wihrend bei einem Blatt von 29 cm Liinge und 18 em Breite
435 Stomata auf der gleichen Flicheneinheit gezihlt werden konnten.
Der Bau der Stomaten entspricht dem Amaryllideentypus. Die Schliess-
zellen haben oben und unten auf der Bauchseite leistenartige, kutini-
sierte Verdickungen. Sie wolben sich konvex in die sie halbmondférmig
einschliessenden Nebenzellen, die sie dorsal fast ganz einschliessen. Die
Atemhéshlen sind auffallend klein.

Unter der Epidermis liegen zwei Schichten kurzer Palisadenzellen.
Beide Schichten sind reich an Oxalatkristallen, die geordnet unter-
einander liegen.

Das Mesophyll zeigt ebenfalls wie bei C. glabrum Pers. wenig Hohl-
rdume; Stereiden umgeben die das Mesophyll durchziehenden Gefiss-
biindel. Auch am Blattrand findet man vermehrt Stereiden, was deutlich
auf ihre Funktion als Festigungselemente hinweist. Im Hauptnerv liegen
sie im Mark und in der Rinde und erhthen durch ihr vermehrtes Vor-
kommen bei der Abzweigung der Blattspreite deren mechanische Festig-

keit.
' Im Hauptnerv liegen unter der Epidermis einige Schichten Koll-
enchymzellen mit ziemlich starken Eckenverdickungen, wihrend das dar-
unterliegende Parenchym reich an Interzellularen ist. Der Gefissbiindel-
ring ist wieder ganz geschlossen wie im Blattstiel (s. Fig. 25).

Fig. 25.
Querschnitt durch den Haupt-
nerv des Blattes
(schematisiert).

1. Halbzellulosische Faser;
2. Phloem; 3. Xylem; 4. mark-
stindiges Geféssbiindel.
Vergr. 18:1.
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In der Blattspreite sind die kollateralen Gefissbiindel ebenfalls mit
zwei nicht ganz geschlossenen, aber breiten Kappen zellulosischer
Sklerenchymfasern umgeben. Zwischen dem Geféissbiindel und den
offenbar Scheiden entsprechenden Faserbiindeln liegt noch eine Par-
enchymschieht.

Die markstindigen Gefissbiindel im Hauptnerv, zwischen denen
stark getiipfelte Markzellen liegen, sind phloemkonzentrisch und haben

Fig. 26.
Markstindiges Gefissblindel aus dem
Hauptnerv (phloemkonzentrisch mit

zentralen Xylemelementen).
Vergr. 225 : 1.

dazu noch zentrale Xylemelemente (s. Fig. 26). Wie beim Blattstiel und
auch beim Blattstielchen fehlen ihnen die zellulosischen Fasern. Die
Zahl dieser Gefissbiindel schwankt zwischen 2 bis 14 je nach der Ent-
wicklung des Blattes.

Die Zahl der rindenstindigen Gefissbiindel im Hauptnerv ist viel
geringer. Man findet nahe dem Gefissbiindelring bikollaterale, in der
Richtung der Blattspreite kollaterale Gefissbiindel, die von noch zellu-
losischen Sklerenchymfasern eingeschlossen werden.

Beauvisage (2b) teilt dieselben Strukturen fiir Caryocar gla-
" brum Pers. mit. Man kann deshalb zweifelsohne die Ansicht Solereders
(42b) auch auf diese Pflanzenfamilie iibertragen und die starke Ent-
wicklung mechanischen Gewebes in Begleitung der Blattnerven als ana-
tomisches Artcharakteristikum betrachten.

Am Blattrand von C. nuciferum L. bilden sich im jungen Stadium
Nektarien (s. Fig. 27). Man sieht an ilteren Bldttern nur noch verkorkte
Narben von den Abfallstellen dieser Organe. Nach Lepeschkin (27)
vertrocknet bei diesen driisigen Organen zuerst die Epidermis mangels
einer durchgehenden Kutikula; dann schrumpfen die Parenchymzellen
und briunen sich, worauf das den ganzen Ausscheidungsapparat aus-
machende Gewebe abfillt. '
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Bei diesen extrafloralen Nektarien handelt es sich um umgewan-
delte Blattzdhne, die iiber den ganzen Blattrand gleichméssig verteilt
sind. Die gleiche Umwandlung der Blattzihne findet man auch bei
jungen Keimpflanzen von C. butyrosum Wittm. Bei der nahe verwand-
ten Teepflanze (Thea sinensis L.) konnte Cohen Stuart (9) im jun-
gen Stadium ebenfalls seziernende Driisen am Blattrand feststellen. Auch
Solereder gibt fir Ternstroemiaceae « driisige Blattzihne » an. Es
liegt somit die Annahme nahe, dass auch andere Caryocar-Arten, bei
deren Beschreibung Nektarien jedoch nicht erwihnt worden sind, in
Nektarien umgewandelte Blattzéihne besitzen; denn bei den bisher unter-
suchten Arten handelt es sich um Herbarmaterial, das wahrscheinlich
keine Blitter im jungen Zustand enthielt.

Reinke (37) hat bei einer Anzahl Arten von Rosaceae, Salicaceae
usw. seziernende Blattzihne beschrieben. Ihre Morphologie stimmt bis
zu einem gewissen Grade mit derjenigen von C. nuciferum L. iberein.

Die Nektarien sind etwas gestielt und haben eine langlich-ovale
Form. Der Querschnitt durch die Driise ist fast rund. Meistens liegen
die Spitzen der Nektarien nicht in der Ebene der Blattspreite, sondern
sind zu der Oberseite hin gebogen, manchmal aber auch einwirts ge-
kriimmt, wie zum Beispiel bei Prunus avium (37).

- Das Nektarium besteht im Inneren aus stoffleitenden, mit den Ge-
tissbiindeln. nicht unmittelbar verbundenen Parenchymzellen, die kein
Chlorophyll, jedoch Kalkoxalatkristalle und Gerbstoffe enthalten. Die
das Grundgewebe einschliessende Palisadenepidermis unterscheidet sich
von der iibrigen Blattepidermis durch ihre lingliche und oft sehr
schmale Form, die meist keilférmig ausgebildet ist. Der Ubergang dieser
fast radial angeordneten Palisadenepidermis in die gewdhnliche Blatt-
epidermis vollzieht sich iiber wenige Zwischenstufen an der Basis des
Nektariums. Der Zellinhalt ist sehr plasmareich, was sich besonders in
einer sehr starken Farbstoffspeicherung kundtut. Die Epidermis wird
von einer feinen, nicht immer zusammenhingenden Kutinschicht iiber-
zogen. Diese Kutinschicht wolbt sich an einigen Stellen hervor, so dass
das zuckerhaltige Sekret ausgeschieden werden kann. Daneben ist die
sehr diinne Kutinschicht manchmal noch gesprengt, da keine Offnung
zur Durchtritt des Saftes vorhanden ist. Beobachtet man die Sekretion
von funktionstitizen Nektarien nach der von Senft (41) angegebenen
Methode fiir Zuckernachweis in einem Gemisch von salzsaurem Phenyl-
hydrazin und essigsaurem Natrium, je 1:10 in Glyzerin gelost, so kann
man durch die Bildung gelber Osazonkristalle feststellen, dass die Se-
kretion an den Stellen geschieht, wo die Kutinschicht abgehoben oder
gesprengt ist. Die Kutinschicht ist iiber der Epithelschicht optisch iso-
trop, da ihr — es handelt sich nur um junge Blitter — die nach
Meyer (30) die Doppelbrechung verursachenden Wachseinlagerun-
gen fehlen. Nach Zimmermann (50) gehdren umgewandelte Blatt-



— 487 —

ziéhne zu den gestalteten Nektarien, bei denen die Sekretion nie durch
Spaltoffnungen erfolgt.

Obwohl nur wenig Nektar ausgeschieden wurde — die Wachs-
tumsverh#ltnisse waren sicher bei unseren Versuchen fiir diese tropische
Pflanze nicht optimal — konnte man ihn schon mit dem Geschmackssinn
wahrnehmen. Die Sekretion selbst dauert nur kurze Zeit — 8 bis
12 Tage — dann lidsst sich kein Sekret mehr nachweisen. Diese Er-
scheinung bestitigt die von Frey-Wyssling (15 a) angenommene
physiologische Bedeutung der Nektarausscheidung als fakultative, an
das Austreiben sich anschliessende ephemere Jugenderscheinung und
des Nektars als eine Ausscheidung iiberfliissigen Bildungssaftes an einer
Stelle, wo der aufsteigende Saftstrom gestaut wird. (Blattrand der er-
oriinten Kotyledonen, Nebenbliitter und Blattspreiten.)

In diesem Zusammenhang ist es vielleicht erlaubt, nochmals auf
den Bau und die Bedeutung der Nektarien an der ventralen Basis der
Nebenbliitter einzugehen. Sie sind bereits in der Stengelknospe vollstén-
dig ausgebildet und bisher bei Stengelknospen anderer Pflanzen nur von
der rein teleologischen Betrachtungsweise mit Schutzfunktionen fiir die
Vegetationsspitze in Verbindung gebracht oder auch als schleimliefernde
Driisen angesehen worden, die die Entfaltungsbewegung der Knospe
erleichtern sollten. Diese Erklirungsversuche konnen nicht restlos be-
friedigen.

~ Morphologische und physiologische Feststellungen weisen vielmehr
. auf eine den Blattzahndriisen dhnliche Bedeutung hin. Nach Goebel
(19) sind die Nektarien der Nebenblattbasis den umgewandelten Blatt-
zihnen homolog, da nach seiner Meinung beide Organe verdnderte
Randteile des Nebenblattes sind. Der Bau beider Organe ist mit Aus-
nahme der zuweilen lingeren Stielung der Nektarien an der Blattbasis
absolut gleich. Daher unterscheiden sich beide Driisenorgane morpholo-
gisch nur noch dadurch, dass sie an zwei verschiedenen Stellen des
Hautgewebes eines gleichen Organs (Nebenblatt) inseriert sind. An bei-
den Stellen des Nebenblattes kann es vor der volligen Entfaltung der
Knospe zur Stauung des Bildungssaftes kommen. Da sowohl bei den
Nektarien am Rande des Nebenblattes als auch bei denen der Blatt-
basis mit der Methode von Senft im Sekret deutlich Zucker nachge-
wiesen werden konnte, ist es berechtigt, von einer voriibergehenden
Sekretion iiberschiissigen Bildungssaftes zu sprechen. Mit diesem rein
physiologisch bedingten Erklirungsversuch soll natiirlich nicht geleug-
net werden, dass die Nektarien sekundir auch eine gewisse Schutz-
funktion ausiiben konnen, indem sie z. B. bei tropischen Pflanzen die
Knospe vor dem Austrocknen schiitzen konnen.

Diese Betrachtungsweise aller extrafloralen Nektarien von Caryo-
car nuciferum L. erlaubt, einen physiologischen Zusammenhang zwl-



— 488 —

schen den umgewandelten Blattzihnen der ergriinten Kotyledonen,
Nebenblitter und Blattspreiten einerseits und den Nektarien der Neben-
blattbasis anderseits, die alle gleichen Bau, gleiche Entstehung und
Funktion haben, anzunehmen, der auch zwischen den Hydathoden der
Nebenblitter und Blattspreiten bestehen muss.

1
Fig. 27,
2 Langsschnitt durch den
Blattrand.
A .---so-\wll )
o'y‘!g‘-‘.-:ﬁl‘.‘l,'!ﬂ\\ll ) 1. Nektarium; 2. Hydathode.
S Rk Vergr. 90:1
O N e e el gr. -
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Ganz nahe den Nektarien liegt am vorgewdlbten Teil des Blatt-
randes ein weiteres driisiges Organ (s. Fig. 27). Seine innere und iussere
Morphologie weichen aber deutlich von denen des Nektariums ab. Dieses
Organ besteht aus einer einfachen Reihe von Palisadenepidermiszellen,
die sich lickenlos aneinanderreihen und sehr plasmareich sind. Die
Kutikula, welche die Driisenzellen iiberzieht, ist wesentlich dicker als
die des Blattrandes, in die sie an den beiden Enden des Organs tiber-
geht. An die Palisadenepidermis schliessen sich Mesophyllzellen, die
nahe dieser sezernierenden Zellschicht eine bedeutend grossere und
lingere Form aufweisen als in andern Teilen des Blattes. In das Par-
enchymgewebe miinden zwei bis acht Zellschichten unter dem Blattrand
die Nervenendigungen der Blattspreite. Zwischen den strahlenformig in
das Gewebe einmiindenden Spiraltracheen liegen die feinwandigen
Parenchymzellen oft ganz gleichgerichtet.

Ohne Zweifel handelt es sich um ein den Nektarien homologes
Organ; aber anatomische und physiologische Uberlegungen sprechen
nicht fiir ein Nektarium. Makroskopisch konnten Fliissigkeitstropfen am
vorgewdlbten Blattrand nachgewiesen werden, die keinen Zuckernach-
weis ermoglichten. Die Fliissigkeit war auch viel weniger viskos als die
durch die Nektarien abgesonderte. Mikroskopisch gelang der Zucker-
nachweis mit der von Senft angegebenen Methode ebenfalls nicht.
Auffallend war auch das giinzliche Fehlen von Pilzmyzelien, die sonst an
fast jedem umgewandelten Blattzahn zu finden waren. Die besonders
enge Verbindung mit den Wasserleitungsbahnen und die andersartige
physiologische Funktion deuten darauf hin, dass es sich um Hydathoden
handelt. Der Lage und dem Bau nach sind es Epidermhydathoden. Sie
gleichen auffallend denjenigen von Hevea brasiliensis Muell. Arg., wie
sie Keuchenius (24) an der Blattunterseite dieser FEuphorbiacea
gefunden hat. Nach Frey-Wysslin g (15 a) gehoren diese Epiderm-
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hydathoden sowohl nach anatomischen als auch physiologischen Ge-
sichtspunkten zu den aktiven Hydathoden, welche die Guttation durch
eigene Driisentitigkeit bewerkstelligen und hauptsichlich bei Biumen
vorkommen. _

Obwohl eine sehr enge Verwandtschaft zwischen Nektarien und
Hydathoden besteht und beide Organe homolog sind, kann man bei
Caryocar nuciferum L. doch den Unterschied in der physiologischen
Funktion deutlich feststellen. Die Lage beider Driisen auf dem gleichen
Organ und noch auf engstem Raum nebeneinander macht dieses Bei-
spiel wertvoll : die Nektarien als Sekretionsorgane iiberschiissigen Bil-
dungssaftes dicht neben den Hydathoden in enger Verbindung mit dem
Getédssbiindelsystem als Rekretionsorgane (Definition nach Frey-
Wyssling) im Wasser geloster Stoffe.

Hilt man das Blatt gegen das Licht, so stellt man dunkle Flecken
fest, die sich als mit Gerbstoffen gefiillte Zellen erweisen. Man findet
diese Gerbstoffzellen bei jungen Blittern unserer Keimpflanzen und
auch bei den &lteren Blittern aus Guayana. Die Gerbstoffe liegen in den
Epidermiszellen und auch im Mesophyll der Blattspreite, wo sie beson-
ders in der N&he der Gefissbiindel mit Losungen von Ferrochlorid oder
~ Coffein nachgewiesen werden kénnen. Im Hauptnerv des Blattes sind
sie sowohl in der Rinde als auch im Mark anzutreffen. In Benzol, Ather
und Athylalkohol sind sie unldslich, 16slich dagegen in Pyridin und
Aceton.

Nach Freudenberg (14) besteht eine konstitutionelle Ver-
wandtschaft zwischen Anthocyanen und Gerbstoffen. Es ist daher an-
zunehmen, dass das im jungen Blatt befindliche Anthocyan in Gerb-
stoffe umgewandelt wurde, da die Lokalisation des Anthocyans bei
jungen und der Gerbstoffe bei alten Blidttern die gleiche ist.

VII. Zusammenfassung.

1. Der Same von Caryocar nuciferum L. wird von einer inneren und
dusseren Samenschale, die aus den beiden Integumenten entstanden
sind, umgeben. Ein zwei- bis dreischichtiges Nihrgewebe, dessen Her-
kunft noch unbekannt ist, umschliesst den Keim, der den grossten Teil
des Samens ausmacht. Der Embryo stellt sowohl vom topographischen
als auch vom anatomischen Standpunkt eine Hypokotyle dar, deren
unterer Teil zu einem verdickten Speicherorgan geworden ist. Der obere,
unverdickte Teil der Hypokotyle trigt an seiner Spitze zwei kleine
Kotyledonen und entwickelt sich bei der Keimung zum hypokotylen
Stengelteil. ' :

Die Reservestoffe des Samens sind zusammengesetzte Aleuron-
kirner, Fettplasma und ein Kohlehydrat, das in Sphériten auskristal-
lisiert; Stirke fehlt.
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2. In der Wurzel und den meisten andern Organen sind Kalzium-
oxalat-Monohydratkristalle in grosser Menge vorhanden. Es handelt sich
um knieférmige Zwillinge, deren Schenkel unter einem Winkel von
70,6 Grad zur Zwillingsebene gestreckt sind. Sie besitzen stark sattel-

formige, extrem vorgezogene Kanten. Ihre untere Seite ist meistens
mangelhaft entwickelt. :

3. In der aus der hypokotylen Knolle ausgetretenen Hauptwurzel
verholzen zunichst die dusseren Schichten des ungewdhnlich grossen
Markes. Andere mehr gegen den Mittelpunkt der Wurzel verlagerte
Markzellen werden zu Teilungsgewebe, und die von ihnen gebildeten
Phloem- und Xylemelemente zeigen im Vergleich zu den aus dem nor-
malen Kambium hervorgehenden Geweben eine umgekehrte Anordnung:
Phloem nach innen und Xylem nach aussen. Durch die Tétigkeit dieser
inneren Meristeme kommt es zur Bildung interxyliren Phloems im Mark
der Hauptwurzel. Innerhalb des von den inneren Meristemen gebildeten
abnormen Holzkorpers bilden sich oft noch Phellogene, deren nach
innen abgeschiedene Zellen verkorken und nach der Obliteration des
restlichen Wurzelmarkes gegeniiber dem entstandenen Hohlraum einen
Abschluss erlauben. ‘

Die Verholzung des Markes kann als Bestreben der Pflanze, den
libergrossen Markraum mit Festigungselementen auszufiillen, angesehen
werden.

4. Die hypokotyle Knolle wird nach Erschopfung der Nihrstoffe
nicht etwa durch Bildung von Adventivwurzeln aus der hypokotylen
Stengelbasis unnotig gemacht und abgestossen, sondern bleibt als Binde- -
glied zwischen Hauptwurzel und Stengel bestehen und wird in die
Stammbasis eingebaut. ‘

Im hypokotylen Stengelteil, der bei der Keimung durch schnelles
Lingenwachstum ausgezeichnet ist, konnte die Ubergangsphase von der
intermediiren zur opponierten Struktur genau verfolgt werden. Dieser
Ubergang erfolgt in der von Chauveaud angegebenen Weise. Es
wurden alle drei Phasen (alternierende, intermeditire und opponierte)
der priméiren Leitungsbahnen bei C. nuciferum L. verfolgt. Das Proto-
xylem, das bei der Keimung in der hypokotylen Knolle infolge fehlen-
den Lingenwachstums erhalten bleibt, wird im hypokotylen Stengelteil
resorbiert. -

- Die durch das L#ngenwachstum bedingte Zerreissung des Proto-
xylems ist bei der Resorption die erste und wichtigste Phase. Von einem
gewissen Zeitpunkt an wichst der hypokotyle Stengelteil nur in seinem
oberen Teil, was mit der « accélération basifuge » zusammenhingt.

Der Ubergang von der intermediiren Phase zur opponierten des
Stengels ist ein zeitliches Problem und ein an das Wachstum gebunde-
ner Entwicklungsvorgang.
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5. Nach eintretendem Dickenwachstum des Stengels verholzt das
Mark um das primire Xylem. Innere Meristeme kionnen sich um Stein-
zellen bilden. Diese Vorgidnge haben Ahnlichkeit mit denen im Wurzel-
mark.

Das sekundire Holz ist zerstreutporig. Die Fasern sind keine typi-
schen Holzfasern : nur ihre primire Wand ist verholzt, die sekundire
Wand bleibt dagegen zellulosisch wie auch in andern Organen von
C. nuciferum L. Fasern, Parenchymzellen und Gefisse verhalten sich
ungefihr wie 35 :38 : 1.

6. Sklerenchymzellen, wie sie fiir viele Vertreter aus der Reihe der
Guttiferales charakteristisch sind, kommen auch bei C. nuciferum L. in
den meisten Pflanzenteilen vor. Es handelt sich um stark verzweigte
Spikularzellen, deren Winde aus mehreren Appositionsschichten be-
stehen und verholzt sind. Thr Hohlraum ist weitgehend reduziert. Die
ersten Stereiden bilden sich in der Hohe der Kotyledonen im hypoko-
tylen Stengelteil; in der Knolle kommen sie nicht vor. Sie entstehen aus
Parenchymzellen durch Ausstiilpung nach verschiedenen Richtungen
und Wachstum durch die Interzellularriume. Thre grosste Lingenaus-
dehnung betrigt 1,55 mm.

7. Caryocar nuciferum L. ist durch das Auftreten zahlreicher extra-
floraler Nektarien an den ergriinten Kotyledonen, Nebenblittern und
Blattspreiten ausgezeichnet. Diese Nektarien sind Epidermisbildungen
bzw. umgebildete Blattziihne und scheiden ein hexosehaltiges Sekret
ab. Die Sekretion ist nur ephemer, was auf ihre physiologische Funk-
tion als Saftventile hinweist.

An den Nebenblittern und an den Blattspreiten sind ausser den
Nektarien noch Hydathoden, die von einer Palisadenepidermis gebildet
werden, anzutreffen. Am Blattrand sind sie unmittelbar neben den Nek-
tarien angelegt. Sie scheiden einen weniger viskosen, nicht siiss schmek-
kenden Saft ab. Beide Organe, Nektarien und Hydathoden, sind gleichen
Ursprungs, haben jedoch eine verschiedene physiologische Funktion.

& " &

Vorliegende Arbeit wurde im Laboratorium fiir tropische und sub-
tropische Nutzpflanzen am pflanzenphysiologischen Institut der Eid-
genossischen Technischen Hochschule in Ziirich vom April 1937 bis
April 1939 ausgefiihrt. Sie entstand auf Anregung und unter Leitung
von Herrn Prof. Dr. A. Sprecher von Bernegg. Fiir seine
vielseitigen Anregungen und seine stete Hilfsbereitschaft, mit der er
mich als Landwirt in die Pflanzenanatomie einfiihrte, bin ich ihm zu
grossem Dank verpflichtet. Ebenfalls danke ich Herrn Prof. Dr.
A.Frey-Wyssling fiir sein reges Interesse und seine zahlreichen
Ratschlige, die er mir bei der Entstehung dieser Arbeit hat zuteil wer-
den lassen.
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Herrn Prof. Dr. G. Stahel, Directeur van het Landbouw,

Paramaribo, und dem Department of Agriculture, Georgetown, bin ich
tir die freundliche Uberlassung des Untersuchungsmaterials sehr wver-
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