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~ Untersuchungen iiber die Fortpﬂanzungsverhﬁltnisse: ,'
von Gagea fistulosa (Ram.) und Lloydia serotina (Rchb)

Von Ricco Bianchi,
(Aus dem Institut fiir allgemeine Botanik der Universitit Ziirich).

Eingegangen am 1. Oktober 1946.
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Embryologische Untersuchungen an Vertretern der Liliuceengattung

Gagea wurden verschiedentlich durchgefiihrt. So folgte auf die wohl
klassisch zu nennenden Arbeiten von Hofmeister « Die Entstehung
des Embryos der Phanerogamen » 1849 und « Neue Beitrige zur Kennt-
nis der Embryobildung der Phanerogamen » 1861 im Jahre 1912 eine
Publikation von N€me ¢ : « Uber die Befruchtung bei Gagea ».

Seine
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Untersuchungen beziehen sich auf den Fall einer dispermatischen Be-
fruchtung bei Gagea lutea, und er diskutiert den Vorgang als eine Mog-
lichkeit zur Erhohung der Chromosomenzahl. Uberdies gibt er aber auch
eine recht eingehende Darstellung der normalen Befruchtungsvorgiinge
und spricht iiber dabei beobachtete Plasmaemschlusse 1nnerhalb del
verschmelzenden Kerne. :

War es schon relativ friih bekd,nnt daB die Entwicklung von der
angelegten bis zur reifen Eizelle, d. h. dem reifen Tmbrvosack bei den
einzelnen Pflanzen auf schr Verschledene ‘Weise durchlaufen werden
kann, so bedeutete die 1927 von Sten ar verdffentlichte Arbeit « Uber
die Entwicklung des siebenkernigen Embryosackes bei Gagea lutea »
einen Versuch, die Gattung Gagea einem der damals bekannten Embryo»
sack- Entwwklungsty pen zuzuweisen. ‘

Im sog. Normaltypus., dem weitaus die meds;ter_i Pfla,nzen
folgen, liefert eine Ur-Eizelle (Embryosackmutterzelle) in den zwei
meiotischen Teilungen vier Makrosporen. Davon degenerieren drei. Aus
der restlichen entwickelt sich der reife, befruchtungsfihige Embryosack,
indem aus einem Kern im Laufe dreier Teilungsschritte acht Kerne
gebildet werden (einsporiger achtkerniger Embryosack).

Nun wurde schon lange vor der Jahrhundertwende beobachtet, daf
bei verschiedenen Liliaceen die Degeneration von drei Makrosporen aus-
fallt, also die Embryosackmutterzelle direkt zum Embryosacke wird
(’I‘re ub und Mellink, 1880). Aus den vier Makrosporen resultiert
dann in einer letzten Tellung der reife achtkernige Embryosack. Palm
hat 1915 in seinen «Studien iiber Konstruktionstypen und Entwicklungs-
wege des Embryosackes der Angiospermen » dieses Verhalten fiir die
Liliaceen als typisch erachtet und den Typus als Liliumt ypus be-
nannt, nachdem er schon frither- unter diesem Namen bekanntgewor—
den war.

Um nun nochmals auf dle Untersuchung von Qtenar zuriickzu-
kommen, lautet seine Charakterisierung des Gagea lutea-Entwicklungs-
ganges : « Eine merkwurdlge Modifikation des Liliumtypus. » Seine
«Modifikation» bestand in der Hauptsache darin, daB im reifen Embryo-
sack von Gagea lutea statt acht Kerne nur deren sieben zur Ausbllduno
gelangen.

Seine Untersuchung und hauptsichlich die Interpretation der Pri-
parate wurde in der Folge angefochten von Romanov (1936). Im
Jahre 1938 und den folgenden war nidmlich von Bambacioni und Mit-
arbeitern eine Abweichung dieses Typus nachgewiesen worden, die heute
unter dem Namen Bambacioni-Phé#nomen bekannt ist (Bamba,—
cioni 1928, Bambacioni e Giombini 1930, Bambacioni-
Mezzetti 1931). Es sei hier nur erwihnt, daB es- sich um eine sehr
eigenartige Kernver schmelzung im Embryosack handelt Wir Werden den
Vorgang selbst spiter genau verfolgen. Romanov glaubt nun, daB
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in der gesamten Gattung Gegea die genannte Abweichung vorhanden
ist. Seine Untersuchungsobjekte waren die drei mittelasiatischen Arten
Gagea graminifolia Vved., Gagea ove Stapf. und Gagea tenera Pasch.

In Gegensatz zu Stenar setzt sich auch Westergérd (1936)
mit seiner Untersuchung : « A Cytological Study of Gagea spathacea.»
Er bestimmt die Chromosomenzahl von Gagea spathacea mit 2n = 2irka
102 und die von Gagea minima — anstatt der von Sten ar mit n =16
angegebenen — mit n = 12. Er findet die Reduktionsteilung bei Gagea
spathacea abnorm und sieht hierin auch den Grund fiir die lediglich
vegetative Fortpflanzung dieser Art. Auf Grund seiner Chromosomen-
studien schreibt er der Pflanze Bastardcharakter zu. Nach seinen Befun-
den entwickeln sich sowohl Gagea lutea wie auch Gegea minima iiber
den Umweg des Bambacioni-Phéinomens,

Nun haben aber schon #ltere Untersuchungen ergeben, daﬁ dle
Embryosack-Entwicklungstypen nicht in allen Fillen absolut konstant
sind. Schon innerhalb einer Art treten gelegentlich Sechwankungen auf.
So entwickelt sich Paris quadrifolia nach Ernst (1902) sowohl nach
dem Scillatypus wie auch nach dem Normalty pus: Bei Gyro--
stachis gracilis und G. cernua kann nach. Pace (1914) sowohl der -
Normaltypuswie dauch der Scillatypus oder gar der Lilium-
typus vertreten sein. Es lieBen sich fiir dieses Verhalten noch weitere
Beispiele anfiilhren. Schnarf nimmt 1927 in seiner « Embryologie
der Angiospermen » an, « daB zum mindesten Scilla- und Lilium-
typus in sehr naher Beziehung zum Normaltypus stehen». Er
vermutet, « daB namentlich bei Orchidaceen ganz geringe Unterschiede
in den Erndhrungs- und Wachstumsverhiltnissen es entscheiden, ob nach
den meiotischen Teilungsschritten Winde zwischen den Makrosporen
gebildet werden oder nicht ». Es ist aber nach seiner Auffassung « gewil
nicht anzunehmen, daB die Variabilitit des Entwicklungstypes innerhalb
der Art auf die Orchidaceen beschrinkt sei» (Schnarf, Seiten 248/249).
Ob diese Auffassung wihrend der letzten Jahre auf Grund von weiteren
Untersuchungen bestitigt wurde, entzieht sich leider meiner Kenntnlq
Angaben dariiber konnte ich keine finden.

Im Hinblick auf die Stellung der Embryologie zur &»ystema.tlk
scheint mir aber gerade diese Frage einer genaueren Priifung wert, und
ich glaube, daB eine vergleichend embryologische Untersuchung von
Alpenpflanzen und Tieflandpflanzen enger Verwandtschaftskreise dazu
einen Beitrag liefern konnte. Ich habe es daher unternommen, zwei
Pflanzen unserer Alpen auf diese Weise zu untersuchen. Vorgingig der
vergleichenden Untersuchung war auch der Embryosack-Entwicklungs-
typus nachzuweisen, da keine der beiden Pflanzen bisher eine. embryo-
logische Bearbeitung erfahren hat.

Mein erstes Untersuchungsob;;ekt Gagea fzstuloea (Ram) ist unter
den wenigen alpinen Liliaceen die einzige montan-alpine Gageaart. Ihre
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Bliitezeit féllt infolge der Gebirgsverhiiltnisse auf die Monate Mai/Juni,
was gegeniiber den Tieflandarten eine Verzogerung von zwei bis drei
Monaten bedeutet. Zweck meiner Untersuchungen war daher zunichst,
AufsehluB zu geben dariiber, ob sich das alpine Vorkommen in seiner
Gesamtheit irgendwie auf das embryologische Geschehen, insbesondere
auf die Anfangsstadien der Embryosackentwicklung auswirkt. Zwecks
Feststellung eventueller Abweichungen vom gewdhnlichen Entwicklungs-
gang innerhalb der Art wurden die Untersuchungen auch streng nach
Standorten getrennt durchgefiihrt. :

Im Laufe meiner fortschreitenden Arbelten stellten sich dann wei-
tere Fragen, insbesondere zum Problem der Vermehrung, die jedoch hier
nicht erirtert werden sollen, da sie eine ausfuhrhchere Besprechung
verlangen.

Das zweite UntersuchungsobJekt Lloydm serotzna (Rchb) hat mei-
nes Wissens bis jetzt gar keine Bearbeitung erfahren. (Es ist tiberhaupt
merkwiirdig, wie wenige unserer Alpenpflanzen in dieser Hinsicht unter-
sucht sind.) Schon bei Romanov (1936) findet sich aber der Hinweis.
auf diese Gattung, deren embryologische Untersuchung zu wiinschen
wiire, da sich moglicherweise auch hier die Lrschemung des Bamba-
cioni-Phéidnomens feststellen lasse, Nachdem im Laufe der Unter-
suchungen der Nachweis hierfiir erbracht werden konnte, war das Haupt-
ziel in- der Bearbeitung von Lloydia serotina erreicht. i

- Die hergestellten Priparate erlaubten dann dariiber hinaus noch
eine Untersuchung der Endosperm- und Embryoentwicklung, Eine solche
schien berechtigt, weil erstens relativ wenige Arbeiten dieser Art exi-
stieren und zweitens sich die Verhiltnisse bei -Lloydz‘a als abweichend
und in dieser Weise noch nirgends beschrieben erwiesen. Ich unternahm
daher zum Schluf noch den Versuch,. die Embryoentwicklung von
Lloydia innerhalb eines der bei S chnarf angefiihrten Emblyo Ent—
chklungstypen einzugliedern.

In Ergédnzung der embryologlschen Arbeiten sollte eine Untersu—
ohung der Chromosomenverhiltnisse AufschluB iiber die Chromosomen-
zahl beider Pflanzen geben.

- II. Material und Methoden.

. :Das . embryologische Untersuchungsmaterial von Gagea fistulosa
wurde gesammelt auf den Alpen in der Umgebung von Chur: Prader Alp
1600 m, Jochalp 2000 m, Calandaalp 1930 m, GroBalp 1900 m, Alp Farur
1950 m, sodann an Standorten im Oberengadin: Muottas Muraigl 2440 m,
Alp-Margun (Val Saluver) 2500 m. Die Fruchtknoten wurden zum groﬁ-
ten Teil fixiert in Alkohol-Essigsiure 3 : 1. :

Zum Studium der Pollenentwicklung sind Stadien Junger Bliiten-
knmpen notwendig. Um fiir diese Untersuchungen geniigend Material
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zu erhalten, habe ich im Laufe der Sommer 1944 und 1945 eine grofere
Anzahl Pflanzen von den angegebenen Standorten im Versuchsgarten
des hiesigen Institutes eingetopft. Trotzdem dabei Erde der Standorte
verwendet wurde, hielten sich die Pflanzen nicht gut. So wurden im
Friihling 1945 iiberhaupt keine und im Friihling 1946 nur sehr wenige
Bliiten angelegt. Auch die Bliitenanlage von in Chur eingetopften Pflan-
zen war nicht befriedigend. Um auf alle Fille geniigend Untersuchungs-
material zu besitzen, habe ich daher im Spétherbst 1945 und zu Beginn
des Winters 1945/46 auf zirka 1900 m Hohe nochmals Zwiebeln aus-
gegraben, die bereits junge Triebe angelegt hatten. Diese wurden zum
Teil bei — 10°C aus etwa 10 e¢m Tiefe dem schneebedeckten und gefro-
renen Boden entnommen. Da infolge der ausgeprigten vegetativen Ver-
mehrung von Gagea fistulosa nur rund die Hilfte der austreibenden
Zwiebeln Bliiten ausbildet, waren zur Sicherstellung eines geniigenden
Untersuchungsmaterials verschiedene « winterliche Ausgrabungen » not-
wendig. Im Kulturraum des Institutes entwickelten sich diese Pflanzen
dann in befriedigender Weise weiter, so daB ich von Mitte Januar an
junge Bliitenknospen fixieren konnte. Praktisch ist es von Vorteil, daB
nacheinander meist mindestens drei Bliiten angelegt werden. Man erhélt
so. eine fortlaufende Reihe von Entwicklungsstadien verschiedenen
Alters. Die meiotischen Teilungen scheinen normalerweise dann abzu-
laufen, wenn die jungen Bliitenanlagen etwa zur Hélfte aus der Zwiebel
* herausgewachsen sind. Als Fixierungsmittel kamen neben Alkohol-Essig--
siure auch die Gemische nach La Cour und Flemmin g Zur
Anwendung. \

Fiir die cytologischen Untersuchungen brauchbare Wurzelspltzen
lieferten nur Pflanzen, die noch vor der Anthese standen oder diesem
Altersstadium entsprachen (Fixierungsmittel wie oben).

Lloydia serotina wichst in der Umgebung von Chur einzig in der
Gipfelregion des Parpaner Schwarzhorns auf 2690 m. Sie ist ausgespro-
chen kalkfeindlich, findet sich dagegen recht massenhaft auf dem sauren
Radiolarit des genannten Gebietes, Das Untersuchungsmaterial stammt
denn auch zum groBten Teil von diesem Standort. Der kleinere Teil
wurde fixiert am AlbulapaB in etwa 2600 m Héhe, sodann in def Umge-
bung der Bovalhiitte 2500 m, auf der Isla persa 9700 i ik ek Schaf-
“berg bei Pontresina 2500 m. Lloydia serotina stellt fiir unser Gebiet die
am ausgesprochensten alpine Liéliaceenart vor. Ich habe sie auf memen
Exkursionen nirgends unterhalb 2000 m: Hohe angetroffen. :

Die Fruchtknoten zur embryologischen Untersuchung wurden aus-
schlieBlich mit Alkohol-Essigsiure fixiert, Wurzelspitzen zur eytolo-
gischen Untersuchung dagegen auch mit den.schon angefiihrten ehrom-
und osmiumsiurehaltigen Gemischen. Simtliches Wurzelspitzenmaterial
war leicht aus keimenden Samen zu erhalten. Die Keimung erfolgte aber
bei der Mehrzahl der Samen erst nach zirka dreimonatiger ‘Samenruhe.
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Bei beiden Pflanzen fiihrte die Nucleal-Quetschmethode nach Feul-
gen (Fuchsinschwefl. Sidure) bei der Herstellung cytologischer Pripa-
rate aus Wurzelspitzen zu guten Resultaten. Fruchtknoten und Bliiten-
knospen wurden in iiblicher Weise in Paraffin eingebettet und in Quer-
schnitten von 15—30 u geschnitten. Als Gesamtfirbung der Priparate
eignete sich die Doppelfirbung Himatoxylin-Eosin nach Delafield
sehr gut. Fiir karyologische Details gestattete die Firbung mit Kristall-
violett eine besonders schone Differenzierung. Zur Untersuchung reifer
Pollenkdrner von Gagea lieB sich gut die Karmin- Esmgsaure Methode
anwenden. :

Die vorliegende Arbeit wurde am Institut fiir allgemeine Botamk
unter Leitung von Herrn Prof. Dr. A. Ernst im Sommer 1943 begon-
nen. Auf Antrag von Herrn Prof. Ern st erhielt ich einen Beitrag aus
dem Eugen-Baumann-Fonds, mit dem ich meine Exkursions-
auslagen zu einem guten Teil decken konnte. Ich méchte Herrn Prof.
Ernst an dieser Stelle dafiir meinen besten Dank aussprechen. Im
weitern bin ich ihm zu groBem Dank verpflichtet fiir die Uberlassung
der: Hilfsmittel des Institutes und insbesondere fiir das Benutzungsrecht
seiner Privatbibliothek. Nach dem Riicktritte von Herrn Prof. Ernst
als Ordinarius des Institutes hat Herr Prof. Dr. H. Wanne r in freund-
licher Weise die Leitung mieiner Arbeit iibernommen, und unter ihm
wurde diese im Friihling 1946 abgeschlossen. Es ist mir eine angenehme
Pflicht, auch Herrn Prof. Wanner fiir seine Arbeit und fiir das Inter-
esse, das er meinen Untersuchungen stets entgegengebracht hat, herzlich
zu danken. Endlich war mir Herr K. Frank, der technische Assistent
des Institutes in zahlreichen Fragen ein mmmermuder Helfer. Auch ihm
gebiihrt an dieser Stelle mein herzlichster Dank :

IIl. Gagea fistulosa (Ram.).r

1. Embryologische Untersuchungen.
a) Der Entwicklungsgang bis zum primdren vierkernigen Embryosack.

Der Fruchtknoten von Gagea fistulosa ist normalerweise drei-
facherig. Es kommen aber relativ hiufig zweificherige und seltener
vierficherige Fruchtknoten vor. Die Samenanlagen sind zweireihig im
einzelnen Fruchtknotenfach angeordnet. Die erste Entwicklung der
Samenknospe an der Plazenta, die Differenzierung der Archespormutter-
zelle und Ausbildung der Embryosackmutterzelle Vollmehen swh in
normaler Weise.

Die Samenknospe erscheint als Wulstbildung an der Plazenta und
wichst zunichst gerade nach auBen, um sich dann im Funiculus um
180° zu drehen. Sie wird auf diese Art rasch und friih typisch anatrop.
Stenar (1927) beschreibt die Samenanlage von Gagea lutea als
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bitegmisch und tenuinuzellat, d.h. also mit jederseits 2 ausgebildeten
Integumenten und diinnwandigem Nuzellus. Das trifft auch fir Gagea
fistulosa zu. Die duBern Integumente erreichen in der Regel ungefihr
die Linge der innern. Eine Verwachsung vor dem Nuzellus wie bei
diesen ist aber meist nicht zu beobachten. Die Mikropyle — sie ist zwar
eben infolge der Verwachsung der innnern Integumente nicht typisch
vorhanden — wird also nur von der innern Hiille gebildet. Eine Ubersicht
der Verhiltnisse gibt Abbildung 1. :

Abbildung 1.
Querschnitt durch Fruchtkno-
ten von Gagea fistulosa mit

gut ausgebildeten Samen-

anlagen und Embryosack-

mutterzellen. Mikrophoto,
VergroBerung 60fach.

Die Archespormutterzelle entsteht subepidermal (Abbildung 2).
Deckzellen neben der Archespormutterzelle wurden nie gefunden. Auch
im vorliegenden Falle wird die Archespormutterzelle als solche friih
differenziert, wie dies Romano v (1936) fiir Gagea ova angibt. Dann
scheint eine lingere Ruhepause einzutreten, in der hauptsichlich die
Integumentbildung einsetzt. Nach AbschluB dieser Entwicklungsphase
bezeichnen wir die Archespormutterzelle als Embryosackmutterzelle. In
meinem Untersuchungsmaterial hatten simtliche iiber dem Boden be-
findlichen Bliitenknospen in ihren Samenanlagen hereits das Stadium
der Embryosackmutterzelle erreicht. Die Differenzierung der Archespor-
mutterzelle aus dem sporogenen Gewebe erfolgt bei Gagea fistulosa
kurze Zeit nach den meiotischen Teilungen der Pollenmutterzellen.

Die gut ausgebildete Embryosackmutterzelle fillt in Lingsschnitten
durch normale Samenanlagen sofort auf durch ihre GréBe. Ihr Kern ist
rund bis leicht eiformig, besitzt einen grofien Nucleolus und iibertrifft
an Volumen die ihn umgebenden Kerne des Nuzellusgewebes um ein
Vielfaches (Abbildung 1).

34
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Ich mochte nun die typischen Stadien der meiotischen Pro -
phase kurz beschreiben und beginne mit dem ersten, dem Lepto-
tinstadium. In diesem Stadium werden die Chromosomen der
Embryosackmutterzelle zum erstenmal als lange, extrem entspiralisierte
und daher diinne Fdden im Kern sichtbar. Oft sind auch Chromomeren
als kleine Knotchen deutlich festzustellen. Normalerweise finden sich
die Leptotinchromosomen ungefihr gleichmiBig im Kern verteilt vor.
Die Fixierung der zu dieser Zeit sehr empfindlichen Kerne hat aber oft
eine Zusammenballung und Verklumpung der diinnen Fiden zur Folge,
und sie legen sich dann als Kniduel, aus dem oft noch diinne Féden
herausragen, irgendwo an die Kernwand an. Dieses heute als Fixie-

Abbildung 2.
Lingsschnitt durch junge
Samenanlage mit Archespor-

mutterzelle in Synapsis.
Vergroferung 540fach.

rungsartefakt bewertete Stadium ist in meinen Priparaten oft anzu-
treffen. Es wurde friiher als natiirliches Stadium angesehen und mit der
Bezeichnung Synapsisstadium belegt. In Abbildung 2 zeigt
schon die dort dargestellte Archespormutterzelle eine derartige Synapsis.
Ein Nuecleolus ist nicht mehr zu sehen; wahrscheinlich befindet er sich
in der Mitte des Chromosomenkniuels. ;

Das zweite meiotische Prophasestadium, das Zygotédn, ist das
der Chromosomenpaarung. Die jeweils homologenen Chromosomen einer
Garnitur legen sich aneinander und sind bald nur noch als ein Faden zu
erkennen. In meinen Priparaten sind auch in diesen Stadien noch mehr
oder weniger deutliche Chromomeren zu sehen (Abbildung 3 a). Der
Nucleolus erscheint sehr gro8 und in der Firbung mit Kristailviolett von
einem tiefdunklen, starken Blau.

In der Folge macht sich eine weitgehende Stauchung der Chromo-
somen geltend, zuriickgehend auf die nun einsetzende Spiralisation der
Chromonemata und die Anreicherung von Matrixsubstanz: Pachy -
tdnstadium. In dem etwas spiteren Diplotdn sind die Gemini
wieder mehr oder weniger deutlich als Bivalente zu erkennen, indem
die beiden Paarlinge oft wieder etwas auseinander weichen. Bei Gagea
fistulosa sind sie zum Teil sogar ganz getrennt (Abbildung 3b). Im Ideal-
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falle sollte dieses Stadium eigentlich den Tetradenbau der Gemini zeigen,
da jeder Geminus Dbereits den Prophase-Lingsspalt fiir die zweite

meiotische Teilung besitzt. Ich habe das in meinen Pridparaten nie fest-
stellen konnen.

Abbildung 3.
¢ Embryosackmutterzelle
im Zygotdnstadium,
VergroBerung 1575fach.
b Embryosackmutterzelle
im Diplotén/Diakinese-
Stadium,
Vergrioferung 2100fach.

a S -

Das Diakinesestadium als letztes der meiotischen Prophase
zeigt die Chromosomen maximal verkiirzt und peripher an der Kern-
wand angeordnet. Mit der Auflosung des Nucleolus und der Kern-
membran, und mit der Einstellung der Bivalenten in die Aquatorialebene

a b

Abbildung 4.
¢ Embryosackmutterzelle in der Metaphase der ersten meioti-
schen Teilung. » Embryosackmutterzelle in der Anaphase der
ersten Meioseteilung. Vergroferung 2100fach.
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wird die Metaphase eingeleitet (Abbildung 4 a). Abbildungen 3 b und
4 a sprechen dafiir, daB sich hier die Trennung der Gemini schon vor
der Metaphase vollzog. '

Metaphase- und Anaphasestadien in den Priparaten
von Gagea weisen nicht auf Abnormititen im Teilungsablauf der ersten
meijotischen Teilung hin (Abbildungen 4 a und 4 b). Es resultiert aus
dieser Teilung in der Telophase ein zweikerniger Embryosack. Zur Aus-
bildung einer Zellwand zwischen den beiden Kernen kommt es dabei

Abbildung 5.
o Vollstindige anatrope Samenanlage mit zweikernigem Embryo-
sack, leicht schematisiert. VergroBerung 150fach. b Zweikerniger
Embryosack mit Phragmoplastenanlage. VergroBerung 775fach.

nicht. Die beiden Tochterkerne machen, bevor sie sich zur zweifen
meiotischen Teilung anschicken, ein kurzes Ruhestadium durch (Ab-
bildung 5). Dieses Verhalten steht im Gegensatz zu der Meiose der
Pollenmutterzellen, wo die beiden Teilungen unmittelbar nacheinander
ablaufen. Auch die zweite meiotische Teilung scheint normal zu ver-
laufen. Eine Metaphase-Chromosomenplatte aus einer solchen Teilung
lieB sich soweit analysieren, daB mit Sicherheit gesagt werden kann, daB
die n-Chromosomenzahl der Platte mindestens 39, auf keinen Fall aber
mehr als 48 betrigt. Dieser Befund paBt nun nicht gut in das Schema
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der Liliaceen, da bekanntlich die Chromosomengrundzahl in dieser
Familie 12 betrigt. Auf eine Diskussion des Resultates sei aber hier
verzichtet, wir werden spiter darauf zuriickkommen. Die erwihnte Platte
wurde in Abbildung 6 dargestellt. : :

Abbildung 6. ‘)! ,') ) C |

Metaphaseplatte der zweiten meiotischen Teilung 9 ) ~

der Embryosackmutterzelle mit n — mindestens 39 Qe 3 \\\P
Chromosomen. VergroBerung 2100fach. -:‘\J' V=

"\

Nach der Durchfiihrung der beiden Teilungen ist das Stadium des
‘primidren vierkernigen Embryosackes erreicht. Bei
keiner der Kernteilungen werden Zellwinde gebildet, und Gagea fistulose
stellt sich damit in die Reihe der iibrigen Liliaceen. Zwar lassen einzelne

.
¢

Abbildung 7.
¢ Metaphase und Anaphase der
zweiten meiotischen Teilung im
Embryosack. b Anaphasen der
zweiten meiotischen Teilung im
Embryosack. VergrofSerung
900fach. :

Bilder in spiten Anaphasen auf Phragmoplastenanlagen schlieBen. Solche
werden aber, wenn angelegt, wieder zuriickgebildet, sodaB aus den zwei
Teilungen ein Embryosack mit vier freien, haploiden Kernen (Makro-
sporen) entsteht. Es wurde eingangs erwéihnt, daB der Lyliumtypus
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charakterisiert ist dadurch, daB simtliche vier Makrosporen sich weiter
entwickeln zum reifen achtkernigen Embryosack. Darauf gestiitzt ist
‘daher der Liliaceen-Embryosack als viersporig und achtkerni g
zu bezeichnen, im Gegensatz zum einsporig-aehtk ernigen
des Normaltypus, der nach der Degeneration von drei Makro-
sporen von der restlichen Makrospore seinen Ausgang nimmt.

In meinen Priparaten liegen die vier Kerne zuniichst linear hinter-
einander, im schlauchformigen Embryosack gleichmiBig verteilt (Abbil-
dung 8 a). Sehr bald aber macht sich eine Umlagerung der Kerne geltend,

a b g . d

Abbildung 8.
Stadien des priméren vierkernigen Embryosackes. ¢ Lineare Anord-
nung der Kerne, deutliche achromatische Fasern. &, ¢, d 1 + 3-Stel-
lung der Kerne. m = mikropylar, ch = chalazal. VergroBerung 540fach. .

und man findet dann mikropylar im Embryosack einen, chalazal dagegen
eine Gruppe von drei einander stark geniiherten Kernen (Abbildung 8).
Es ist dies das typische 1+38-Stadium des priméiren vier-
kernigen Embryosackes. Simoni (1937) macht bei Tulipa
Gesneriana die entsprechende Beobachtung, und er gibt folgende Be-
schreibung und Erklirung der genannten Kernumlagerung :

« Con lo scomparire delle fibrile cinoplasmatiche e dei fragmoplasti
dei vacuoli compaiono per la prima volta nel sacco. Essi si formano
dapprincipio irregolarmente sparsi in tutto il sacco embrionale (tav. 3,
figura 7). Interessante é a questo punto il fatto, che mentre i vacuoli che
si erano formati nella parte inferiore del sacco, non mostrano nessun
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aumento di volume, quelli della parte superiore s’ingrossano sempre piu,
confluendo in un unico vacuolo, che laseia un solo nucleo al micropilo
e spinge gli altri nella parte calazale del sacco. »

Das heiBt also, daB er hier die Vacuolenbildung fiir die Wanderung
der Kerne verantwortlich macht. In meinen Priparaten sind nun niemals
derartige Vacuolen zu sehen. Es ist somit durchaus unklar, auf welche
Weise die Kernverlagerung durchgefiihrt wird. Tatsache ist, daB sie
immer und mit groBer RegelmiBigkeit erfolgt. Die Kerne scheinen dann
auch einige Zeit in dieser Lage zu ruhen, denn in Liangsschnitten durch
Samenanlagen mittlerer GroBe ist dieses 1 + 3-Stadium sehr oft zu
beobachten. : .

b) Der sekundére vierkernige Embryosack und die Weiterentwit'lélung
zum r__eifen ‘Emb:ryoscck. : '

Wéihrend der mikropylare Kern des 1+ 3-Stadiums sich zu einer
normalen Teilung anschickt, nehmen am Chalazaende des Embryosackes

Abbildung 9.
Primérer vierkerniger Embryo-
sack, in 1-+3-Stellung. Chalazale
Kerne einander stark genihert,
Kernmembranen z. T, in Aufld-
sung. Mikrophoto. VergroBerung

610fach.

ch

auch bei Gagea fistulosa die heute unter dem Namen Bambac ioni-
Phinomen bekannten Kernvorginge ihren Anfang. Die drei haploiden
Kerne der Chalaza zeigen nach Abschluf der Interphase sehr schone
Prophase-Chromosomen, und ihre Membranen sind in Auflésung. Dabei
nihern sich die drei Kerne einander noch stérker, und in der nun folgen-
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den Metaphase ordnen sich simtliche Chromosomen in einer einzigen
Aquatorialplatte (Fusionsplatte) an (Abbildungen 9, 10). Diese, gebildet
aus drei haploiden Chromosomengarnituren, ist triploid, wogegen sich
am mikropylaren Pol natiirlich nur eine einzige haploide Chromosomen-
garnitur vorfindet,.

Abbildung 10.
«Verschmelzungsstadiums»
im priméren vierkernigen
Embryosack. Mikropylar
der haploide, chalazal der
triploide Chromosomen-

knéuel. Mikrophoto,
Vergrofierung 610fach.

ch

Bambacioni (1927) stellt den Vorgang fiir Fritillaria persica
so dar, daB zuniichst jeder der drei Fusionskerne fiir sich allein eine
Spindel anlegt. Erst in einem etwas spiteren Stadium erfolgt nach ihren
Abbildungen die Vereinigung zur Fusionsspindel, nachdem zuerst noch
deutlich drei Gruppen von Chromosomen, entsprechend den drei Kernen,
unterschieden werden konnen. Ich habe solche Stadien bei Gagea fistu-
losa nie beobachten kénnen. Das mag ein Zufall sein. Vielleicht lduft bei
Gagea fistulosa der eigentliche Fusionsvorgang auch etwas schneller ab.

Die Analyse von Fusionsplatten in meinen Priparaten gestaltete
sich infolge der hohen Chromosomenzahl schwierig. Immerhin ergab die
Untersuchung einer solchen Platte eine Chromosomenzahl von zirka, 90.
Diese Zahl wiirde sich noch betrichtlich erhdhen, wenn man, was mir
sehr wahrscheinlich scheint, die verschiedenen sehr groBen Chromosomen
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" als mehrwertige, aus einigen Einzelchromosomen < verklebte » Indivi-
duen auffaft (Abbildung 11 a). Die Analyse einer haploiden mikropyla-
ren Platte ergab zirka 37 Chromosomen (Abbildung 11 b). Was in allen
derartigen Platten aufféllt, ist die sehr unterschiedliche Grobe und Form
der Chromosomen. Eine sichere Bestimmung der Chromosomenzahl war
in diesen embryologischen Préparaten nicht moglich. Wir werden daher:
an anderer Stelle nochmals auf diese Frage zuriickkommen miissen.

In der Telophase der Mitose liefert nun die triploide Fusionsspindel
nur zwei Kerne, und da der gleichzeitig sich teilende mikropylare Kern

Sl ad
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Abbildung 11.
@ Chalazale 3n-Fusionsplatte mit ca. 90 Chromosomen. b Mikro-
pylare 1n-Fusionsplatte mit ca. 37 Chromosomen.
VergroBerung 2100fach.

ebenfalls zwei Kerne liefert, entsteht nach dem dritten Teilungsschritt
erneut ein vierkerniger Embryosack. Das ist nun der sog. sekundire
vierkernige Embryosack. Er unterscheidet sich vom primi-
ren schon rein duBerlich typisch in bezug auf Form und Lage der Kerne
(Abbildung 12). Die zwei mikropylaren Kerne sehen einander meist recht
dhnlich, wihrend man am chalazalen Pol in der Regel einen kleinen
untern von einem gréfern oberen unschwer unterscheiden kann. Inner-
halb des Untersuchungsmaterials sind aber die Kerne in Form und Gréfie
sehr variabel, an der Chalaza oft eckig und kleiner als an der Mikropyle.
Nach Bambacionis Untersuchungen an Fritillaria sind beide chala-
zalen Kerne triploid. Das heift also, daf sich die Chromosomen der
Fusionsgarnitur normal lings teilen und an den zwei Spindelpolen an-
ordnen. Somit besteht der priméire vierkernige Embryo-
sack aus vier haploiden Kernen, der sekundidre da-
gegen aus zwei haploiden mikropylaren und zwei
triploiden chalazalen Kernen,

Dieser Befund deckt sich nicht mit den von Simoni (1937) bei
Tulipa beobachteten Verhiltnissen. Er weist nfimlich an einem Priparat
eindeutig nach, daB seine 3n-Fusionsplatte mit 86 Chromosomen einen
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untern haploiden Kern mit 12 Chromosomen und einen obern diploiden
mit 24 Chromosomen liefert. In der letzten Teilung entstehen aus dem
haploiden in normaler Weise wieder zwei haploide Kerne. Der diploide
dagegen, in Abweichung von der normalen Mitose, macht eine Art
Meiose durch und liefert ebenfalls zwei haploide Kerne, so daB also der
‘reife Embryosack aus nur haploiden Kernen besteht. Simoni betont
nun allerdings ausdriicklich, daB er nicht feststellen konnte, ob dieses
Verhalten Regel oder Ausnahme vorstelle, da ihm fiir diese Beobachtung
nur ein Priparat zur Verfligung stand.

ch

Abbildung 12.

Sekundire vierkernige Embryosicke. Die beiden mikropylaren Kerne sind

haploid, die beiden chalazalen triploid. Letztere besitzen maximal 3 Nucleolen
und sind in Form und Grofe sehr variabel. VergroBerung 540fach.

Meine Priiparate sprechen fiir den Befund Bambacionis (Ab-
bildung 13). Auch Romano v (1936) schlieBt sich mit weiteren Unter-
suchern, ohne eine andere Moglichkeit der Teilung zu erwihnen, Bam -
bacionian. So darf man heute wohl annehmen, dafl das von Simon i
beobachtete Verhalten einem Ausnahmefall und die Befunde von B am -
bacioni dem gewdhnlichen Teilungsablauf entsprechen.

Bedeutsam ist die Erscheinung aber hauptsichlich deshalb, weil je
nach dem einen oder andern Entwicklungsgang verschiedenes Endosperm
entsteht. Im Falle Simonis vereinigen sich zwei haploide Polkerne
zundchst zu einem diploiden, und aus der Befruchtung mit einem
haploiden Spermakern resultiert triploides Endosperm. Nach
Bambacioni aber wird durch die Pollenkernverschmelzung eines
3n-Kernes mit einem 1n-Kern ein tetraploider Polkern gebildet, und die
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Befruchtung mit einem 1n-Spermakern fiihrt dann zu pentaploidem
Endosperm. |

Interessant ist, da R o m a n o v Kernbeschreibungen seiner mittel-
asiatischen Gageaarten gibt, die sich mit den Beobachtungen an unserer
alpinen Spezies vollstindig decken. So, daB die Kerne in Form und

m

Abbildung 13.
Sekundirer vierkerniger Embryo-
sack in Teilung. Die haploiden
mikropylaren - Anaphasestadien
sind deutlich kleiner als die
chalazalen triploiden. Mikro- -
photo, VergroBerung 610fach.

ch

Grofle sehr variabel sind, daB oft chalazale eckige Kerne vorkommen,
die trotz der Triploidie mitunter kleiner sind als die haploiden mikro-
pylaren.

Im sekundiren vierkernigen Embryosack zeigt der untere der cha-
lazal liegenden Kerne oft schon sehr friih typische Degenerationserschei-
nungen. Er nimmt an GréBe ab und firbt sich dunkel. Das kann so weit
gehen, bis er nur mehr als schwarzes, tropfenformiges Kliimpchen im
Priparat erscheint. Es ist klar, daB sich ein solcher Kern nicht mehr
‘normal zu teilen vermag. Dann entsteht nach dem letzten Teilungsschritt
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ein Embryosack, bestehend aus sechs normalen und dem erwihnten
siebenten degenerierten Kern, so wie er 1927 von Stenar fir Gagea
lutea beschrieben wurde. In verschiedenen Fillen kann man dagegen
recht gut ausgebildete achtkernige Embryosicke beobachten. Das kann
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Abbildung 14.

" Schema des Fritillaria-

typus der Embryosack-
entwicklung mit den
beiden ~ Ausbildungs-
mdiglichkeiten des sie-
ben- oder achtkernigen
Embryosackes.
O = haploid,
(o) = diploid,

(® — triploid.

nur erklirt werden, wenn man annimmt, daB auch der unterste chalazale
Kern sich teilt. Ich halte es fiir wahrscheinlich, daB bei Gagea fistulosa
beide Entwicklungswege auftreten konnen. Die Degeneration des ge-
nannten Kernes kann weiter oder weniger weit gehen, so daf ein sieben-
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oder ein achtkerniger reifer Embryosack entsteht (vgl. schematische
Darstellung Abbildung 14). i -

" Der hier beschriebene Entwicklungsgang nach dem Bambacioni-
Phinomen figuriert nun in der Literatur noch unter verschiedenen
Bezeichnungen. Es mag daher angebracht erscheinen, an dieser Stelle
noch eine knappe Darlegung der Nomenklaturenverhiltnisse zu. geben.

Die ersten Beobachtungen des merkwiirdigen Vorganges gehen
zuriick auf Carano, der 1925 und 1926 die Embryosackentwicklung
von Euphorbia dulcis beschrieb. Er hat dabei die typischen Stadien des
Phiinomens erstmals gesehen. Der Entwicklungsgang war ihm dabei
allerdings noch nicht klar, und seine Beschreibung ist unvollkommen. Er
fand aber die typische 1 + 3-Stellung des priméren vierkernigen Em-
bryosackes, stellte die Auflosung der drei chalazalen Kerne fest und gab
auch bereits an, daB aus diesen drei Kernen auf irgendeine Weise zwei
— und zwar betrichtlich grofere — gebildet wiirden. Seine Beobach-
tungen wurden aber zunichst skeptisch aufgenommen, indem Schnarf
1927 noch glaubt, eine «Nachuntersuchung werde wahrscheinlich ergeben,
daB eine gewdhnlicher Liliumtypus vorliege ». Er spricht lediglich
von « falschen Kernstellungen », meint dann allerdings, eine Aufklirung
dieses interessanten Falles sei dringend erwiinscht. Diese folgte dann, als
Bambacioni 1928 an Fritillaria persica und Lilivm candidum, wei-
ter Bambacioni und Giombini 1930 fir Tulipa Gesneriana die
Entwicklungsgeschichte klarlegten, in der Hauptsache so, wie sie hier
fiir Gagea fistulosa beschrieben wurde.

Der Entwicklungstypus wurde lingere Zeit als Fritillaria-
Untertypus des Palmschen Liliumtypus bezeichnet, nach
dem ersten Untersuchungsobjekt Bambacionis. Nach Schnarf
handelt es sich aber um eine Modifikation des viersporig 16kernigen
Peperomiatypus,in dem ebenfalls vier Teilungsschritte ablaufen.
In der dlteren Literatur findet sich gelegentlich auch noch die Bezeich-
nung Euphorbiatypus, zuriickgehend auf Carano und sein
Untersuchungsobjekt Euphorbia dulcis.

In der neuesten mir bekannten, zusammenfassend embryologischen
Arbeit Maheshwari1937) spricht sich deren Verfasser dafiir aus, den
Fritillaria-Untertypus als selbstindigen Entwicklungstypus auf-
zufassen. Das scheint um so mehr berechtigt, als sich nach den heutigen
Kenntnissen immerhin rund 30 Arten auf diese Weise entwickeln. Ein
groBer. Teil davon sind Liliaceen. Damit ist auch gesagt, dal gerade der
eigentliche Liliumtypus fiir viele Liliaceen nicht typisch ist, und
es ist angebracht, diese irrefiihrende Bezeichnung zu #ndern. Sie ist
konsequenterweise umzuwandeln in Adoxatypus, nach dem ersten
Untersuchungsobjekt dieser Gruppe, Adoza moschatellina Joensson
1879/80.
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c) Der reife Embryosack.

Maheshwari (1937) betrachtet den achtkernigen Embryosack
als das typische Endglied im Entwicklungsablauf des Fritillaria-
typus. Sich auf die Untersuchungen von Romano v stiitzend, neigt
er dazu, die siebenkernige Ausbildung und eine bei Gagea ova bisweilen
auftretende sechskernige Form bereits als Untertypen aufzufassen.

Abbildung 15.
\ ~ Abnorme sechskernige Embryosicke.
VergroBerung 540fach.

Ich habe schon erwihnt, daB auch bei Gagea fistulosa reife Embryo-
sécke in sieben- und achtkerniger Form ausgebildet werden. Die Vertei-
lung der beiden Formen innerhalb meines Untersuchungsmaterials diirfte
etwa einem 1 :1-Verhiltnis entsprechen. Da sich nach meinem Dafiir-
halten beide Ausbildungstypen eindeutig auf die mehr oder minder weit
fortgeschrittene Degeneration des untersten chalazalen Kernes im sekun-
déren vierkernigen Embryosack zuriickfiihren lassen, scheint mir diese
Aufspaltung in Untertypen nicht vorteilhaft. Was ja den Entwicklungs-
gang vor allem charakterisiert, ist die triploide Fusionsspindel. Steht
dieses Entwicklungsmerkmal fest, so scheint mir die sieben- oder acht-
kernige Ausbildung des reifen Embryosackes von untergeordneter Be-
deutung.
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R om ano v hat nun in einigen Fillen auch sechskernige und sogar
fiinfkernige Embryosicke gefunden, die sich von den gewdhnlichen
Formen auch noch durch abnorme Kernlagerung auszeichnen. Die sechs-
kernige Ausbildung erklirt er damit, daB am chalazalen Pol des sekun-
didren vierkernigen Embryosackes iiberhaupt keine Mitosen mehr ab-
laufen. Im fiinfkernigen Sack miiBte entsprechend dazu auch noch eine
solche am mikropylaren Pol ausfallen. Er hilt es fiir moglich, da diese
Verhiiltnisse Ausdruck einer Reduktionsentwicklung sind und daf ein

Abbildung 16.
Nuzellusanlage mit 2 ausgebilde-
ten Embryosicken. Das Nuzel-
lusgewebe scheint mikropylar
aufgelost, und die Embryosicke
grenzen direkt an das Integu-

mentgewebe. Vergr. 405fach.

ch

sechskerniger Embryosack fiir Gagea eine weitere Stufe vorstellen
" miiBte, die in diesem Zuge absteigender Entwicklung wohl noch erreicht
werden konnte, wenn sie in einzelnen Arten nicht schon erreicht sei.
Nun spricht ja das hiufige Vorkommen derartiger Abnormitidten
sicher fiir eine Reduktionsentwicklung. Wieweit wir aber berechtigt sind,
die einzelnen Abweichungen bereits als Reduktionsstadien aufzufassen,
148t sich meines Erachtens auf Grund einer einfachen embryologischen
Untersuchung nicht sagen. Ich fiige noch bei, daB ich bei Gagea fistulosa
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in einem recht umfangreichen Material keinen fiinfkernigen Embryosack
finden konnte und daB auch eindeutige sechskernige Sicke sehr selten
waren. '

Romanov gibt eine Zusammenstellung sédmtlicher Abweichungen
vom typisch ausgebildeten reifen Embryosack seiner Gageaarten. Er
unterscheidet Typen von auBergewohnlicher Kernanlage und Kernform
in verschiedener Ausbildung. Auf eine derartige Zusammenstellung sei
hier verzichtet. Ich beschréinke mich auf die Wiedergabe zweier sechs-
kerniger Embryosicke (Abbildung 15). Ferner wurde als weitere Abwei-
chung eine Nuzellusanlage mit zwei gut ausgebildeten Embryosicken
gefunden (Abbildung 16). Das Auftreten dieser Form wird so zu erkli-
ren sein, daf schon im friihesten Entwicklungsstadium statt einer
Archespormutterzelle deren zwei ausdifferenziert wurden. In zwei Fiillen
konnte ich auch Samenanlagen beobachten, die zwei Nuzelli mit deutlich
ausgebildeten Embryosackmutterzellen aufwiesen (Abbildung 17). Es
sel betont, daB ich diesen Abweichungen keine weitere Bedeutung bei-
messe; sicher handelt es sich um Abnormititen, wie sie in jedem Embryo-
sack-Entwicklungsgang auftreten konnen.

Was mir nun aber im Vergleich des reifen Embryosackes von Gagea
fistulosa etwa mit dem von Gagea lutea auffillt, ist folgendes :

Der sieben- und achtkernige Embryosack von Gagea fistulosa zeigt
in keinem Falle normal ausgebildete Zellen, sondern immer nur Kerne.
Bei Stenar (1927) findet sich fiir Gagea lutea die Abbildung eines
reifen Embryosackes, die in bezug auf dieses Merkmal durchaus iiberein-
stimmt mit dem Normaltypus (Abbildung 5b, Seite 352). Am
mikropylaren Pol liegt ein Eiapparat, bestehend aus Eizelle und zwei
Synergidenzellen, und am chalazalen Pol ist ein entsprechend zellig aus-
gebildeter Antipodenapparat zu sehen. Einzige nackte Kerne sind die
beiden Polkerne.

Bei Gagea fistulosa geht das Stadium freier Kerne auch im reifen
Embryosack so weit, daB es oft schwer fillt, Synergiden, Polkerne und
« Eizelle » voneinander abzugrenzen. Als Kriterium bleibt lediglich die
unterschiedliche GroBe der Kerne. Da aber gerade diese sehr variabel
ist, gibt es immer wieder Fille, in denen ein sicherer Entscheid unmog-
lich ist (Abbildung 18). Dieses Fehlen von Zellwidnden ist um so bemer-
kenswerter, als Phragmoplasten, auf die ja die Ausbildung von Zell-
membranen zuriickgeht, in vielen Fillen sehr schdn ausgebildet sind
(Abbildungen 18 b, ¢). Es scheint also geradezu, daB der Versuch zur
Abgrenzung von Zellwinden immer gemacht, daB der ProzeB aber in den
Anféngen stecken bleibt und spiter riickliufig wird. Roman o v gibt
in diesem Zusammenhang in bezug auf die mikropylaren Kerne an :

«In der Telophase des vierten Teilungsschrittes bilden sich zuniichst
Phragmoplasten zwischen den Tochterkernen, spiter aber ist jedes Paar
der gebildeten Kerne mit Phragmoplastenfiden verbunden. In dieser
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Zeit ist es fast unmoglich, zu entscheiden, welche Kerne als Schwester-
kerne anzusehen sind. Gerade in diesem Moment befindet sich der
Embryosack von Gagea im Stadium freier Kerne, da in den erwihnten
Phragmoplasten spiiter anscheinend Zellplatten gebildet werden, die den
Zellwinden des Eiapparates Ursprung geben usw.»; dann: « Im ‘chala-
zalen Ende des Embryosackes geht in der Telophase des vierten Tei-

Abbildung 17.
Langsschmtt durch Fruchtknoten mit Samenanlagen. Eine der quer geschnit-
tenen Samenanlagen mit doppelt ausgebildetem Nuzellus und 2 Embryosack-
mutterzellen. Mikrophoto, VergroBerung 110fach. -

lungsschrittes auch eine Bildung von Zellplatten vor sich, die dann
Scheidewinde liefern.» In einer seiner Abbildungen finden sich tat-
sdchlich mikropylar Andeutungen von Zellwinden, und chalazal sind
solche recht deutlich zu sehen (Abbildung 18, Gagea ova).

Simoni (1937) macht hingegen bei Twlipa Gesneriana Beobach-
tungen, die sich- mit den meinigen an Gagea decken. Er findet wohl oft
sehr schon ausgebildete Phragmo p lasten, niemals aber Zel 1 en
im reifen Embryosack. .

Ich glaube nicht, fehl zu gehen, wenn 1ch diesen Befund als Degene-
rationserscheinung bewerte. Es sei erwihnt, daf sich auch Bamba-
cioni (1931) tiber Twlipa Gesneriana in diesem Sinne duBerte; indem

35
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sich unter Tausenden untersuchter Embryosicke nur selten normale
achtkernige Formen finden. Die meisten degenerierten, bevor sie das
Stadium der Reife erreicht héitten. Nun hat Simomni allerdings an der
gleichen Pflanze mit bedeutend besserem Material gearbeitet. Die Ten-
denz zur Degeneration innerhalb der Art bleibt aber auch hier trotzdem
bestehen.

| Abbildung 18 (@, b, ¢).
Reife Embryosicke. @ achtkerniger Embryosack. Die merkwiirdig lineare
Anordnung der Kerne muB als abnorm angesehen werden. b siebenkerniger
Embryosack. Mikropylar sehr deutliche Phragmoplasten; ein Unterschied
zwischen Eikern und Synergiden ist nicht ersichtlich. ¢ siebenkerniger
Embryosack. Der unterste chalazale Kern ist nur noch als dunkles Plasma-
klimpehen zu erkennen.

Um nun an dieser Stelle auch noch auf die in der Einleitung ange-
fiihrte Frage nach eventuellen Standortsvarianten oder Abweichungen
der Embryosackentwicklung auf Grund der alpinen Verhiltnisse zu spre-
chen zu kommen, sei folgendes zusammengefaft : _

Abweichungen vom Fritillariatypus der Tiefland-Gegea-
Arten konnten mit Ausnahme der eben erwidhnten freien Kerne im reifen
Embryosack keine festgestellt werden. Da aber ja auch der reife Embryo-
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sack von Tulipa die genannten Merkmale zeigt, fillt diese Abweichung
als « alpine Variante » dahin. Ich halte es zudem fiir wahrscheinlich, daB
im reifen Embryosacke weiterer Gageaarten die Ausbildung vollstin-
diger Zellen ausfillt.

Der Vergleich von Pflanzen verschiedener Standorte untereinander
ergab ebenfalls einen negativen Befund. Das Untersuchungsmaterial

m

Abbildung 18 (d, e).

d achtkerniger Embryosack mit
nach dem Zentrum hin orientier-
ten Polkernen.

e siebenkerniger Embryosack,
Synergiden als kleinste Kerne
deutlich zu erkennen.
VergroBerung 405fach.

ch

stammte aus Hohenlagen von 1600 m bis 2500 m ii. M. Es war mir in
keinem Falle mdglich, Standortabweichungen eindeutiger Natur fest-
zustellen. Inshesondere ein Befund, wie ihn Schnarf fiir viele Orchi-
daceen annimmt, daf je nach Standortverhdltnissen ein verschiedener
Entwicklungsablauf eingeleitet wird, konnte in entsprechender Weise fiir
Gagea fistulosa nirgends gemacht werden. In keinem Falle fand ich in
den Priparaten Bilder, die sicher fiir eine Abweichung vom Fritil-
lariatypus innerhalb der Art sprechen wiirden.

Ohne aus diesem Befund an einer Art grundsitzliche, allgemeine
Konsequenzen ziehen zu wollen, scheint er mir doch dafiir zu sprechen,
daB ein Embryosack-Entwicklungstypus starrer fixiert ist, als dies die
dltern Embryologen annahmen. Sollten weitere Untersuchungen zu die-
ser Frage dhnliche Ergebnisse liefern, so ist es klar, daff der Embryosack-
Entwicklungstyp als systematisches Merkmal dadurch einen héheren
Wert erhilt,
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d) Schlufifolgerungen.

Romanov versucht, nachdem er die Embryosackentwicklung
von vier Arten der Gattung Gagea nach dem Fritillariatypus
annimmt, seine Resultate systematisch auszuwerten. Er kommt zum
Schluf, daf der Fritillariatypus fiir die ganze Gattung Gagea
charakteristisch sei. Damit zeichne sich die Gattung unter allen Liliaceen-
vertretern der Gruppe Allice (Engler-Prantl, Die natiirlichen
Pflanzenfamilien, 1889) aus, und es gehe kaum an, Gagea als abgeleitete
Alliumgattung aufzufassen, wie dies Stenar (1935) tut. Viel eher
ndhere sich Gagea der Gruppe Tulipae, wo der Fritillariatypus
vorzuherrschen scheine.

Nun wird ja der systematische Wert eines Embryosack-Entwick-
lungstypus auch von Seite der Systematiker nicht bestritten; und wenn
es stimmt, daB der Fritillariatypus fir die Gattung Gagea cha-
rakteristisch ist, so sind wir zu diesem Schlusse Rom ano vs sicher
berechtigt. Nach der neuesten mir bekannten russischen Literatur um-
faBt aber die Gattung Gagea immerhin iiber 70 Arten. Davon ist meines
Wissens der Fritillariatypus fiir sechs Arten nachgewiesen. So
sollten meines Erachtens doch noch weitere Untersuchungen innerhalb
der Gattung abgewartet werden, denn auch in der Gattung Lilium ist ja
neben dem Fritillariatypus der Adoxatypus vertreten.
Eine systematische Umstellung der Gruppen miiBte dann vollzogen wer-
den, wenn fiir die Mehrzahl der Arten eine embryologische Entwicklung
nach dem Fritillariatypus angenommen werden darf.

Es ist ja sicher die schonste Aufgabe der Embryologen, «aus
Embryologie Systematik zu machen », wie sich Mauritzon (1939)
ausdriickt. Die Erfahrungen lehren aber, daf es gerade auf diesem Ge-
biete gilt, vorsichtig und auf Grund sorgfiltiger Studien eines umfang-
reichen Materials zu entscheiden.

2. Die Fortpflanzung bei Gagea fistulosa.
a) Einleitung.

Es ist sehr auffallend, daf man beim Durchmustern reifer Embryo-
sicke von Gagea fistulosa nur #uBerst selten eindeutige Befruchtungs-
stadien zu sehen bekommt. So konnte ich bei der Untersuchung meines
gesamten Materials ein einziges Mal einen Pollenschlauch und ménnliche
Kerne feststellen. Eine genauere Interpretation war aber unmdglich,
indem sowohl die Kerne des Eiapparates wie auch die allfdlligen Sperma-
kerne nur als dunkle Plasmakliimpchen im Préiparat zu erkennen sind.

Da sich die unbefruchtete Eizelle bei Gagea nie entwickelt, ergibt
sich daraus, daB nur sehr selten Samen gebildet werden. Dieses Fehlen
ausgebildeter Samen wurde bei verschiedenen Gageaarten schon vor
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ungefihr achtzig Jahren konstatiert. Th. Irmisch (1863) schreibt
dariiber : «Die Gageaarten bringen bei uns nur spirlich vollig reife
Friichte. Vielmehr pflegt der Fruchtknotien zu vertrocknen, ohne daf
auch nur ein einziges Samenkorn zur vollstindigen Ausbildung gelangt.

Abbildung 19,
Gagea fistulosa, var. bulbi-
fera Henri Jaccard. Standort:
Alp Farur, Tschiertschen,
Grb. 1950 m ii. M. Natiirliche

GroBe.

Noch am hiufigsten fand ich bei Gagea lutea vollkommene Friichte,
wogegen ich lange suchen muBte; ehe ich an Gagee minima und Gagea
pratensis solche fand. Bei allen Arten wird die diinne Fruchtschale z#h-
papierartig- und weiBlich-griin. » = 2t -' : T e
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- Ich kann diese Beobachtungen bestitigen. Embryobildungen bei
Gagea lutea und Gagea minima sind in meinen Priparaten nicht selten.
Einen ausgebildeten Samen von Gagea fistulosa habe ich dagegen trotz
intensiver Suchtétigkeit an vielen Standorten nie finden konnen.

Man kann sich nun fragen, wie sich Gagea fistulosa denn fortpflanzt.
Nach Hegi «Illustrierte Flora von Mitteleuropa » ist die vegetative
Vermehrung durch Wurzelbrut oder Brutknollchen « Bulbillen » bei allen
Gageaarten sehr verbreitet. Gagea fistulosa bildet eine Abart, var. bulbi-
fera Henri Jaccard, bei der an Stelle der Bliiten ein dichter, erdbeerartig
rotlicher Knéiuel von Bulbillen ausgebildet wird (nach seinen Angaben
selten). Diese Form habe ich nun sehr oft angetroffen, und zwar an den
meisten Standorten in Vielzahl. Alp Farur zum Beispiel weist sie in
70—80 % der Gesamtzahl aller Pflanzen auf. Sehr oft beobachtet man,
dall die Bulbillen schon auf der Mutterpflanze auszutreiben beginnen
(Abbildung 19). Es ist klar, daB auf diese Weise fiir eine ausgiebige
vegetative Vermehrung gesorgt ist. Und eine merkwiirdige, immer wieder
beobachtete Erscheinung findet dadurch ihre Erklirung : Die Pflanze
wichst bei uns ausschlieBlich im <« Liger » der Alpen, d.h. im iiber-
diingten, stickstoffreichen Boden in der Umgebung der Alpenhiitten oder
der Viehlagerplitze. Bei normaler Verbreitung durch Samen miite sich
zum mindesten ausnahmsweise hie und da auch eine Pflanze auBerhalb
dieses Gebietes finden lassen; denn es ist ja nicht 50, daB unsere Liger-
pflanzen nur gerade im Liger zu wachsen vermdgen. Das konnte ich
aber nie beobachten.

Um eventuelle tiefere Ursachen dieses vollstindigen Ausfalles der
sexuellen Vermehrung bei Gagea fistulosa aufzudecken, wurden zunichst
die Samenanlagen innerhalb des Fruchtknotens und der reife Pollen
einer Untersuchung unterzogen.

b) Samenanlagen und Bulbillen.

Die Samenanlagen stehen zu zwei Reihen in jedem der drei Ficher
des Fruchtknotens, wobei die einzelne Reihe acht bis zehn Ovuli umfaBt.
Es zeigt sich, daB die in der Mitte einer Reihe befindlichen Ovuli den
obern und untern in der Entwicklung etwas voraus sind. Das Gesamthbild
der Samenanlagen ist aber ein durchaus normales. In Fruchtknoten-
Langsschnitten findet man meist in einer Reihe die verschiedenen Sta-
dien entwickelter Embryosticke und nur selten unentwickelte Formen.
Die Samenanlagen konnen HuBerlich nicht als degeneriert bezeichnet
werden.

- Nun habe ich aber schon im Laufe der eigentlichen embryologischen
Untersuchung auf den vollstindigen Ausfall der Zellbildung im reifen
Embryosack hingewiesen und dies als Degenerationserscheinung bewertet.
So halte ich es fiir moglich, daB Beziehungen bestehen zwischen der nur
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unvollkommenen Ausbildung der weiblichen Gameten und dem VOH-
stindigen Ausfall der Befruchtung und Samenbildung.

In bezug auf die erwihnten Bulbillen ist mir aufgefallen, daff weder
bei Heginoch bei Kirchner,Loewund Schroeter: « Lebens-
geschichte der Bliitenpflanzen Mitteleuropas » Angaben iiber deren Bau

Abblldung' 20.
Schnitt durch &ltere Bulbille, leicht schematisiert, B = Blatt
H — Hiille, S = Spemhergewebe M == meristematisches Grewebe
VergroBerung 30fach.

zu finden sind. Dies, trotzdem die morphologischen Verhéltnisse unserer
Gageaarten im iibrigen in den genannten Werken eine recht einldBliche
Darstellung erfahren haben. Ich mochte aus diesem Grunde iiber den Bau
der SproBbulbillen von Gagea fistulosa hier noch einige Angaben machen.

In Schnitten durch einzelne Brutknoéllchen 148t sich nach auBen
zuerst eine einschichtige Epidermis mit diinner Cuticula von einem meist
4—bschichtigen Gewebeverband von plattgedriickten Zellen unterschei-
den. Beide Zellarten zeigen keinerlei Einlagerungen. Darauf folgt die
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Hauptmasse der Bulbille, ein typisch ausgebildetes Speichergewebe, aus
sehr grofen Zellen bestehend und nach den subepidermalen Zellagen
hin - ebenfalls noch durch eine epidermisartige Zellschicht abgegrenzt.
Die Ahnlichkeit der genannten Speicherzellen mit normalem Endosperm
ist.geradezu frappant. Das Nahrmaterial besteht aus grofen, im Priparat
meist etwas zerrissenen Stirkekornern, die die Zellen fast vollstindig
ausfiillen. Die Jodreaktion auf Stirke verliuft sehr rasch, indem sich
das gesamte stérkehaltige Gewebe fast schlagartig blauschwarz farbt.
Von der Féarbung nicht betroffen wird das Zentrum der Bulbille. Dieses
zeigt das Aussehen eines typischen Meristemgewebes und stellt damit
wohl das Embryonalmaterial der kiinftigen Pflanze vor. Die Abgrenzung
zwischen Embryonalmaterial und Speichermaterial ist gegeben durch
eine Schicht aus kleinen Zellen ohne Einlagerungen.

Als kleine Kugel ausgebildet, sieht das meristematische Bulbillen-
zentrum in auffallender Weise dem ungegliederten Embryo von Lloydia
seroting &hnlich (vgl. spiter). Versuche, in den #ltesten Bulbillenstadien
bereits weiter differenziertes Embryonalgewebe zu finden, blieben ohne
Erfolg. Auch gelang es mir nie, aus Bulbillen in Kultur junge Pflanzen
zu ziehen. |

Ohne hier eine morphologische Deutung der Verhiltnisse geben zu
wollen — eine solche miiBte sich auf genauere entwicklungsgeschicht-
liche Studien stiitzen -kénnen — darf man wohl annehmen, daB das
Speichergewebe aus zwei nunmehr verwachsenen Speicherblittern be-
steht, die zum Teil noch die Epidermisschichten der urspriinglichen
Blattober- und -unterseite zeigen. Die das Speichergewebe umgebende
Hiille wiirde sich entsprechend dazu aus zwei verwachsenen Hiillblittern
zusammensetzen. Die zum Teil schon auf der Mutterpflanze angelegten
Triebe der Bulbillen erwiesen sich bei der Untersuchung als erste Blatt-
anlagen, die ihren Ausgang direkt von der genannten Bulbillenhiille
nehmen (vgl. schematische Darstellung, Abbildung 20).

c) Der P-ollen.

Zu diesen Untersuchungen wurden Antheren aus Bliiten zur Zeit der
Anthese in Karmin-Essigsiiure ausgequetscht. Man erreicht mit diesem
Verfahren, daB sich die Pollenkérner rosa und eventuell vorhandene
Kerne (progamer Kern, vegetative und generative Kerne) dunkelrot
farben. Der sterile (taube) Pollen nimmt iiberhaupt keine Farbe an, ver-
mutlich weil das lebende Plasma vollstindig fehlt; er ist meist auch an
der abweichenden Form zu erkennen und erscheint im Préparat als
unregelmifBige, kantige, meist gelb-weisse Kornchen. Zum Auszéihlen der
Pollenkdrner verwendete ich eine Zihlkammer von 5 X 5 mm, und als
Zahlausschnitt lieB sich gut gerade das Gesichtsfeld des mikroskopischen
Bildes bei vierzigfacher VergroBerung verwenden.. e
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Nun muB allerdings gesagt sein, dafl die Karmin-Essigsdure-Methode
wohl sichere negative, nicht aber absolute positive Aussagen iiber die
Keimfidhigkeit des so untersuchten Pollens gestattet. Auch das sehr gut
gefirbte und normal ausgebildete Pollenkorn garantiert noch mcht die
Befruchtungstihigkeit.

Ich untersuchte auf diese Weise je zwei Antheren von 40 verschie-
denen Bliiten und kam zu folgendem Resultat :

a . il b

Abblldung 2lli i
a Norma]es Bild aus einem Zihlausschnitt von Pollen in Karmm Esmg
séure. Steriler Pollen weifl. VergroBerung 110fach. & Pollen aus einem
Antherenquerschnitt bei starker VergréBerung. Generative Kerne (in
einem Fall als Zelle sichtbar) und vegetative Kerne deutlich zu sehen.
VergroBerung 540fach.

Die Ausbilduxig des Pollens in den verschiedenen Antheren ist sehr
schwankend. Antheren, die ausschlieBlich gutgefirbten Pollen aufweisen,
wechseln mit solchen, die fast nur taube Korner enthalten :

Total der untersuchten Pollenkorner 100 % =12904
daven stenl (. . L L. .0 S0 Bl %= dBL

Rest 69 % = 8879

Dieser Befund von 31 % sterilem Pollen als Ergebnis der Karmin-
Essigsdure-Methode 146t nun auf keinen Fall den Schluf zu, da8 der
-Pollen fiir den Ausfall der geschlechthchen Fortpflanzung Verantworthch
zu machen sei.

Antherenquerschnitte durch Antheren gleichen Alters, gefarbt mit
Himatoxylin nach Delafield, bieten ebenfalls in vielen Fillen ein
- normales Bild (Abbildung 21 b). Ein gut ausgebildeter generativer Kern
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und eine groBe vegetative Zelle erwecken durchaus nicht den Eindruck
degenerierten Pollens.

In Liangsschnitten durch Narben- und Griffelgewebe findet man
meist keimenden Pollen. Stadien mit kurzen Pollenschliuchen sind ver-
hiltnismidBig hiufig (Abbildung 22). Die Pollenschliuche lassen sich
auch in vielen Fillen iiber ein kiirzeres oder lingeres Stiick im Griffel-

~ Abbildung 22.

Auf dem Narbengewebe
keimender Pollen. Narben-
papille, Exine und die zum
Pollenschlauch auswach-
sende Intine des Pollen-
kornes. Im mittleren Pol-
lenschlauch der vegetative

(Pollenschlauch-) Kern

sichtbar.
VergroBerung 405fach.

kanal verfolgen. Dagegen erreichen sie nur in den seltensten Fillen den
Fruchtknoten. Schon Schliuche, die % der Griffellinge durchwachsen
haben, sind recht selten. Dieses Verhalten ist natiirlich nicht normal. Es
146t sich aber auf Grund dieser Untersuchung nicht sagen, was dafiir
verantwortlich zu machen ist, ob Samenanlage oder im engeren Sinne
Makrospore oder Mikrospore. '

3. Pollenentwicklung und chromosomale Verhiltnisse.
a) Die meiotischen Teilungen und die Entstehung des reifen Pollens.

Der Zeitpunkt der zwei meiotischen Teilungen, im Laufe derer aus
einer diploiden Pollenmutterzelle vier haploide Mikrosporen gebildet
werden, wechselt bekanntlich bei den verschiedenen Pflanzen schon
innerhalb enger Verwandtschaftsgrenzen. Westergard (1936) gibt
fiir die ihm bekannten Gageaarten folgende Daten an :

Gagea lutea in Danemark : Januar (in Japan : Dezember)
Gagea minima » > Januar

Gagea pratensis > > Januar

Gagea spathacea > > April/Mai, oft unregelmiBig, zum

Teil direkt vor der Anthese. -

Bei Gagea fistulosa gehen die meiotischen Teilungen der Anthese
um rund einen Monat voraus, laufen also etwa im April ab, wenn man
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Pflanzen von Standorten in zirka 1900 m Hohe beriicksichtigt. Das von
mir untersuchte Material entwickelte sich dagegen, wie schon in der
Einleitung angegeben, unter kiinstlichen Bedingungen, und ich fixierte
die auf die Stadien der Meiose untersuchten Bliitenknospen im Januar
und Februar. UnregelmiBigkeiten in bezug auf den Zeitpunkt des Tei-
lungsablaufes konnte ich nicht feststellen. Das spricht dafiir, daf die
oben angegebene Zeit auch unter natiirlichen Bedingungen genauer ein-
gehalten wird, als Westergard dies fiir die Gagea fistulosa syste-
matisch sehr nahestehende Gagea spathacea angibt.

In Querschnitten durch junge Bliitenknospen findet man sechs
Antheren mit je vier rund bis leicht ovalen, gut ausgebildeten Pollen-
sicken. Die Antheren sind in der fiir die Liliaceen normalen Weise in

Abbildung 23.
Pollenmutterzellen im Diakinesestadium. VergroSerung 2100fach.

zwei Kreisen in der Bliite angeordnet. Die Antherenwand zeigt die
typische Ausbildung von vier Zellschichten : Epidermis, Faserschicht,
Zwischenschicht und Tapetum. Die Faserschicht weist zu dieser Zeit
noch gar keine fibrésen Elemente auf. Sie prisentiert sich viel eher als
Speicherschicht und enthilt als Nihrmaterial groBe Stirkekdrner, die in
der Firbung mit Kristallviolett schon blauviolett erscheinen. Derartige
Stidrkeeinlagerungen sind in etwas schwicherer Auspréagung auch in den
iibrigen Antherenschichten zu finden. Tapetum und Zwischenschicht
lassen sich besonders in den jilingsten Stadien sehr schon feststellen,
wihrend sie mit zunehmendem Alter undeutlicher werden wund sich
schliefflich auflosen.

Die ruhende Pollenmutterzelle, um nun zum eigentlichen Ausgangs-
punkt unserer Untersuchung zu kommen, ist als solche schon in ihrer
jiingsten Ausbildung sofort zu erkennen. Sie ist zirka doppelt bis dreimal
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so grof wie die sie umgebenden somatischen Zellen des Pollensackes. In
der Regel ist sie rundlich, besitzt einen groBen Kern mit sehr grofem
Nucleolus, der kreisrund und, mit Kristallviolett gefirbt, tiefblau
erscheint. In Antherenquerschnitten lassen sich durchschittlich 4-—8
solcher Pollenmutterzellen feststellen. Als erstes Stadium der meiotischen
Prophase ist vielfach die friiher erwéhnte Synapsis zu beobachten. Oft

. Abbildung 24.
Pollenmutterzellen in der ersten meiotischen Metaphase. Abnor-
male Chromosomenbildungen. VergroBerung 2100fach.

erscheint aber der Kniuel der Leptotdnchromosomen vielmehr klumpig
als fidig, wahrscheinlich weil die Fiden weitgehend miteinander ver-
klebt sind. Nach der Hiufigkeit seines Auftretens zu schlieBen, scheint
sich dieses Stadium ldngere Zeit ziemlich unverindert zu erhalten. Ein
deutliches Zygotdnstadium konnte ich in keinem Falle feststellen, und
einen sehr merkwiirdigen Eindruck macht die Diakinese. Sehr grofe
schollenférmige Gemini liegen neben zweifellos noch ungepaarten oder
bereits wieder getrennten Einzelchromosomen. Der Nucleolus ist zum
Teil aufgelost, zum Teil noch in Auflssung begriffen (Abbildung 23),
und die Kernmembran ist noch gut erhalten. Simtliche heobachteten
Diakinesestadien zeigen in bezug auf Grofe und Ausbildung der
(Gremini ein mehr oder weniger abnormales Aussehen. Abnormal prisentiert
sich dann aber besonders die folgende Metaphase, Auch hier liegen
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riesige Geminineben teilweise sehr kleinen Einzelchromosomen. Die Grofie
und die relativ niedrige Zahl dieser Gemini lassen vermuten, daB wir es mit
mehr als nur bivalenten Gebilden zu tun haben. Die groBen Schollen
diirften nach meiner Auffassung mindestens tri- oder gar quadrivalent
sein, wenn man sie vergleicht mit den Gemini der Embryosackmutter-
zellen. Daneben erscheinen die mitunter geradezu winzigen Einzelchro-
mosomen nur noch als Chromosomenstiicke. Ich halte es fiir moglich,
daB in einzelnen Metaphaseplatten bereits getrennte Chromatiden der
zweiten meiotischen Teilung vorliegen, sodaf in derartigen Platten

Abbildung 25.
Pollenmutterzellen in der ersten meiotischen Meta-Anaphase.
Die Bilder sprechen fiir einen gestorten Teilungsablauf. Nihe-
res vgl, Text, VergroBerung 2100fach.

Gemini, Chromosomen und Chromatiden zu sehen sind (Abbildung 24).
Beweisen 148t sich das allerdings nicht. Auf alle Fille aber machen die
Metaphaseplatten der ersten meiotischen Teilung mit wenigen Ausnah-
men einen durchaus abnormalen Eindruck (Abbildung 24). Die folgen-
den Anaphasestadien weisen in Ubereinstimmung dazu auf einen gestor-
ten Teilungsablauf hin. Eine Spaltung der Gemini scheint nur teilweise
durchgefiihrt zu werden, und es kommt daher in den meisten Fillen
nicht zu einer gleichmiBigen Verteilung der Chromosomensubstanz
(Abbildung 25).

Die zweite meiotische Teilung folgt sehr rasch auf die erste. Wenn
in der Telophase der ersten Teilung ein Kern gebildet wird, so
scheint er sofort wieder aufgelost zu werden. Feststellen konnte ich ein
solches Zweikernstadium indessen nie. Abbildung 26 a zeigt ein schein-
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bar normal ausgebildetes Anaphasestadium einer zweiten meiotischen
Teilung. Soweit sich das aus diesem Bild feststellen 148t, wurde hier die
Chromosomensubstanz ziemlich gleichmiBig verteilt. Sofort mit der
Kernbildung in der Telophase setzt auch die Ausbildung von Zell-

Abbildung 26.
¢ Pollenmutterzelle in
der zweiten meiotischen
Anaphase. Das Stadium
deutet auf einen norma-
len Ablauf der Teilung
hin.
Vergrioferung 2100fach.
b Stadium der Tetraden-
bildung, sukzedane Mem-
branabscheidung.
VergroBerung 540fach.

membranen ein. Ein Stadium von vier freien Tetradenkernen habe ich
in meinem gesamten Untersuchungsmaterial nicht gefunden. Die Zell-
bildung erfolgt vorwiegend sukzedan (Abbildung 26 a); dagegen scheinen

Abbildung 27.

#, b Tetraden, noch um-
geben von der Membran
der Pollenmutterzelle.
¢, d Vollstindig freie Te-
tradenzellen von unregel-
miBiger Ausbildung.
Vergroferung 960fach.

c

mir Grenzfille zwischen sukzedaner und simultaner Zellbildung ziemlich
hiufig, und einzelne Bilder sprechen fiir den simultanen Ablauf der
Membraneabscheidung. Nach den Untersuchungen von Sakamura



— 559 —

und Stow (1926) werden bei Gegea lutea schon nach der ersten und
zweiten Meioseteilung Zellplatten ausgebildet. Dieses Verhalten lieB sich
nach meinen Priparaten bei Gagea fistulose nicht feststellen. Dagegen
erfolgt die Zellbildung sehr rasch. Die ausgebildete Tetrade ist noch lén-
gere Zeit von der Zellmembran der Pollenmutterzelle umgeben, die
anscheinend auch noch einen diinnfliissigen Zellsaft enthilt. Weitaus die
meisten Tetradenzellen sind in Form und Gréfe sehr unregelméfig (Ab-
bildung 27), was im Hinblick auf den gestorten Teilungsablauf in der
Meiose weiter nicht verwundert.

Abbildung 28.
Antherenquerschnitt mit groBtenteils degeneriertem Pollen. In einem nor-
malen Pollenkorn deutliche generative und vegetative Zelle.
VergroBberung 180fach.

Teilungsstadien des progamen Kernes konnte ich in meinem Unter-
suchungsmaterial nicht feststellen. Dagegen lag in Antheren etwas ilterer
Bliitenknospen, allerdings spirlich, das normal aussehende zweikernige
Pollenkorn vor. Es zeigt in typischer Ausbildung eine groBe vegetative
Zelle und eine zunichst wandstindige, linsenartige generative Zelle
(Abbildung 28). Spiter verlagert sich die generative Zelle mehr nach
dem Zentrum des Pollenkornes und ist schlieBlich vollstindig von der
vegetativen Zelle umschlossen. Abbildung 28 soll zugleich zeigen, wie
wenig derartig ausgebildete Pollenkérner in Antherenquerschnitten zu
sehen sind. Man findet in Schnitten dieser Altersstufe mit Mittel 2—3



— 560 —

gut ausgeblldete und 6—12 verschieden weit degenerierte Mikrosporen.
Nehmen wir nun an, da8 sich die bereits weitgehend degenerierten Sta-
dien bis zu der Anthese zum Teil noch vollstindig auflosen, so liefert
natiirlich die Pollenuntersuchung zur Bliitezeit ein falsches BiId iiber die
Zahl der sterilen Pollenkdrner. Diese miifte sich um ein Mehrfaches
erhéhen, wenn man auch die in frithen Entwwklungsstadlen degenerler-
ten Mlkrosporen beriicksichtigte.

Der so gefundene hohe Prozentsatz sterilen Pollens ist aber mit
grofler Wahrscheinlichkeit auf den gestorten Ablauf der meiotischen
Teilungen zuriickzufiihren.

b) Die Chromosomenzahl.

Im allgemeinen bieten meiotische Metaphasestadien von Pollen-
mutterzellen sehr giinstige UntersuchungsobJekte zur Feststellung pflanz-
licher Chromosomenzahlen. Die in haploider Anzahl befindlichen Gemini
sind’ deutlich sichtbar und daher gut zu z#hlen.

Bei Gagea fistulosa erwiesen sich aber die entsprechenden Stadien
infolge ihrer unregelm#iBigen Ausbildung und offensichtlichen Abnor-
mitét fiir diesen Zweck als vollig unbrauchbar. Es konnte in vielen
Fillen nicht mit Sicherheit zwischen Chromosomen und Gemini unter-
schieden werden, und innerhalb der Gemini konnte nicht festgestellt
werden, ob es sich um Bildungen, bestehend aus zwei, drei oder mehr
Chromosomen handelte. Ich habe daher zur Bestimmung der Chromo-
somenzahl Wurzelspitzen nach der Feulgen schen Nucleal-Quetsch-
methode behandelt und die so gewonnenen Resultate verglichen mit den
bei der Untersuchung der Embryosackentwicklung erhaltenen Befunden.
Dort ergab sich :

@) Metaphaseplatte, zweite meiotische Teilung . . n=—mindestens 39
b) Mikrophaseplatte aus pr. vierkernigen E.s. . . n=— mindestens 37

Die aus den Mitoseplatten der Wulzelspltzen erhaltenen Ergebnisse
stimmen nun mit diesen Zahlen nicht schlecht tiberein. Nimlich :

a) Wurzelspitze, Mitose-Metaphase . . . . . . 2n — zirka 80
b) Wurzelspitze, Mitose-Metaphase . . . . . . 2n=—zirka 75
c) Wurzelspitze, Mitose-Anaphase . . . . . . 2n=zirka 76

Eine absolut genaue Bestimmung erwies sich infolge der sehr hohen
Chromosomenzahl als unmoglich (vgl. Abbildung 29). Dagegen kann die
sichere Aussage gemacht werden, daB diese fiir den haploiden Satz zwi-
schen 36 und 48 liegt. Die Angabe von n = zirka 40 diirfte in den mei-
sten Fillen den tatséchlichen Verhiiltnissen entsprechen.

In bezug auf die Form haben wir es bei den somatischen Chromo-
somen von Gagea fistulose mit den langen, zum Teil stibchenférmigen
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und fiir die Liliaceen typischen Bildungen zu tun. Zweifellos liegen aber
auch Punktchromosomen vor. In einigen Fillen konnten mit Sicherheit
Satelliten beobachtet werden (vgl. Abbildung 29), was den Befunden von
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Abbildung 29.
Mitosestadien aus Wurzelspitzen von Gagea fistulosa. a Meta-
phase mit 2n = ca.80, b Anaphase mit 2n = ca. 76 Chromo-
somen. VergroBerung 2100fach.

Westergdrd an Gagea minima, Gagea lutea und Gagea spathacea
entspricht.

c) Diskussion und Schlufifolgerungen.

Die Chromosomengrundzahl in der Familie der Liliaceen betrigt 12.
Gagea minimae besitzt 12, Gagea lutea 36 Chromosomen im haploiden
Satz. Gagea fistulosa mit n = zirka 40 fillt damit aus der normalen
Reihe der Liliaceen. Zur Erklirung dieser Tatsache konnte man ver-
muten, daB G. fistulosa einen « verkappten Hybriden » vorstellt, der in
seinem Idiogramm Chromosomen von Eltern verschiedener Arten ent-
hilt. Genetiseh 14Bt sich dieser Vermutung infolge des Ausfalles der
sexuellen Fortpflanzung natiirlich nicht nachpriifen. So bliebe noch der
Nachweis auf cytologischem Wege durch Identifizierung einzelner Chro-
mosomen als Angehorige verschiedener Arten. Mein Untersuchungs-
material gestattete aber eine derartige einwandfreie Untersuchung nicht.

36
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Ich glaube zudem, daf auch mit optimalem Material der Nachweis sehr
schwierig wire. Die Chromosomen innerhalb der verschiedenen Gagea-
arten sind einander in Form und GroéBe sehr ihnlich, was ein Vergleich
der Idiogramme von G. lutea, G. minima und G. spathacea bei Wester -
g4 rd besonders deutlich zeigt.

Fiir die Tatsache, daB wir es bei Gagea fistulosa mit einem struk-
turellen und numerischen Bastard zu tun haben, spricht aber besonders
auch der gestdrte Ablauf der meiotischen Teilungen der Pollenmutter-
zellen. Sicher liegen Fiélle von Asyndese vor. DaB ferner neben Biva-
lenten auch Trivalente und eventuell gar Quadrivalente vorkommen,
steht nach meiner Auffassung auBer Zweifel. Damit darf wohl mit groBer
Wahrscheinlichkeit die Bastardnatur von Gagea fistulosa angenommen
werden, und darauf wire dann auch der Ausfall der sexuellen Fort-
pflanzung zuriickzufiihren.

Es erhebt sich nun noch die Frage nach den allfilligen Eltern dieses
Bastardes. Nehmen wir einmal als solche die beiden schon mehrmals
erwihnten Arten G. lutea und G. minima an, so miite die Chromosomen-
zahl des Hybriden 48 betragen (G.minima n =12, G.lutea n= 36).
Nach meinen Befunden hat Gagea fistulosa aber bestimmt weniger als
n = 48 Chromosomen, so daf zur Erklirung dieser Zahl weitere Unregel-
mibigkeiten in der Entwicklung angenommen werden miiiten. Nun halte
ich es allerdings nicht fiir ausgeschlossen, daff die angegebene Chromo-
somenzahl innerhalb der Art noch etwas schwankt und daB weitere
cytologische Untersuchungen an einem umfassenderen Material ein
Resultat liefern, das in erh6htem MaBe fiir die erwiihnte Abstammung
sprechen wiirde. Es sei angegeben, daf an einem meiner Standorte
(Calandaalp) alle drei Arten auf engem Raume nebeneinander wachsen
und daB nach ihrem &duBlern Habitus Bastarde verschiedener Ausbildung
leicht festgestellt werden konnen. So ist nach meinem Dafiirhalten die
oben angefiihrte Entstehungsmoglichkeit von Gagea fistulosa vielleicht
doch nicht ganz von der Hand zu weisen.

Unsere Befunde iiber die wahrscheinliche Bastardnatur von Gegea
fistulosa bilden schluBendlich noch eine sehr schone Parallele zu den von
Westergdrd an Gagea spathacea erbrachten Resultaten. Auch er
filhrt die lediglich vegetative Vermehrung dieser Art auf deren Bastard-
charakter zurilick. Er stellt eine abnorme Meiose der Pollenmutterzellen
fest und als Folge derselben eine hohe Zahl steriler Pollenkérner. Es
gelingt ihm auch, einzelne Chromosomengebilde mit Sicherheit als Uni-
valente, Bivalente und Trivalente zu identifizieren. Die hohe Chromo-
somenzahl von 2n=—zirka 107 als hochste innerhalb der Liliaceen
gefundenen Chromosomenzahl 148t sich allerdings nicht leicht erkliren,
und er nimmt an, daB Gagea spathacea als Bastard zweier heute unbe-
kannter Spezies aufzufassen sei.
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Es ist schade, daB Westergard in seiner Untersuchung nicht
auch den Nachweis fiir die Embryosackentwicklung von G. spathacea
nach dem Fritillariatypus erbringt. Es wiire dann dies vollends
der Beweis fiir die auBerordentlich nahe systematische Stellung von
Gagea spathacea zu Gagea fistulosa, unter der die beiden Pflanzen heute
tatsdchlich im System eingereiht sind.

IV. Lloydia serotina (Rchb.).
1. Embryologische Untersuchungen.

a) Der Ehfwicklungsgqng bis zum reifen Embryosack.

Nach der heutigen Systematik stehen die beiden Gattungen Gagea
und Lloydia einander verwandtschaftlich sehr nahe (vgl. Kirchner,
Loew und Schroeter, « Lebensgeschichte der européischen Bliiten-
pflanzen »).

Die embryologische Untersuchung steht nun in sehr schonem Ein-
klang zu diesen systematischen Befunden. Um das Resultat meiner

Abbildung 30.
Meiotische Prophase-
stadien in Embryo-
sackmutterzellen von

Lloydia serotina.

a Leptotin/Zygotin
mit deutlichen Chro-
momeren,

b Diplotin/Diakinese.
Vergr. 1020fach.

a

Arbeit gleich vorweg zu nehmen : Es lief sich eindeutig nachweisen, dab
sich auch Lloydia serotina nach dem Fritillariaty p us entwickelt.
Schon die Durchsicht der ersten Serie hergestellter Priparate zeigte die
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fiir diesen Entwicklungstypus charakteristischen Stadien des prim i -
ren und sekundidren vierkernigen Embryosackes
(Abbildung 32), und nach Verarbeitung eines verhiiltnismiBig wenig
umfangreichen Materials konnte der ganze Entwicklungsgang einwand-
frei dargestellt werden. Da die Verhiiltnisse sich fast vollstindig decken

Abbildung 31.
Vollstéindige anatrope Samenanlage mit Integumenten, Nuzel-
lus und zweikernigem Embryosack, leicht schematisiert.
VergroBerung 540fach.

mit jenen von Gagea fistulosa, sei auf die dortige ausfiihrliche Beschrei-
bung sowie auf die Abbildungen verwiesen, und ich fasse hier kurz
zusammen :

1. Die diploide Embryosackmutterzelle von Lloydia serotfine wird im

Laufe der zwei meiotischen Teilungen direkt zum priméren vier-

kernigen Embryosack.

Die Kerne des primiiren vierkernigen Embryosackes zeigen zu-

niichst eine « lineare Anordnung », gehen dann aber bald iiber in

die typische 1 + 3-Stellung (ein Kern mikropylar, eine Dreier-

gruppe von Kernen chalazal).

3. In der einsetzenden dritten Teilung liefern die drei chalazalen
Kerne eine einzige Fusionsspindel, und in der Telophase resultie-

bo
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ren daraus zwei triploide Kerne. Der mikropylare Kern teilt sich
ebenfalls, und es entsteht der sekundire vierkernige Embryosack,
bestehend aus zwei mikropylaren haploiden und zwei chalazalen
- triploiden Kernen.

4. Der vierte und letzte Teilungsschritt liefert den reifen Embryo-
sack, der je nach der mehr oder minder weit fortgeschrittenen

Abbildung 32.
¢ Primirer vierkerniger
Embryosack, lineare Kern-
stellung. & Primérer vier-
kerniger Embryosack,
1 + 3-Stellung. ¢ Primi-
rer vierkerniger Embryo-
sack im «Verschmelzungs-
stadium», Chalazal die
3n-Fusionsspindel. d Se-
kundérer vierkerniger

Embryosack.

Vergroferung 540fach.

c » d

Degeneration des untersten chalazalen Kernes im sekundéiren vier-
kernigen Embryosack sieben- oder achtkernig sein kann (vgl
Schema Abbildung 18). Er besteht aus einer mikropylaren haplm-




— b66 —

den Gruppe von vier Kernen und einer chalazalen triploiden
Gruppe von drei Kernen.

Abweichungen von diesem Entwicklungsgang im Vergleich der ein-
zelnen Standorte waren in keinem Falle festzustellen.

Abbildung 33.

@ Sekundirer vierkerni-
ger Embryosack im letz-
ten Teilungsschritt.

b Reifer siebenkerniger
Embryosack, nur Kerne
ausgebildet.
¢ Reifer achtkerniger
Embryosack mit zellig
ausgebildetem Eiapparat
und deutlich kenntlichen

Polkernen, :
VergroBerung 540fach.

ch

Aber nicht nur der Entwicklungstypus, sondern auch der Bau des
Fruchtknotens und der Samenanlagen zeigt eine weitgehende Uberein-
stimmung mit den Verhiltnissen bei Gagea fistulosa. Der dreiféicherige
Fruchtknoten von Lloydia serotina enthilt ebenfalls pro Fach zwei
Reihen anatroper, bitegmischer und tenuinuzellater Samenanlagen. Als
einziges Merkmal zur Unterscheidung der Samenanlagen von Gagea und
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Lloydia kann eventuell der Grofienunterschied benutzt werden. Das
Ovulum von Lloydia ist etwas kiirzer und gedrungener als das von
Gagea. Das erscheint verstindlich, ist ja auch die ausgewachsene Pflanze
und insbesondere die einzelne Bliite von Lloydia bedeutend kleiner als
die von Gagea. . '

In bezug auf die Ausbildung des reifen Embryosackes von Lloydia
ergab sich, daB die achtkernigen Formen gegeniiber den siebenkernigen
im Untersuchungsmaterial vorherrschen. Im Gegensatz zu Gagea zeigen
die reifen Formen auch ofters vollstindig ausgebildete Zellen statt
nackter Kerne (Abbildung 33 c¢). Diese beiden Befunde scheinen mir
dafiir zu sprechen, daB die Degeneration der reifen Makrospore bei
Lloydia serotina weniger weit fortgeschritten ist als bei Gagea fistulosa.

Es folgt nun nachstehend noch eine Zusammenstellung der bis heute
bekannten Pflanzen mit Embryosackentwicklung nach dem Fritil-
lariatypus. Ich stiitze mich dabei mit Ausnahme meiner eigenen
Untersuchungen auf die Angaben von Maheshwari (1937). Es ist
als sicher anzunehmen, daB diese Ubersicht sich bedeutend erweitern
lieBe, wenn auch die neuern und neuesten Untersuchungen darin beriick-
sichtigt werden konnten. Es stand mir indessen infolge der Kriegs-
verhiltnisse keine neuere Literatur zur Verfiigung.

b) Ubersicht zur Verbreitung des Fritillariatypus.

Die Anordnung der Pflanzen innerhalb der Familien erfolgte in der
Reihenfolge der Jahre, in denen die Untersuchungen der Embryosack-
entwicklung durchgefiihrt wurden. Die genaue Kenntnis der Entwick-
Jung geht natiirlich nur zuriick bis auf die Untersuchungen Bamb a -
cionis (1928). Fille, deren Embryosackentwicklung nach dem Fri-
tillariatypus sehr wahrscheinlicher ist, wurden mit * bezeichnet :

Piperaceae Untersucher
Heckeria umbellata Johnson 1902
Piper medium Johnson 1902
Piper betel, var. monoicum Johnson 1910
Piper subpeltatum Palm 1915
Euphorbiaceae
Euphorbia dulcis Carano 1925/26
Tamaricaecedae
Myricaria germanica Frisendahl ‘ 1912
Tamariz tetandra ~ Mauritzon 1936
Tamarix dioica Joshi und Kayale 1936

Tamarix chinensis Puri of Meerut : 1937
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Compositae Untersucher
Rudbeckia hirta * Palm 1934
Liliaceae
Medeola virginica * Mc Allister 1914
Fritillaria pudica Sax 1916
Fritillaria persica Bambacioni 1927
Fritillaria imperialis Heinricher 1928
Lilium candidum Bambacioni _ 1928
Tulipa Gesneriana Bambacioni und Giombini 1930
Tulipa pricox Bambacioni 1931
Lilium bulbiferum Bambacioni 1931
Clintonia borealis Schnarf 1931, 1936
Erythronium dens canis Hruby : 1934
Verschiedene Liliumarten ~ Cooper 1935
Gagea lutea (Romanov 1936) Stenar 1927
Gagea ova Romanov 1936
Gagea graminifolia Romanov 1936
Gagea tenera Romanov 1936
Gagea minima Westergard 1936
Cardiocrinum cordatum Oikawa 1937
Gagea fistulosa ~ Bianchi 1946

Lloydia serotina Bianchi 1946

c) Der Befruchtungsvorgang.

Im reifen Embryosack von Lloydia serotina liegt am mikropylaren
Pol zunéchst eine Gruppe von vier haploiden Kernen. Der am weitesten
nach der Embryosackmitte hin gelegene Kern fillt sehr oft durch seine
besondere GroBe auf und stellt den Polkern vor (Abbildung 33 ¢). Die
librigen drei Kerne bilden den Eiapparat, bestehend aus der meist etwas
groBeren Eizelle und zwei kleineren Synergiden (Gehilfinnen). Oft ist die
Eizelle auch bei Llyodia nur als Kern ausgebildet. Am chalazalen Pol
liegen die Verhiltnisse #hnlich. Ein meist deutlich groBerer Polkern ist
nach dem Embryosackzentrum hin orientiert und unterscheidet sich gut
von den zwei oder drei terminal im Sacke gelagerten Antipoden des
Antipodenapparates. Wie wir wissen, sind alle chalazalen Kerne triploid.
Die Antipoden sind in der Regel als Zellen ausgebildet, zeigen aber mit
zunehmendem Alter Zeichen beginnender Degeneration.

Im Laufe der Entwicklung verlagern sich nun die beiden Polkerne
nach der Mitte des Embryosackes hin, wo sie miteinander zum sekun -
diren Embryosackkern verschmelzen. Dieser Verschmelzungs-
vorgang dauert bei Lloydia lingere Zeit. Ich konnte ihn in vielen Schnit-
ten in verschiedenen Stadien feststellen. Tm Laufe des Befruchtungs-
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vorganges wichst ein Pollenschlauch mit drei Kernen (einem Pollen-
schlauchkern und zwei Spermakernen) durch den Griffelkanal in den
Fruchtknoten und zu einer der vielen Samenanlagen. Er dringt durch
das Mikropylen- und Nuzellusgewebe ein in den Embryosack, wo er
seinen Inhalt meist in eine der beiden Synergiden entleert. Diese wird
dadurch zerstért. Von den drei Kernen des Pollenschlauches habe ich bei
Lloydia den vegetativen (Pollenschlauchkern) nie beobachten kénnen.
Es scheint, daf er schon vor dem Eintritt des Pollenschlauches in.den
Embryosack resorbiert wird, wie dies von vielen Autoren bei Befruch-
tungsuntersuchungen an anderen Pflanzen festgestellt wurde. Die Pollen-
schlauchwandsubstanz — aus der Firbung zu schlieBen, diirfte es sich
um Zellulose handeln — ist dagegen noch lingere Zeit im Mikropylar-
bereich sichtbar, so daf die befruchtete Samenanlage als solche sofort
zu erkennen ist.

Nach Auflosung der Synergide, in die der Pollenschlauchinhalt ab-
gegeben wurde, werden die beiden Spermakerne frei, und der eigentliche
Befruchtungsvorgang setzt ein. Der eine der Kerne verschmilzt mit der
Eizelle (eventuell Eikern), und der andere wandert nach dem Embryo-
sackzentrum und verschmilzt mit dem sekunddren Embryosackkern zum
primiren Endospermkern (Abbildung 34). Damit ist gesagt,
dafl der Befruchtungsvorgang eigentlich ein doppelter ist, und da er in
dieser Weise sdmtliche Angiospermen charakterisiert, spricht man be-
kanntlich von der Doppelbefruchtung der Angiospermen. Es sei noch
erwihnt, daf in allen Befruchtungsstadien bei Lloydia die Spermakerne
viel kleiner sind als die zu befruchtenden Makrosporenkerne (Abbil-
dung 34). Der Spermakern, der sich nach dem Embryosackzentrum
begibt, scheint indessen auf seiner Wanderung eine nicht unbetréchtliche
Volumenzunahme zu erfahren. Die Befruchtung des Polkernes kann
- ferner auch bei Lloydia in ihrem Ablauf etwas variieren. Oft befruchtet
ein Spermakern einen noch primiren Polkern, und erst nachher erfolgt
die Verschmelzung mit dem zweiten Polkern zum priméren Endosperm-
kern. Ein sehr schones Verschmelzungsstadium zeigt Abbildung 34 b,
indem alle drei Kerne gleichzeitig miteinander verschmelzen.

Da nun bei Lloydia der chalazale Polkern triploid, der mikropylare
haploid und der befruchtende Spermakern ebenfalls haploid ist, resultiert
aus diesen Verschmelzungsvorgingen ein pentaploider Endo-
spermkern. Das steht im Gegensatz zu den Verhiltnissen beim
Normaltypus der Embryosackentwicklung. Dort liefern zwei
haploide Polkerne zusammen mit einem haploiden Spermakern einen
triploiden Endospermkern. Nun mufl aber gesagt sein, daf
die pentaploide Chromosomenzahl im Endospermkern von Lloydia nur
theoretisch besteht, nicht aber cytologisch nachgewiesen wurde. Es ist
mir nicht gelungen, die wirkliche Chromosomenzahl dieses Kernes in
einer Teilung festzustellen. Ich fand in meinen Priparaten ein einziges
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Stadium der ersten Teilung eines Endospermkernes, und zwar handelt es
sich um eine Metaphase in Seitenansicht. Das Stadium spricht aber nicht
fiir eine um soviel erhdhte Chromosomenzahl. G eitler macht in sei-
nem « Grundri der Cytologie » 1934 die Angabe, daB bei der Embryo-

m

Abbildung 34.

a Stadium der Doppelbefruch-
tung bei Lloydia serotina.
Vergroferung 540fach.

b Verschmelzungsstadium der
beiden Polkerne mit dem Sperma-
kern. VergroBerung 1020fach.

ch

bildung von Fritillaria pentaploides Endosperm gebildet werde. Er sagt
aber nichts dariiber aus, ob durch eine cytologische Nachpriifung der
Verhiéltnisse der Nachweis hierfiir tatsichlich einmal erbracht wurde.
Man kann sich denken, daf nach der Verschmelzung der Kerne eine
Reduktion der Chromosomen im Sinne einer Regulation auf die diploide
oder triploide Chromosomenzahl erfolgt. Eine Untersuchung steht aber
— wie gesagt — meines Wissens aus.
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d) Endosperm- und Embryobildung.

Nach erfolgter Befruchtung zeigen bei Lloydia serotina alle neben
Eizelle und Endospermkern noch im Embryosack befindlichen Zellen
typische Zeichen beginnender Auflésung, und nach relativ kurzer Zeit
konnen sie nicht mehr nachgewiesen werden. Die befruchtete Eizelle
macht zunichst noch eine kurze Ruheperiode durch, wihrend der Endo-
spermkern ihr in seiner Weiterentwicklung vorauseilt. Auf eine erste
Kernteilung folgen in kurzen Abstinden weitere Teilungen, die vorldufig
nicht begleitet sind von Zellbildungen. Es entstehen auf diese Weise im
Embryosack in kurzer Zeit eine gréffere Anzahl von freien Kernen, umhiillt
von Plasma, das sog. nucledire Endosperm (Abbildung 35 a).
Die Endospermkerne von Lloydia serotina sind verhiltnismiBig grofl
und zeigen meist zwei bis vier Nucleolen. Das spricht immerhin fiir die
vorhandene Polyploidie dieser Kerne. In Schnitten mit etwas &lterem
Endosperm findet man mehr und mehr Phragmoplasten, die die Bildung
von Zellmembranen einleiten und auf diese Weise das nucleiire Endo-
sperm iiberfiilhren in zelluldres Endosperm. Jeder Kern ist
nach Abschluf dieses Vorganges umgeben von einer grofien Zelle (Ab-
bildung 35 b). Ein Vergleich der Zellkerne im nuclelren und zelluldren
Endosperm zeigt, daB das Kernvolumen im Laufe dieser Entwicklung
bedeutend abnimmt. In den Endospermzellen findet nach und nach eine
Anlagerung von Nihrmaterial statt. Bekanntlich dient das Endosperm
der Ernéhrung des wachsenden Embryos. Bei Lioydia besteht das Néhr-
material aus kleinen, weillen Kérnchen, die eine negative Stérkereaktion, -
mit Jod-Jodkali dagegen eine positive EiweiBreaktion zeigen. Auch Fett
lief§ sich mit Sudan III leicht nachweisen. Noch wibrend der Anlagerung
von Eiwei-Nihrmaterial in den Endospermzellen 16st sich das Nuzellus-
gewebe um den Embryosack herum auf. Ein sog. Perisperm, ein
Nuzellargewebe, das noch nach dem Entwicklungsbeginn des Embryos
als Nihrgewebe erhalten bleibt, ist also nicht vorhanden.

Noch im Stadium des nucleliren Endosperms setzt auch die Weiter-
entwicklung der befruchteten Eizelle ein. Diese beginnt betrichtlich an
Volumen zuzunehmen, und war das Zellplasma zur Zeit der Befruchtung
mehr oder weniger glelchmalﬁlg, s0 bilden sich nun im Zusammenhang
mit dieser GréBenzunahme Vacuolen.

Die weiteren Entwicklungsvorgéinge seien nun zuerst fiir die Angio-
spermen in ihrer Gesamtheit kurz charakterisiert, um den Vergleich mit.
den etwas abweichenden Verhiiltnissen bei Lloydie zu erleichtern. Ich
zitiere zu diesem Zwecke Schnarf: 3

« Im allgemeinen kénnen wir sagen, daB bei den Angiospermen aus
der Eizelle zuniichst ein kurzes, selten ein lingeres fadenférmiges Ge-
bilde entsteht, dessen terminales Ende den im fertigen Samen enthaltenen
Keimling erzeugt, wihrend der iibrige Teil desselben an der Bildung des
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Keimlings keinen Anteil hat und friither oder spiter desorganisiert wird.
Dieser Teil heifit Suspensor oder Keimtriiger. Das aus der Eizelle her-
vorgehende Gebilde bezeichnen wir als Proembryo, solange noch

b

Abbildung 35.
@ Nucledres Endosperm. b Zellulires Endosperm.
’ VergroBerung 540fach,

nicht diejenigen Teilungen stattgefunden haben, welche die Ausbildung
des Keimlings einleiten. Da in der Regel das Auftreten von Zellwinden
in der terminalen Zelle die erste Teilung ist, mit der die Differenzierung

des Embryos beginnt, konnen wir meist das Proembryostadium leicht
begrenzen, usw. »
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Im Bestreben, eine Ubersicht der Entwicklungsverhéltnisse zu ver-
mitteln, kommt S ¢hn ar f zu einer Einteilung in Typen. Er betont, daB
diese lediglich als Mittel zur iibersichtlichen Darstellung aufgefaBt wer-
den darf. Unser derzeitiges Wissen sei noch viel zu liickenhaft, als daB
der vorliegende Befund zu einem natiirlichen System der Embryonal-
entwicklung verwertet werden konnte. Der groBte Teil der vorhandenen
Kenntnisse gehe zuriick auf Souéges. (Von R. Soueges existieren
iiber 50 Publikationen aus der Zeit von 1907 bis 1927 iiber die Embryo-
entwicklung in den verschiedenen Familien der Angiospermen. Vgl.
Schnart.)

Schnarf unterscheidet nun zunichst zwei Hauptformen der
Embryoentwicklung :

1. Gegliederte Embryonen. Ein Embryo mit deutlich ab-
gesetztem Suspensor ist vorhanden, und zur Zeit, da sich der Same
von der Mutterpflanze ablost, zeigt der Embryo eine Gliederung
in Kotyledonen (oder Kotyledo), Hypokotyl, Vegetationspunkt des
Stengels und der Wurzel.

2. Ungegliederte Embryonen. Bis zur Samenreife wird
nur eine ungegliederte Zellmasse gebildet.

Die gegliederten Embryonen sind in den allermeisten Fillen dadurch
charakterisiert, daB die Eizelle im Laufe der ersten Teilung durch eine
quergestellte Wand in zwei iibereinanderliegende Zellen zerlegt
wird. Es werden die von Souéges gebrauchten Zeichen cb und ca
beniitzt (cbh = cellule basale, diejenige primire Tochterzelle der Eizelle,
welche an der Wand des Embryosackes angeheftet ist; ca = cellule
apicale, die apicale Zelle). Der Einteilung Schnarfs folgend, haben
wir innerhalb der gegliederten Embryonen der Dikotyledonen fiint Typen
zu unterscheiden, von denen uns in diesem Zusammenhange der letzte,
der Caryophyllaceentypus interessieren soll. Er wird folgen-
dermaBen gekennzeichnet :

cb erfihrt keine Teilung und wird zu einer groBen Suspensorzelle;
ca erzeugt den Embryo und den iibrigen Suspensor.

Nach den heutigen Kenntnissen scheint ein grundsitzlicher Unter-
schied zwischen der Embryoentwicklung der Dikotyledonen und der
Monokotyledonen nicht zu bestehen. Diese Ubereinstimmung geht soweit,
daB sich die Aufstellung besonderer Typen fiir die Monokotyledonen
eriibrigt. '

Um nun wieder auf die Verhiltnisse bei Lloydia zu kommen, ergab
die Untersuchung, daB die befruchtete Eizelle im Laufe der Volumen-
zunahme vor der Teilung auch ihre Form verindert. Zur Zeit der ersten
Teilung erscheint sie birnenformig, blasig aufgetrieben, mit typisch
hypertrophiertem Zellkern (Abbildung 36 a). Die erste Teilung verlduft
ausgesprochen infiqual. Die von der Eizelle in Querrichtung abgeschniirte



Abbildung 36.
@  Suspensorhaustorium
mit zweizelligem Embryo.
b Grofe Suspensorzelle
mit jungem Embryo, um-
geben von nucleirem En-
dosperm. Mikropylar eine
weitere vom Suspensor
abgetrennte Zelle (vgl.
(Text). ¢ Querschnitt
durch jingern Embryo.
VergroBerung 540fach.

ca-Zelle diirfte in den meisten Fillen etwa /; bis */,, des Volumens der
cb-Zelle einnehmen. An der weitern Bildung von Suspensor und Embryo
beteiligt sich cb iiberhaupt nicht mehr, scheint also ein typisches Sus -
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pensorhaustorium vorzustellen, das nur noch im Dienste der
Ernibrung des wachsenden Embryos steht. Abbildung 36 b zeigt sehr
schon die Verbindung dieses Haustoriums mit dem zu dieser Zeit noch
nucledren Endosperm im Embryosacke. In dieser Abbildung wurde auf
der Mikropylarseite der Suspensorzelle noch eine weitere Zelle zur Dar-
stellung gebracht, die, wie eindeutig feststeht, auch aus der Suspensor-
zelle abgetrennt wurde. Bei verschieden hoher Einstellung des betref- -
fenden Schnittes li8t sich nimlich sehr schon ein linsenférmiger
Ausschnitt in der Suspensorzelle verfolgen, der genau der Form der
genannten Zelle entspricht. In zwei weiteren Schnitten zeigten sich die
gleichen Verhiltnisse. Es steht auBer Zweifel, dafl dieses Verhalten der
Suspensorzelle einen Ausnahmefall in der Entwicklung des Embryos
vorstellt. Suspensorzellen, die in der beschriebenen Weise als Haustorium
ausgebildet sind, machen normalerweise keine Teilungen mehr durch.
Eine Verwechslung mit einem der zu dieser Zeit noch nucleliren Endo-
spermkerne ist aber ausgeschlogsen. Wir haben in allen Féllen typische
Zellen vor uns. Uber das Schicksal der abgetrennten Zelle, die in allen
Fillen auf der mikropylaren Seite des Suspensors liegt, 148t sich nicht
viel sagen. Es scheint, daf sie nach einiger Zeit desorganisiert und auf-
gelost wird. In édlteren Embryostadien liel sie sich nie mehr nachweisen.
Ebenfalls kann ich keine genauen Angaben iiber die Zeit ihrer Abtren-
nung machen. Aus der Deutlichkeit der Stadien zu schlieflen, erfolgt
diese aber erst, nachdem die ersten Teilungen der ca-Zelle stattgefunden
haben. AbschlieBend sei gesagt, dal wir diese nachtrégliche Teilung der
Suspensorzelle als abnormales Verhalten bewerten und ihr keine beson-
- dere Bedeutung beimessen. In der Mehrzahl der untersuchten jungen
Embryostadien teilt sich die einmal als solche ausgebildete Suspensor-
zelle nicht mehr.

Aus der ca-Zelle entsteht der eigentliche Embryo. Die ersten Tei-
lungen dieser Zelle verlaufen in der Querrichtung (Abbildung 36). Schon
sehr frith werden aber auch Lingswinde angelegt, und verschiedene
Schnitte junger Embryonen zeigen in bezug auf die Teilungsrichtung der
Zellen ein ganz unregelmiBiges Verhalten. Man findet ziemlich oft auch
« schiefe Zellwidnde », die in verschiedenen Winkeln zueinander stehen.
Wenn wir also nach Schnarf auf Grund der zum erstenmal angelegten
Lingswinde zwischen Proembryo und Embryo unterscheiden, so muf
bereits die erste Zelletage, die auf die groBe cb-Zelle folgt, als eigent-
liches Embryonalmaterial angesehen werden, und der Proembryo ist
beschrinkt auf cb. Der Embryo wichst in der Weise, daB in rasch auf-
' einanderfolgenden Teilungen aus der ca-Zelle ein sfulenartiger Gewebe-
korper entsteht, der mehr oder weniger regelmiBfigen Etagenbau zeigt
(Abbildung 36 b). Die Zahl der Zellen pro Etage wechselt; schon junge
Embryostadien zeigen aber meist mehr als acht Zellen, was sich leicht
in Querschnitten feststellen 148t (Abbildung 36 ¢). Wenn die Embryo-
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sidule eine bestimmte Linge erreicht hat, scheinen vorwiegend perikline
Teilungen (Schilteilungen) einzusetzen, und es kommt zur Ausbildung
einer Embryokugel (Abbildung 37). Ich konnte diese Teilungsvorginge
im einzelnen nicht genau verfolgen. Es steht aber fest, daB sie niemals
mit der RegelmiBigkeit ablaufen, wie dies Sou éges zum Beispiel fiir
Capsella bursa pastoris beschreibt, wo aus einer Quadrantenetage zu-
nichst eine Oktantenetage, dann eine #uBere Dermatogenschicht und
eine innere, in Periblem und Plerom zerfallende Schicht ausgebildet wird.

In dem MaBe, wie die Embryokugel anwichst, schwindet das ein-
zellige Suspensorhaustorium, und bei vollkommener Ausbildung der-
selben ist es nur noch als nahezu vollstindig desorganisierte Plasma-
masse zu erkennen (Abbildung 37 Db). Inzwischen aber haben sich aus
dem Material der urspriinglichen Embryosiule eigentliche Suspensor-
zellen differenziert. In Abbildung 37 a sind zwei, in Abbildung 37 b vier
Etagen zu unterscheiden. Es sind natiirlich die dem in Auflésung begrif-
fenen Suspensorhaustorium am nichsten liegenden Schichten. Die ein-
zelnen Suspensorzellen sind etwas groBer als die Embryonalzellen und
erscheinen im Préparat, gefirbt mit Himatoxylin nach Delafield,
deutlich heller als die dunkelblauen Zellen der Embryokugel. Zu dieser
Zeit ist der ganze, nun sehr groBe Embryosack angefiillt mit zellulirem
Endosperm. Mit der Ausbildung einer gleichmiiBigen Embryokugel hat
der Embryo seine Entwicklung in der Hauptsache abgeschlossen. Er
wichst noch etwas in die Lénge, erhiilt so eine leicht ovale Form und
geht in diesem Stadium der Samenruhe entgegen.

Die Umwandlung der Samenanlage zum Samen setzt schon zur Zeit
der Endospermbildung ein. Die beiden Integumente werden zur Samen-
schale. Bei Lioydia ist diese zuniichst derb-zih und im reifen Samen hart
und von leuchtend dunkelroter Farbe. Das Gewebe des innern Integu-
mentes iibernimmt zum Teil schon nach erfolgter Auflésung des Nuzellus-
gewebes dessen Aufgabe und wird zur Samenhaut. Die fiir den anatropen
Samen charakteristischen Teile desselben lassen sich bei Lloydia gut -
unterscheiden, ndmlich die Raphe — Samennaht, in der das vom Funi-
culus kommende Leitbiindel verlduft, der Nabel = Hilum, die Abbruch-
stelle des Funiculus, und die Mikropyle, als kiinftige Ausstrittsstelle der
jungen Pflanze.

Schnitte durch reifen Samen von Lloydia serotina zeigen nun, daB
eine Differenzierung des Embryos in Kotyledo, Hypokotyl, Vegetations-
punkte von Stengel und Wurzel nicht erfolgt ist. Es 148t sich in der
langlichen Embryokugel nicht die geringste Gliederung in die Teile der
zukiinftigen Pflanze feststellen. Wir haben also, der Einteilung von
Schnarf folgend, einen ungegliederten Embryo vor uns,
der aber einen Suspensor aufweist. In seiner Entwick-
lung zeigt derselbe aber recht grofe Ahnlichkeit mit dem friiher ange-
fihrten Caryophyllaceentypus der gegliederten Embryonen.



Abbildung 37.
¢ Junger Embryo im Lingsschnitt., Suspensorhaustorium z.T. desorganisiert, neu
ausdifferenzierte Suspensorzellen deutlich zu erkennen. Vergrofierung 540fach.
b Vollstindige Embryokugel mit Suspensor aus 4 Zelletagen. Ates Suspensor-
haustorium weitgehend aufgeldst. VergroBerung 405fach.
¢ Junger Keimling. Samenschale und das in Aufldsung begriffene Endosperm gut
kenntlich. VergroBerung 110fach.

37
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Eine Einreihung in das Schnar fsche Schema erscheint daher nicht
moglich.

Es sei nun noch erwihnt, daB Schnarf die Ahnlichkeit in der
Entwicklung zwischen Sagittaria sagittaefolia und Sagina procumbens
betont. Sagine procumbens ist der eigentliche Reprisentant des
Caryophyllaceentypus, wihrend Sagittaria sagittaefolia
meist als Beispiel der Embryoentwmkiung bei Monokotyledonen ange-
filhrt wird. Das deckt sich mit meinem Befund an Lloydia serotina und
scheint tatsichlich dafiir zu sprechen, daB ein grundsitzlicher Unter-
schied in der Embryoentwicklung zwischen Monokotyledonen und
Dikotyledonen nicht besteht, wie schon an anderer Stelle angegeben
wurde. Ferner bemerkt Schn ar f, daB innerhalb der in dieser Hinsicht
noch wenig untersuchten Monokotyledonen auch Peperomia im reifen
Samen einen ungegliederten Embryo aufweist.

~ Bei Lioydia geht das ungegliederte Stadium noch weiter als bis zur
Samenreife. Auch in Keimlingen mit einem bis 8 mm langen Wurzel-
triebe fehlt nach meinen Beobachtungen jede weitere Differenzierung
(Abbildung 37 c).

Fassen wir nun die Resultate unserer Untersuchung kurz zusammen,
so ergibt sich :

1. Lloydia serotina besitzt zur Zeit der Samenreife und dariiber hin-
aus einen ungegliederten Embryo.

2. Die erste Teilung der Eizelle liefert eine groBe Suspensorzelle
(cb-Zelle), die sich an der weiteren Ausbildung des Embryos direkt
nicht mehr beteiligt, und eine apicale (ca-Zelle), aus der der
Embryo entsteht.

3. Ausnahmsweise macht auch die Suspensorzelle nochmals eine
indquale Teilung durch. Die dabei nach der mikropylaren Seite ab-
getrennte Zelle degeneriert nach einiger Zeit.

4. Aus der ca-Zelle entsteht im Laufe vieler und rasch aufeinander
folgender Teilungen zuerst ein langlicher Gewebekorper, der
spiter durch perikline Teﬂungen in eine typische Embryokugel
iibergeht.

5. Die urspriingliche groBfie Suspensorzelle wird in dem MaBe auf-
gelost, als der Embryo anwichst, und aus dem eigentlichen
Embryomaterial differenzieren sich neue, kleinere Suspensorzellen.

Zum Schluf} seien noch ein paar Angaben iiber die Keimfihigkeit
der Samen von Lloydia serotina gemacht. Ich habe versucht, Samen, die
im August noch in der Fruchtkapsel am Standort gepfliickt wurden,
schon einen Monat spiter zum Auskeimen zu bringen. Weder die auf
FlieBpapier noch die in Erde ausgelegten Samen zeigten aber die ge-
wiinschte Keimung. Auch der Versuch, die Samen vor dem Auslegen
eine Woche lang im Gefrierkasten eingefroren zu halten, fiihrte nicht
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zum Ziele in dieser Zeit. Im Dezember ausgelegte Samen keimten da-
gegen nach kurzer Quellung recht gut, und im Mirz ohne vorherige
Quellung direkt auf FlieBpapier gebrachte und bei 20° C gehaltene
Samen zeigten eine noch bessere Keimfdhigkeit, indem von 130 aus-
gelegten Samen 101 im Laufe von 2 Wochen Keime anlegten. Das ent-
spricht einer Keimfihigkeit von 78 %. Dieses gute Resultat deutet sehr
auf einen normalen Ablauf der Sexualvorginge hin und erlaubt dariiber
hinaus den SchluB auf die normale Ausbildung von Makrospore und
Mikrospore. Eine Samenruhe von zirka 3 Monaten muBl aber, wie es
scheint, eingehalten werden, bevor die Keimung eingeleitet werden kann.

2. Cytologische Befunde an Wurzelspitzen.

Leider besaB ich kein Material zum Studium der meiotischen
Teilungen an Pollenmutterzellen von Lloydia serotine, und die ent-
sprechenden Teilungsstadien in Embryosackmutterzellen in meinen
Priaparaten erwiesen sich zur Feststellung der Chromosomenzahl als

’C;f ,(
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n‘* \\ Abbildung 38.

‘\ \ x Mitose-Metaphaseplatten aus
\\ Wurzelspitzen von Lloydia sero-
tina. 2n = 24,
: Vergroferung 2100fach.
b

unbrauchbar. Die Behandlung von Wurzelspitzen junger Keimlinge nach
der Feulgenschen Nucleal-Quetschmethode fiihrte aber auch hier
bald zu brauchbaren Resultaten.

Newton (1925) gibt die Chromosomenzahl fiir Lloydia serotina
mit n =12 an. (Es ist dies zugleich die einzige Angabe, die ich in der
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Literatur iiber Lloydia serotine finden konnte.) In der Nachpriifung
~ergab sich bald die Bestitigung dieses Befundes, indem in drei
mitotischen Metaphaseplatten einwandfrei die 2n-Zahl von 24 Chromo-
somen festgestellt werden konnte (Abbildung 88). Die einzelnen
Chromosomen zeigen das typische Aussehen der Liliaceenchromosomen,
und in zwei Platten konnen deutlich Satelliten beobachtet werden.

ot

V. Zusammenfassung der Untersuchungsergebnisse.

A. Gagea fistulosa.

. Gagea fistulosa als alpine Gageaspezies entwickelt sich nach dem

Fritillariatypus der Embryosackentwicklung.
Unterschiede in der embryologischen Entwicklung innerhalb der
verschiedenen alpinen Standorte und gegeniiber den Tiefland-
formen konnten nicht festgestellt werden.

Im reifen Embryosack von Gagea fistulosa gelangen statt vollstin-
diger Zellen nur nackte Kerne zur Ausbildung, was wir als Dege-
nerationserscheinung bewerten. '

. Der reife Embryosack von Gagea fistulosa kann sieben oder acht

Kerne besitzen, und die beiden Ausbildungsformen lassen sich ein-
deutig auf die mehr oder minder weit fortgeschrittene Degeneration
des untersten chalazalen Kernes im sekundiren vierkernigen
Embryosack zuriickfiihren.

. Bei Gagea fistulosa fillt die sexuelle Fortpflanzung vollstindig

aus. Die Vermehrung erfolgt durch Brutknéllchen (Bulbillen).

. Der Ablauf der meiotischen Teilungen der Pollenmutterzellen von

Gagea fistulosa ist gestort, und der gebildete Pollen erscheint zu
einem groBen Teil schon zu Beginn seiner Entwicklung degeneriert.

. Die Chromosomenzahl von Gagea fistulosa betrigt n—= zirka 40

und fillt damit aus der normalen Reihe der Liliaceen. Die Paarungs-
stadien der Chromosomen in der meiotischen Prophase der Pollen-
mutterzellen sind abnormal.

Die abnorme Chromosomenzahl wie die abnormen Paarungsbilder
in der meiotischen Prophase deuten auf den Bastardcharakter von
Gagea fistulosa hin, und damit lieBe sich auch der Ausfall der
sexuellen Fortpflanzung erkliren.

B. Lloydia serotina.
Der Embryosack von Lloydia serotina entwickelt sich nach dem
Fritillariatypus.

Standortsvarianten in bezug auf die embryologische Entwicklung
konnten nicht festgestellt werden.
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Der reife Embryosack von Lloydia serotina ist hiufiger acht- als

siebenkernig und besitzt 6fters vollstindige Zellen als nur nackte

Kerne. Er erscheint daher weniger degeneriert als der von Gagea

fistulosa.

Die Befruchtungsvorginge verlaufen bel Lloydia serotzna normal.

Lloydia serotina besitzt zur Zeit der Samenreife und dariiber hin-

aus einen ungegliederten Embryo.

6. Die Embryoentwicklung verliuft dhnlich der des Schnar f schen
Caryophyllaceentypus der ungegliederten Embryonen.

7. Die urspriingliche groBe Suspensorzelle wird in dem MaBe auf-
gelost, als der Embryo anwiichst, und aus dem urspriinglich eigent-
lichen Embryomaterial werden neue kleinere Suspensorzellen dif-
ferenziert.

8. Die von N e w t o n mit n =— 12 angegebene Chromosomenzahl von

Lloydia serotina wurde in Mitosen von Wurzelspltzen mit: 2o —

24 bestatlgt

2

Résumé,

. Espéce alpine de gagée, Gagea fistulosa se développe, quant a son
sac embryonnaire, suivant le type Fritillaire. La multiplication
végétative par bulbilles remplace la reproduction sexuée totalement
absente. La disparition de la reproduction sexuée est due a la dégéné-
rescence avancée des grains de pollen. Ceux-ci présentent une pertur-
bation du mécanisme des divisions méiotiques (figures anormales lors
de l'appariement des chromosomes dans la prophase méiotique) et un
nombre anormal de chromosomes n=—environ 40, ce qui indique le
caractére de bitard de Gagea fistulosa.

Le sac embryonnaire de Lloydia serotina se développe aussi selon
letype Fritillaire. Chez cette espéce, le processus de la fécon-
dation est normal. Lloydia serotina posséde, lors de la maturité des
oraines et encore plus tard, un embryon non segmenté, dont le dévelop-
pement est semblable 4 celui des embryons également non segmentés du
type de Cariophyllacées décrit par Sehnarf. On a trouvé
comme nombre de chromosomes de I'espéce 2n=—24, ce qui confirme le
nombre de n = 12, donné par N e w t o n. |
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