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Pk 1

Zur Bliitenbiologie einiger Hydrocharitaceen.

Von Marthe Ernst-Schwarzenbach.
Aus dem Institut fiir allgemeine Botanik der Universitit Ziirich.
Mit 16 Abbildungen im Text, 1 Tabelle und 2 Tafeln.
Eingegangen am 13. Februar 1945.
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Einleitung.

Der Bau der Hydrocharitaceen-Bliite hingt in starkem MaBe davon
ab, in welcher Weise der Standort der Pflanze im Wasser und ihre Be-
stdubungseinrichtungen aufeinander abgestimmt sind. Die Mannigfaltig-
keit der Beziehungen ist schon bei den erforschten Arten groB, dazu
kommen mehrere Arten und Gattungen, deren Verhiltnisse noch nahezu
ganz ungeklirt sind. Selbst die nordamerikanischen Elodea-Arten sind
noch nicht restlos erforscht, wihrend iiber die Bliitenbiologie der
sidamerikanischen Elodea und der afrikanischen Lagarosiphon, ganz
besonders aber der urspriinglich asiatischen Hydrilla verticillata noch
recht wenig bekannt ist. DaBl die wenigsten Arten gerade dieser drei,
einander sehr nahe stehenden Gattungen blitenbiologisch erforscht

* Ergebnisse der mit Subventionen der Julius-Klaus-Stiftung fiir Vererbungs—
forschung, Sozialanthropologie und Rassenhygiene und der Stiftung fiir wissen-
schaftliche Forschung an der Universitit Ziirich von Professor Dr. Alfred
Ernst und Dr. Marthe Ernst-Schwarzenbach ausgefiihrten indo-ma-
Ia,ymschen Farschungsrelse (28. Juli 1930 bis 16. April 1931), Nr. 19.
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wurden, beriihrt um so eigenartiger, als es sich zumeist um Pflanzen
handelt, die weitverbreitet sind und stellenweise, wie z.B. Hydrilla,
massenweise vorkommen.

Noch viel mannigfaltiger diirften die Resultate werden, wenn es
einmal gelingen sollte, auch die Bestiubungen der verschiedenen Arten
aus den tropischen marinen Gattungen Halophila und Thalassia zu be-
obachten und nach neueren Gesichtspunkten zu bearbeiten. Die Selten-
heit ihrer Bliitenbildung hat die geplante Untersuchung bisher verun-
moglicht.

Doch nicht nur an Einzeldarstellungen der Bestdubungseinrichtun-
gen von Hydrocharitaceen-Arten fehlt es, auch eine zusammenfassende
Ubersicht und eine Gliederung des bisher Beobachteten ist bis jetzt,
meines Wissens, nicht gegeben worden. :

So nahm ich mir denn, auf Anregung meines Gatten, Prof. Dr.
A. Ernst, auf unserer gemeinsamen indo-malayischen Forschungsreise
vor, die Bliitenbiologie der asiatischen Hydrocharitaceen zu studieren.

Hydrilla verticillate wurde an den verschiedensten Standorten auf
Java und im See von Yiinnan-fu beobachtet. Thalassia Hemprichii wurde
auf den Inseln Edam und Poermerend in der Bucht von Batavia in
groBen Mengen, doch durchwegs steril gesammelt und im zoologischen
Laboratorium in Batavia in Kultur genommen. Doch gelang es nie, die
Pflanzen zur Bliitenbildung zu veranlassen. Auch Halophila ovalis wurde
gefunden, und zwar bei Paser poetih an der N-Kiiste Javas, doch eben-
falls steril. In reicher Bliite fand sich Xystrolobos yiinnanensis im See
von Yiinnan-fu, kurz vor den Toren der Stadt. Blyze konnte nur in
bliitenlosem Zustand in den Reisfeldern in der Nidhe der Urwaldstation
Tjibodas auf Java gefunden werden. Spiter schickte mir Dr. C. G. G. J.
van Steenis fixiertes Material von Blyxa echinosperma, dazu einige
frische Samen, doch gelang deren Heranzucht zu jungen Pflanzen nicht.

Enalus acoroides, die von Svedelius (1904) und Troll (1931)
eingehend, jedoch noch nicht vollstéindig untersucht worden ist, konnte
leider nicht beobachtet werden.

I. Materialbeschatfung und Kulturmethoden.

Die Fortsetzung der Reisebeobachtungen konnte in Ziirich mit
Leichtigkeit durchgefiihrt und die Resultate im Verlauf von 13 Jahren
wesentlich erweitert werden. Dem See von Yiinnan-fu waren am 13. Ok-
tober 1930 Schlammproben vom Seegrunde, wie sie A. Ernst von
allen Characeen-Standorten sammelt, entnommen worden, und zwar von
einer Stelle, an welcher Characeen und Hydmlla wachsen. Die sofort
nach Zunch geschickten Proben wurden dort in Wasser gebracht Bis
zu unserer Riickkehr, 6 Monate spiiter, waren daraus bereits 5 junge
Hydrilla-Pflanzen gewachsen, die nun sogleich vegetativ vermehrt wur-
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den. Im Mérz 1932 entstand aus denselben Schlammproben noch eine
Hydrilla-Pflanze. So hatten wir 6 Klone (H I—VI) von Hydrzlla aus
Yiinnan-fu.

Aus Buitenzorg wurde im Mirz 1931 versucht, ganze Hydrilla-
Pflanzen mit kriftigen basalen Knospen per Flugpost nach Ziirich zu
schicken, doch diese erste Sendung verfaulte unterwegs. Im Verlauf der
beiden nichsten Jahre erhielt ich von Prof. F. A. F. C. Went und -
Prof. H. J. Lam Schlammproben und weitere Sendungen von SproB-
teilen und sogenannten Winterknospen aus Buitenzorg, aus welchen es
gelang, 12 weitere Klone (H VII—IX + XII—XXI) zu ziehen. Zu diesem
reichlichen Material asiatischer Standorte kamen nun noch einige Proben
aus den Botanischen Girten von Heidelberg (H X) (von Frl. Prof.
v.Ubisch, durch Herrn P.-D. Dr. Hj.Schaeppi iiberbracht) und
Bonn (Herr Prof. Fitting) (H XI).

Um die Untersuchungen auf weitere Hydrocharitaceen nicht-asiati-
scher Herkunft ausdehnen zu konnen, sandte mir Herr Prof. Fitting
Sprosse einer Elodea aus seinem Botanischen Garten, die wohl Uber-
reste der Elodea sind, die Strasburger aus dem Wolf Lake von
Chamberlain erhielt und die nach Bestimmung durch Harold
St. John seiner Elodee occidentalis St. John entsprechen (vgl.
M. Ernst-Schwarzenbach 1945). Sie erwiesen sich als dio-
zisch und bildeten m#nnliche und weibliche Bliiten aus. AusschlieBlich
weiblich bliihte eine Elodea callitrichoides. Von Handelsbetrieben fiir
Wasserpflanzen erhielt ich ferner Elodea densa, Lagarosiphon crispus
und eine als Elodea capensis bezeichnete Pflanze, die eine Varietit von
Lagarosiphon muscoides sein diirfte. Schone Lagarosiphon muscoides
Harv. schickte mir Miss Stephens von der Universitit Kapstadt.
Aus Erdproben von Transvaal hat sie selbst Kulturen angelegt und mir
dann lebende Pflanzen geschickt, die teils méinnlich, teils weiblich sind
und sehr reichlich bliihen. ,

~Fiir reichlich blihende weibliche Elodea canadensis konnte mir
Herr Prof. W. Koch einen guten Standort in einem NebenfliiBchen
der Glatt bei Rimlang angeben. Ferner iibergab er mir E. Najos, die
er direkt aus Uruguay erhalten. Leider bildeten die daraus gezogenen
Kulturen ein einziges Mal eine weibliche Bliite und gingen nach 2 bis
3 Jahren zugrunde. Drei Sendungen der monézischen E. guyanensis,
die mir Prof. Stahel aus Panamaribo zukommen lieB, haben die
Reise nicht iiberstanden. Alles Material war faul bis auf 5 Samen, von
denen jedoch nur einer gekeimt, kurz darauf aber abgestorben ist.
Mehr Erfolg hatte eine Sendung von Frére Marie-Victorin
vom Botanischen Institut der Universitit Montreal, die minnliche und
weibliche Pflanzen aus dem St.-Lorenz-Strom enthielt, welche die seiner
~ Diagnose (1931) entsprechende E. canadensis (von 1hm Anacharzs cana-
densis genannt) darstellen.
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Allen, die mir, oft mit vieler Miihe, Material beschafft, und den
Herren Dr. F. Steindl und K. Frank, die schwierige photogra-
phische Aufnahmen fiir mich machten, sei hiemit herzlich gedankt.

In der Nomenklatur der Elodea-Arten bin ich der von Frére
Marie-Vietorin 1931 gegebenen gefolgt, habe jedoch die Gat-
tung Elodea als solche beibehalten und nicht in Anacharis und Philo-
tria aufgeteilt.

Als Klon wurde die ganze, auf vegetativem Wege gewonnene
Nachkommenschaft aus einem Samen oder einem SproBstiick bezeichnet.

Die Kulturen wurden vorerst in Glisern im Institut angesetzt und
an Ostfenstern aufgestellt. Im ersten Winter muBte Hydrilla kiinstlich
beleuchtet werden; einmal erstarkt, war dies nicht mehr nétig. In den
Glasern war jedoch die Bliitenbildung sowohl bei Elodea als bei Hy-
drilla gehemmt, so daBl diese Kulturen nur noch zum Uberwintern und
als Reserve angelegt wurden. Die Bliitenbiologie wurde an Kulturen
in Féssern, die im Freien aufgestellt waren, untersucht. Dort war die
‘Bliitenbildung meist sehr reichlich und die ganze Umweltsgestaltung
derjenigen natiirlicher Standorte recht dhnlich.

Es gelang so, Pflanzen folgender Arten in Zurlch reichlich zur
Bliitenbildung zu veranlassen

Elodea canadensis Michx. & und @ vom St.-Lorenz-Strom bei Montreal

Elodea canadensis Michx. @ aus der Glatt bei Ziirich (Riimlang)

Elodea occidentalis St. John & und $ aus Bonn, urspriinglich wohl
vom Wolf Lake bei Chicago

Elodea densa C asp. d aus Handelsgiirtnereien, urspriinglich aus Siid-
amerika

Elodea callitrichoides Casp. $ aus Bonn, urspriinglich aus Siid-
amerika : ‘

Hydrilla verticillata (L. £il) Casp. & und € und mondzisch aus
Java, Yinnan und aus den Botanischen Girten Heidelberg und
Bonn

Lagarosiphon crispus Rendle @ aus Handelsgirtnereien, urspriing-
wohl aus Ostafrika

Lagarosiphon muscoides Harv. @ und 2 aus Transvaal.

II. Hydrilla verticillata.

a) Geschlechterverteilung und Photoperiodismus.

Es ist bekannt, daf Hydrilla sowohl in mondzischen als didzi-
schen Rassen vorkommt, doch wie sich diese zueinander verhalten, ist
noch durchaus ungeklirt. Alle sechs aus dem Schlamm des Sees von
Yiinnan-fu erhaltenen Pflanzen erwiesen sich als rein minnlich. Vom
Herbst 1931 bis Sommer 1940 haben die aus ihnen gezogenenen Klone
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sehr viel, oft massenhaft minnliche, jedoch keine einzige weibliche
Bliite gebildet. DaB nur méinnliche Pflanzen erhalten wurden, muB
jedoch auf einem Zufall beruhen. Am See von Yiinnan-fu fixiertes
Material trug entweder nur weibliche Bliiten und Friichte oder nur
méinnliche Bliiten am selben SproBstiick. Da jedoch nie ganze Sprosse
fixiert wurden, ist damit die Heterdzie nicht sicher erwiesen, wenn auch
wahrscheinlich gemacht. ‘

In Buitenzorg wurden weibliche und monozische Sprosse beob-
achtet, doch ist es sehr schwer, die Geschlechterverteilung am natiir-
lichen Standort abzukliren, da die einzelnen Pflanzen mit ihren lang-
gestreckten und flutenden Sprossen kaum auseinander zu halten sind.
So konnten nie sicher rein minnliche Pflanzen beobachtet werden.
Ahnliches hat Prof. Lam 1933 bemerkt, der mit Zustellung der zweiten
Sendung von Hydrilla schrieb, daB sie jetzt iiberall im Garten durch-
wegs monozisch sei. Aus dem Material, das ich aus Buitenzorg erhielt,
konnten 12 Klone herangezogen werden.

Von den im Sommer 1932 aus Buitenzorger Material erhaltenen
Kulturen bildete ein Klon (H'IX) im April 1933 einige miinnliche und
weibliche Bliiten, im Jahre 1934 jedoch keine, dafiir aber ein anderer
Klon (H VIII) im Mai 1934 einige weibliche Bliiten, und zwar jeweils
in hulturgefaﬁen im Laboratorium. In Frellandkultur d. h. im Sommer,
bliihten sie nie.

Dal diese, aus den Tropen stammenden Klone, im Gegensatz zu -
denjenigen aus dem gemiBigten Klima von Yiinnan-fu, nur im Friihjahr
bliihten, und zwar sehr spérlich, brachte mich auf den Gedanken, daB
ihre Bliihfihigkeit vielleicht photoperiodisch bedingt sel, es sich viel-
leicht um Kurztagpflanzen handeln konnte.

Im Sommer 1935 wurde daher mit Tageslangen@erauchen be—
gonnen (Tab. 1). Ende Mai wurden in Fissern im Garten, wie schon in
frilheren Jahren, Sprofstiicke von Hydrilla ausgelegt. 3 Tage spiter
wurde mit der Verkiirzung der Tagesbelichtung begonnen, indem die
Fasser abends 18 Uhr mit Holzdeckeln zugedeckt und morgens 7 Uhr
wieder aufgedeckt wurden. So dauerte die tigliche Belichtungsdauer
nur noch 11 Stunden. Der Erfolg war eindeutig : alle 3 so behandelten
Kulturen bildeten Bliiten. Der Klon H VIII, der schon einmal im Friih-
jahr ganz wenige weibliche Bliiten gebildet hatte, erzeugte nun solche
in groBer Zahl; der Klon H IX, der friiher einige & und % Bliiten
gebildet hatte, trug nun mehrere £, aber keine &' Bliiten (vgl. Tab. 1).
Ein anderer Klon, H XVII, der frither nie gebliiht hatte, erzeugte einige
£ Bliiten. In den Sommern 1936 und 1937 wurden die Tageslingen-
Versuche fortgesetzt und auf alle Klone aus Java ausgedehnt. Schon
im Jahre 1936 bildete nun der Klon H IX & und & Bliiten in groBer
Zahl und erwies sich damit als monotzisch. Damit lieferte er auch den
Beweis dafiir, daB nicht nur die Bildung der weiblichen, sondern auch
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der méinnlichen Bliiten in den Sippen aus den Tropen photoperiodisch
bedingt ist. Als monozisch erwiesen sich noch 6 weitere Klone : H XII,
H XTI, HXIV, HXV, HXVII und H XIX. Im Klon H XVII kamen die
d Bliiten erst im 3. Versuchsjahr, in andern Klonen schon im 1. Ver-
suchsjahr zur Ausbildung. AusschlieBlich weibliche Bliiten erzeugten
die 5 Klone H VII, H VIII, H XVI, H XVIII und H XX. Im Klon H VIII
wurde dies wéhrend 3 Jahren festgestellt, so daB die rein weibliche
Determination dieses Klones als nahezu gesichert betrachtet werden
darf. Die andern Klone waren nur wihrend je eines Jahres im Tages-
lingenversuch, so daf ihre Determination nicht absolut feststeht.

Tabelle 1.

Versuche mit verkiirzter Tageslinge.

Normal-
Klon Herkuni{t Nott;gal- lf[](:}]it Ktzr;- M;;g:t Kurztag si(;l;:t Kurztag M;;l;;t tag
19381939
HI Yiionan| 4 X. 31 o |VIL g YL
[X. 31 ,
HII » d \1LV. 32 et - | WL
X. 31 ‘
H III > o {IV. 39 e AV 2|
HIV > d VIII. 32 o . Vi g VI. | &'
, X. 31
HY » g {VL a9 5 YLIJ | &
, IX. 32

= = d {VII[. 33 oy - ¥l

H VIL Buitenzorg Q VII.
H VIII » Q V. 34 Q | VIL Q VII. Q VIL| — | —
HIX > @+4"| 1V.33 Q |VIL | @+d"|VIL| @+ |VIL|—|—
H XII > — Q+4 |VIL|— | —

H XIII > — @+ d | VIL
H XTIV > — Q4+ 4 |VIL|— | —
H XV » — Q+4 | VIL|—|—
H XVI > - Q VIL|— | —
H XVII > — Q | 1X. Q VL | @+ 4" |VIL|—|—
H XVIII > - Q VII. : —|—
H XI1X » — Q+g | VIL|—|—
H XX > — Q VIl || — | —
HX Heidelberg Q VL 34 Q VI. il

Nun stellte sich aber die Frage, ob die Klone aus Yiinnan-fu in
ihrer Bliihfihigkeit nicht auch z.T. photoperiodisch bedingt seien, d. h.
ob sie bei Kurztag vielleicht weibliche Bliiten bilden wiirden. Es wur-
den daher auch sie (H I-—VI) in die Tageslingenversuche einbezogen.
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Das Resultat war durchaus negativ : alle 6 Klone erwiesen sich, z. T.
auch in 2jihriger Versuchsdauer, als rein ménnlich (vgl. Tab.1). Sie
bildeten, genau wie bei normaler Tageslinge, sehr zahlreiche minnliche
und gar keine weiblichen Bliiten.

Abbildung 1.
Hydrilla verticillata H IX aus Buitenzorg. Links ménnliche und weibliche Bliiten
dicht beieinander auf demselben SproB, rechts auf verschiedenen Seitenzweigen
desselben Sprosses. Die minnlichen Bliiten sind kugelférmig und in ihren Scheiden
eingeschlossen, die weiblichen, mit ihrem langen Halsteil, sind bereits in Verfall
begriffen. Vergr. 1,5 : 1.

Eine weitere Frage war, ob Klone, die ein oder mehrere Male in
der verkiirzten Belichtungszeit gebliiht hatten, in den darauffolgenden
Jahren ohne Verkiirzung der Tageslinge noch blithen wiirden. Die
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Klone H VIII 2, H IX monézisch und H XIX monézisch, die alle 1937
sehr reichlich gebluht hatten, wurden im Sommer 1938 und z. T. 1989
bei unverkiirztem Tageslicht im Freien gezogen. Sie erzeugten nun aber
(vgl. Tab. 1) keine einzige minnliche oder weibliche Bliite mehr, wie

Abbildung 2.
Hydrilla verticillata. Sprofstiick einer rein minnlichen Pflanze aus dem See von
Yiinnan. An der Spitze Knospen, in der Mitte Bliiten kurz vor der Anthese, an der
Basis eine leere Spatha. Vergr.1,5:1.

auch alle andern aus Buitenzorger Material im Zimmer gehaltenen
Kulturen. Die Verkiirzung der Tagesdauer wirkt sich somit, wie zu
erwarten war, nur in der betreffenden Bliihperiode aus und hat keiner-
lei Nachwirkung auf die spitere Bliihfihigkeit.

Das Resultat der Tageslingenversuche kann dahin zusammen-
gefalit werden, daBl die aus Java stammenden Klone Kurztagpflanzen
sind, mit teils synozischer, teils weiblicher Determination. Die aus
Yiinnan-fu stammenden Klone sind dagegen auf Tageslinge unemp-
findlich und sind durchwegs méinnlich determiniert.

Die syndzischen Klone erzeugen immer erst @, dann & Bliiten. Die
Verteilung dieser Bliiten ist selbst innerhalb desselben Klones ver-
schieden; ¢ und % Bliiten konnen auf denselben Sprossen oder auf
verschiedenen Sprossen derselben Pflanze sitzen (Klon H IX und Beob-
achtungen in den Teichen zu Buitenzorg, vgl. Abb. 1).
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Um auch Hydrilla-Klone von anderem Ursprung priifen zu konnen,
wurden Hydrilla-Pflanzen aus den Botanischen Giirten Heidelberg und
Bonn in den Tagesldngenversuch aufgenommen. Die Pflanzen aus Bonn
bildeten im Juni 1934 4 2 Bliiten bei normaler Tageslinge. In den
Jahren 1935 und 1936 unter Verkiirzung der Tageslinge gezogen,
nahm die Bluhwﬂhgkelt nicht zu: 1935 erzeugten sie gar keine, 1936
einige wenige weibliche Bliiten. Wir hiitten es demnach hier mit einem
Klon zu tun, der keine Kurztagpflanze ist, sondern auf Ta,geslange
indifferent reagiert. Woher dieser Klon ursprunghch stammt, ist mir
leider nicht bekannt, doch ist wohl anzunehmen, daB er an den alten
Standorten bei Stettm oder in OstpreuBlen, wo Hydrzlla frei lebt und
ausschlieBlich weibliche Bliiten bildet, gesammelt wurde.

Die Chromosomengarnitur von Hydrilla verticillata soll sich nach
Sinoto (1928 und 1929) durch ein Heterochromosomenpaar nach
dem Typus XY auszeichnen. Zudem unterscheidet er zwischen Rassen
mit 2n = 16 und solchen mit 2n = 24 Chromosomen. In unserem
Material wurden bis jetzt, sowohl in den aus Yiinnan als in dem aus
Buitenzorg stammenden, durchwegs n=28 und 2n =16 Chromosomen
festgestellt. GesetzmiBigkeiten, nach welchen die Differenzierung in
mondzische und didzische Rassen mit einer Funktion der Hetero-
chromosomen als (teschlechtschromosomen verbunden wire, konnten
jedoch weder von Sinoto noch von uns festgestellt werden.

b) Bliitenbiologie.
1. Ménnliche Bliiten.

Die ménnlichen Hydrilla-Bliiten sitzen zu 1-—4 in den Blattachseln
der Blattquirle (Abb. 2 und Taf. 1, Fig.1a). Jede Bliite ist fiir sich in
eine Spatha eingeschlossen. Diese ist kugelférmig und trigt an ihrem
Scheitel ein Kronchen und in ihrer obern Hiilfte etwa 10 Stacheln von
Trichomnatur. Die Spatha besteht aus 2 Zellschichten, die aufeinander-
liegen. Die Trichome werden ausschlieBlich (Abb. 8) von der dulern
Zellschicht der Spatha gebildet. Diese hebt sich von der innern Zell-
schicht kegelformig ab. Die langgestreckten Zellen des Trichomes
umfassen damit einen grofern Interzellularraum. Am Scheitel wird das
Trichom von einer zugespitzten Zelle mit stirker kutinisierten Winden:
abgeschlossen. Das Krdnchen der Spatha wird von 2 kleinen Blatt-End-
abschnitten gebildet, die 3—4 Zellen dick sind und dicht aneinander-
gefiigt eine fest verschlossene spaltférmige Offnung umschliefen (Abb.4).
In der Verlingerung dieser kurzen Spalte sind die Zellen der Spatha
langgestreckt und differieren dadurch vom iibrigen Spatha-Gewebe.
Beides spricht datfiir, daB auch die kugelférmige Spatha der méinnlichen
Hydrilla-Bliite aus zwei verwachsenen Hochblittern entstanden ist, wie
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dies fiir die ldnglichen Spathen der andern Hydrocharitaceen-Bliiten
nachgewiesen worden ist. '

Abbildung 3.

Trichom der Spatha der minnlichen Bliite von Hydrilla.
a) AuBenansicht, b) Lingsschnitt. Vergr. 150 : 1.

Die ménnliche Bliite sitzt auf einem 1—2 mm langen Stiel. Die
Bliitenhiille ist in Kelch und Krone differenziert. Die Kelchblitter sind
breitoval und in der Mitte nach auBen vorgewolbt; sie haben also
ungefidhr die Gestalt der Schalenhilfte eines in der Lingsrichtung hal-
- bierten Hiihnereies. lhre Firbung ist hellgriin an der Basis und rot

Abbildung 4.
Kronchen der Spatha der minnlichen
Bliite von Hydrilla. Lingsschnitt durch
die beiden fest aneinander gefiigten
Endlappen. Vergr. 240 : 1.

am Scheitel. Die Kronblitter sind schmal-lanzettlich und farblos. Die
3 Antheren, die 4ficherig und kurzgestielt sind, stehen vor den Kelch-
bldttern und werden von ihnen fest umschlossen. :

Die Anthese der midnnlichen Bliite kann nur auBerhalb der Spatha
an der Oberfliche des Wasserspiegels erfolgen. Das Aufsteigen der
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ménnlichen Bliiten ist stark von der Witterung abhingig, und zwar
schon von derjenigen des Vortages. Ob dies von der Temperatur des
Wassers oder von der Sonnenbestrahlung abhingt, konnte nicht fest-
gestellt werden. Ist das Wetter am Vortag bedeckt oder regmerisch,
dann steigt auch an einem sehr sonnigen Morgen kaum eine Bliite auf.
Folgen aber mehrere warme sonnige Tage aufeinander, dann steigen
morgens die minnlichen Bliiten in groBer Zahl empor.

Abbildung 5.
Loslésung der ménnlichen Hydrilla-Bliite: Basis des Bliitenstieles. a) Zellen
noch fest im Verband, &) Zellen abgerundet, Zellverband aufgelost, duBerste
Zellschicht = Spatha. Vergr. 90 : 1.

Der 1—2 mm lange glashelle Stiel 16st sich von seiner Basis
los, indem die Zellen des Zellverbandes sich allmihlich abrunden, vgl.
Abb. 5a und b. Die frei in der Spatha liegende Knospe ist von Gas
erfiillt (dessen Zusammensetzung der sehr kleinen Mengen wegen nicht
festgestellt werden konnte), hat das Bestreben aufzusteigen und driickt
daher von innen auf den Scheitel der Spatha. Auf diese wurde jedoch
schon vorher ein Druck ausgeiibt, und zwar durch die Bliitenhiille :
sowohl Kelch- als Kronblitter haben in der breit-keilfdrmigen Scheitel-
region Zellen, die viel Stiirke enthalten. Diese verdickten und offenbar
noch anschwellenden Partien liegen direkt unter dem Kronchen der
Spatha und iiber den prall gefiillten Antheren. Durch die iibereinander-
liegenden Verdickungen der Kelch- und Kronblitter wird von innen ein
Druck auf die Spatha ausgetiibt, so daB sie zwischen den beiden Blét-
tern des Kronchens aufgedriickt wird und in der Verlingerung des
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Spaltes (Abb. 2, links) aufgerissen wird. Die nun frei gewordene gas-
gefiillte Knospe steigt an die Oberfliche des Wassers. Aus der AbriB-
stelle des Bliitenstieles vom Sprof steigt ein Strom von Gasblasen
empor, der lingere Zeit andauern kann. :
Ein kurzes Stiick Stiel ist an der Knospe verblieben, die nun mit
ihrer Lingsachse ungefihr in einer Neigung von 45 Grad zum Wasser-
spiegel schwimmt (Abb. 6a und Taf. 1, Fig. 1¢). Die geschlossene

b

c
Abbildung 6.

Anthese der ménnlichen Hydrilla-Bliite: ¢) auf dem Wasser schwimmende Knospe,

b) Ruhestadium nach der 1. Entfaltungsbewegung, c) villig gedffnete Bliite, die

Antheren werden von einem aus Kelch- und Kronblittern gebildeten Sockel
getragen. Aller Pollen ist bereits ausgeschleudert worden.

Knospe liegt etwa 1% Stunden lang auf dem Wasser, dann plotzlich

offnet sie sich ruckweise in 8 Schritten : '

1. die Bliitenhiillbldtter weichen etwas auseinander; in jedem Kelch-
blatt liegt eine Anthere;

2. die Kelchbldtter legen sich mit den Antheren horizontal auf
die Wasserfliche, wihrend die Kronblitter entweder zugleich
oder kurz nachher mit elegantem Schwung nach auBen und zwi-
schen die Kelchblitter herabgestiilpt werden. In diesem Stadium
(Abb. 6b) tritt eine kurze Pause ein, dann :

3. schnellt plotzlich eine Anthere aus der horizontalen in die
vertikale Lage, 6ffnet zugleich ihre Pollensicke und schleudert
den Pollen weit herum wungefihr in einem Kreissektor von
120 Grad.

Die Offnungsspalte der Antheren liegt genau seitlich; die ver-
bleibende Antherenwand bildet zwei tangential zum Bliitenhiillkreis
stehende segelf6rmige Hiute. Zugleich wird das Kelchblatt nach unten
geschlagen, eine Bewegung, die rasch beginnt und langsam weiter geht.
Dann schnellt die zweite und spiter die dritte Anthere, ihren Pollen
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weit im ndchsten Kreissektor ausschleudernd, empor, und das jeweils
zugehorige Kelchblatt stiilpt sich nach unten (Abb. 6 c¢). Der Pollen
liegt dann in einem Umkreis von 20 und mehr Zentimeter Durchmesser
um die offene Bliite herum. Die Verteilung ist meist keine ganz regel-
miBige, weil die sich 6ffnende Bliite etwas schief auf der Wasserfliche
stand. Die offene Bliite (Taf. 1, Fig. 1d) schwimmt nun mehr oder
weniger senkrecht auf dem Wasserspiegel. Die zuriickgeschlagenen
Kelch- und Kronbldtter bilden einen Sockel, in dessen Innerem der
kurze Bliitenstiel héngt. Die offenen Antheren ragen wie Segel in die
Luft empor; nur ganz vereinzelt klebt etwa noch ein Pollenkorn daran.
Ein leichter Windstol vermag nun die Bliite rasch weiter zu treiben.
Die Abbildungen, die Miki (1937) von den minnlichen Hydrilla-
Bliiten gibt, rufen filschlicherweise den Eindruck hervor, daf§ die Blii-
ten sich langsam und regelmifig oOffnen. Er hat offenbar, wie auch
Maheshwari (1933), der nur einige embryologische Beobachtungen
machte, den eigenartigen Entfaltungsmechanismus gar nicht beachtet.

Abbildung 7.

Querschnitt durch ein Filament von Hydrilla, iuBerste
Zellschicht stark turgeszent, gegen das Bliiteninnere
(links) griBere Zellen als gegen auflen (rechts).

i Vergr. 150 : 1.

Der Mechanismus der Entfaltungsbewegung der ménnlichen Bliite
diirfte ausschlieBlich auf Turgorschwankungen zuriickzufiihren sein.
Kelch- und Kronblitter haben an ihrer Basis ein Gelenkpolster. Es
ist jeweils die duBere der beiden Gewebeschichten, welche an der Stelle
der Umbiegung bei der Anthese aus einigen wesentlich gréferen und
in den #lteren Knospen nach auBlen vorgewdlbten Zellen besteht (vgl.
Abb. 8). Der Turgor dieser Zellen nimmt offenbar bei der Anthese
stark ab. Es konnten in der Umgebung dieser Zellen im Bliitenboden
cgrofie Mengen von Stirkekoérnern und auch Gerbstoffe festgestellt wer-
den. Eine genaue Analyse der Turgeszenzverinderungen war aber, bei
der Kleinheit und raschen Verinderlichkeit des Objektes, bis jetzt nicht
moglich. Durch die Druckabnahme in ihren turgeszenten Zellen biegen
sich die Bliitenhiillblitter nach aufen. : T .

Die Filamente sind ringsum von einer Schicht stark turgeszenter
Zellen bedeckt (Abb. 7). Diese liegen aber im Gegensatz zu denjenigen
der Bliitenhiillbliitter nicht nur aulien, sondern auch innen am Filament,
wodurch sich die Doppelbewegung der Antheren erklirt. Die auben
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gelegenen turgeszenten Zellen wirken synchronisch mit denjenigen der
Kelchbldtter in ibhrer gemeinsamen Bewegung nach auBen. Die nach
innen gelegenen griBeren bewirken das Aufschnellen der Antheren. :
Weitere Hinweise auf den Entfaltungsmechanismus liefert eine
genaue Analyse der bereits kurz erwihnten gemeinsamen und getrenn-
ten Bewegungen von Kelch und Stamina. Es miissen 3 Stufen der Ent-
faltung unterschieden werden (Abb. 6) :
1. Kelchblatt und ihm fest angepreBtes Staubblatt gehen von der
Vertikalen in die Horizontale iiber;
2. es findet eine Pause statt; : -
3. die Staubblidtter schnellen sehr rasch und kriftig nach oben in
die Vertikale zuriick; die Kelchbléitter setzen ihre Bewegung nach
auflen und basalwirts fort.

Abbildung 8.
Gelenkpolster am Grunde der Hiille der ménnlichen Hy-
drilla-Bliite, je die #duBere Schicht von Kelch- (rechts)
und Kronblatt (links) weisen einige stirker turgeszente
Zellen auf. Vergr. 90:1.

Die Stamina fiihren also 2 einander enigegengesetzte Bewegungen
durch, die eine rasch, aber nicht ruckartig von den Vertikalen in die -
Horizontale, die zweite ruckartig von der Horizontalen zuriick in die
Vertikale. Die Kelchblidtter fiihren nur eine Bewegung, die Entfaltung
nach auflen durch, doch wird diese in der Horizontallage von einer
Pause unterbrochen. Wie konnen diese Erscheinungen gedeutet werden?

Daf die Bewegungen der fest aneinandergeprefiten Kelch- und
Staubblditier nach aufen zugleich verlaufen, beruht wohl nicht nur auf
der Ahnlichkeil ihrer Turgeszenzmechanismen, sondern auch darauf, daf
sie offenbar miteinander verklebt sind und somit gemeinsam eine Kraft
ausiiben, welche die grofen turgeszenten Zellen der Innenseite der Fila-
mente dehnt. In der horizontalen Lage halten sich dann die Kohésions-
krifte der verklebenden Substanzen und die Spannung der turgeszenten
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Zellen auf der Innenseite der Filamente das Gleichgewicht, und die
Bewegung kommt zum Stillstand. Nach einiger Zeit aber geniigen die
Kohi#sionskrifte nicht mehr, um den vielleicht etwas verinderten Tur-
geszenzbedingungen der innern Zellschicht der Filamente standzuhalten.
Mit einem Ruck reiBt sich die Anthere aus dem Kelchblattgewdlbe los
und schnellt wieder empor. Vielleicht hingt auch die Offnung der
Poliensiicke, die auch auf Turgeszenz beruhen muB und genau dort
erfolgt, wo der Rand des Kelchblattes an der Anthere anliegt und
sicher im selben Moment vor sich geht, mit diesem Losreiungsvorgang

Abbildung 9.
Eigenartige Zellen-Anordnung in der
Antherenwand von Hydrilla.
Vergr. 240 : 1.

zusammen. Die Kleinheit der Objekte und die Raschheit der Bewegung
verhinderte bisher eine Feststellung dieser Zusammenhidnge. Das vom
Gegenzug befreite Kelchblatt kann nun auch seine unterbrochene Ent-
faltungsbewegung bis zu nahezu vertikaler Lage nach abwirts parallel
zum Rest des Bliitenstieles fortsetzen.

Die Keleh- und Staubblitter verklebende Substanz nachzuweisen,
ist uns allerdings noch nicht gelungen. Es muBte jedoch schon friiher,
bei andern Bliiten mit Schleudermechanismen solch eine Verklebung
angenommen werden. So bei den Bliiten der Urticaceen Laportea moro-
ides und Pellionia Daveauana (Mosebach 1932), deren vor dem Heraus-
schleudern nach innen gebogene Anthere mit der Basis des Filamentes
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verklebt ist. Auch dort konnte der Klebstoff chemisch nicht nachge-
wiesen werden, doch scheint dessen Vorhandensein dadurch erwiesen,
dai die Antherenwand zerrissen wird und dann Teile von ihr an den
basalen Partien des Filamentes kleben bleiben. Bei diesen Urticaceen
handelt es sich, wie bei Hydrilla, um einen Turgeszenzschleudermecha-
nismus, der offenbar durch eine Verklebung zuerst gehemmt wird, so
dal er sich nach plétzlicher Aufhebung der Hemmung besonders kriif-
tig, ja geradezu explosionsartig auswirken kann.

Zusammenjfassend ist festzustellen, daB die Entfaltungsbewegung
der miinnlichen Bliite von Hydrilla verticillata und der Mechanismus,
der das Ausschleudern des Pollens bewirkt, reine Turgeszenzbewegun-
gen darstellen, in dem mechanisch versteifende Widerstandsgewebe
nicht vorhanden sind. Die Auslosung der Bewegungen, selbst des eigent-
lichen Schleuderns, erfolgt nicht durch irgendwelche abnormen Reize,
wie z.B. Beriihrung oder Erschiitterung. Sie hiingt offenbar ganz von
der Sonnenbestrahlung ab, doch lieB sich bisher nicht feststellen, ob es
die Komponenten Wirme oder Licht sind, welche auslosend wirken,
moglicherweise beide zusammen. :

Die duBere Schicht der Antherenwand besteht aus eigenartig grup-
penférmig angeordneten, langgestreckten Zellen ohne besondere Mem-
branstrukturen (Abb.9). Ob diese Struktur mit dem Turgeszenzmecha-
nismus des Aufspringens der Anthere zusammenhingt, konnte noch
nicht festgestellt werden. Die Scheidewiinde der Theken sind sehr zart
und zerfallen friih, schon bevor die Knospe die Spatha verliBt.

TAFEL 1.

Fig. 1. Hydrilla verticillata. a) minnliche Bliiten in den Blattachseln eines Blatt-

quirles. Die prallen Antheren schimmern durch Spatha und Bliitenhiille hindurch.

b) leere Spatha mit Trichomen und Krénchen. ¢) von der Spatha befreite schwimmende
minnliche Knospe. Vergr. 5:1. d) offene minnliche Bliite. Vergr. 12 : 1.

Fig. 2. Weibliche Bliite von Hydrilla auf dem Wasserspiegel ausgebreitet. Breitere
Kelch-, schmalere Kronblitter, zwischen ihnen die 3 kurzen Narbeniste. Vergr. 5 :1.

Fig. 3. Weibliche Bliiten von Hydrilla in ihrer natiirlichen Lage in den Wasserspiegel
- eingesenkt. Der lange Halsteil des Gynaeceums verbindet die Bliitenhiille und die Nar-
beniste mit dem unter Wasser in der Blattachsel sitzenden Fruchtknoten. Vergr. 5: 1.

Fig. 4. Polleniibertragung bei Elodea occidentalis. Schwimmende minnliche Bliiten
und Pollentetraden neben den flutenden weiblichen Bliiten. Vergr. 1,5 : 1.

Fig. 5. Offene Anthere von Elodea occidentalis. Die Epidermiszellen des Konnektivs
und der Filamente sind auf der dem Bliiteninneren zugekehrten Seite (links) stark
turgeszent. Vergr. 35 : 1.
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Der Pollen erweckt zuerst den Eindruck, eine vollig glatte Ober-
fliche zu besitzen. Erst bei stirkerer VergroBerung wird die eigenartige
Struktur der Exine sichtbar, warzige Hocker, die Hohlrdume um-
schlieBen, aber eine relativ glatte Oberfliche bilden (Abb. 10).

Abbildung 10.
Bau der Exine des Pollens von Hydrilla. Vergr, 7800 : 1.

2. Weibliche Bliiten.

Die weiblichen Bliiten sitzen einzeln in einer Spatha, die im Gegen-
satz zu derjenigen der minnlichen Bliiten rohrenfoérmig und etwa 5 mm
lang ist (Abb. 11). Apikal endet auch sie in einem Kronchen aus zwei
kleinen Blattabschnitten, den freien Resten der beiden zur Spatha ver-
wachsenen Hochblitter. Die wachsende Bliite driickt die Spatha auf, die
zerreiBt, und die Bliite tritt seitlich aus ihr heraus.

TAFEL 2.

Fig. 6. Elodea canadensis Montreal. a) oben: minnliche Knospe flutet auf der Wasser-
oberfliche kurz vor der Anthese, unten: halboffene Bliite, in welcher die Tetraden
. einen ungeordneten Haufen bilden.
b) 2 offene minnliche Bliiten auf der Wasseroberfliche flutend. Vergr 15:1.
c) offene minnliche Bliite von der Seite aufgenommen, unten Wasser mit klelnen
Luftblasen, oben Luft, nat. Grif3e.

Fig. 7. Offene minnliche Bliite von Elodea canadenszs Montreal von oben, ein Teil
der Tetraden liegt noch in natiirlicher Lage zwischen den Staubblattkreisen. Vergr. 5 : 1.

Fig. 8. Weibliche Bliitéen von Elodea canadensis Montreal: die nach oben gestellten
Kelchblitter tragen die Bliite, wihrend die 3 gelappten Narbeniste auf den zarteren
Kronblittern liegend bis auf den Wasserspiegel herabgebogen werden, wo die Narben-
papillen den schwimmenden Pollentetraden leicht erreichbar sind. Die Depression des
Wasserspiegels ist als « Hof » um die Bliite sichtbhar. In diesem, meist in nichster Nihe
der Narbeniste, sind die hellen Pollentetraden zu sehen. Die sehr kurzen Staminodien
sind nur in der Bliite rechts an der Basis der Narbeniiste zu sehen. Vergr. 3:1.

Fig. 9. Lagarosiphon muscoides. Schwimmende offene minnliche Bliiten mit 3 hori-
zontal stehenden Antheren und den als Segelapparat wirkenden Staminodien. Vergr. 4 : 1.

Fig. 10. Bestiubung von Lagarosiphon muscoides. Durch die Stellung und Linge der

‘Filaménte werden die Antheren iiber den von der Hiille der weiblichen Bliiten gebil-

deten Teller hinweggehoben und direkt an die Narben herangebracht, welche den noch
an den Antheren haftenden Pollen abstrelfen Vergr. 4:1.
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Die beiden Kreise der Bliitenhiille sind einander #hnlicher als in der
minnlichen Bliite (vgl. Taf. 1, Fig. 2). Sowohl Kelch als Krone bestehen
aus je drei breitlanzettlichen Blittern, wobei die Kronblitter nur etwa
halb so breit sind wie die Kelchblitter. Beide sind sehr diinnwandig und
schlaff. Zwischen ihnen liegen drei sehr kurze, mit langen Papillen aus-
gestattete Narbeniiste. Bliitenhiille und Narbeniiste sitzen gemeinsam
am apikalen Ende einer langen Roéhre (Taf. 1, Fig. 3), dem Halsteil der
Achse, in welche das Gynaeceum tief unterstindig eingesenkt ist. Die
morphologische Bedeutung dieses «falschen coenokarpen Gynaeceums »
der Hydrocharitaceen ist von W, Troll (1931) untersucht worden, so
daB nicht néher darauf eingegangen werden soll. Es konnen an diesem
zwei Teile unterschieden werden : eine verdickte Basis, welche am.
Grunde der Spatha und mit dieser in der Achsel eines Laubblattes sitzt

Abbildung 11.
Spatha der weiblichen Bliite von Hydrilla.

und die Samenanlagen birgt, und ein langer, réhrenférmiger Halsteil,
welcher steril ist und Bliitenhiille und Narben trigt. Was dessen beson-
dere Merkmale bei Hydrilla betrifft, sei nur erginzt, daB die bei andern
Hydrocharitaceen feststellbaren Lamellen in der Fruchtknotenhéhle, die
zum Teil verwachsen, zum Teil unverwachsen sind und die Rinder der
im iibrigen mit dem Bliitenboden verwachsenen Karpelle darstellen, bei
Hydrilla nicht mehr feststellbar sind. Die Innenseite der Fruchtknoten-
wand ist von einer plasmareichen, glatten Zellschicht begrenzt.

Die Linge des Halsteiles ist sehr verschieden und richtet sich nach
der Entfernung des Sprosses vom Wasserspiegel. Liegt der Sprof dicht
an der Wasseroberfliche, bleibt er etwa 8 em lang, ist der SproB kiirzer
und weit vom Wasserspiegel entfernt, so konnen die Halsteile eine
Linge von bis 10 cm erreichen. Immerhin ist ihre Fihigkeit, dem
Wasserspiegel entgegenzuwachsen, beschrinkt: Weiblichen Bliiten an
Sprossen, die etwa 20 em unter dem Wasserspiegel standen, gelang es
in unsern Kulturen nicht, die Oberfliche zu erreichen, wodurch eine
Bestdubung verunmoglicht wurde. '

Kelch- und Kronblitter bilden unter Wasser eine geschlossene
Glocke, an deren Grunde sich die kurzen Narbeniiste und dariiber eine
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grofe Gasblase befinden. So wichst die Bliitenhiille dem Wasserspiegel
entgegen. Oft weichen die Bliitenhiillblitter etwas auseinander, so daf
die Kuppel der Gasblase deutlich sichtbar wird (vgl. Taf. 1, Fig. 3,
rechts unten). i

Sobald die Bliitenhiille den Wasserspiegel erreicht, weichen ihre
Teile auseinander und bilden einen breiten Trichter, der im Wasser-
spiegel eingesenkt liegt, indem nur die oberen Rénder des Trichters die
Wasseroberfliche erreichen (vgl. Abb. 12 und Taf. 1, Fig. 3). Der
Trichter ist nun lufterfiillt und in seinem Innern vollstindig trocken,

Abbildung 12.
Weibliche Bliite von Hydrille im
Léngsschnitt. Im Wasserspiegel ein-
gesenkt bildet sie einen Trichter,
der die durch die Luft geschleu-
derten Pollenkérner auffingt. Am
Grunde die Narbeniste, auf welche
der Pollen fallen muf.

denn die Bliitenhiille hélt das umgebende Wasser fern. Zu innerst im
Trichter stehen frei die drei Narbeniste und ragen damit an die Luft,
ohne je benetzt zu werden, denn wenn Wellenbewegungen die Bliite
unter den Wasserspiegel driicken, schlieft sich die Bliitenhiille wiederum
mit einer Luftblase iiber den Narben. Ist der Halsteil zu lang, d. h.
linger als der Abstand vom SproB zum Wasserspiegel, dann flutet er
mit der etwas auf der Seite liegenden Bliitenhiille auf dem Wasser-
spiegel (Taf. 1, Fig. 3, oben). Eine nachtrigliche Verkiirzung des Hals-
teiles, etwa durch spiralige Windungen, wie sie die Fruchtstiele von
Vallisneria austiihren, findet nicht statt.

3. Die Bestaubung.

Schleudern ménnliche Bliiten auf der Wasseroberfliche ihren Pollen
aus, so fillt ein Teil des Pollens direkt in die von den weiblichen Bliiten
gebildeten Trichter hinein, auf die am Grunde liegenden Narben. Der
Pollen wird somit, ohne je mit dem Wasser direkt in Beriihrung zu ge-
langen, auf die Narben iibertragen. Das Wasser hat auf den Bestiu-
bungsprozef nur einen indirekten Einflu8, indem es die minnlichen
und weiblichen Bliiten zur Wasseroberfliche hinauftrigt und zudem die
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schwimmenden ménnlichen Knospen verbreiten kann. Wo die Sprosse
sehr dicht liegen, ist diese Beweglichkeit stark eingeschrinkt und spielt
bei der Verbreitung des Pollens eine kleine Rolle. Dies wird jedoch da-
durch kompensiert, da der Pollen sehr weit herumgeschleudert wird. So
gelangt er auch in weibliche Bliiten, die nicht in n#ichster Nihe der
ménnlichen Bliiten liegen. Die wenigen, noch auf der schwimmenden
Bliite liegenden Pollenkdrner haben keinerlei Aussicht, je eine Bestiu-
bung durchzufiihren, da sie normalerweise nie zu den in der Bliitenhiille
isolierten Narben zu gelangen vermigen. Der von den offenen Antheren
gebildete Segelapparat ist daher ohne Bedeutung fiir die Polleniiber-
tragung. Kiinstliche Bestdubungen durch Ausschiitten des trockenen
Pollens aus der minnlichen in die weibliche Bliite fiithrten, wie spon-
tane Bestdubungen, zur Fruchtbildung.

4. Die Frucht.

Nach der Bestdubung zerfillt die weibliche Spatha. Die reife Frucht
ist zylindrisch langgestreckt und trigt manchmal einige Emergenzen

Abbildung 13.
Friichte (F) von Hydrilla. Vergr. 2 : 1.

an ihrer Oberfliche (Abb. 13 F). Die Sprosse wachsen weiter, und ihre
neuen Teile driicken die alten Teile,  welche die Friichte tragen, tiefer
ins Wasser hinein, wo sie ungestorter ausreifen konnen. Das Frucht-
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innere wird durch Sezernierungen der innersten Schicht der Frucht-
knotenwand schleimig. Nach einiger Zeit verfault die Fruchtwand, und
die walzenformigen Samen fallen auf den schlammigen Wassergrund.

III. Die Bliitenbiologie von Elodea occidentalis St. John.

~ Mit unserer E.occidentalis sind offenbar sowohl die von Wylie
(1904) beschriebenen E. canadensis als die von Woodward (1919)
beschriebene Philotria engustifolic (Muhl) Britton identisch, da
deren bliitenbiologisches Verhalten und Morphologie weitgehend iiber-
einstimmen. Uber die eigentliche E. canadensis #duBert sich Wylie
wahrscheinlich kurz in einer uns nicht zuginglichen Schrift (Wylie,
1913), in der er von einer « long-stalked Elodea flower » schreibt.

Die minnlichen Bliiten von E. occidentalis zeigen in ihrer Anthese
gewisse Ahnlichkeiten mit denjenigen von Hydrilla werticillata. Sie
sitzen ebenfalls einzeln in mehr oder weniger kugeligen Scheiden in den
Blattachseln. Kurz vor der Anthese sammelt sich in der Knospe eine
groBe Gasblase an, wodurch die Knospe anschwillt und die Scheide von
innen heraufdruckt_ Wihrend dieses Vorstadiums der Anthese, welches
unter Wasser durchgemacht wird, 6ffnen sich die Antheren: ihre ur-
spriinglich extrorse Stellung wird durch Torsion des Filamentes um
etwa 180° intrors. Da die Epidermiszellen von Konnektiv und I"ilament
auf der dorsalen Seite der Anthere stark turgeszent sind, ist wohl an-
zunchmen, daB sie an der Torsionsbewegung weitgehend beteiligt sind
(Taf. 1, Fig.5). Das Konnektiv kriimmt sich zudem Slchelformlg nach
auBen, und da zugleich die beiden Theken der Anthere (je ein Pollen-
sack) aufgesprungen sind, liegen die zu Tetraden vereinigten Pollen-
korner als unregelmiBiger Haufen auf und zwischen den offenen Anthe-
ren. Die Gasblase quillt aus der halb gedffneten, aber noch unter Wasser
stehenden Bliite heraus, und der Haufen der Pollentetraden wird gut
sichtbar. Die Gasblase kann vorzeitig an die Wasseroberfliche steigen,
dann bildet sich eine neue Gasblase. Ist diese grof genug, um, nach
Loslosung des Bliitenstieles, durch ihren Auftrieb die Befreiung der
Bliite von der Scheide zu bewirken, steigt die Bliite rasch an die
Wasseroberfliche auf. Dort springt sie plotzlich auf, indem die Kelch-
blitter rasch nach auBen und unten geschlagen werden. Die Kronbldtter
sind zu kurzen Stummeln reduziert. Die Kelchblitter und der Bliitenstiel
bilden nun einen Sockel, der die sichelférmig nach aulen gekriimmten
offenen Antheren trigt (Ta,f 1, Fig. 4). Weitaus der groBte Teil der im
Tetradenverband verbliebenen Pollenkérner fillt bei der pldtzlichen
Offnung der Bliite aus dieser heraus ins Wasser. Nur ein kleiner Teil
bleibt zwischen den Antheren zuriick und wird von den schwimmenden
. Bliiten weitergetragen.



Die weibiichen Bliiten stehen ebenfalls einzeln in einer lang-
gestreckten Scheide und wachsen apikal aus dieser heraus. Der Halsteil
des falschen coenokarpen Gynaeceums ist 2—8 em lang. Die 3 Narben-
dste kriilmmen sich bei der Anthese allmihlich nach auBen und basal-
wirts, so dals ihre gegabelten Spitzen die Wasserfliche beriihren, ganz
~wie es fiir E. canadensis ausfiihrlicher dargestellt werden wird.

Bei der Bestdubung konnen die aus den minnlichen Bliiten fal-
lenden Pollentetraden ausnahmsweise direkt auf die Narben gelangen
(vgl. Taf. 1, Fig. 4), meist aber schwimmen sie auf der Wasseroberfliiche
an die Narbenéste heran. Durch feine Stacheln ist der Pollen vor Be-
netzung geschiitzt. Dadurch, daf die Narbeniste den Wasserspiegel in
ihrer nichsten Umgebung etwas herabziehen, gleiten die Pollentetraden
aus der Umgebung zZu den Narben hinab, werden also von den Narben
gesammelt. '

Die ovalen Friichte zerfallen bei ihrer Reife, und die walzenférmigen
Samen fallen auf den Grund des Wassers.

IV. Die Bliitenbiologie von Elodea canadensis aus dem St.-Lorenz-Strom.

Die Bliitenbiologie der von uns kultivierten Pflanzen entspricht
weitgehend der von Fr. Marie-Victorin gegebenen Beschrei-
bung und sei darum nur kurz zum Vergleich mit den andern Hydro-
charitaceen herangezogen und erginzt.

Die einzeln in linglichen Scheiden sitzenden mdannlichen Bliiten
bilden eiférmige griine Knospen mit etwas Anthoeyan in den Kelch-
blattern. Am Vorabend des Tages, an welchem die Anthese erfolgt, sind
die Knospen meist noch in der Scheide eingeschlossen. Im Laufe der
Nacht wird die Scheide aufgepreBt, die Knospe tritt heraus, und zu-
gleich wiichst der Bliitenstiel sehr rasch heran, so daB er bis zur Anthese
am néchsten Morgen etwa 5—10 em lang wird. Die Linge -der Bliiten-
stiele ist aber nicht, wie der Halsteil des falschen coenokarpen Gynae-
ceums der weiblichen Hydrocharitaceenbliite vom Abstand des Sprosses
von der Wasseroberfliche abhingig. Der Stiel wird meist viel « linger
als notig » und liegt in lockeren Windungen (nicht regelmiBige Spiralen
wie die Fruchtstiele von Vallisneria!) auf der Wasseroberfliiche. Die
ménnliche Knospe flutet also, nicht allzu dichten Bestand an Sprossen
vorausgesetzt, im Wasser, wie es bei Hydrilla und Elodea occidentalis
nur den weiblichen Bliiten eigen ist. Nach Angaben von Fr. Marie-
Victorin soll jedoch im St.-Lorenz-Strom die Linge der Bliitenstiele
dem Abstand des Sprosses vom Wasserspiegel entsprechen, dafiir aber
die Anthese, im Gegensatz zu unserem Befund, sofort nach Erreichen der
Wasseroberfliche erfolgen.

- Die Antheren 6ffnen sich, wie bei E. occidentalis, bereits in der
noch geschlossenen Knospe. Die Anthese beginnt dagegen erst einige
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Zeit, nachdem die Sprosse von der Sonne beschienen wurden, und dauert

dann den ganzen Morgen hindurch an. Die Knospe schwillt, auch ohne
direkt an der Sonne zu liegen, etwas auf (Taf. 2, Fig. 6a, oben). Dann
offnen sich die Kelech- und Kronblitter, und die Masse der Tetraden
wird sichtbar (Taf. 2, Fig. 6a, unten). Indem sich die Bliitenhiillbléitter
nach unten biegen, heben sie die bereits offenen Antheren iiber den
Wasserspiegel empor (Taf. 2, Fig. 6 b und ¢). Die 9 Antheren stehen in
zwei deutlich verschiedenen Etagen (Abb. 14):

‘ Abbildung 14.
Offene minnliche Bliite von Elodea canadensis. Die 3 brei-
ten Kelch- und die 3 schmalen Kronblitter herabgestiilpt,
dariiber der #uBere doppelte Kreis von 6 horizontal lie-
genden Antheren, von denen nur zwei eingezeichnet sind,
und der innere Kreis von 3 emporgestellten Antheren.
Am Grunde die Spatha. Der Pollen ist bereits entleert
worden.

1. Einer duBern Anordnung von 6 Antheren, welche in offenem Zu-
stand flach ausgebreitet sind und dadurch eine Art leicht gestielter
Schale bilden, auf der die Pollentetraden in Haufen liegen;

2. einem inneren Staubblattkreis, der durch Verwachsung der
Staubblitter siulenférmig erhoht ist und die offenen, extrorsen Anthe-
ren, die grofer sind als die auBlen stehenden, senkrecht emportragt.
Sie bilden eine Art Aufsatz in der Schale, durch welchen die Pollen-
masse ebenfalls zusammengehalten wird. Die offenen Antheren haben
ein petaloides Aussehen. Die 6 AuBeren sind vorerst extrors, machen
dann aber eine Torsion um 180° durch, so daB die Pollentetraden nach
der innern Seite der Bliite entleert werden. So fallen denn auch tatséch-
lich nur ganz wenige Pollentetraden bei der Anthese aus der Bliite
heraus. Weitaus der groBte Teil wird in der Bliite sorgfiltig tiber das
Wasser emporgehoben und bleibt vor Benetzung geschiitzt (Taf. 2,
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Fig. 6 ¢). Die Bewegungen des Wassers tragen nun die flutenden Bliiten
hin und her, doch auch leichte Luftbewegungen werden von den als
Segel wirkenden innersten Antheren aufgefangen. Die & Bliiten ge-
langen so mit ihren trockenen Follentetraden zu den weiblichen Bliiten
(Taf. 2, Fig. 8), die denen von E. occidentalis suBerst dhnlich sind. Sie
lassen beim Anprallen ihren Pollen direkt auf deren Narbeniiste oder in
das Wasser der nichsten Umgebung fallen, von wo aus sie in die durch
den Druck der Bliiten und speziell der Narben bedingte Depression des
Wasserspiegels hinabgleiten. Die Depression des Wasserspiegels ist in
der Tafel 2, Figur 8 als « Hof » um die Bliiten sichtbar, in welchem die
hellen Pollentetraden meist dicht bei den Narbeniisten zu sehen sind.

Die Vorginge der Fruchtreife sind dieselben wie bei E. occidentalis.

V. Die Bliitenbiologie von Lagarosiphon muscoides Harv.

Die mdinnlichen Bliiten der erstmals von V. A. Wager (1928)
untersuchten Lagarosiphon muscoides sitzen in Biischeln in der ovalen
Scheide. Zwischen ihnen befinden sich lange hyaline, vielzellige Haare.
Die Bliiten derselben Scheide reifen nacheinander heran, wobei die
Bliitenstiele wachsen, bis die Knospe aus der Scheide heraustritt. Dann

Abbildung 15.
Ausschnitt aus einem Staminodium von
Lagarosiphon muscoides.

lost sie sich los und steigt an die Wasseroberfliiche empor. Meist ge-
schieht dies frith am Morgen. Die geschlossene Knospe schwimmt dann
noch lingere Zeit umher, um sich erst im Verlauf des spiteren Morgens
rasch zu 6ffnen. Die Anthese geht in drei Etappen vor sich:

1. Offnung der Bliitenhiille, indem sich Kelch- und Kronblitter
schriig aufrichten und auf die Wasserfliche legen, wobei sich in jedem
Kelchblatt eine Anthere befindet. :

- 2. Kelch- und Kronblitter werden nach unten gestiilpt und bilden
einen Sockel fiir die tibrigen Bliitenteile (Taf. 2, Fig. 9 a—b). Zugleich
strecken sich die Filamente in Richtung parallel zur Wasserfliche, so
daf} die dorsifixen Antheren etwa 1 mm iiber dem Wasserspiegel senk-
recht zu diesem schweben. Die 4 Pollensicke 6ffnen sich und auf den
violetten Antheren werden 4 Reihen von je 4 gelben Pollenkérnern
sichtbar.

3. Die in der Knospe gefalteten Staminodien, 3 lange, diinne, vio-
lette Féden, die von langen, papillésen Epidermiszellen bedeckt sind,
strecken sich (Abb. 15). In elegantem Bogen wolben sie sich nach aufien,
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verbleiben aber in ihren apikalen Teilen untereinander verbunden. Sie
iiberragen die iibrigen Bliitenteile um ein Mehrfaches ihrer Hohe und
wirken schon bei der leisesten Luftbewegung als sehr wirksame Segel.
Die Pollensiicke offnen sich wihrend der Streckung der Filamente.
In jedem Sack befindet sich nur eine Pollenmutterzelle, aus welcher
4 in einer Reihe angeordnete Pollenkorner werden (Vgl. Taf. 2, Fig. 10
und Abb. 16).
- So bildet dle ganze Anthere nur 16 Pollenkorner Diese bleiben an
der Antherenwand kleben, indem eine gelbe, offenbar klebrlge SCthht

Abbildung 16.
Pollenkdrner von Lagarosiphon muscoides. Durch eine
Klebeschicht sind sie anfangs untereinander und mit der
Pollensackwand verbunden; spiter zieht sich die Klebe-
schicht auf die Pollensackwand zuriick (oben in der
Zeichnung), und der Pollen fillt herab.

die Pollenkdrner untereinander und mit der innersten Wandschicht (das
Tapetum wird amdéboid) verbindet, so daf sie nicht herabfallen kénnen
(Abb. 16). Die Pollenkorner bleiben also im Tetradenverband, wenn auch
die einzelnen Glieder der Tetrade in einer Geraden angeordnet sind.
Nach einigen Stunden zieht sich die klebrige Schicht zwischen den -
Pollenk6rnern zuriick und legt sich der Wandschicht an, wie in den
oberen Teilen von Abbildung 16 zu sehen ist. Der Pollen wird dadurch
frei und fillt leicht herab. Wihrend die Antherenwand, deren Epidermis
kurze Warzen trigt, durch Anthocyangehalt violett gefirbt ist, sind die
klebrige Haut und die Pollenkdrner leuchtend gelb. Woraus die Klebe-
schicht besteht, ist nicht abgeklirt: durch Sudan III wird sie nicht rot.
Troll (1928) fiihrt solche Klebeschichten auf Restbestéinde des Peri-
plasmodiums, das aus dem Tapetum entstanden ist, zuriick.

Die weiblichen Bliiten fluten mit einem langen Halsteil des falschen
coenokarpen Gynaeceums, wie bei Elodea, auf der Wasserfliche. Die
aus beinahe gleichwertig ausgeprigten Kelch- und Kronblidttern be-
stehende Bliitenhiille bildet jedoch eine nach dem Wasserspiegel nahezu
geschlossene, flache Schiissel, auf welcher die drei kurzen, leicht empor-
gerichteten Narbeniiste stehen. Die Narben kommen daher, im Gegen-
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satz zu denen von Elodea canadensis und occidentalis, nie mit dem
Wasserspiegel in Beriihrung. Die miinnlichen Bliiten schwimmen nun
heran und werden von den, den Wasserspiegel etwas herabdriickenden,
weiblichen Bliiten angezogen. Die versatilen, leicht geneigten Antheren
liegen nun genau auf der Hohe der Narbeniste (Taf. 2, Fig. 10), zu wel-
chen sie von den langen, steifen Filamenten iiber den Rand der Bliiten-
hiille hin gehoben werden. So geben sie ihren Pollen ab, ohne daB er je
mit dem Wasser in Beriihrung kommt. :

Auch bei Lagarosiphon verschleimt die Frucht und liBt ihre Samen
auf den Grund fallen.

" VI. Die Modi der Polleniibertragung innerhalb der Hydrocharitaceen.

Die klassische Einteilung Delpinos (vgl. Ascherson, 1871,
und Knuth, 1898, I, 8. 77) unterscheidet
L. Hydrophilae, d. h. Pflanzen, welche durch Vermittlung des Wassers
befruchtet werden, :

II. Anemophilae: Pflanzen, welche durch Vermittlung des Windes be-
fruchtet werden,

II1. Zoidiophilae: Pflanzen, welche durch Vermittlung von Tieren be-
fruchtet werden, unter diesen spielen neben Vogeln (Ornithophi-
lae) und Schnecken (Melacophilae) weitaus am hiufigsten Insek-
ten (Entomophilae) die Vermittlerrolle.

‘Die Hydrocharitaceen gehdren zu den relativ wenigen Familien
der Phanerogamen, in denen hydrophile Polleniibertragung hiufig und
~ auf mannigfache Art ihren Ausdruck findet. Zudem finden sich inner-
halb derselben Familie zahlreiche F#lle von Entomophilie und, wenn
auch selten, Anemophilie.

Als Entomophile sind vorerst alle Siratiotoideae anzusprechen, mit
Ausnahme von Hydromystria stolonifera, die nach Bottini (1890)
anemophil sein soll. Nach neueren Beobachtungen von Hauman
(1915) soll der trockene, pulverulente Pollen dieser Art teils durch den
Wind getragen, teils auf dem Wasser schwimmend zu den Narben ge-
langen. Entomophilie wurde, nach dem Handbuch fiir Bliitenbiologie
von Knuth (1904), beobachtet in den Gattungen Stratiotes, Boottia,
Ottelia und Hydrocharis. Der der Gattung Boottia nahe verwandte
Xystrolobos yiinnanensis G a g eb., mit seinen groBen, weithin leuch-
tenden Bliitenblidttern, diirfte ebenfalls entomophil sein. All diese Gat-
tungen zeichnen sich durch groBe, leuchtende Kronblitter aus. Zu den
Entomophilen gehort aber auch unter den Vailisnerioideae offenbar
Elodea densa. Hauman (1912, S.36) (mir standen nur & Bliiten
zur Verfiigung) schreibt dariiber, daB sowohl die & als die @ Bliiten
5—4 cm iiber die Wasserfliiche emporragen (was ich an den ménnlichen
Bliiten bestéitigen konnte) und die Ubertragung des Pollens wahrschein-
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lich durch Fliegen erfolge, die vom Nektar der &' und £ Bliiten an-
gezogen wiirden. Elodea dense hat bis 1 c¢m lange, breit-ovale, leuch-
tend weille Kronblitter, leuchtend gelbe Antheren mit verklebtem Pollen
und gelbe Nektarien in den @ Bliiten. Den groBien, weifien Kronblittern
nach, die ich an der einzigen erhaltenen £ Bliite von E. Najas erhielt,
durfte auch diese Art entomophil sein.

Die beiden marinen Unterfamilien der Halophzlozdeae und Thalas-
soideae diirften mit ihren Arten Halophila ovalis (Balfour, 1879),
Enalus acoroides (Svedelius, 1904, Troll, 1931) und wohl
auch Thelassia Hemprichii, deren Bliitenbiologie noch' ganz unbekannt
ist, zu den Hydrophilen gehioren. Zu dieser Kategorie sind auch zu
zihlen die Vallisnerioideae Vallisneria spiralis, alternifolia und ameri-
cana (Kerner, 1891, Wylie, 1917, Goebel, 1889, und Sve-
delius, 19.32), Hydrzlla verticillata, Laga,roszphon muscoides und
wohl auch crispus, von der ich selbst nur ¥ Exemplare habe, ferner
von der Gattung Elodea die Arten canadensis, occidentalis und calli-
trichoides.

Die Hydrophilen wurden schon von Delpino in 2 Kategorien
eingeteilt, und zwar je nachdem, ob die Befruchtung wunier Wasser
erfolgt, indem der Pollen das spezifische Gewicht des Wassers besitzt =
Hyphydrogamie (nach K nuth), oder die Befruchtung an der Wasser-
oberfliche stattfindet, indem der Pollen leichter ist als das Wasser und
schwimmt oder auf einem schwimmenden Trager sitzt, wihrend sich die
Stiele der weiblichen Bliiten bis zur Oberfliche des Wassers verlingern
— Ephydrogamie (nach Knuth). Hyphydrogam ist von den Hydro-
charitaceen, so viel bis jetzt bekannt, nur Halophila ovalis mit faden-
formigem Pollen. Alle iibrigen untersuchten hydrophilen Hydrocharita-
ceen gehdren zu den Ephydrogamen. Diese Kategorie umfaft jedoch so
viele Modi der Polleniibertragung, und die in ihr vereinigten Erschei-
nungen sind bliitenbiologisch so verschieden, daf ihre Vereinigung in
eine Gruppe widersinnig erscheint. Im Gegensatz zu den Hyphydro-
gamen, wo das Wasser allein den Pollen, ohne Beteiligung der Luft
iibertrigt, sind bei den Ephydrogamen immer 2 Medien, Wasser und
Luft, an der Polleniibertragung beteiligt, was als Ambiphilie bezeichnet
werden kann. Bei den Zoidiophilen nimmt der Pollen allerdings seinen
Weg auch durch die Luft, aber die Bewegung, auf die es ankommt, ist
doch auf das Tier beschriinkt, héchstens wird das Tier vom Winde
getragen. Bei den Ephydrogamen kann aber auch die bewegte Luft
mitwirken, d.h. das Lokomotionsmittel der Anemophilen : einmal weil
die den Pollen auf dem Wasser tragenden Bliiten vom Winde bewegt
werden und keine Eigenbewegungen ausfiihren, sodann weil auch die
Pollenkérner, die durch die Luft auf die Narben fallen, oft, wenn auch
nicht immer, von bewegter Luft weitergetragen werden. Die Kategorie
der Ephydrogamen sollte daher, je nach dem Anteil, den Wasser und
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Luft in ihrer Wechselwirkung iibernehmen, weiter aufgeteilt werden.
Wir wollen uns hier, wie auch im folgenden Kapitel, auf die Gattungen
der Hydrocharitaceen beschrinken, die in neuerer Zeit griindlich bear-
beitet worden sind, d.h. die Vallisnerioideen Hydrilla, Elodea, Lagaro-
siphon und Vallisneria und die Thalassoidee Enalus acoroides. Zwei
Merkmale sind allen gemeinsam und betreffen den ersten Schritt der
Polleniibertragung :

@) Die ménnlichen Bliiten steigen mit Hilfe einer Gasblase durch das
Wasser an dessen Oberfliche empor. Sie konnen smh von ihrer .
Achse loslosen oder nicht.

b) Die weiblichen Bliiten steigen entweder mit einem stark ver-
lingerten Halsteil des falschen coenokarpen Gynaeceums oder
mit einem langen Bliitenstiel an die Wasseroberfliche.

Die Bestdubung findet infolgedessen immer auf der Wasserfliiche,
d. h. an der Luft oder in einer Luftblase unter der Wasseroberfliche,
d. h. ebenfalls an der Luft, statt. Im ersten Schritt der Polleniiber-
tragung, der beiden Kategorien gemeinsam ist, wird der Pollen durch
cine. schwimmende oder flutende Bliite getragen. Im zweiten Schritt
der Polleniibertragung trennen sich die beiden Kategorien der Ephydro-
gamen. Bei den einen Formen kommt der Pollen mit dem Wasser in
Beriihrung und wird von diesem weitergetragen, bei den andern wird
der Pollen direkt von der mdnnlichen Bliite auf die Narben iibertragen,
ohne mit dem Wasser in Beriihrung zu kommen.

Bei E. occidentalis, callitrichoides und wahrscheinlich auch cana-
densis fillt der Pollen normalerweise meist auf das Wasser; sie gehoren
somit zur 1. Kategorie. Auch bei Enalus diirfte dies hiufig der Fall
sein, doch ist es sehr fraglich, ob dieser Pollen fiir die Bestiubung
von Bedeutung ist. Dieser Punkt in der Bliitenbiologie von Enalus ist
némlich weder von Svedelius noch von Troll abgeklirt worden.
Beide Autoren stimmen dagegen darin iiberein, daB die auf der Wasser-
fliche flutenden weiblichen Bliiten mit ihren langen, in Lings- und
Querrichtung gefalteten Kronblidttern (die Kelchblitter sind sehr redu-
ziert), die tief in einer festen Scheide sitzen, die schwimmenden m#nn-
lichen Bliiten einfangen.

Die aus der Spatha losgeloste méinnliche Bliite hat nach den Abbil-
dungen von Svedelius sehr viel Ahnlichkeit mit derjenigen von
Hydrilla verticillata : Kelch- und Kronblitter sind nach unten gestiilpt
und tragen die drei senkrecht emporstehenden Antheren. Dadurch, daB
sich die Antheren von Enalus offenbar nicht zuerst herabbiegen und
nachher emporschnellen, wie bei Hydrilla, wird der Pollen wahrschein-
lich nicht sofort weggeschleudert, sondern einige Zeit mitgetragen. Daf
grofere Pollenmengen lingere Zeit auf den Antheren verbleiben, ist
jedoch nicht wohl denkbar, es sei denn, daB er wie bei Lagarosiphon
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und Vallisneria von einer Klebeschicht festgehalten wird. Beide
Autoren haben aber iiber die Art, wie der Pollen getragen wird, nichts
geschrieben. :

Die sehr grofien Pollenkorner von Enalus (& 170—175 w) haben
nach Svedelius eine glatte Exine und sollen durch ihr Gewicht
im Wasser untersinken. Nach den Beobachtungen von Troll hat
aber die Exine eine fein-stachelige Struktur, #hnlich der von Elodea
canadensis; auch konnte er groBere Pollenmassen deren Herkunft
von Enalus allerdings nicht ganz feststeht, auf dem Wasser schwim-
men sehen.

Wenn man diese einander widersprechenden Berichte mit den
Vorgingen bei andern Hydrocharitaceen vergleicht, liegt der Schlub
nahe, Enalus verhalte sich dhnlich wie Elodea occidentalis : der grofite
Teil des Pollens fallt ins Wasser und schwimmt neben den méinnlichen
Bliiten, die selbst nur wenig Pollen tragen, zu den weiblichen Bliiten
hin. Wenn diese von der Flut unter Wasser gezogen werden, ziehen
‘sie nicht nur die in ihnen eingeschlossenen minnlichen Bliiten, son-
dern vielmehr noch Pollenkérner mit sich. Der nun folgende letzte
TeilprozeB der Bestiubung, der unter dem Wasserspiegel stattfindet,
ist von keinem der Autoren abgeklirt worden und diirfte am marinen
natiirlichen Standort aus praktischen Griinden nur sehr schwer fest-
zustellen sein. Die Spathabliitter sind benetzbar, nicht aber die Petalen.
Beim Untersinken unter den Wasserspiegel diirften daher die Narben
von einer Luftblase innerhalb der Kronblitter bedeckt werden, wie
dies bei den weiblichen Bliiten von Hydrilla der Fall ist. Dann kann
aber der Pollen gar nicht, wie es sich Svedelius vorstellt, in
einer von Wasser erfiillten weiblichen Bliite drin, in diesem Wasser
auf den Fangapparat der Narben hinuntersinken. Er miifite, wie es
Wylie fiir Vallisneria americana schildert, von den umgekippten
miinnlichen Bliiten direkt auf die Narben im Raum der Luftblase iiber-
tragen werden, ohne je mit dem Wasser in Beriihrung zu kommen. Fir
die schwimmenden Pollenkorner aber diirfte es sehr schwer sein, zu
den von der Luftblase bedeckten Narben zu gelangen. Enalus gehort
daher wahrscheinlich nicht zur ersten, sondern zur zweiten Kategorie
der Ephydrogamen.

Bei den Ephydrogamen mit schwimmendem Pollen beruhren die
Narben der weiblichen Bliiten immer Welnlgstens teilweise den Was-
serspiegel und driicken ihn etwas ein. Dies im Gegensatz zur andern
Unterabteilung der Ephydrogamen, in welcher der Pollen, soll er der
Bestiubung dienen, mit dem Wasser nicht in Berihrung kommen darf,
auch wenn die Bestaubung in einer Luftblase unter dem Wassersplegel
stattfindet. Diese Bedingung ist vorerst rein rdumlicher Art : ins Was-
ser gelangter Pollen kann gar nicht mehr zu den weiblichen Bliiten
gelangen, weil die weibliche Bliite so eingerichtet ist, daB die Narbe
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durch die Bliitenhiille vor jeder Berlihrung mit dem Wasser geschiitzt
wird. Zudem tragen die ménnlichen Bliiten den Pollen so hoch iiber dem
Wasserspiegel, daB er mit ihm nicht in Beriihrung kommt, z. B. Hydrilla
verticillata, Lagarosiphon muscoides, Vallisneria spiralis und americana
und wahrscheinlich auch Enalus acoroides.

Bei Vallisneria spiralis (Kerner, 1891) und wohl auch alterni-
folia. (Goebel, 1889) und “denseserrulata (Miki, 1934) bildet die
Bliitenhiille der minnlichen Bliite einen Sockel, der die 2 Antheren
trigt, die schrig nach auBen gerichtet sind. Der Pollen klebt als Klum-
pen an jeder Anthere. Wenn die frei schwimmende miinnliche Bliite auf
die weibliche Bliite stoBt, liegt der Pollen auf derselben Hohe wie die
Narbeniiste und wird direkt auf diese iibertragen. Da der Pollen zu
einem Klumpen verklebt ist, wird er immer in reichlicher Menge iiber-
tragen. Der Vorgang ist dhnlich dem oben fiir Lagarosiphon muscoides
beschriebenen.

Bei Vailisneria americana Wy 1 ie,1917, und Svedelius, 1932)
sind die Filamente der Antheren der schw1mmenden minnlichen Biuteu
weitgehend verwachsen. Bei V. asiatica scheint die Verwachsung so
welt zu gehen, daB Miki (1934) sogar nur noch eine Anthere geziihlt
hat. Der Pollen der beiden Antheren bildet eine mehr oder weniger ein-
heitliche, durch Kittstoffe verbundene Masse, die im Zentrum der Bliite
liegt. Von dort aus kann er, wenn die mannllche Bliite auf dem glatten
Wasserspiegel steht, nicht zu den Narbenisten gelangen. Erst wenn
das bewegte Wa,sser die weiblichen und ménnlichen Bliiten herabzieht,
kommt die ménnliche Bliite schief zu stehen oder kippt sogar um, S0
daB der Pollen mit den Narben in Beriihrung kommen kann und Bestau«
bung erfolgt.

Die Bestiubung von Vallisneria amerzcam und asiatica ist also,
wie die von Enalus acoroides, an bewegtes Wasser gebunden und zeigt
auch sonst manche Ahnlichkeit. Bei beiden Gattungen wird die Frucht
zur Reifung durch spiraliges Aufrollen der Fruchtstiele zum Wasser-
grund herabgezogen. Bei Hydrilla, Elodea und Lagarosiphon werden
nur die Bliitenhiille und die Narben zum Wasserspiegel emporgehoben;
der Fruchtknoten bleibt unter Wasser und wird spéter durch das Nach-
wachsen der Sprosse weiter in die Tiefe hinabgedriickt.

: Die Hydrophilen wiirden meines Erachtens vorteilhafter, unter Ver-

zicht auf die bisherige Unterscheidung in Hyphydrogame und Ephy-
drogame, nach dem Modus der Polleniibertragung in drei Unterkate-
gorien eingeteilt. Unter den Hydrocharitaceen wiren diese Kategonen
durch folgende Arten vertreten:

1. Polleniibertragung wnter Wasser: Halophila ovalis.

2. Polleniibertragung auf dem Wasser: Elodea occidentalis, calli-
trichoides und canadensis (in den meisten Fillen).
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8. Pollentibertragung iber dem Wasser: Hydrilla wverticillatiu, Laga-
rosiphon muscoides, alle genannten Vallisneria-Arten und wahr-
scheinlich auch Enalus acoroides, wo die Bestdubung in einer
Luftblase unter dem Wasserspiegel erfolgt. '

Beim heutigen Stand unserer Kenntnisse sind die Unterschiede
zwischen der Kategorie « Polleniibertragung unfer Wasser » und den
beiden andern Kategorien stirker als die Unterschiede zwischen diesen
beiden. Bei Polleniibertragung « unter Wasser » ist der Pollen faden-
formig, und die Narben bilden einen Fangapparat. Ob diese extreme
Ausbildung der Fortpflanzungsorgane aber immer realisiert wird, wenn
der Pollen unter Wasser die Narben erreichen soll, kann erst beurteilt
werden, wenn mehr Objekte mit solchem Bestdubungsmodus unter-
sucht sind. :

Einen Spezialfall bilden die Explediflorae unter den Hydrogamen,
so insbesondere Hydrilla wverticillata. Bisher waren nur Explodiflorae
bekannt, die zu den Anemophilen gezihlt wurden, wo die Filamente,
vorerst eingekriimmt und elastisch gespannt, bei der Anthese los-
schnellen und den Pollen aus den platzenden Antheren ausschleudern
(Urtica, Parietaria, Broussonetia, Pilea u. a. m.) oder dann, wie bei Mer-
curialis annua (R. v. Wettstein, 1916), die ganzen méinnlichen
Bliiten kriftig abgeschleudert werden und gleichzeitig die Antheren
- platzen und der Pollen in kleinen gelben Wolken in die Luft . aus-
gestoBen wird. Mercurialis annua ist das Beispiel unter den IExplodi-
floren, das am ehesten zur Vergleichung mit Hydrille heranzuziehen
sein wird, wenn auch bei Mercurialis an der Loslosung und Verbreitung
der ganzen Bliite kein Wasser beteiligt ist. Bei allen Explodifloren
handelt es sich normalerweise nicht um Luftbewegungen, die den freien
Pollen weitertragen, also nicht um eigentliche Anemophilie, sondern um
eine vom Blittenmechanismus bewirkte Bewegung des Pollens durch die
unbewegte Luft. Nur sekundir kann durch Luftbewegung der Pollen
_noch weitergetragen werden. -

Zu den Explodiflorae gehoren auch bis zu einem gewissen Grade
E. occidentalis und, nach der Beschreibung von Hauman, E. calli-
trichoides, deren Pollen bei der Anthese durch das Zuriickschnellen der
Kelchblitter und gleichzeitige Emporwerfen der ganzen Bliite aus den
offenen Antheren fillt.

Die Explodiflorae bilden also eine bliitenbiologische Kategorie fiir
sich, die nicht unbedingt zu den Anemophilen zu ziihlen ist. Sie kann
auch mit Hydrogamie verbunden sein, und zwar sowohl bei Polleniiber-
tragung auf dem Wasser (E.occidentalis und callitrichoides) als bei
Polleniibertragung diber dem Wasser (Hydrilla). ;
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VIL. Organisationsmerkmale der Hydrocharitaceen-Bliiten
: und hydrophile Lebensweise.

Hydrophile Polleniibertragung ruft im Bau der Bliitenorgane #hn-
liche Erscheinungen hervor wie Anemophilie. Beide Modi unterscheiden
sich ganz allgemein von den Entomophilen durch starke Reduktion der
Schauapparate, im besondern der Bliitenhiille. Wihrend diese jedoch bei
den Anemophilen im allgemeinen nur noch wenige Funktionen erfiillt,
ist sie bei den Hydrophilen und speziell bei den Hydrocharitaceen auf
ganz bestimmte Funktionen spezialisiert worden. Erst kann sie, wie
z. B. bei den &' Hydrilla-Bliiten, am Offnungsmechanismus der Spatha
und Bliite beteiligt sein, sodann schiitzt sie die & und 2 Organe vor
Benetzung und ist drittens meist am Aufsteigen der flutenden @ oder &
oder der frei schwimmenden &' Bliiten vor der Anthese beteiligt. Eine
ihrer wichtigsten Funktionen liegt jedoch darin, daB sie bei der 3. Kate-
gorie der Hydrophilen die auf der Wasseroberfliche schwimmenden
d Bliiten von manchen Elodea, Vallisneria, Hydrilla, Lagarosiphon
sockelartig emporhebt, so daf der Pollen mit dem Wasser nicht in Be-
rithrung kommt.

Diesen Funktionen gemifB haben die beiden. Kreise des Perianths,
die bei den entomophilen Elodea-Arten stark differieren, bei den hydro-
philen wesentlich weniger ausgeprigten Kelch- und Kronblattcharakter.
An der Erfiillung der gemeinsamen Funktion sind sie allerdings oft sehr
ungleich beteiligt. Die Kelchblitter sind kriiftiger und grofler und
stlitzen besser als die stdrker reduzierten, oft nur schmal linealischen
Kronblitter, die nur noch die Wirkung der Kelchblitter erginzen. Bei
E. occidentalis sind die Kronblitter sogar zu kurzen, sich nicht mehr
herabbiegenden Stummeln reduziert, was mit der Tatsache, daB der
Pollen dieser Art ins Wasser fiillt, also nicht von der Bliite in trok-
kenem Zustand verbreitet wird, wohl iibereinstimmt.

Ahnliches gilt von der Hiille der @ Elodea-Bliiten, welche von den
emporgestellten Kelchblittern auf dem Wasserspiegel gehalten werden,
wihrend die Kronblitter unter den herabgebogenen Narbeniisten liegen,
wie dies auch bei Vallisneria der Fall ist.

Bei Lagarosiphon bilden die gleichgestalteten Kelch- und Kron-
blitter einen Becher, in welchem die Narben schrig empor auf die Hohe
der Antheren gerichtet und vor Benetzung geschiitzt werden..

Bei den ¥ Hydrilla-Bliiten teilen sich die weitgehend gleichartigen
duBern und innern Perianthkreise ebenfalls in die Funktion, die sehr
kurzen Narbeniiste trichterférmig zu umschlieBen und sie vor Be-
netzung zu schiitzen. Thr Bau zeichnet sich durch Schlaffheit aus, so
daB sie sich unter dem Druck des steigenden Wassers sofort schlieBen.

Bei Enalus acoroides sind die Kelchblitter allein stark reduziert,
- die Kronbldtter aber grof und schlaff. Es beruht dies darauf, daB hier
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_ die Funktion des Stiitzens und des Schutzes der weiblichen Bliite von
der kriftigen Spatha ausgeiibt wird.

- Reduziert ist auch die Antherenwand, in der bei den von uns
untersuchten Arten keine fibrose Schicht ausgebildet wird. Nach
Staedtler (1923) ist dies bei den Hydrophilen nur fiir die Hyphy-
drogamen typisch, findet sich jedoch auch bei den explodifloren Urti-
caceen. So diirfte diese Reduktion nicht direkt auf das Wasserleben
zuriickzufiihren sein, sondern auf den Offnungsmechanismus der Anthe-
ren, der allgemein auf Turgeszenzerscheinungen beruht, im einzelnen
aber noch nicht analysiert werden konnte. -

Zu den Reduktionserscheinungen gehdrt auch die geringe Zahl der
Samenanlagen, genauer gesagt; der funktionsfihigen Samenanlagen der
untersuchten Elodea und Hydrilla. Pohl (1930) hat zwischen Be-
stiubungsart und Fruchtknotenbau Beziehungen aufgestellt, wonach
weibliche Bliiten von Anemophilen, die nur wenig Pollen zugleich tiber-
tragen, wenig Samenanlagen enthalten im Vergleich zu den Entomo-
philen, wo die Insekten grifere Pollenmengen zugleich zufiihren.
Khnliches gilt von den Hydrogamen: Die weibliche Bliite von Vailis-
neria, der durch die méinnlichen Bliiten groBere Mengen aneinander-
klebender Pollenkorner zugefiihrt werden, hat wesentlich mehr Samen-
anlagen pro Frucht als die Elodea-Arten und Hydrilla. Bei Lagarosiphon
ist der Pollen zwar auch verklebt, doch steht dem die geringe Zahl der
Pollenkérner pro Anthere entgegen. Die Wirkung der frei schwimmen-
~ den miinnlichen Bliiten stellt Poh1 derjenigen der Insekten gleich; sie
wird durch die Erhaltung des Tetradenverbandes noch erhoht. Dem ist
jedoch entgegenzuhalten, daB, wenn schon manche Arten (E. canadensis
und occidentalis) ihren Pollen im Tetradenverband bewahren, dessen
Funktion dadurch, daB nur 1—2 Pollenkérner pro Tetrade keimen
(vgl. M. Ernst-Schwarzenbach, 1945, S. 40), so beeintrich-
tigt ist, daB nur wenig Samenanlagen befruchtet werden.

. Diesen Reduktionen stehen sowohl bei den Anemophilen als bei
den Hydrophilen Progressionen gegeniiber. Bei den Anemophilen duBiern
sich solche in der Linge der Filamente der sogenannten Longistamineae
(Cammerloher, 1931) und in der GroBe der Narben mancher
Gramineen (Mais). Bei den hydrophilen Hydrocharitaceen finden Pro-
oressionen hauptsichlich in den Segelapporaten ihren Ausdruck. Daran
konnen verschiedene Organe beteiligt sein, so die als Segel wirkenden
Antheren von Hydrille und Elodea canadensis und die hochaufgerich-
teten, sehr auffillicen Segel, welche die Staminodien der ' Lagaro-
siphon -Bliiten bilden.

7Zu den Progressionen sind wohl auch die langen Stiele der d

E. canadensis und der @ Vallisneria-Bliiten und ebenso die langen Hals-
teile der falschen coenokarpen Gynaeceen der weiblichen E. occidentalis,

5
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canadensis und hauptsachhch die bis 20 em langen Halsteile der
€ E. callitrichoides und die bis 10 cm langen Halsteile der @ Hydrilla-
Bliiten zu zéhlen. Diese langen Halsteile erfiillen vorerst die Funktion,
die Narben an die Wasseroberfliiche zu bringen, zugleich aber die Welb—
lichen Organe in der schiitzenden Tiefe zu belassen, letzteres eine Funk-
tion, die bei Vallisneria und Enalus durch Splrahge Aufwindung des
Bliitenstieles erfiillt wird.

Als Progressionen sind auch die langgestreckte Form wund die
Filtelung der Kronbldtter von Enalus zu deuten, ebenso die stark ent-
wickelte Spatha der weiblichen Bliiten, die der offenen Bliitenhiille dicht
anliegt, wihrend sie bei den iibrigen Hydrocharitaceen am Grunde des
Bliitenstieles sitzt und zur Zeit der Anthese keinerlei riumliche oder
bliitenbiologische Beziehungen zur Bliitenhiille mehr hat. Auf die Ver-
hiltnisse bei der in neuerer Zeit nicht mehr untersuchten Halophila
ovatis sei hier nicht ndher eingegangen.

Wie eng die Beziehungen zwischen Pollenstruktur und Bestiu-
bungsmodus sein kénnen, hat P oh1 (1930) schén nachgewiesen. Auch
bei unsern Hydrocharitaceen lassen sie sich feststellen : Hydrophile
Polleniibertragung bedingt, sofern der Pollen auf dem Wasser iiber-
tragen wird, Unbenetzbarkeit. Diese wird allgemein durch die warzige
bis stachlige Struktur der Exine realisiert. Sehr wesentlich erhéht wird
ferner die Unbenetzbarkeit dadurch, daB der Pollen im Tetradenver-
band verbleibt, wobei zwischen den einzelnen Pollenkérnern griBere
Luftmengen emgeschlossen sind. Die Tetraden sind zudem von Resten
des sie umgebenden Periplasmodiums umgeben, welche moglicherweise
auch als Schutz vor Benetzung wirken. Dieses Erhalten des Tetraden-
verbandes ist denn auch ein Merkmal der beiden Arten, deren Pollen
zur Ubertragung oft, wenn auch nicht immer, auf der Wasseroberfliche
schwimmt. In gewisser Beziehung widersprechen sich hierin die An-
gaben Haumans (1912) iiber E. callitrichoides : Der Pollen fillt,
wie Hauman schreibt, auf die Wasseroberfliche und gelangt schwim-
mend zu den Narben. Zugleich bezeichnet er aber den Pollen als « abon-
dant, lisse et trés pulvérulent ». Dariiber, ob er im Tetradenverband
verbleibt, steht nichts. Auch fehlen Angaben iiber die Beschaffenheit der
Exine, was eine spitere Nachpriifung der Verhiiltnisse notwendig macht.

Doch auch bei Polleniibertragung iber Wasser ist der Pollen un-
benetzbar. Bei dem durch die Luft geschleuderten Pollen von Hydrilla
108t sich der Tetradenverband schon friih auf. Die warzige Struktur der
Exine ist erhalten geblieben, doch sind die Warzen sehr fein und kurz
und bilden durch ihre eigenartige Verdickung an der AufBenseite eine
glatte Oberflidche (vgl. Abb. 10). Zudem sind auch einzelne andere Teile
der Bliiten, wie Bliitenhiille und Antheren, gegen Benetzung geschiitzt.
So besteht die Epidermis der Antherenwand von Lagarosiphon und
Enalus aus warzigen Zellen. Auch die Kelchblitter mancher Arten
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scheinen eine leicht papillose Epidermis zu haben wie sie sonst nur bei
den Kronbldttern iiblich ist.

In den Beziehungen von Orgamsa,tlonsmerkmalen und Hydrophilie
der Hydrocharitaceen-Bliiten lassen sich gewisse Enfwicklungsreihen
feststellen, in welchen ein Prinzip verwirklicht wird : Erhohung der
Beweglichkeit der mdnnlichen und bis zu einem gewissen Grade auch
der weiblichen Bliiten. Eine erste Stufe wird durch die Verlingerung
der Bliitenstiele resp. Halsteile des falschen coenokarpen Gynaeceums
der weiblichen Bliiten realisiert (Vallisneria, Elodea occidentalis, cana-
densis, callitrichoides und Enalus), eine zweite durch diinne, sehr lange
und vergingliche Stiele der miinnlichen Bliiten (E. canadensis). In der
dritten Stufe iosen sich die minnlichen Bliiten am Grunde des Bliiten-
stieles los (Elodea occidentalis und callitrichoides, Hydrilla, Lagaro-
siphon, Enalus, Vallisneria) und schwimmen frei beweglich an der Ober-.
fliche des Wassers. Dabei geht die Erhohung der Beweglichkeit bei der
weiblichen Bliite nie so weit wie bei der minnlichen. Sie gibt bis zur
Fruchtreife ihre Verbindung mit der Mutterpflanze nie auf.

De la biologie florale des Hydrocharitacées.
Résumé,

Hydrilla verticillata, observée et récoltée 4 Java et 4 Yunnan-fu,
et cultivée & Zurich, montre que la race de Java ne fleurit que si son
exposition & la lumiére du jour est réduite & la durée de la journée
tropicale.

La blologle florale de cette espéce est curieuse : les fleurs males,
qui flottent & la surface de I’eau, projettent le pollen & une distance de
10—15 em. et par voie aérienne dans les fleurs femelles. Celles-ci sont
en forme de cloches renversées & la surface de 1’eau et portent dans le
fond les pistils, soigneusement protégés de tout contact avee 'eau envi-
ronnante. Une comparaison avec la biologie florale des autres Hydro-
charitacées, spécialement Elodea occidentalis et canadensis, Lagaro-
siphon muscoides, Enalus acoroides et Vallisneria spiralis, permet de
fixer certaines relations entre ’organisation florale et la vie aquatique :
réduction de certains organes et développement excessif des autres.
Pour le classement des Hydrophiles, c’est-a-dire des plantes dont la
pollinisation est conditionnée par la vie aquatique, il a été proposé de
distinguer trois catégories: 1° pollinisation dans 'eau; 2° pollinisation
sur P’eau; 3° pollinisation au-dessus de 'eau.
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