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I. EINLEITUNG

In SernanpDEr‘'s Monographie der europiischen Myrmekochoren
wurden erstmals in bedeutendem Umfang Beobachtungen iiber die
Ameisenverbreitung von Samen und Frichten und deren Ursachen
mitgeteilt. Anhand anatomischer Untersuchungen konnte er fiir viele
Elaiosome die Herkunft aus bestimmten Geweben der Samenanlage
und der Frucht schon richtig deuten. In der Folge erschienen einige
kleinere Mitteilungen (UrsricH; MoRrTON U. 2.), die aber im wesentlichen
nichts Neues boten. Auch in gréBeren, allgemeineren Schriften iiber
Frucht- und Samenverbreitung bildet SErnanDER's Monographie die
Grundlage fiir das Kapitel Myrmekochorie (RipLEY; MULLER; VAN DER
PijL). Eine Reihe wichtiger, neuer Angaben tiber Verbreitung und
Entwicklungsgeschichte myrmekochorer Samen lieferten Berc und
BRESINSKY.

Weitaus weniger ist iiber die Karyologie der Elaiosome bekannt.
Daf3 in ihnen vergriBerte, hypertrophierte Kerne nicht selten vor-
kommen, wurde oft erwdhnt, aber erst GerrLer (1944, 1948) zeigte,
daB sie bei Corydalis cava, Gagea lutea und Scilla bifolia endopoly-
ploid werden. Diese Mitteilungen sind bis jetzt die einzigen geblieben.

Da die Elaiosome aus unterschiedlichen Samen- und Fruchtteilen
hervorgehen, wurden die karyologischen Verhiltnisse aller dieser
untersucht. Weiters erhob sich die Frage, inwieweit Kerne anderer
Teile der Samenanlage, des Samens oder der Frucht polyploid werden
oder ob einzig das Elaiosom dazu fahig ist.

Das Vorkommen von Elaiosomen bzw. bestimmten Typen von
ihnen ist an gewisse systematische Gruppen gebunden; dies zeigt sich
beispielsweise in der Gattung Centaurea (DrrrricH), bei den Boragi-
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neen (Bacru 1931, 1935), bei Moehringia (MerxmULLER und Grau),
Scilla (Speta 1971 b) u. a.; es wird deshalb auch hier einer Einteilung
nach systematischen Gesichtspunkten gegeniiber einer nach der Ge-
webeherkunft der Vorzug gegeben.

Da die Strukturen der diploiden Arbeitskerne teils von syste-
matischer Bedeutung sind (Emrenporrer), werden sie stets beschrie-
ben.!

II. MATERIAL UND METHODE

Die Fixierung der Samenanlagen, Samen und Friichte erfolgte
nach Anschneiden zumeist in Alkohol - Eisessig (3:1) oder in Car-
noy‘schem Gemisch. Gefirbt wurde mit Karmin-Essigsiure (KE)
unter leichtem Erhitzen. Durch geringfiigigen Zusatz von Eisenalaun
wurde eine intensivere Farbung erreicht. Zu Vergleichszwecken
wurde hédufig auch die Heitz'sche Methode der Feulgen-Firbung an-
gewendet.

Fir karyologische und anatomische Untersuchungen geniigten
grofBteils Handschnitte. Schnittserien mit dem Mikrotom wurden von
entwissertem und in Paraffin eingeschlossenem Material hergestellt.
Zur besseren Sichtbarmachung der Zellwinde wurde mit Safranin
gefarbt.

Zur Untersuchung von Eiweilkristallen in den Zellkernen wurde
in vier- bis sechsprozentigem Glutaraldehyd bei py 7 (phosphatgepuf-
fert) fixiert und mit Jod-KE gefarbt (nihere Angaben bei SpeTa und
GreLaUsER). Zum Nachweis von Ol in den Elaiosomzellen verwendete
ich Sudan III. Die Z&hlung der Chromosomen wurde an Quetsch-
priaparaten durchgefiihrt. Die DNS-Messungen bei Allium triquetrum
erfolgten mit einem Spektralphotometer nach der 2-Wellenldngen-
Methode nach der ublichen Vorbereitung des Objektes (vergl. im
einzelnen NacL 1968 a).2 Zur Feststellung der Endopolyploidiegrade
wurden unter Beriicksichtigung von Struktur und Chromatinmenge
die Kernvolumina wihrend und am Ende der Entwicklung der Elaio-
some statistisch erfafit, dazu alle drei Durchmesser gemessen und die

Herrn Prof. Dr. Lothar Geitler und Frau Prof. Dr. Elisabeth Tschermak-
W oess mdochte ich fiir die Uberlassung des Themas und fiir viele wertvolle Rat-
schlige und Anregungen herzlichst danken. Besonders dankbar bin ich auch Herrn
Doz. Dr. Walter Titz, der durch stete Anteilnahme viel zum Abschlul dieser
Publikation beigetragen hat.

Herrn Doz. Dr. W. Nagl danke ich fiir die Unterstiitzung bestens!

»
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Volumina nach der Formel fiir das dreiachsige Ellipsoid errechnet:
V =+4a'b-c'n Sie ergeben fiir alle untersuchten Arten die fiir
rhythmisches Kernwachstum typischen Diagramme; diese werden
daher im Text nicht wiedergegeben.

Der GroBteil der karyologischen Abbildungen wurde anhand von
KE-Priparaten hergestellt; lagen Feulgen-Priparate vor, so wird im
Abbildungstext darauf hingewiesen.

II1. SPEZIELLER TEIL
1. SCILLA

Bisher wurde nur eine relativ kleine Anzahl von Arten der gro-
Ben Gattung Scilla auf Vorkommen, Entwicklungsgeschichte und Bau
der Elaiosome untersucht und vielfach die Meinung vertreten, alle
Arten hiitten Anhingsel von einander dhnlichem Bau; dies trifft aber
nicht zu.! Sidmtliche iltere Mitteilungen fuflen auf den Angaben
SERNANDER's, der fiir Scilla bifolia, S. amoena und S. sibirica je nach
Art verschieden hoch entwickelte Elaiosome beschreibt. Er zdhlt sie
zum Viola odorata-Typ, da er glaubt, sie gingen aus der Raphe bzw.
aus dem Funikulus hervor. Erst viel spéter stellte Bresinsky fest, daBl
bei Scilla das Exostom zum Elaiosom wird. Es ist wichtig festzuhalten,
daB seine Abbildungen und Angaben sich ausschlieBlich auf Vertreter
der Scilla bifolia-Gruppe beziehen. Bei anderen Arten entstehen die
Elaiosome ndmlich aus anderen Teilen der Samen. Dieses und weitere
Merkmale ermoéglichen eine Gruppierung der elaiosomtragenden
Scilla-Arten (Spera 1971 b).

a) SCILLA BIFOLIA - Gruppe

Aus dieser Gruppe wurden S. bifolia s. 1., S. luciliae (= Chiono-
doxa luciliae) und S. gigantea (= Chionodoxa gigantea) untersucht.
Wegen der grofien Einheitlichkeit hinsichtlich vieler Merkmale wer-
den sie im folgenden, soweit moglich, gemeinsam behandelt.

Die Samenanlagen sind wie bei allen hier besprochenen Scilla-
Arten anatrop, bitegmisch und annéhernd kugelférmig. Das Elaiosom
wird aus dem Exostom gebildet, die Raphe ist nur sehr schwach ent-

Im einzelnen haben Scilla autumnalis, amethystina, chinensis, festalis, filangeri,
haemorrhidalis, hispanica, hughii, italica, japonica, liliohyacinthus, iridifolia,
monophyllos, montana, natalensis, obtusifolia, peruviana, pratensis, puschkinioides,
ramburei, vernae und vicentina kein 6lhiltiges Samenanhingsel.
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wickelt. Schon vor der Befruchtung ist ein wulstiger Exostomrand zu
bemerken. Seine weitere Differenzierung beginnt allerdings erst nach
der Befruchtung. Fett wird nur in die grolen dufleren Elaiosomzellen
(= Futterzellenschicht) eingelagert. Gegen das Endosperm hin sind
reichlich Raphidenbiindel in den Zellen anzutreffen.

Strukturen der Arbeitskerne:

Beim Vergleich der Strukturen der Arbeitskerne von S. bifolia
s. 1. verschiedener Fundorte konnten groBe Unterschiede aufgedeckt
werden. Um gewebespezifische Abwandlungen ausschlieBen zu koén-
nen, wurde stets die dullere Epidermis des duBleren Integumentes der
Samenanlage zur Untersuchung herangezogen. Damit auch standorts-
bedingte Modifikationen hintangehalten werden konnten, wurden
zum Vergleich Zwiebeln aller angegebenen Fundorte lidngere Zeit
hindurch unter gleichen Bedingungen in Hydrokultur gezogen. Die
sodann an Wurzelspitzen festgestellten Strukturen der Arbeitskerne
waren denen von Pflanzen, die am natiirlichen Fundort fixiert wor-
den waren, vollig gleich. Es handelt sich wie bei allen Scilla-Arten
um Chromonemakerne im Sinne von GerrLer (1955) u. a.!

In bezug auf Menge und Ausbildung des Heterochromatins zeigt
sich bei den verschiedenen Sippen folgendes: Bei einer diploiden aus
der Spitaler Au an der Enns und einer tetraploiden aus Thiirnau
(vergleiche Spera 1971 b) tritt es kaum hervor (Tafel I e) und es wird
erst mit der Endopolyploidisierung etwas deutlicher; dies gilt auch fiir
das intranukleoldre Chromatin, auf das weiter unten eingegangen
wird. Ganz dhnlich verhalten sich Pflanzen aus dem Botanischen
Garten der Universitdit Wien (HBV) und dem Botanischen Garten
der Stadt Linz, die von holldndischen Handelshdusern geliefert wor-
den waren (2 n = 18). Eine zarte, kleine Scilla bifolia s. 1. (vielleicht
Scilla nivalis), die — wohl verwildert — auf den Wiesen des Botani-
schen Gartens in Wien wichst, 148t schon in diploiden Kernen einige
wenige, kleine Chromozentren erkennen und besonders deutlich das
intranukleoliare Chromatin. S. gigantea (= Chionodoxa gigantea, im
Alpengarten im Belvedere, Wien, kultiviert) und S. luciliae (= Chio-
nodoxa luciliae, kultiviert im HBV) haben dhnliche Kernstrukturen.
Bei Pflanzen aus dem Prater (Wien) und aus einem Robinienwald
zwischen Neudorf und Gattendorf (Burgenland) treten fiinf bis neun

t TSCHERMAK-WOESS (1963) faBt den Typus des Chromonemakernes etwas anders.
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deutliche Chromozentren auf (Tafel Id); die nukleolusassoziierten
Chromozentren sind relativ klein, die intranukleolaren Chromatin-
faden deutlich.

Karyologie des Elaiosoms:

Bisher teilte einzig GerrLer (1948) mit, daB S. bifolia endopoly-
ploide Zellkerne im Elaiosom besitzt. Seine Bemerkung, die vergré-
Berten Kerne hitten im wesentlichen euchromatische Struktur, trifft
fiir Pflanzen aus holldndischen Handelshdusern zu.

Das zum Elaiosom werdende Exostom macht nach der Befruch-
tung der Samenanlage eine rege Entwicklung durch. Die Kerne der
duBeren Zellen erreichen durch endomitotisches Wachstum bald
16-Ploidie. Bis zu diesem Zeitpunkt treten mit einer gewissen Regel-
miBigkeit noch spontane Mitosen auf (Tafel II b). Obwohl sich im
weiteren Verlauf die Kerne noch stark endomitotisch vergréBern, ist
in ihnen zunichst eine Gruppierung oder Biindelung der Chromoso-
men nicht zu erkennen; der Kernraum erscheint noch immer gleich-
maBig und dicht von Chromatin erfillt (Tafel Ia). Erst kurz vor der
Samenreife treten relativ dicke, stellenweise deutlich parallel gela-
gerte Stringe hervor, die sich so wie in anderen Fillen offenbar aus
den lose gebiindelten chromomerisch gegliederten Endochromosomen
(= endomitotische Abkémmlinge eines Ausgangschromosoms) zusam-
mensetzen (Tafel Ic und II e). Dichte Aggregate von Chromomeren
in Form von Querscheiben kommen nicht vor. Als Endzustand, bevor
die Degeneration einsetzt, ist ein Stadium aufzufassen, in dem die
Chromosomenbiindel fast genauso deutlich wie in den voll entwik-
kelten Antipoden der S. bifolia-Gruppe hervortreten (vergleiche
Tafeln IIa und Ile). Das intranukleolire Chromatin erscheint in
diesem Zustand schmierig. Diejenigen Pflanzen, die reichlich Hete-
rochromatin in den Kernen fiihren, zeigen Endochromozentren
(Tafel I a, c), die aus parallelliegenden Reihen von Heterochromome-
ren aufgebaut sind. Der endomitotische Strukturwechsel kann bei
ihnen ohne weiteres verfolgt werden. Auffallend ist dabei ein Sta-
dium, in dem von den Endochromozentren nur noch auBen eine
zusammenhidngende Chromatinschicht vorhanden ist (Tafel I b, Hin-
weispfeil). Messungen der Kernvolumina, gekoppelt mit einer Schit-
zung der Chromatinmenge, ergaben fir Kerne der duBersten Zellage
des Elaiosoms 4096-Ploidie. Die Kerne im Inneren des Elaiosoms
waren immer etwas kleiner und schiatzungsweise bis 1024ploid.
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Abbildung 1: Scilla bifolia s. 1, a bis d aus dem HBV, e und f aus Neudorf;
Nukleolen aus endopolyploiden Kernen des Elaiosoms mit intranukleoliarem
Chromatin (i. Chr.).

a zwei iibereinander liegende Nukleolen, der eine mit deutlichem i. Chr., der
andere mit kaum erkennbarem; b hantelférmiger; c kugeliger Nukleolus, das
kompakte i. Chr. liegt an einem Pol; d acht Chromatinfiden im Nukleolus;
e Nukleolus mit i. Chr., das von einem Mantel schwach firbbarer Nukleolar-
substanz umgeben ist; f kompakte nukleolusassoziierte Sammelchromozentren
tief in den Nukleolus eingesenkt, nur das obere im Profil.

Die endopolyploiden Kerne erwiesen sich auch als gilinstig zur
Untersuchung der intranukleoldren Chromatinstrukturen. Es handelt
sich dabei um die SAT-Zone, Teile des proximalen Abschnittes der
SAT-Chromosomen und moglicherweise auch um den Satelliten.
Erwéhnt sei, daB sich die intranukleoldren Strukturen gut mit Feul-
gen-Reagens fidrben lassen. — In den Nukleolen endopolyploider
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Kerne der Pflanzen aus Neudorf ist das intranukleoldre Chromatin
meist in Form zweier dicker Faden vorhanden, die von eingesenkten
nukleolusassoziierten Endochromozentren ausgehen (Abbildung 1 f).
In wenigen Fillen ist der Chromatinfaden, der von relativ schwach
mit Karmin-Essigsidure firbbarer Nukleolarsubstanz umgeben ist, bis
zum Endosatelliten zu verfolgen (Abbildung 1 e). Die im Botanischen
Garten der Universitdit Wien wild wachsende S. bifolia s. 1. zeigt in
den Nukleolen meist nur Chromomeren und kiirzere Fadenstiicke,
die oftmals Vakuolen anliegen. Gelegentlich sind die Chromatinfiden
deutlich zu sehen, wie z. B. Abbildung 1 d zeigt. In Kernen mit zwei
Nukleolen ist nicht selten der eine grofl und enthilt beinahe kein
sichtbares Chromatin, wihrend der andere klein ist und kompaktes
Chromatin einschlief3t (Abbildung 1 a). Die Abbildungen 1b und 1c¢
stellen offenbar Verschmelzungsprodukte zwei solcher Nukleolen dar.

Antipoden:

Nicht nur hinsichtlich des Elaiosoms, sondern auch der Anti-
poden verhilt sich die S. bifolia-Gruppe sehr einheitlich. Die unter-
suchten Arten weisen drei Antipoden auf, deren Kerne hoch endo-
polyploid werden (Tafel II a). Hoch endopolyploide Kerne mit Biin-
delstrukturen erwiahnte bereits HasiTscuka-Jenscuke (1962) fiir
S. bifolia (irrtiimlicherweise als S. biflora bezeichnet, die aber im
Botanischen Garten in Wien nicht wéchst!) und S. luciliae (= Chio-
nodoxa luciliae). Nach WunperLicH kommen zwar bei S. luciliae grole
Antipoden vor, bei S. bifolia aber kleine.

Die Antipodenzellen sind im Héhepunkt ihrer Entwicklung ziem-
lich abgeflacht, fast linsenférmig. Ihre Kerne enthalten Chromoso-
menbiindel in haploider Zahl (n = 9, 18), die an ihrer Oberfliche zahl-
reiche feine, oft recht lange Feulgen-positive Fortsiitze zeigen; ver-
mutlich handelt es sich um nicht auflésbare Schleifen; diese vernetzen
sich oft, indem sie Verbindungen zwischen verschiedenen Biindeln
bilden (Tafel II ¢ und d). Im Inneren der Biindel liegen wihrend des
Hoéhepunktes der Entwicklung reichlich nukleolenihnliche kleine
Korper, die bei starkem Quetschen austreten. Der in den groen
Nukleolus reichende Abschnitt des SAT-Chromosomenbiindels ist aus
schmierigem Heterochromatin gebildet (Tafel II a, Hinweispfeil).

b) SCILLA AMOENA - Gruppe

Bei den Arten der S. amoena-Gruppe, die sich zwar durch die
einheitliche Chromosomenbasiszahl von X =6 und weitgehender
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Ubereinstimmung des Chromosomenbaues als zusammengehérig er-
weisen, treten in der Ausbildung und Herkunft der Elaiosome wesent-
liche Unterschiede zutage (Spera 1971Db). Es ist daher eine weitere
Unterteilung nétig, die diesem Umstand Rechnung tragt; es lassen
sich unterscheiden: die Scilla amoena-Untergruppe, die Scilla sibirica-
Untergruppe, die Scilla mischtschenlkoana-Untergruppe.

Scilla amoena - Untergruppe

Die hieher zu zihlenden beiden ArtenS. bithynica und S.amoena!
haben trotz der auf Myrmekochorie deutenden Eigenschaften (z. B.:
ein zur Fruchtreife dem Boden aufliegender Stengel) ein nur wenig
entwickeltes Elaiosom (Abbildung 2 a). Es geht aus der Raphe hervor
und zeigt folgenden Bau: AuBlen eine diploide, papillentragende Epi-
dermis, darunter eine Schicht etwas vergriéBerter, wahrscheinlich
diploider Zellen. Dann erst folgt eine Zellage, deren Kerne durch
Endomitosen oktoploid werden. Gegen das Gefdfbiindel hin sind die
Zellen dann wieder klein und haben zum Teil Raphidenbiindel] ein-
gelagert. Das Exostom wird nicht polyploid.

Beide Arten weisen in den diploiden Arbeitskernen des Integu-
ments und des Elaiosoms relativ groBe Chromozentren auf, die aus
den distalen Abschnitten der sehr langen Chromosomen hervorgehen
und sich hdufig zu Sammelbildungen vereinigen. Im Vergleich mit
den ibrigen Chromozentren sind die nukleolusassoziierten relativ
klein, das intranukleoldre Chromatin undeutlich sichtbar (Tafel III a).

Scilla sibirica - Untergruppe

Zu dieser Untergruppe sind S. sibirica und S. rosenii zu stellen,
da bei beiden der im Bereich des Exostoms liegende Teil der Raphe
und das Exostom selbst zum Elaiosom werden.

Der Bau des Elaiosoms von S. rosenii war bisher unbekannt.
Ich konnte seine Entwicklungsgeschichte nicht untersuchen, da nur
reife, getrocknete Samen? zur Hand waren, doch 148t sich auch an
ihnen das Wesentliche erkennen. — Die Samen sind etwas kleiner als

! Die Samen der ersteren wurden vom Hortus Botanicus Hauniensis geliefert;
Scilla amoena wird im HBV gezogen; die Chromosomenzahl beider ist 2n = 12,

! Die Samen wurden vom Hortus Botanicus Arcto-Alpinus in Kirovsk (UdSSR) von
einem nattirlichen Fundort und vom Botanischen Institut in Leningrad (UdSSR) zur
Verfiigung gestellt und waren eindeutig als zu S. rosenii gehorig zu bestimmen. Die
Chromosomenzahl betrigt bei beiden Herkiinften 2n = 12.
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die der iibrigen behandelten Scilla-Arten, etwas langlich und von
gelber Farbe. Das Anhiingsel ist weill und prall mit Ol vollgestopft
(Abbildung 2 c). Bei den anderen Arten kommt Ol in solchen Mengen
nicht vor. Vom inneren Integument ist im reifen Samen nur noch ein
kleiner mikropylarer Kegel unter dem Exostom zu sehen. Die Zellen
des Elaiosoms werden nicht sehr grof3, und wenn liberhaupt, so wer-
den sie auf keinen Fall hoch polyploid. Arbeitskerne aus Keimpflan-
zen zeigen nur sehr kleine, nukleolusassoziierte Chromozentren
(Tafel III ¢).

Ganz ihnlich ist der Samenbau von S. sibirica!, nur sind bei ihr
die Samen kugelig und das Elaiosom im Verhiltnis zur GroBle des
Endosperms kleiner als bei S. rosenii (Abbildung 2 b). Die Arbeits-
kerne enthalten grofle Chromozentren (Tafel IIIb). Im subepider-
malen Gewebe des Elaiosoms werden sie bis 16ploid (Tafel IV b).
Der Strukturwechsel wiihrend des mitotischen und endomitotischen
Kernzyklus ist so, wie ihn NacL (1968 a, b) fiir Allium carinatum
beschreibt, vor allem die Stadien G; und G: lassen sich gut unter-
scheiden; endomitotische Zerstdubungsstadien konnten zur Genlige
aufgefunden werden. Besonders hervorzuheben ist, daB auch wiah-
rend dieser die Kernstruktur fiadig bleibt (Tafel 1V a), das heif}t, die
fidigen Verbindungen zwischen den Chromomeren relativ sehr deut-
lich zu erkennen sind.

Scilla mischtschenkoana - Untergruppe

Sie wird von S. mischtschenkoana (== S. tubergeniana) und
S. cilicica gebildet. Das glianzend weile Elaiosom geht bei diesen
Arten aus der Raphe hervor und liegt in miichtiger Ausbildung dem
braunen bis fast schwarzen Samen wie ein geschwollener Kamm auf
(Abbildungen 2 d. e und 3 a). Es erstreckt sich von der Chalazaregion
bis zum Hilum und iiberragt den Samen in seiner Liange sogar etwas.
Obwohl fiir keine der beiden Arten Beobachtungen iiber Ameisen-
verbreitung vorliegen, wird man nicht fehlgehen, eine solche anzu-
nehmen, zumal nach der Anthese die Stengel schlaff werden und
dadurch die Kapseln dem Boden aufliegen, was fiir Myrmekochoren
typisch ist.

Das bisher nicht ndher beschriebene Elaiosom von S. misch-
tschenkoana wird von einer Epidermis aus sehr flachen, kleinen,

t Die Pflanzen stammen aus dem HBV und haben 2 n 12 Chromosomen.
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papillésen Zellen nach auBen abgeschlossen (auf Abbildung 3 a sind
die Epidermiszellen wegen ihrer geringen Ausdehnung nicht detail-
liert dargestellt). An diese schlieBt eine Zellage an, die, obschon
vergréBert, nicht jene Ausmafle der ein bis zwei folgenden erreicht.
Auf diese grofien Zellen folgt wieder eine Lage etwas kleinerer und
daran reihen sich: das GefdBbiindel mit seinen Begleitzellen, dann
etwa vier Lagen groBBerer Zellen, von denen die innerste zerstreut
Idioblasten mit Raphidenbilindeln enthilt und schliefilich die innere
Epidermis (Abbildung 3 a). Zum Studium der Strukturen diploider
Arbeitskerne dienten Keimlinge und vegetative Pflanzenteile. Der
Kernraum wird von Chromomeren und Chromozentren ausgetfiillt,
die sehr zu Sammelbildungen neigen (Tafel IIId und e), Aussagen
uber die Kernverhiltnisse im Elaiosom konnen nicht gemacht wer-
den, da mir nur vorjdhrige Samen zur Verfligung standen.

Der Samenbau von S. cilicica® war bisher vollig unbekannt. Im
befruchtungsfahigen Zustand der Samenanlage ist das duBlere Integu-
ment vierschichtig, das innere zweischichtig (bis auf die Mikropylar-
region, wo es dreischichtig ist). Ein Funikulus fehlt oder ist als solcher
nicht erkennbar. Der der Mikropyle zunichst liegende Teil der Pla-
zenta ist von groflzelligem, stigmatischem Gewebe bekleidet. Das
Elaiosom ist zu diesem Zeitpunkt schon als wulstférmige Anlage vor-
handen, nur die Zahl der Zellagen, wie sie sich im reifen Samen
zeigt, ist schon erreicht, doch sind die Zellen noch diploid. Sobald das
Endosperm zelluldr ist, zeigen sich innerhalb des Elaiosoms Unter-
schiede zwischen den einzelnen Zellagen, wenn auch die Zellen ihre
maximale GréBle noch nicht erreicht haben; sie enthalten in dieser
Zeit reichlich Stdrke. Der reife Same ist gleich gebaut wie der von
Scilla mischtschenkoana (siehe oben).

Das Elaiosom wird, soweit seine Entwicklung verfolgt werden
konnte (fast reife Samen standen nicht mehr zur Verfiigung), nicht
sehr hoch polyploid. Die Struktur der Arbeitskerne wird von Chro-
momeren und Chromozentren geprigt. Sie ist in den diploiden und
polyploiden Kernen im wesentlichen gleich. Auf Grund des Vorhan-
denseins groBer Chromozentren ist der friiheste mitotische wie der
endomitotische Strukturwechsel gut erkennbar (Tafel V a bis €). In

t Die untersuchten Pflanzen wurden von Herrn Obergirtner W. Véth im Amanus-

Gebirge (Tirkei) gesammelt. Fiir die Uberlassung derselben méochte ich ihm herz-
lichst danken!
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der Endointerphase sind die Chromozentren abgerundet, kompakt
und vakuolig (Tafel V a). Zu Beginn der Endoprophase werden dic
heterochromatischen Abschnitte der Chromosomen als perlschnur-
artige Faden in den Chromozentren deutlich sichtbar. Im Bereich der
Endochromozentren treten oft Biindel von heterochromatischen Chro-
mosomenteilen deutlich hervor (Tafel V ¢, Pfeilhinweis). Im weiteren
Verlauf schwindet der Unterschied zwischen Eu- und Heterochroma-
tin, bis im Hohepunkt der Zerstdubungsphase der Kern eine homo-
gene, fiadige, nicht wie nach fritheren Angaben fiir andere Objekte
kornige Struktur aufweist (Tafel V e). Die Tafel V d zeigt ein spites
Endomitosestadium, in dem die Chromozentren bereits wieder ange-
deutet sind. Schliellich werden die euchromatischen Elemente wieder
auf den fiir G, charakteristischen Durchmesser gebracht (Tafel V a).

¢) SCILLA MESSENIACA - Gruppe

Die Samen von S. messeniaca und S. clusii sind ziemlich grof,
rund, gelblich und tragen in der Hilumregion ein Anhingsel, das aus
dem mikropylaren Teil der Raphe hervorgeht (Abbildung 2 f und g).
Aus diesem Grunde sehen sie den Samen von S. bifolia sehr dhnlich.!

Am Aufbau des Elaiosoms hat eine duflere, groBzellige Schicht
den bedeutendsten Anteil (Abbildung 3 b). Diesen langgestreckten,
mdéglicherweise endopolyploiden Zellen folgen bis zum Gefifbiindel
der Raphe hin immer kleiner werdende. Auch das méchtige Exostom
besteht offensichtlich nur aus diploiden Zellen. Die Chalazaregion
ist durch Wachstumsverschiebung auf die Elaiosomseite zu liegen ge-
kommen. Durch das Elaiosom 148t sich keine Symmetrieebene legen,
es ist immer etwas einseitig ausgebildet. Zum Vergleich wurden aus
dem Herbarium HALACSY (W) Bliiten und junge Kapseln von
S. messeniaca nach Aufkochen untersucht. Auch an den jungen
Samen zeigt sich schon die Raphewucherung (Abbildung 2 f).

In den diploiden Arbeitskernen von Keimlingsgeweben sind
deutliche Ansammlungen von Heterochromomeren zu bemerken
(Tafel III £).

t Leider standen zur Untersuchung nur reife Samen aus botanischen Girten sowie
Herbarmaterial zur Verfiigung. Samen von S. messeniaca wurden vom Giardino
Botanico e Coloniale di Palermo, von S. clusii vom Civico Horto Botanico in Trieste
(beide Italien) geliefert. Die Chromosomenzahl 2 n = 18 (Tafel III g) sollte fiir beide
Arten noch an Material von natiirlichen Fundorten bestitigt werden.
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Abbildung 3: a Scilla mischtschenkoana, b S. messeniaca; a und b Elaiosom
lings.
c und d Lachenalia tricolor; ¢ halb entwickelter Same lings; d Elaiosom lings.
e Puschkinia libanotica, 64ploider Kern aus dem voll entwickelten Elaiosom im
optischen Schnitt.
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2. PUSCHKINIA LIBANOTICA

Wie bei Ornithogalum wird auch bei Puschkinia die duBlere Epi-
dermis des duBleren Integuments von stark vergréBerten Zellen ge-
bildet; sie stellen das Elaiosom dar. Das &uflere Integument der
anatropen Samenanlagen besteht aus vier Zellschichten (Abb. bei
Bresinsky). Die Fruchtstiele werden wie bei Scilla bifolia véllig
schlaff, und tatsdchlich wurde im Botanischen Garten in Wien die
myrmekochore Verbreitung der gelbbraunen Samen beobachtet.

Die stark vergréferten Elaiosomzellen enthalten endopolyploide
Kerne — in nicht ganz reifen Samen sind sie nach der rhythmischen
Volumenzunahme und nach der Chromatinmenge 64- und 128ploid —
und Elaioplasten. Letztere treten zu mehreren in einer Zelle auf, sie
bleiben bei AE-Fixierung schlecht erhalten, obwohl sie oft den poly-
ploiden Kern an Gréfie um einiges tiberragen. Daf} solche Elaioplasten
auch bei anderen Liliaceen vorkommen, z. B. bei Ornithogalum- und
Gagea-Arten, ist durch RaciBorski bekannt geworden.

Die Struktur der diploiden Arbeitskerne im jungen Elaiosom ist
chromomerisch ohne erkennbares Heterochromatin. Gelegentlich be-
schriebene Chromozentren sollen laut Vosa sowie Barrow und Vosa
auf B-Chromosomen zuriickgehen. Im Material aus dem Botanischen
Garten in Wien fanden sich allerdings keine B-Chromosomen. Erst
in den polyploiden Kernen werden einzelne Ansammlungen von
Heterochromomeren sichtbar (Abbildung 3e). Der endomitotische
Strukturwechsel ist schwer erkennbar, doch lassen sich Kerne mit
dicken, andere mit diinnen Chromonemen sowie auch solche in der
Zerstaubungsphase unterscheiden.

Die drei Antipoden sind keulenférmig und enthalten endopoly-~
ploide Kerne, die im Héhepunkt ihrer Entwicklung lockere Chromo-
somenbiindel erkennen lassen. Sie erreichen aber niemals die Gréfle
wie in den Antipoden von Scilla bifolia.

3. LACHENALIA TRICOLOR

Die Samen dieser siidafrikanischen Art haben ein auffilliges
Anhingsel. Fir L. tricolor und L. pendula hat bereits SERNANDER
Myrmekochorie nachgewiesen, doch fehlte bisher eine Beschreibung
der Samen und des Elaiosoms.

Die Samenanlage ist zur Zeit der Befruchtung anatrop und
bitegmisch. Im Laufe der Entwicklung kriimmt sich der junge Same
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so, daB eine Achse durch Mikropyle und Embryo auf eine solche durch
Hypostase und Chalaza senkrecht steht (Abbildung 3 c¢). Das Elaiosom
entwickelt sich aus dem Exostom und jenem Teil der Raphe, der an
den Mikropylarbereich angrenzt. Das Exostom ist auch schon im un-
reifen Samen ziemlich michtig (Abbildung 3 d). Die Mikropylarregion
des inneren Integumentes bildet eine Spitze aus kleinen Zellen, mit
der sie in den unteren Teil des Mikropylarkanales des Exostoms ragt
(Abbildung 3 d). Das sehr zellreiche Elaiosom enthélt im abgebildeten
Stadium reichlich Stiarke, was bei unreifen Elaiosomen nicht selten
ist.

Die diploiden Kerne zeigen Chromozentren in der Zahl der Chro-
mosomen (L. tricolor aus dem HBYV hat diploid 14 kurze Chromoso-
men). Neben den Chromozentren ist deutlich noch eine feine, kornige
euchromatische Struktur zu erkennen. Da das spirliche Chromatin
uberwiegend der Kernperipherie genéhert ist, sehen die Kerne dem-
entsprechend ,leer” aus. Die &ltesten mir zur Verfiigung stehenden
Elaiosome enthielten grofteils diploide, zum geringeren Teil bereits
tetraploide Kerne. Im reifen Gewebe konnte ich sie aus Material-
mangel nicht untersuchen.

4. ALLIUM TRIQUETRUM?

Die groflen schwarzen Samen tragen im reifen Zustand ein weif3-
glanzendes Elaiosom. Erstmals beschrieben wurde es von SERNANDEK,
der auch die Herkunft aus dem Funikulus richtig erkannte. Er stellt
allerdings in seiner Abb. 135 nur einen Schnitt durch das reife Elaio-
som dar. AulBler einer kurzen Schilderung des Baues des weiblichen
Gametophyten von Messert war Uber Bau und Entwicklung der
Samenanlage bisher nichts bekannt.

Die Entwicklung der Samenanlage, des Embryosackes (MEessER)
und des Endosperms verliuft im wesentlichen wie bei Allium
ursinum (Hasitscaka-JEnscHKE 1957); die Kerne der Antipoden und
Synergiden werden auch bei A. triquetrum endopolyploid und veridn-
dern teils ihre Lage (Abbildung 4b und c¢).

Der von Gerrier (1955) bei A. ursinum wegen seiner grofen Zel-
len und seines Zellsaftreichtums als Wassergewebe angesprochene
Teil des inneren Integumentes und des unter der Hypostase gelegenen

! Das Material wurde auf einer Wiese unweit des Arcus naturalis am Capo Palinuro
(Italien) gesammelt.
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Abbildung 4: a bis e Allium triquetrum, a junge Samenanlage, das innere Inte-
gument ist noch nicht gekriimmt; b Samenanlage zur Zeit der Befruchtung;
c und e halb entwickelter Same; ¢ im Langsschnitt; e total, von der Seite ge-
sehen, Elaiosom dem Samen als Kragen aufsitzend; d zwei Samenanlagen total,
Blick in Richtung Mikropylarspalt.

El = Elaiosom, AI = AuBenintegument, II = Innenintegument, N = Nuzellus,
stG = stigmatisches Gewebe, Gb = Gefifbiindel, S = Synergide, Ez = Eizelle,
Pk = Polkern, A = Antipode, EspW = Endospermwandbelag, Espb = basales
Endosperm, H = Hypostase, GP = kleinzelliger Gewebepolster, W = Wasser-
gewebe, Msp = Mikropylarspalt
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Gewebes tritt auch bei A. triquetrum in dhnlicher Form hervor; die
Epidermis ist zur Zeit der Befruchtung noch diploid, wogegen die
Zwischenschichten grofBteils tetraploid, wenige Kerne sogar oktoploid
sind. Zur Zeit, zu der das Endosperm aus 32 Kernen besteht, erreicht
das Wassergewebe seine méichtigste Ausbildung; es besitzt nun eine
groBteils tetraploide AuBlenepidermis und Zwischenschichten mit bis
zu 16ploiden Kernen, wobei die der Mikropyle zunéchst gelegene
subepidermale Zellschicht die héchsten Werte erlangt. Das Elaiosom,
das schon im Stadium des zweikernigen Embryosackes als leichte
Anschwellung am Funikulus erkennbar ist (Abbildung 4 a), bildet nun
schon einen ansehnlichen Korper, dessen subepidermale Zellen 4- bis
16ploide Kerne enthalten (Abbildung 4 c¢). Das Streckungswachstum
der Elaiosomzellen erfolgt in einem Winkel von ungefihr 60 Grad zur
Léngsachse des Samens. Im AuBenintegument laufen im Mikropylar-
bereich lebhaft Lingsteilungen ab, die diese Region noch méchtiger
machen. Das stigmatische Gewebe an der Plazenta ist noch immer
vorhanden. Im chalazalen Bereich des Endosperms setzt eine Anhdu-
fung von Kernen ein, die spiater — wie bei anderen Allium-Arten —
polyploid werden. Die Zygote ist noch immer ungeteilt. Die weitere
Entwicklung wird vor allem von der Verdrangung des Wassergewe-
bes durch das Endosperm gepréagt, welches bis zum kleinzelligen
chalazalen Gewebepolster vordringt. AuBlen am Samen fillt nun das
den halben Samen umfassende kragenformige Elaiosom sowie das
immens in die Lange gewachsene Exostom auf (Abbildung 4 e). Leider
standen mir reife Samen nicht zur Verfiigung, so daf3 iiber diese
einzig SERNANDER's Abbildung Aufschluf3 gibt. Aus ihr ist ersichtlich,
daf3 die subepidermalen Schichten im Elaiosom, vor allem die erste,
noch ziemlich in die Linge wachsen. Die kleinzellige, diploide Epi-
dermis hat er allerdings iibersehen. Wahrscheinlich liegt sie im reifen
Zustand dem olfithrenden Gewebe nur noch als diinnes Hautchen an.

Die diploiden Arbeitskerne im Integument und Elaiosom sind
relativ dicht mit euchromatischer Struktur erfiillt, heterochromatische
Abschnitte fehlen scheinbar. Unter den Interphasekernen fallen
zwei unterschiedliche Typen auf, nidmlich chromatinarme, weniger
intensiv gefirbte, mit diinnen Chromonemen in lockerer Anordnung,
und gréBere, die dichter mit ungefihr doppelt so dicken Chromone-
men erfullt sind und sich starker anfarben (Tafel VIIb). Volumen-
bestimmungen und photometrische DNS-Messungen ergaben, daB
erstere sich im Stadium G, letztere im Stadium G befinden (Ab-
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Struktur G, Struktur G

200 250 300
Abbildung 5: Allium triquetrum, Hiufigkeitsverteilung der DNS-Werte von

Kernen des mitotischen Kernzyklus aus dem duBeren Integument einer Samen-
anlage. Anzahl der Kerne auf der Ordinate, DNS-Gehalt auf der Abszisse.

bildung 5). Dieser Strukturunterschied ist auch in den endopoly-
ploiden Kernen des Elaiosoms zu erkennen. In ihnen erfolgt sehr
bald die Bildung kleiner Endochromozentren, die in G; schitzungs-
weise nur halb so groB3 wie in G sind (Tafel VIa und b). Auch das
Zerstiubungsstadium ist nun deutlich erkennbar (Tafel VIc). Die Form
der Kerne, die mit zunehmender Groée lappig werden und oftmals
tiefe Kliifte und Einziehungen aufweisen, macht genaue Volumen-
messungen unmoglich, doch treten offenbar relativ hohe Endopoly-
ploidiegrade von schitzungsweise maximal 512 n auf. Die Lappung
der Kerne ist keineswegs auf eine Bildung von Restitutionskernen
zuriuckzufiihren, sondern sie ist eine spontane Verformung, die der
Vergroferung der Oberfldche dienen diirfte. Neben den schon ge-
schilderten unterschiedlichen Strukturen und den groflen Nukleolen
fallen in den groBen Kernen gelegentlich nukleolusihnliche, kleine
Einschliisse in vielen Endochromozentren auf (Tafeln VI e und VII a).
Sie sind kugelig und nicht gleichmiBig von Heterochromatin umhiillt.
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5. TRILLIUM ERECTUM!

Berc (1958) hat bereits fiir mehrere Trillium-Arten Myrmeko-
chorie nachgewiesen (T. ovatum, T. rivale, T. chloropetalum, T. petio-
latum, T. erectum; weitere Angaben daselbst).

Das Elaiosom wird kurz nach der Befruchtung als leichte Ver-
dickung des oberen Teiles der Raphe am Ubergang zum Funikulus
sichtbar. Im fast reifen Samen ist das Elaiosomgewebe vollgestopft
mit Reservestoffen, gegen das Endosperm hin sind Raphidenzellen
eingestreut.

Die Arbeitskerne zeigen chromomerische Grundstruktur und
Chromozentren. Die Kerne des Elaiosoms werden, wenn tiberhaupt,
nicht hoch polyploid. Auch den anderen Geweben der Samenanlage
scheint die Fihigkeit zur Polyploidisierung zu fehlen.

6. HERMODACTYLUS TUBEROSUS 2

Die erste und einzige Angabe {iber das Vorkommen eines Elaio-
soms bei H. tuberosus stammt von Huser. Nur von einer einzigen wei-
teren Iridacee, Iris ruthenica, ist ein Elaiosom durch SernNanDER und
Bresinsky niher bekannt geworden.

Die Samenanlage von H. tuberosus ist bitegmisch, anatrop und
krassinuzellat. Das Elaiosom entwickelt sich groBteils aus der Cha-
lazaregion, vielleicht zu einem geringen Teil auch noch etwas aus
der angrenzenden Raphe (Abbildung 6 a). Es enthilt im halbreifen
Zustand unter der kleinzelligen Epidermis ungeféhr fiinf Lagen leicht
vergroflerter Zellen, zwischen denen reichlich Interzellularen auf-
treten; daran schlielen nach innen kleine lingsgestreckte Zellen an,
die das GefdBblindel umgeben. In der Raphenregion sind unter den
Gefillbiindelbegleitzellen wieder fiinf bis sechs Lagen etwas ver-
groBerter Zellen anzutreffen. Den AbschluBf zum Innenintegument
bildet eine duBerst kleinzellige Epidermis. Das innere Integument
baut sich ausschliefllich aus mehreren Lagen kleiner Zellen auf. Im
unreifen Samen ist es im mittleren Teil des Samens am dicksten,
es nimmt aber keinen Anteil am Aufbau des Elaiosoms. In der

' Das untersuchte Material wird im HBV kultiviert.
! Die Pflanzen stammen aus Griechenland und wurden mir von Herrn Obergirtner
W. Voth zur Verfiugung gestellt, wofiir ich ihm bestens danke!
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Abbildung 6: Hermodactylus tuberosus, noch nicht reifer Same ldngs. a voll-
stindig; b chalazale Region mit Elaiosom.

Al = AuBenintegument, II = Innenintegument, H = Hypostase, GP = klein-
zelliger Gewebepolster, Gb = Gefid3biindel, EspW = Endosperm, seitlicher
Wandbelag, Espb = basales Endosperm, El = Elaiosom.

Chalazaregion verzweigt sich unter dem Elaiosomgewebe das Gefifi-
biindel. Kleine Zellen leiten iiber in den Chalazasockel, den Rest des
Nuzellus. Auf ihm liegt eine Ansammlung von Kernen des nukleidren
Endosperms, die bedeutend groB3er sind als die des Endospermwand-
belages (Abbildung 6 b). (Ahnliche Verhiltnisse im Endosperm schil-
dert Enzenseré fir drei Iris-Arten.) Erwihnenswert ist auch das Vor-
kommen von SchlieBzellen in der AuBlenepidermis des Auflenintegu-
ments, sowie einer Hypostase.

H. tuberosus hat im Integument und auch im Elaiosom — dagegen
nicht in anderen Teilen des Samens — eine auffallende Struktur der
Arbeitskerne. Der euchromatische Anteil erfiillt den Kernraum nicht
ganz gleichméBig, der heterochromatische liegt in Form von Chromo-
zentren vor, die meist einen fidigen Aufbau erkennen lassen oder
schmierig sind und Vakuolen enthalten. In diploiden Kernen findet
sich oftmals nur ein einziges Chromozentrum, das fast immer einem
Pol anliegt. Es kann sehr verschiedene Formen annehmen, nicht sel-
ten werden Ringe gebildet, die dann den Nukleolus umschlieBen
(Tafel VIIIb). In endomitotisch vergroBerten Kernen sind die
Chromozentren vermehrt, sie sind dann nicht nur an der Peripherie
angeordnet. Dennoch bilden sich auch dort Sammelchromozentren,
die oftmals die Nukleolen zum Teil einschlieBen (Tafel VIIIa). In
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noch nicht reifen Elaiosomen konnten bis zu 16ploide Kerne festge-
stellt werden, die im Gewebe zwischen der offensichtlich diploiden
Epidermis und den Gefd3biindelbegleitzellen im Chalazabereich auf-
treten. — Die endopolyploiden Kerne des basalen Endosperms sind
bedeutend gréBer als die des Elaiosoms dhnlichen Polyploidiegrades;
ihre Struktur ist demgemil auch viel lockerer. Chromozentren wie
im Elaiosom kommen nicht vor.

7. ECHINOPSIS PARAGUAYENSIS und GYMNOCALYCIUM
QUEHLIANUM

In der Vielfalt der Verbreitungsarten bei Kakteensamen nimmt
die Myrmekochorie die bedeutendste Stellung ein (Spera 1971 c). Auf
das Vorkommen von Elaiosomen bei gewissen Arten hat erstmals
und einzig Buxsaum kurz hingewiesen. Karyologische Untersuchun-
gen wurden bisher nur an der Achse einiger Vertreter durchgefiihrt,
wobei maximal 64-Ploidie festgestellt wurde (Fenzr und TscHERMAK-
Woess; Czeika); in Nematodengallen der Wurzel kommt es nur zur
Bildung von Restitutionskernen (Hgssg 1970).

Bei E. paraguayensis! sind die zu Elaiosomen umgebildeten
Funikuli verzweigt. Zur Zeit der Samenreife sind ihre Epidermis-
zellen bis 512ploid, die gefdBbiindelbegleitenden Zellen enthalten
meist tetraploide Kerne; in den Schichten zwischen Epidermis und
Gefidlbiindel kommen die verbindenden Polyploidiegrade vor. Ver-
gleichende Kernmessungen bei G. quehlianum?! ergaben, daB3 auch
bei dieser Art die Kerne der Funikulusepidermis bis 256ploid wer-
den. — In den diploiden Kernen im Funikulus von E. paraguayensis
sind nur die nukleolusassoziierten Chromozentren kompakt und deut-
lich. Ansonsten ist die euchromatische Grundstruktur chromomerisch
und es treten einige etwas groBere Heterochromomeren hervor (Ta-
fel VIIIc). Mit steigendem Polyploidiegrad bilden sich deutlichere
Endochromozentren heraus (Tafel VIIIc bis f), die im Hohepunkt
ihrer Entwicklung sternférmig aussehen (Tafel VIIIf). In ihrem
Inneren ist gelegentlich je ein runder EinschluB (Genprodukte?) an-
zutreffen. Wihrend der endomitotischen Zerstiubungsphase werden
wie iblich alle Endochromozentren in Chromomeren zerlegt.

' Die Pflanzen entstammen den Glashidusern des HBV.
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8. DREI MOEHRINGIA-ARTEN

Moehringia ist die einzige Caryophyllaceen-Gattung mit Elaio-
somen. Fir die Sippengliederung und -trennung innerhalb dieses
artenreichen Genus scheint der Samen- und Elaiosombau der einzige
verldBliche Wegweiser zu sein (MErRxMULLER und Grav) und daher ist
er auch relativ gut bekannt. M. trinervia und — weniger gut —
M. muscosa wurden denn auch auf ihre Myrmekochorie hin unter-
sucht (SERNANDER, MortoN, ULBRICH, BrEsiNskY). Wie bei vielen Caryo-
phyliales geht auch hier das Elaiosom aus dem Funikulus hervor.
Aber anders als bei den Cactaceen, bei denen der ganze Funikulus
in den Dienst der Verbreitung gestellt wird, sind bei Moehringia nur
die dem Samen zunichst liegenden Zellen der Funikulusepidermis
vergrofert. — Uber die Samenentwicklung und Embryologie liegen
nur wenige, unvollstindige Angaben vor (Gises, MEUNIER, RocEN).
Die ausfihrlichen Beobachtungen Rockn‘s an, wie er angibt, M. tri-
nervia sind nur beschriankt brauchbar, da ihm offensichtlich ein ande-
res Objekt, wahrscheinlich Arenaria (moéglicherweise serpyllifolia)
vorlag (die Ausbildung der &Hufleren Epidermis des AufBenintegu-
mentes und die Nichterwdhnung des Elaiosoms trotz sonst sehr
genauer Angaben deuten darauf hin).

a) MOEHRINGIA MUSCOSA!

Schon vor Beginn der Meiose sind die Samenanlagen leicht ge-
kriimmt und von den beiden Integumenten teilweise umgeben. Letz-
tere bestehen nur aus je einer inneren und dulleren Epidermis, der
Nuzellus aus zwei bis drei Zellagen. Bereits in diesem Entwicklungs-
zustand fillt auf, daB das innere Integument das duBlere liberragt.
Vom Elaiosom ist zu diesem Zeitpunkt noch nichts zu bemerken. Die
Meiose findet statt, sobald die Mikropyle vom inneren Integument
gebildet wird. Die Achse des Nuzellus steht zu diesem Zeitpunkt
noch nicht ganz im rechten Winkel zum Funikulus. Auf die erste
meiotische Teilung folgt stets eine Cytokinese, die Zellwande sind
stellenweise stark verdickt, was auf Kalloseeinlagerung zuriickzufiih-
ren ist. (Ahnliches stellte Ropkiewicz bei anderen Caryophyllaceen
fest.) Die Querwand ist zur Mikropyle hin gewdlbt (Abbildung 7 a).
Nach der zweiten meiotischen Teilung zeigt die mikropylare Dyaden-

1 M. muscosa wurde im Lambatal am Schuler bei Kronstadt (Ruminien) gesammelt.
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Abbildung 7: a bis d Moehringia muscosa, e M. pendula.

a Nuzellus mit Dyade, deren Kerne sich in Metaphase befinden und deren
Winde lokal stark verdickt sind; b junges Elaiosom, nur die Epidermis aus ver-
groflerten endopolyploiden Zellen; ¢ befruchtungsreife Samenanlage, das Elaio-
som am Funikulus ist erst als leichte Anschwellung zu erkennen; d und e Lings-
schnitt durch den reifen Samen.



zelle keine Querwandbildung mehr, ihre Kerne erlangen bald pykno-
tisches Aussehen und gehen zugrunde. Aus der chalazal gelegenen
Zelle der — unvollstindigen — Tetrade geht nach dem Normaltypus
(= Polygonum-Typus) der Embryosack hervor. Lebhafte apikale und
laterale Zellteilungen im Nuzellus haben inzwischen den einkernigen
Embryosack scheinbar nach unten verschoben. Zur Zeit der Befruch-
tung liegen iiber dem Embryosack mikropylar zirka zwolf langge-
streckte Nuzellusschichten. Nun ist auch die Elaiosomanlage schon
deutlich zu sehen (Abbildung 7 b und c). Bald nach der Befruchtung
wiéchst das nukledre Endosperm stark in die Lénge, ohne seitliche
Auswiichse (Divertikel) zu bilden; es wird von einer Zone stirke-
fiihrender Nuzelluszellen begleitet, die an der Hypostase beginnt und
im Mikropylarbereich endet. Auffillig sind die Basalzellen der Sus-
pensoren, die wie bei vielen anderen Caryophyllaceen besonders grof3
werden und deren Kerne endopolyploid sind (NacL 1962). Im reifen
Samen wird der Embryo vom Perisperm eingehiillt und dieses wieder
von der Testa umgeben, die aus den beiden zweischichtigen Integu-
menten hervorgegangen ist (Abbildung 7d), aber von der AuBlen-
epidermis des &dulBleren Integumentes, deren Zellen ziemlich stark
verdickte AuBenwinde ohne Papillen zeigen, gebildet wird. Sie ist,
wie auch bei anderen Caryophyllales, endopolyploid.

Das Elaiosom ist ein Teil des Funikulus, der nun um einiges
kiirzer ist als bei M. trinervia, aber etwas linger als bei M. pendula
ist. Schon zur Zeit der Befruchtung bilden vergréBerte Epidermis-
zellen jenes Funikulusteiles, der an die Samenanlage grenzt, eine
kleine Anschwellung. Die Zellen zwischen Gefdf3biindel und Epider-
mis sind nicht vergréfert und enthalten auch keine Oxalatdrusen.
Solche finden sich nur im Gewebe der Zentralplazenta im Bereich
der Ansatzstelle des Funikulus. Nach der Befruchtung vergriBern
sich die Epidermiszellen des Elaiosoms bis zur Samenreife stark. Das
Gewebe, das spiterhin die Ablésung des Samens vom Funikulus er-
moglicht, bleibt kleinzellig und diploid. Die Kerne des librigen Funi-
kulus bleiben zwar ebenfalls diploid, doch vergréBern sich die Zellen
(vor allem die Epidermiszellen) und lagern reichlich Stdrkekdrner
ein. Die Zellschichten zwischen GefidBbiindel und Epidermis sind von
groBen Interzellularen durchzogen.

Das Heterochromatin ist in den Arbeitskernen groBteils peripher
angeordnet, nur das den SAT-Chromosomen angehérende reicht ins
Innere zum Nukleolus. In den diploiden Kernen trifft man ziemlich
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kompakte Chromozentren an, die aber doch noch einen chromomeri-
schen Aufbau erkennen lassen (Tafel IX b). Die Kerne der Epidermis
des Elaiosoms wachsen endomitotisch heran. Mit zunehmendem Poly-
ploidiegrad wird ihre Gestalt mehr unregelméBig und gelappt. Dies
und die dicken Zellwande lassen genaue Kernmessungen nicht zu.
Dennoch kann an Hand der Kernstrukturen und der wenigen mogli-
chen Volumensbestimmungen auf endomitotische Polyploidisierung
geschlossen werden. Die polyploiden Kerne enthalten ldngsgestreckte
Endochromozentren und eine ziemlich gleichmiBige, den Kernraum
erfiillende euchromatische Grundstruktur (Tafel IX a).

b) MOEHRINGIA TRINERVIA

Die Megasporogenese von M. trinervia verlduft ganz &hnlich wie
bei Moehringia muscosa. Erwdhnt sei nur, dafl bei dieser Art einige
Male zwei Embryosackmutterzellen in einer Samenanlage gefunden
wurden. Auch die weitere Samenentwicklung ist mit der von M. mus-
cosa fast gleich. Hier wie dort werden die duBleren Epidermiszellen
des Auflenintegumentes, die in Aufsicht wellige Umrisse zeigen,
endopolyploid. Der Same ist aber gekielt (Abbildung 8 d), im Gegen-
satz zu M. muscosa und M. pendula, bei denen er ellipsoidisch ist
(Abbildung 7 d und e). Das Elaiosom ist im Prinzip wie bei M. mus-
cosa gebaut (Abbildung 8 d). Von den drei untersuchten Arten hat
M. trinervia die lingsten Funikuli. Oxalatkristalldrusen kommen bei
dieser Art auch im Grundgewebe des Elaiosoms vor und begleiten
das GefdBbilindel bis zur Chalaza. Besonders deutlich tritt im auf-
fallend langen Funikulus das kleinzellige Trenngewebe (ochne Oxa-
latdrusen) hervor (Abbildung 8 b), dessen kleine Kerne kompaktes
Heterochromatin enthalten.

Das kornige Heterochromatin in den Arbeitskernen ist zu weni-
ger kompakten Chromozentren zusammengeschlossen als bei M. mus-
cosa (Tafel IX c). Dieser lockere Bau wird auch in den Endochromo-
zentren der endopolyploiden Kerne des Elaiosoms beibehalten (Tafel
IX d). Kompakt sind einzig die nukleolusassoziierten Chromozentren.
Pflanzen von sechs verschiedenen Fundorten! zeigten dieselbe Ar-

! Die untersuchten Pflanzen wurden in Leonding und Plesching bei Linz, in Linz
(Oberdsterreich), Wien, zwischen Neudorf und Gattendorf (Burgenland) und in den
Forestra Umbra am Gargano in Italien gesammelt.
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Abbildung 8: Moehringia trinervia.

a erste meiotische Teilung in der Embryosackmutterzelle; b Ausschnitt aus dem
Funikulus, rechts Teil des Elaiosoms, in der Mitte das kleinzellige Trenngewebe,
links ein Teil des eigentlichen Funikulus; ¢ halb entwickelter Same im Lings-
schnitt; d reifer Same langs (Schnittebene senkrecht zu der von c).

35



beitskernstruktur, was zur Annahme berechtigt, daB sie als artspezi-
fisch zu gelten hat.

c¢) MOEHRINGIA PENDULA!

Die Samenanlagen und die reifen Samen sind um einiges gréBer
als bei den beiden vorher besprochenen Arten. Die Epidermiszellen
des AuBenintegumentes sind vergroBSert und tragen Papillen. Das
Elaiosom zeigt im Grundgewebe reichlich Oxalatdrusen (Abbildung
7e). Die Futterzellenschicht besteht hier nicht aus einzelligen
schlauchférmigen Epidermiszellen wie bei M. muscosa und M. triner-
via, sondern aus mehrzelligen Schlduchen, wobei die auBen liegenden
Zellen am groBten sind (Abbildung 7 e).

Die diploiden Arbeitskerne haben eine beinahe gleichmiBig
euchromatische, chromomerische Struktur, bis auf wenige Hetero-
chromomeren fehlt das Heterochromatin vollig. Auch die nukleolus-
assoziierten Chromozentren sind sehr klein (Tafel IX g). Mit zuneh-
mendem Polyploidiegrad kommt es zu einer Vermehrung der Chro-
momeren, die oft fidige Anordnungen in parallelen Stréingen erkennen
lassen (Tafel IX e, Hinweispfeil). Einzig die nukleolusassoziierten
Chromozentren vergréBern sich und sind dabei mehr oder minder
kompakt, Erst bei den hochstpolyploiden Kernen ist das Heterochro-
matin im librigen Kernraum deutlich vermehrt, es bilden sich lockere
Endochromozentren (Tafel IX e). In der Tafel IX f ist vergleichsweise
ein 16ploider Kern der Epidermis des AuBlenintegumentes dargestellt,
der ebenfalls rein chromomerisch erscheint.

9. RESEDA LUTEA?

Den glinzend braunen Samen sitzt ein relativ deutliches Elaio-
som an (SERNANDER, MorrtoN). Die Samenanlagen sind kampylotrop
und bitegmisch; zur Zeit der Befruchtung ist der Nuzellus zum GroB-
teil vom Embryosack verdringt. Von den zwei Integumenten ist das
dubere, abgesehen vom Mikropylarbereich, zweischichtig, das innere
vierschichtig. Das Exostom und das Endostom liegen nicht in einer
Linie, so daB der Mikropylarkanal geknickt verlduft. Die AuBen-

! Das Material entstammt dem Alpengarten im Belvedere (Wien).
2 Die untersuchten Pflanzen wurden in Gumpoldskirchen (Niederosterreich) und am
Camlica bei Istanbul (Tiirkei) gesammelt.
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epidermis des Innenintegumentes ist verholzt. Auch iiber der Chalaza
trifft man im reifen Samen ein AbschluBgewebe aus verholzten und
verkorkten Zellen an. Im Embryosack finden sich zwei groe Syner-
giden, deren Kerne endopolyploid sind; die drei Antipoden bleiben
haploid und gehen bald zugrunde. Eine der beiden Synergiden wird
bei der Befruchtung zerstért; auch die zweite iiberlebt sie nicht sehr
lange. Moglicherweise wird ihre Funktion nun von der groBen ersten
Zelle des Suspensors iibernommen, die ebenfalls endopolyploid ist.

Bresinsky zufolge soll das Elaiosom aus dem stark verkiirzten
»Rapheteil“ hervorgehen. Dies entspricht nicht ganz den Tatsachen,
denn in Wirklichkeit entsteht es aus dieser verkiirzten ,Raphe“ und
aus dem Exostom. Der durch die Kriimmung des Samens kurz ge-
bliebene Teil des Auflienintegumentes nimmt nicht unwesentlich An-
teil am Elaiosomgewebe. Die o6lfiihrende Epidermis geht flieGend
in die der iibrigen Teile des Samens iiber. Dies mag wohl auch die
Ursache der Verbreitung der Samen durch Ameisen nach Entfernung
des Elaiosoms sein (ULBRICH).

Das Elaiosom hat Chromozentrenkerne, in den diploiden sind
die Chromozentren unterschiedlich grofi, ihre Zahl ist stets geringer
als 2n = 48, was auf die Bildung von Sammelchromozentren hin-
deutet. Mit zunehmender Polyploidisierung nimmt ihre Zahl etwas
zu, auBerdem werden sie grofler, und es tritt dann auch eine kornige
euchromatische Grundstruktur zutage. Der hochste Polyploidiegrad
wird in den Kernen der Epidermis des Elaiosoms erreicht, und zwar
im verkiirzten , Rapheteil“. Sie werden dort 32- bis 64ploid und zei-
gen durch das Vorhandensein entsprechend grofler Endochromo-
zentren die Chromatinvermehrung deutlich an (Abbildung 9 c). Die
Kerne im Inneren des Elaiosoms wie auch die der Epidermis des
Exostoms bleiben stets unter diesen Polyploidiegraden (Abbildung
9a und b). Meist ist nur ein einziger Nukleolus vorhanden, an dem
dann bis zu vier Chromozentren sitzen. In den endopolyploiden Ker-
nen der Synergiden sind Endochromozentren in haploider Zahl anzu-
treffen; sie treten am Hoéhepunkt der Entwicklung als léngliche
Gebilde zutage und zeigen chromomerischen Aufbau (Abbildung 9 e);
in ihrem Bereich sind also die Endochromosomen zu Biindeln ver-
einigt. Offensichtlich endomitotisch vergroBerte Synergiden fand auch
schon Gorr bei Reseda odorata. Im relativ kleinen Eikern treten eben-
falls Chromozentren auf (Abbildung 9 d). Sie sind von Eikern zu Ei-
kern verschieden gro8 und ihre Zahl scheint zu wechseln. Méglicher-
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Abbildung 9: Reseda lutea.

a diploider Kern aus der chalazalen Region; b oktoploider Kern aus dem
Parenchym des Elajosoms; ¢ 32ploider Kern aus der Epidermis des Elaiosoms;
d haploider Kern einer Eizelle; e endopolyploider Kern einer Synergide.

weise ist hier ein &dhnlicher Strukturwechsel vorhanden, wie ihn
SterreN flir die Eikerne von Impatiens glandulifera beobachtete.

Ubrigens hat Reseda luteola (ruderal vor dem Linzer Haupt-
bahnhof) Samen von gleichem Bau wie R. lutea, sie sind aber nur
etwa halb so grofl und werden offensichtlich nicht von Ameisen auf-
gesucht. R. luteola ist den Ballanemochoren zuzurechnen.

10. VIOLA DECLINATA?!

Bresinsky kam zu dem Ergebnis, da innerhalb der Gattung
Viola GroBe und Bau des Elaiosoms schwanken. Sippen mit stark
hypertrophierten AuBlenzellen des Elaiosoms werden von Ameisen
eher gesammelt als andere.

V. declinata wurde bisher hinsichtlich der Ameisenverbreitung
und des Elaiosombaues nicht untersucht. Das relativ kleine Elaiosom,
genauer dessen kleine AuBlenzellen, deuten darauf hin, daB kein
hoher Grad von Myrmekochorie erreicht werden diirfte.

! Die untersuchten Pflanzen stammen aus der Schulerau bei Brasov (Ruméinien).
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Die anatropen Samenanlagen sind krassinuzellat und bitegmisch.
Das nukledre Endosperm ist triploid, 3n = 30 (Spera 1971 a) und im
jungen Zustand lang und schlauchférmig. Der Embryo zeigt ebenso
wie bei anderen Viola-Arten keinen deutlich abgesetzten Suspensor,
sondern nur eine kleine Vorwdélbung an der Anhaftungsstelle. Gegen
die Chalaza hin sitzt das Endosperm einer Hypostase auf.

Das Elaiosom ist kurz nach der Befruchtung seiner Form nach
im groflen ganzen schon vorhanden. Es wird von dem dem Hilum
zunichstliegenden Teil der Raphe gebildet. Seine Kerne sind in
diesem jungen Zustand etwas vergroBert, aber wohl noch diploid und
librigens weitaus schlechter mit Essigkarmin anfirbbar, als die der
librigen Gewebe.

In fast reifen Samen erreichen die Kerne der Epidermis maximal
16-Ploidie, die der darunterliegenden Schichten Di- bis Oktoploidie.
Die diploiden zeigen relativ kompakte Chromozentren in der Zahl der
Chromosomen und eine kornige euchromatische Grundstruktur. Mit
zunehmendem Polyploidiegrad vergrofert sich das Kernvolumen und
vermehrt sich das Chromatin; die Chromozentren werden in ihrer
Gestalt unregelmiBiger und zeigen zum Teil eine deutliche Langs-
streckung, worin eine gewisse Blindelung zum Ausdruck kommt, wie
sie auch Hesse (1968) in Gallen auf Viola odorata fand.

11. MELAMPYRUM CRISTATUM!, M. BIHARIENSE?,
M. NEMOROSUM?

Innerhalb der Gattung Melampyrum besteht das Elaiosom haupt-
séchlich aus Endospermgewebe. Schon sehr bald wurde beobachtet,
dal die Samen von Ameisen vertragen werden, was man vorerst
durch die Ahnlichkeit der Samen mit den Kokons von Ameisen-
puppen zu erkldren versuchte. Erst Servanper fand heraus, dal3 das
6lhiltige Anhingsel die Ursache fiir die Ameisenverbreitung ist. Er
sprach das Elaiosom filschlich als eine Bildung der Chalaza an, ob-
wohl schon vor ihm die Entwicklungsgeschichte der Samen einiger
Melampyrum-Arten im wesentlichen richtig beschrieben worden war

t Die Pflanzen stammen vom Maurer Berg bei Rodaun (Wien 23).

? Diese Art konnte ich im Gartschintal und auf der Zinne, beides bei Kronstadt
(Brasov), in Ruminien sammeln.

3 M. nemorosum stammt aus der Umgebung von Steyr (Oberdsterreich).
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(TurasNg; ScHroTTERBECK). Auch Scumip lieB keinen Zweifel an der
Endospermnatur des Anhingsels, was aber HEINRICHER, MORTON,
ULBRICH U. a. nicht hinderte, die Ansicht SERNANDER's zu libernehmen.
NEerorrrzky fiihrte als Elaiosom nur das ,zerschlitzte, kappenférmige
Integument® an. Erst in neuerer Zeit wurde die Embryologie einiger
Melampyrum-Arten wieder aufgegriffen und unter verschiedenen
Gesichtspunkten mehr oder weniger weit aufgeklart (Arekar, Tiacr,
ErsricH). Mit Bresinsky's Angaben fand endlich auch die richtige
Deutung der Herkunft des Elaiosoms Eingang in die einschligige
Literatur. Die folgende Darstellung bezieht sich in erster Linie auf
M. cristatum und M. bihariense, M. nemorosum wurde nur zum
Vergleich herangezogen.

Im befruchtungsfihigen Zustand der Samenanlage ist das Inte-
gument flinfschichtig. Das Leitbiindel, welches durch den groflen
chalazalen Teil der Samenanlage zieht, ist von vergroBerten Zellen
umgeben, deren Kerne schmieriges Chromatin enthalten. Die Epi-
dermiszellen dieses Teiles zeigen in Flachenansicht wellige Umrisse,
was sonst nicht der Fall ist (Abbildung 10d). Am reifen Samen ist
der chalazale Teil nur noch als kleiner Zipfel enthalten. Das reife
Elaiosom ist von einem Rest des Integumentes, aus drei bis vier Zell-
schichten, umgeben. Dabei fillt gerade in diesem Bereich auf, daB die
AuBenepidermis aus zweierlei Zellen gebildet wird: erhabene Lings-
rippen aus dickwandigen, getiipfelten, etwas langsgestreckten Zellen
wechseln mit eingesenkten diinnwandigen ab, die stark mit Ol ge-
fullt sind (Abbildung 10 e). Gegen die wellig begrenzten Epidermis-
zellen der Chalaza hin bilden mehr oder weniger quer gestreckte
Zellen den Ubergang. Uber dem mikropylaren Endosperm ist nur
eine hauchdiinne Epidermis vorhanden (Abbildung 10 f).

Nach den ersten Teilungsschritten im Endosperm gliedern sich
ein Chalaza- und ein Mikropylarhaustorium vom eigentlichen Endo-
sperm ab. Da von den beiden Polkernen einer abstirbt und nur der
andere mit einem Spermakern verschmilzt, ist es anfangs diploid.
Das eigentliche Endosperm erfihrt im Laufe der weiteren Entwick-
lung eine Gliederung in einen mikropylaren, den Embryo umgeben-
den Teil und in einen chalazalen, der zum Elaiosom wird; zwischen
diesen liegt das kleinzellige Trenngewebe (Abbildung 10a). Die
duBlerste Lage pallisadenartiger Zellen des mikropylaren Teils (Ab-
bildung 10 b und c) enth&lt auch spiter diploide Kerne, wihrend die
Kerne im Inneren iiberwiegend endopolyploid werden. In den zen-
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Abbildung 10: a, ¢ und g Melampyrum bihariense, b und d bis £ M. cristatum.
a reifer Same liangs; b und c duBerste Zellschicht des mikropylaren Endosperms;
d Epidermis der Chalaza mit gewellten Zellwinden; e AufBlenepidermis des
Integumentes iiber dem Elaiosom, f iiber dem mikropylaren Teil des Endo-
sperms; g Liangsschnitt durch das Elaiosom.

tralen Partien des chalazalen Teiles, also des Elaiosoms, hingegen blei-
ben die Zellen klein und die Kerne diploid; die verdickten Zellwinde
sind von runden Tiipfeln durchsetzt. Nach aullen hin werden die
Zellen stetig grofer (Abbildung 10 g) und die Tiipfel oval. In den
duBersten Lagen durchziehen Zellulosebalken das Zellumen.
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Hinsichtlich der Struktur der diploiden Arbeitskerne scheinen
innerhalb der Gattung keine grofien Unterschiede aufzutreten. Die
diploiden Kerne des jungen Integuments sind relativ dicht von Chro-
momeren erfiillt, nur wenige Heterochromomeren bilden kleine
Chromozentren (Tafel X c¢). In dlteren Integumenten finden sich zu-
mindest in der AuBenepidermis Kerne mit Stapeln von Eiweif3-
kristallen, von derselben Ausbildung wie bei anderen Vertretern der
Rhinantheae (Lit. bei Spera 1972). Die Kerne der Rippenzellen
und olfiihrenden Zellen sind gleich gebaut, die der in dieser Region
noch vorhandenen Zwischenschichten sind etwas grofer als die der
Epidermis, doch von lockerer Struktur, also wohl auch diploid. Die
Grundstruktur der Kerne des eigentlichen Endosperms ist chromo-
merisch, in den Endochromozentren treten Heterochromomeren her-
vor. Im Elaiosom lassen sich die Volumina der Kerne in fiinf Gruppen
gliedern, was auf Polyploidiestufen von 2n bis 32 n schlieBen 146t
(Tafel X a, b und ¢). Die hochsten Grade werden hier am AuBlenrande
erreicht (Tafel X b). Das Chalazahaustorium ist im reifen Samen
schon degeneriert; in jlingeren Stadien zeigen seine beiden Kerne in
den hochsten Polyploidiegraden Chromosomenbiindel (Tafel X d). Das
Mikropylarhaustorium ist im reifen Samen noch vorhanden, seine
Kerne werden bis zu 64ploid und befinden sich hauptsdchlich in
jenem Teil, der in den Funikulus eindringt (vgl. auch Ersrich).

12. NONNEA PULLA und N. LUTEA!

N. pulla hat liegend-eiférmige Klausen mit gut ausgebildetem
Ringwall. Die Areole ist im allgemeinen kreisrund und umschlief3t
das zylindrische Elaiosom zum Teil. Die Oberfliche des Perikarps ist
runzelig; am Ringwall, der aus dem Perikarp hervorgeht, befinden
sich stumpfe Hocker, die eventuell riickgebildete Zahne darstellen.
Ahnlich sind auch die Klausen von N. nigricans (Abb. 70 bei SVENSsON)
und N. decumbens (Abb. 21 bei Baciu, 1935) gestaltet. Bei N. lutea
sind die Klausen aufrecht und nur wenig zusammengedriickt
(Abb. bei Bacru, 1935). In der Entwicklung des Elaiosoms verhalten
sich die beiden Arten im groBen und ganzen gleich.

t N. pulla sammelte ich in Plesching bei Linz (Oberésterreich), Fischamend und Bad
Pirawarth (Niederosterreich) und Winden (Burgenland). N. lutea wurde von Doz.
Dr. Flirnkranz aus Samen des Botanischen Gartens Turin im Botanischen
Garten Wien gezogen und mir in dankenswerter Weise zur Verfiigung gestellt.
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Heute wird allgemein angenommen, da die Samenanlagen am
Karpell entspringen. Ihre Anheftungsstellen, die Plazenten, liegen
an der morphologischen Oberseite des Blattes submarginal. Es ist
also beinahe sicher, dal das Gewebe zwischen dem GefiBbiindel,
welches das Karpell versorgt und dem, das in den Funikulus fihrt,
dem Blatt zuzurechnen ist. Demnach ist das Elaiosom ein mesokar-
pales Gebilde, das sich im Laufe der Entwicklung tief ins Rezeptaku-
lum einsenkt.!

Die Zellen des Elaiosoms sind in den jungen Klausen noch klein
und polygonal, die Kerne diploid. Erst im Laufe der Entwicklung
strecken sie sich stark und werden polyploid, wenn auch nicht sehr
hoch. Die Polyploidiegrade liegen in den Bereichen, die auch in den
Kopichenzellen der Driisenhaare erreicht werden. In der Mitte des
Elaiosoms tritt dann der ,feste Zellsaft® am augenscheinlichsten
zutage. Offenbar ist diese Region als Grundgewebe anzusprechen.
Die langen, schlauchférmigen Zellen reichen bei der reifen Teilfrucht
tief ins Parenchym des Rezeptakulums. Bei N. pulle ist die Struktur
der Arbeitskerne chromomerisch und es setzen sich Chromozentren
aus Gruppen von Chromomeren zusammen. N. lutea hingegen besitzt
unterschiedlich groBle, kompakte Chromozentren (Abbildung 11e).
Das sichtbare Chromatin liegt bei beiden an der Peripherie der Kerne,
wodurch diese innen gleichsam leer aussehen. Die endomitotisch ver-
groBerten Kerne des Elaiosoms von N. pulla enthalten demzufolge
locker chromomerische, langgestreckte Endochromozentren (Abbil-
dung 11 g), die von N. lutea kompakte, bizarre, unregelméifig ge-
formte, die aus schmierigem Heterochromatin bestehen (Abbildung
11 h). Messungen der Kernvolumina wurden durch den ,festen Zell-
saft“ fast unmoglich gemacht. Zum Schutz des Samens vor Ameisen-
fraf} sind die Zellwidnde der Epidermis des Endokarps im Bereich des
Elaiosoms stark verdickt, und zwar bei N. lutea nur diese, bei N. pulla
auch die der Subepidermis. Die Kerne im eigentlichen Karpell sind
etwas vergroBert; ihr Chromatin ist locker verteilt, offenbar bleiben
sie diploid (Abbildung 11 d).

Bei beiden Arten wird zwischen Rezeptakulum und Elaiosom
ein Trenngewebe gebildet, das dem von Centaurea &hnelt. Seine
Zellen sind senkrecht zum Elaiosom gestreckt und bedeutend kleiner

' Diese Auffassung vertraten auch BACIU (1931, 1935) und GUSULEAC (1937), nicht
aber ARESCHOUG, SERNANDER und BRESINSKY, die das Elaiosom aus dem
Fruchtboden entstanden wissen wollen.
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Abbildung 11: a bis f und h Nonnea lutea, g N. pulla.

a hoch endopolyploider Kern aus dem zelluldren, lateralen Endosperm; b aus
dem nukledren, zentralen Endosperm iiber dem lateralen Endosperm; c endo-
polyploider Kern einer im Hohepunkt ihrer Entwicklung stehenden Synergide;
d diploider Kern des Epikarps; e des Elaiosoms, f aus dem Trenngewebe;
g und h 16ploide Kerne aus dem Elaiosom.



als die des letzteren, auch kleiner als die Parenchymzellen des Rezep-
takulums. Die Kerne des Trenngewebes sind diploid, kleiner als die
diploiden Kerne des Elaiosoms und enthalten auch kompaktere
Chromozentren, zum Teil auch Sammelchromozentren (Abbildung
11 1).

Die Samenanlagen sind unitegmisch und tenuinuzellat. Im be-
fruchtungsfahigen Embryosack fillt auf, daB die Eizelle weitaus klei-
ner ist als die beiden — offensichtlich endopolyploiden — Synergiden.
Die drei Antipoden bleiben haploid und gehen sehr bald zugrunde.
Die Synergiden erreichen schon vor der Befruchtung fast ihre maxi-
male Grofle. Thre Kerne sind stark vergroBert und enthalten bei
N. lutea sieben relativ diinne Chromosomenbiindel (Abbildung 11 c),
bei N. pulla zehn dickere bzw. breitere, abgeflachte. Nachdem eine
Synergide bei der Befruchtung durch das Eindringen des Pollen-
schlauches zugrunde gegangen ist, bleibt die zweite erhalten, bis die
Embryokugel vielzellig ist. Erst wenn das laterale Endosperm gut
entwickelt ist, degeneriert auch sie.

Die erste Mitose im Endosperm findet bereits in einem lateralen
Divertikel des Embryosackes statt, ohne dafl auf sie eine Zellwand-
bildung folgt. Erst nach der zweiten Teilung wird eine Wand einge-
zogen. Es entstehen so zwei zweikernige Zellen, wovon die laterale
die kleinere ist, die zentrale die groBere. Von nun an kann also von
einem lateralen und einem zentralen Endosperm gesprochen werden.
Im lateralen Endosperm folgt nur noch eine einzige Kernteilung, so
daB letztlich vier Kerne vorhanden sind, die durch diinne Wande von-
einander getrennt sind und sich von da an durch Endomitosen ver-
groBern. Stichprobenartige Messungen der vier lateralen Endosperm-
kerne ergaben maximal 192-Ploidie, sehr oft sind sie aber ungleich
grofB3. In dem Stadium, in dem der Embryo schon fast den ganzen
Samen ausfiillt, sind sie immer noch vorhanden. Die Nukleolen neh-
men in den niedrig polyploiden Kernen unregelmiBige, gelappte
Formen an, in hoch polyploiden zerfallen sie in mehrere kleine. Die
groBen Kerne des lateralen Endosperms enthalten bei N. lutea unge-
fihr 21 lockere Chromosomenbiindel, was der triploiden Chromoso-
menzahl entspricht. Sie sind aber gegeneinander oft schlecht ab-
grenzbar (Abbildung 11 a). Mit zunehmendem Alter tritt eine stdrkere
Verklebung im Heterochromatin ein. Das zentrale Endosperm ist
nukledr. In ihm werden nur die iiber dem lateralen Endosperm lie-
genden Kerne bis 24ploid, sonst bleiben sie anscheinend triploid (Ab-

45



bildung 11 b). Einer Einteilung Svensson‘s folgend ist diese Endo-
spermentwicklung dem Lycopsis-Typ zuzuzédhlen.

IV. BESPRECHUNG

Elaiosome gehen aus den verschiedensten Geweben des Samens
oder der Frucht hervor und werden meist schon vor oder bald nach
der Befruchtung als Anlage erkennbar. In einigen Fillen scheinen
sie im jungen Zustand eine andere Funktion zu erfiillen. Dabei ist
in erster Linie an die Elaiosome einiger Scrophulariaceen zu denken,
wie Pedicularis sylvatica, bei der Berc (1954) das Mikropylarhau-
storium als Elaiosom erkannte. Ahnliches gilt fiir die sehr einheitliche
Gattung Melampyrum, bei der sich ein chalazaler Abschnitt des
eigentlichen Endosperms, der mit vergroBerten Zellen an das Cha-
lazahaustorium anschlieBt, als Elaiosom abgliedert. Auch bei den
Veronica-Arten der Subsektion Megaspermae werden Teile des Endo-
sperms zum Elaiosom: das Mikropylarhaustorium, der mikropylare
und der chalazale Teil des eigentlichen Endosperms, welche die Ver-
bindung zum iibrigen Endosperm mit den stark verdickten Zellwén-
den herstellen (Speta, unverdffentlicht). In all diesen Fillen haben
die teils immens vergrofierten Zellen sicherlich zunéchst erndhrungs-
physiologische Funktionen zu erfiillen, bleiben aber mit Reserve-
stoffen beladen und bis zur Samenreife saftig, und werden, wie oft
berichtet, deshalb von Ameisen gefressen.

Eine andere Nebenfunktion, allerdings erst zur Zeit der Ablosung
der Achinen bzw. Klausen, sollen die Elaiosome von Centaurea und
den Boragineen haben. Sie sollen als Trenngewebe fungieren (Ser-
NANDER, JoHN u. a.). Nach eigenen, in anderen Punkten nicht abge-
schlossenen Untersuchungen, finden sich aber in beiden Fillen zwi-
schen den langen Elaiosomzellen und den relativ grofien Zellen des
Rezeptakulums tangential angeordnete, kleinere Zellen, die das
eigentliche Trenngewebe darstellen, womit die Angaben von Bacru
(1931, 1932) und Vrcoc bestitigt sind. Seine Zellkerne sind klein,
kompakt und offenbar diploid. Dasselbe Verhalten zeigen auch die
Zellen bzw. Kerne der Trenngewebe zwischen Funikulus und Elaio-
som der untersuchten Moehringia-Arten, sowie das Trenngewebe im
Endosperm der Melampyrum-Arten. Es scheint also, da}, unabhingig
von der Herkunft, alle Trenngewebe aus kleinen, diploid bleibenden
Zellen bestehen.
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Hinsichtlich der Ausbildung der Elaiosome sind gewisse systema-
tische Gruppen, so z. B. die Gattung Centaurea, sehr einheitlich. In-
nerhalb der Boraginaceen findet man bei der Tribus Borageae und
bei einer Art, Myosotis sparsiflora, der Myosotideae (Einteilung der
Triben nach Riepr) ein Elaiosom, das sich aus dem Mesokarp ent-
wickelt, bei Thyrocarpus und Bothriospermum (Bothriosperminae,
Trigonotideae) geht dagegen das Elaiosom aus dem Exokarp hervor
{GusuLeac 1926; Speta unversff.). Bei den Caryophyllales ent-
stehen alle Elaiosome aus dem Funikulus. Es wurden zwar bei Phyto-
laccaceen ,Arillarbildungen“ beschrieben (Lit. bei Neroritzky), die
vom Hilum und der Mikropyle gebildet werden sollen, Abbildungen
bei HEIMERL zeigen aber an den Samen von Gyrostemon und Didy-
motheca Anhingsel, die eindeutig dem Funikulus angehéren (Bre-
sINskY). Auch bei der Moliuginacee Glinus ist ein funikulusbiirtiges
Anhingsel vorhanden (BocrLe). Weiters deutet das postflorale Ver-
halten verschiedener Arten der Portulacaceen auf das Vorhandensein
von Elaiosomen hin; bei Claytonia perfoliata (SERNANDER; ULBRICH),
Claytonia sibirica (Bresinsky) und Calandrinic (SERANDER) wurden
auch tatsachlich solche aufgefunden. Das Anhingsel der Amarantha-
ceen-Gattung Chamissoa soll ebenfalls eine Funikularbildung sein
(PrancHoN, zit. n. Netorrrzky). Viele Arten der Cactaceen haben ein
Elaiosom, das aus dem ganzen Funikulus besteht, doch zeigen auch
ornithochore Arten dieselbe Differenzierung. Bei den Caryophylla-
ceen hat nur Moehringia ein Elaiosom aufzuweisen, das aus dem dem
Samen zunichst liegenden Teil des Funikulus besteht.

Die Gattungen Viola und Reseda zeigen hinsichtlich der Herkunft
des Elaiosoms keine Variation.

Ganz anders verhalten sich die Liliales. Schon innerhalb der
Gattung Scilla gibt es Arten, deren Elaiosom sehr unterschiedlicher
Herkunft ist. In der Gattung Allium weist nur A. triquetrum ein
Elaiosom auf; andere Arten, wie A. narcissiflorum oder A. ursinum,
mit ganz dhnlichem Samenbau zeigen keine Spur eines Anhéngsels.
Uber ein Elaiosom bei A. ursinum kursieren zwar seit SERNANDER
Angaben, die aber nicht bestitigt werden konnen. Wie schon
Scumucker und Drupk feststellten, wird der Transport dieser Samen
groBteils von gréBeren Tieren bewerkstelligt, an deren lehmver-
schmierten Fiilen vereinzelt Samen kleben bleiben. Eine Sarkotesta
ist nicht vorhanden. Wie schon HasrtscHkA-JENSCHKE (1957) feststellte,
bleiben auch die Kerne der AuBenepidermis durchwegs diploid. Ob
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méglicherweise ein Olfilm auf der Epidermis die Ursache sporadi-
scher Myrmekochorie ist, bleibt zu kliren.

Die folgende Aufzihlung soll einen Uberblick iiber die derzeit
bekannten Elaiosomtypen der Liliales bieten:

1. Elaiosom aus der 4u3eren Epidermis des Aulen-

integumentes:

Es sind die Zellen der AuBlenepidermis des duBeren Integuments
stark vergréfiert. Dies ist bei Puschkinia libanotica (Abb. bei Bre-
sinsky) und einigen Ornithogalum-Arten der Fall. Eine Sarkotesta
soll nach vaN pDer PijL auch bei einigen Arten von Iris, Allium und
Gagea ausgebildet sein.

2. Elaiosom aus der Chalazaregion:

Elaiosome von Erythronium- (Huser Abb. 3) und Galanthus-
Arten (Bresinsky Abb. 3) sowie Leucojum vernum entstehen mehr
oder weniger aus der Chalazaregion.

3. Elaiosom aus der Raphe:

Da verschiedene Teile der Raphe allein oder zusammen mit
anderen Teilen der Samenanlage sich zum Elaiosom entwickeln koén-
nen, ist die folgende Unterteilung angebracht. Viele Ubergangs-
formen machen allerdings eine starre Einteilung unmdoglich.

a) Nebender RapheistauchdieChalazaregion beteiligt:
Hierher gehdéren Gagea Subg. Gagea (Abb. 7 und 8 bei BRESINSKY),
Patersonia occidentalis (Abb. 3 bei Husker), Iris ruthenica (Abb. 9 bei
Bresinsky) und Hermodactylus tuberosus (eigene Abbildung 6).

b) Fast nur aus Raphengeweb e ist das Elaiosom aufgebaut
bei Scilla mischtschenkoana, Scilla cilicica, Scilla amoena (eigene
Abbildung 2) und Scoliopus bigelovii (Abb. bei BErc 1959).

c) Das Elaiosom wird aus dem dem Funikulus benach-
barten Teil der Raphe gebildet, so bei Trillium-Arten
(Abb. bei BErc 1958), Scilla messeniaca und Scilla clusii (eigene Ab-
bildung 2).

d) Der funikulusnahe Teil der Raphe und das
Exostom werden zum Elaiosom bei Scilla sibirica s. 1. (Abb. 136
bei SErNANDER), Scilla rosenii (eigene Abbildung 2) und Lachenalia
tricolor (eigene Abbildung 3).

Huser fiihrt eine Reihe weiterer Arten méglicherweise hierher
gehorende Elaiosome an; ohne genaue Abbildungen und Kenntnis
der Entwicklungsgeschichte ist eine Einreihung aber unmdéglich. Zu
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Punkt 3 sind aber sicherlich noch Uwularia grandiflora, bei der im
Gegensatz zu den Vermutungen HusEer's bereits RoBerTsoN Ameisen-
verbreitung beobachtete, und Croomia zu stellen. Ganz unsicher blei-
ben allerdings jene Fille, bei denen Huser glaubte, das Elaiosom
entstiinde aus dem Hilum (Caesia parviflora, Johnsonia lupulina,
Stemona japonica, Thysanotus multiflorus). Da es nicht unwesentlich
ist, ob das Exostom, der mikropylar gelegene Teil der Raphe, der
Funikulus oder eine Kombination aus diesen Moglichkeiten zum
Elaiosom wird, ist bei diesen Arten eine genauere Untersuchung abzu-
warten.

4. Elaiosom aus dem Funikulus:

Wie meine entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen zeigen,
geht das Elaiosom bei Allium triquetrum (Abb. 135 bei SERNANDER;
eigene Abbildung 4) aus dem Funikulus hervor.

5. Elaiosom aus dem Exostom:

Nur bei der Scilla bifolia - Gruppe konnte bisher diese Ausbil-
dungsart festgestellt werden (Abb. 24 und 26 bei Bresinsky).

Eine weitere wichtige Frage ist, ob die ,,hypertrophierten“ Zellen
polyploide Kerne enthalten und inwieweit in anderen Teilen des
Samens oder der Samenanlage ebenfalls solche auftreten. Die fol-
gende Zusammenstellung meiner diesbeziiglichen Ergebnisse, er-
génzt durch die spirlichen Angaben aus der Literatur, lassen erken-
nen, daB, falls Endopolyploidie auftritt, sie nicht auf ein einziges
Gewebe beschriankt bleibt. In den verschiedenen Verwandtschafts-
kreisen werden aber jeweils nicht die Kerne aller untersuchten, son-
dern bloB die gewisser Gewebe polyploid. Diese Gebundenheit der
Endopolyploidie 148t daher eine Verwendung der Ergebnisse der
karyologischen Embryologie im weiteren Sinn in der Systematik
angebracht erscheinen. Der Polyploidiegrad der Kerne des Elaiosoms
ist zumeist nicht sehr hoch; gewisse Kerne der librigen Samenanlage
oder des Endosperms — oder beider — sind vielfach gréfer und héher
endopolyploid.

In den Elaiosomen, in denen es zu einer Zunahme des feulgen-
positiven Materials bestimmter Kerne kommt — es wurden nur solche
mit vergroBerten Zellen untersucht —, geschieht dies durch Endomi-
tosen. In vielen Fillen konnten die einzelnen Stadien der Endomitose
aufgefunden werden und immer lie sich mit der Chromatinver-
mehrung rhythmisches Wachstum der Kerne feststellen. Posten-
domitotische Mitosen traten nur bei Scilla bifolia auf. Eine Bildung
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von Restitutionskernen — wie sie vom Endosperm, vom Suspensor
und den Antipoden bestimmter Arten bekannt sind (z. B. ENZENBERG,
NacL 1962, Hasitscuka-JENSCHKE 1959, 1962) — wurde nie beobachtet.
Die gelappten Kerne im Elaiosom von Allium triquetrum stellen
nicht — wie man nach ihrer Form zunichst vermuten kénnte — Resti-
tutionskerne dar. Wie NacrL (1970 b) ermittelte, ist Lappung und
selbst Zerfall endopolyploider Kerne im Genus Allium weit verbrei-
tet.

Fiir die Erkldarung der Strukturen endopolyploider Kerne bildet
die Kenntnis des Baues der diploiden Arbeitskerne eine unbedingte
Voraussetzung. Um das Zustandekommen bestimmter Strukturen
zumindest teilweise klidren zu konnen, ist die Kenntnis der Chro-
mosomenzahl, des Baues der Chromosomen (Linge
der Schenkel, Lage der Spindelansatzstelle, Zahl und Bau der SAT-
Chromosomen, Quantitidt und Verteilung des Heterochromatins), des
Kernvolumens in frilhen und spiaten Entwicklungsstadien, der
Nukleolen, eventuell vorhandener EiweiBBkoérper und der
zweifellos vielfach vorhandenen Ordnung der Chromosomen im
Kernraum von grofler Bedeutung. Sind die ersteren Fakten mit eini-
ger Miihe meist feststellbar, so bereitet die Ermittlung der Anord-
nung der Chromosomen im Kernraum gewdhnlich grole Schwierig-
keiten; auch bestehen bisher liber ihre Ursachen nur Vermutungen.
Auffallend ist, daf3 proximales Heterochromatin wie auch in anderen
Fillen sich vielfach an der Peripherie des Kernes befindet (z. B.
Scilla amoena - Gruppe, Moehringia trinervia, M. muscosa, Nonnea
lutea, Reseda lutea u. a., Prochromosomen von Lachenalia tricolor).
Aber auch distal gelagertes Heterochromatin kann an der Kernperi-
pherie liegen (z. B. im Endosperm von Gagea lutea, bei diversen
Scilla-Arten usw.; NacL 1968 a bei Allium carinatum). Es scheint, als
wire dem Heterochromatin eine besondere Affinitdt zur Kernhiille
eigen. Wie weit die Spindelansatzstellen und Krifte der Oberflichen-
spannung in dieser Richtung wirken, wie es TscHERMAK-WoOEss (1963)
zur Debatte stellt, bleibt offen.

Die oft sehr dhnlichen Strukturen der Arbeitskerne von Arten
verschiedenster Verwandtschaft haben zu einer Typisierung gefiihrt
(TscHERMAK-WOESs, dort auch weitere Literatur). Hermodactylus tuber-
osus, die untersuchten Scilla-Arten und Allium triquetrum tiuschen
im optischen Schnitt chromomerische Struktur vor. Tatséchlich liegen
aber Chromonemakerne vor (siehe FuBnote auf Seite 13). Auch die
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Abbildungen der Kerne von Allium cepa bei CrouiNarDp, A. porrum
und Triticum wvulgare bei LaronTaNE und Lorp sowie Lorp und
LaronTAINE lassen eindeutig fiddige Struktur erkennen. Offensichtlich
ist dieser Strukturtyp bei den Monocotyledonen weit verbreitet.

Da alle karyologischen Merkmale (Bau der Chromosomen in der
Transportform und in der Arbeitsform) erblich festgelegt zu sein
scheinen, ist es nicht verwunderlich, daB3 sie als artspezifisch gelten
(TscaErRMAK-WoOESs, 1963). Eine systematische Verwertung dieser
Merkmale fehlt aber fast vollkommen (Lit. bei EnrenporrFer). Oftmals
wurde schon auf den unterschiedlichen Bau der Arbeitskerne inner-
halb einer Gattung hingewiesen (Herrz 1929, 1932; DOUTRELIGNE;
Deray; LiTArpIERE; u. a.); diesen Angaben werden mit Moehringia,
Nonnea und Scille weitere Genera hinzugestellt. Innerhalb der Scilla
amoena - Gruppe, die einen sehr einheitlichen Chromosomenbau auf-
weist (GIMENEZ-MARTIN), finden sich bei Scilla amoena, S. bithynica,
S. sibirica, S. cilicica und S. mischtschenkoana Kerne mit groBen
Chromozentren; hingegen enthalten sie bei S. rosenii praktisch kein
Heterochromatin. Scilla bifolia aus der Wiener Umgebung hat deut-
liche Chromozentren, S. bifolia aus dem Groffraum von Linz tliber-
haupt keine. Ob es sich um zwei Arten handelt, konnte noch nicht
gekliart werden, da eine karyologische Verschiedenheit ohne deut-
liche morphologische Unterschiede fiir eine Artentrennung nicht
ausreicht (Untersuchungen des Verfassers sind im Gange).

Neben den artspezifischen Strukturunterschieden finden sich
innerhalb einer Art und bei einem Individuum auch gewebe- und
funktionsspezifische, die teils sehr auffillig sind, wie bei Hermodac-
tylus tuberosus, weniger bei Nonnea lutea, Allium triquetrum u. a.,
meist aber nicht sehr ins Auge fallen.

Auch wihrend des mitotischen und endomitotischen Kernzyklus
erfahren die Kerne eine Anderung ihrer Struktur (NacL 1968 a und b,
dort auch weitere Literatur). Die Stadien G; und Ge der Interphase
und das Zerstiubungsstadium der frithen Prophase sind bei den hier
behandelten Pflanzen meist deutlich zu unterscheiden. Die Kerne in
G, der untersuchten Liliaceen-Arten (ausgenommen Lachenalia) be-
sitzen eine feine euchromatische Struktur (siehe FuBinote auf Seite 13)
und, falls vorhanden, kompakte Chromozentren. In G; weisen sie
eine bedeutend dichtere euchromatische Struktur auf, deren Elemente
verdickt sind, sowie herangewachsene Chromozentren. Im Héhepunkt
der Zerstiubungsphase sind alle Unterschiede zwischen Eu- und
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Heterochromatin ausgeglichen: Chromonemen von ungefihr gleicher
Dicke und ohne Unterbrechung erfiilllen sehr homogen den Kern.
Diese Arten unterscheiden sich also von jenen, bei denen in der Zer-
stdubungsphase nur noch einheitliche Chromomeren vorliegen (Herrz
1929).

In den Nukleolen der endopolyploiden Kerne von Scille bifolia
sind besonders deutlich Chromatinfiden zu sehen, und zwar ent-
weder dicke in geringer Zahl oder diinne in héherer Zahl. Eine Deu-
tung dieser Unterschiede wird durch die Ergebnisse der Temperatur-
versuche NacL‘s (1970 a) an Phaseolus-Arten moglich: Bei diesen
tritt in den Riesenchromosomen bei niedrigen (8 bis 12° C) und bei
hohen (45° C) Temperaturen die sekundire Einschniirung als dicker
einfacher, etwas geschldngelter Faden innerhalb der Nukleolen auf;
es besteht also enge Biindelung. Bei 22 bis 27° C dagegen gehen aus
diesem einen Faden mehrere diinnere hervor, bei 35° C findet eine
weitere Zerteilung statt, die einzelnen Chromatinfiden riicken weiter
auseinander und an den Vakuolen innerhalb der Nukleolen finden
sich Heterochromomeren — die Biindelung wird aufgelockert. Im
Falle von Scilla bifolia, einem Frihbliher, konnten die wechselnden
Temperaturverhiltnisse im April die Ursache der verschiedenen Aus-
bildung der Chromatinfdden gewesen sein. Allerdings geben Kerne
zu denken, in denen zwei Nukleolen vorhanden sind, von denen der
eine grofBl ist und fein verteiltes Chromatin aufweist, der andere
klein und kompakte Chromatinfdden enth&lt. Nach Avanzi et alii
findet bei Phaseolus am intranukleoldren Chromatin eine RNS-Syn-
these und DNS-Amplifikation statt. Es wird also im vorliegenden
Fall der Eindruck erweckt, dal das kompakte intranukleoldre Chro-
matin nicht aktiv ist. Wie es zu derartigen Unterschieden in der Tatig-
keit innerhalb eines Kernes kommt, bleibt ritselhaft. — Diese intra-
nukleoldren Chromatinfiden sind von einem Mantel von schwicher
farbbarer Nukleolarsubstanz umgeben. Ahnliches stellte Gopwarp
bei Spirogyra-Arten und La Cour im Endosperm von Scilla sibirica
fest.

Erwihnenswert ist noch das gelegentliche Auftreten von nukleo-
lusdhnlichen, kugeligen Einschliissen in den Endochromozentren von
Allium triquetrum, Echinopsis paraguayensis und Puschkinia libano-
tica. Sie dhneln morphologisch den gleichfalls von Heterochromatin
umbhiillten Nukleolen in den Zellkernen der Miuse (z. B. TsCHERMAK~
WoEess 1963); physiologisch konnte es sich um Ansammlungen von

54



Genprodukten handeln, die bei Erreichen einer bestimmten Menge
abgegeben werden. Eine analoge, periodisch auftretende Aufblihung
der Endochromozentren stellte Ersricu in den hoch endopolyploiden
Kernen des Mikropylarhaustoriums von Thesium alpinum fest.

V. ZUSAMMENFASSUNG

Aus der Entwicklungsgeschichte der Elaiosome bei 27 Arten ver-
schiedener Verwandtschaftskreise ergibt sich, daB sie hervorgehen:
bei sechs Arten (Scilla amoena, S. bithynica, S. mischtschenkoana,
S. cilicica, S. messeniaca und Trillium erectum) aus der Raphe, bei
vier Arten (Scilla rosenii, S. sibirica, Lachenalia tricolor und Reseda
lutea) aus einem Teil der Raphe und aus dem Exostom, bei Hermo-
dactylus tuberosus aus einem Teil der Raphe und der Chalazaregion,
bei der Scilla bifolia - Gruppe aus dem Exostom, bei sechs Arten
(Allium triquetrum, den drei Moehringia-Arten, Echinopsis para-
guayensis und Gymnocalycium quehlianum) aus dem Funikulus, bei
drei Melampyrum-Arten aus einem Teil des Endosperms und bei
Nonnea lutea und N. pulla aus dem Mesokarp.

Fir die karyologische Anatomie dieser Elaiosome ist bezeich-
nend, daB} sie bei allen Arten mit Ausnahme von Trillium erectum
in bestimmten Geweben endopolyploide Kerne enthalten (das Zah-
lenverhiltnis von 1 : 26 kann allerdings nicht als reprasentativ gelten,
da nur groBzellige Elaiosome untersucht wurden). Bei Moehringia
trinervia und M. muscosa wird nur die Epidermis des Elaiosoms poly-
ploid, bei M. pendula, Echinopsis paraguayensis, Gymnocalycium
quehlianum, Viola declinata, Reseda lutea und den Arten der Scilla-
bifolia-Gruppe die Epidermis und in geringerem MaBe darunter lie-
gende Schichten; bei Allium triquetrum, Hermodactylus tuberosus
und der Scilla amoena - Gruppe bleibt die Epidermis diploid und er-
reichen die subepidermalen Zellagen verschiedene Polyploidiegrade.
Polyploidisierung durch Bildung von Restitutionskernen kommt
nicht vor. Folgende hichste Endopolyploidiestufen werden mit Hilfe
der Analyse der Kernstruktur und der statistischen Erfassung der
Kernvolumina in den Elaiosomen festgestellt: bei der Scilla bifolia -
Gruppe 4096 n, bei S. amoena 8 n, bei S. sibirica 16 n, bei Puschkinia
libanotica 128 n, bei Lachenalia tricolor 4 n, bei Allium triquetrum
512 n, bei Hermodactylus tuberosus 16 n, bei Echinopsis paraguayen-
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sis 512 n, bei Gymnocalycium quehlianum 256 n, bei Reseda lutea
64 n, bei Viola declinata 16 n, bei Melampyrum cristatum und biha-
riense 32 n und bei Nonnea lutea und N. pulla 16 n.

Bei allen Arten, bei denen in den Elaiosomen Endopolyploidie
auftritt, kommt sie auch in einigen anderen Teilen der Samenanlage,
des Samens oder der Frucht vor (im einzelnen siehe Tabelle 1). Wih-
rend aber in den endopolyploiden Kernen im Bereich des Embryo-
sackes verschiedene charakteristische Strukturen zu finden sind und
vor allem auch Riesenchromosomen bzw. mehr oder minder lockere
Biindel von Endochromosomen vorkommen, geht die Endopolyploidi-
sierung in den Elaiosomen gewdhnlich nur unter Bildung von Endo-
chromozentren und ohne Gliederung in den euchromatischen Teilen
der Arbeitskerne vor sich. Einzig in den 4096ploiden Kernen im Elaio-
som der Scilla bifolia - Gruppe wurde die Bildung méaflig dichter Biin-
del festgestellt.

Der Vergleich des Baus der Arbeitskerne auf der diploiden Stufe
und bei Endopolyploidie ergibt artspezifische Unterschiede und in
der Scille bifolia - Gruppe auch deutliche subspezifische; ob letztere
mit Unterschieden in dufleren Merkmalen verbunden sind, ist noch
offen.

Bei vier daraufhin untersuchten Arten liefen sich auch die Ar-
beitskerne in G; und G, des mitotischen und endomitotischen Kern-
zyklus auf Grund der Vergréberung der euchromatischen Struktur
und Groflenzunahme der Chromozentren unterscheiden, die mit der
mikrophotometrisch bestimmten DNS-Zunahme parallel gehen.

Die meisten untersuchten Liliaceen lassen in den Arbeitskernen
und auch wéhrend der mitotischen und endomitotischen Zerstdubung
im euchromatischen Anteil einen feinfidigen Aufbau erkennen; auch
in den heterochromatischen Teilen tritt wihrend der Zerstiubung
ein solcher hervor. Bei anderen Arten enthalten die Arbeitskerne
scheinbar getrennte Euchromomeren und es erfolgt der endomito-
tische Strukturwechsel offenbar in der bisher bekannten Weise unter
Zerlegung der Chromozentren in Chromomeren und unter Anglei-
chung zwischen Eu- und Heterochromatin.
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SUMMARY

The study of the development of the elaiosomes of 27 species of
different relation-groups shows that they originate from the follow-
ing tissues: in 6 species (Scilla amoena, S. bithynica, S, mischtschen-
koana, S. cilicica, S. messeniaca and Trillium erectum) from the raphe,
in 4 species (Scilla rosenii, S. sibirica, Lachenalia tricolor and Reseda
lutea) from both a part of the raphe and the exostome, in Hermodac-
tylus tuberosus from both a part of the raphe and the chalazaregion,
in the Scilla bifolia~-group from the exostome, in 6 species (Allium
triquetrum, the three Moehringia-species, Echinopsis paraguayensis
and Gymnocalycium quehlianum) from the funiculus, in 3 Melam-
pyrum-species from a section of the endosperm, and in Nonnea lutea
and N. pulla from the mesocarp.

A characteristic regarding the karyological anatomy of all of
these big-celled elaiosomes studied is endopolyploidy in certain
tissues (except in Trillium erectum). In Moehringia trinervia and
M. muscosa, only the epidermis of the elaiosome becomes polyploid,
in M. pendula, Echinopsis paraguayensis, Gymnocalycium quehlia-
num, Viola declinata, Reseda lutea, and the species of the Scilla
bifolia-group, the epidermis and — in a less degree — the layers
below; in Allium triquetrum, Hermodactylus tuberosus, and the
Scilla amoena-group, the epidermis remains diploid while the subepi-
dermal cell-layers reach different degrees of polyploidy. Polyploidi-
sation by the formation of restitution-nuclei does not occur. By means
of the analysis of nuclear structures and the statistical evaluation of
the nuclear volumes the following highest grades of endopolyploidy in
elaiosomes could be established: Scilla bifolia-group, 4096 n; Scilla
amoena, 8 n; Scilla sibirica, 16 n; Puschkinia libanotica, 128 n; Lache-
nalia tricolor, 4 n; Allium triquetrum, 512 n; Hermodactylus tube-
rosus, 16 n; Echinopsis paraguayensis, 512 n; Gymnocalycium quehlia-
num, 256 n; Reseda lutea, 64 n; Viola declinata, 16 n; Melampyrum
cristatum and bihariense, 32 n; Nonnea pulla and N. lutea, 16 n.

In all species showing endopolyploidy in the elaiosomes endo-
polyploidisation occurs also in some other tissues of the ovule, the
seed, or the fruit (see chart). But while different characteristic
structures e. g. giant chromosomes, or more or less loose bundles of
endochromosomes, can be found in the endopolyploid nuclei of the
embryosac region, the endopolyploidisation in the elaiosomes usually
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is accompanied by formation of endochromocentres only, showing no
bundling tendency in the euchromatin. Only in the 4096-ploid nuclei
in the elaiosome of the Scilla bifolia~-group the formation of moder-
ately compact bundles was found.

The comparison of the structure of the diploid and endopoly-
ploid interphase nuclei reveals species-specific differences, in the
Scilla bifolia-group also distinctly subspecies-specific differences;
whether the latter might be caused by different environmental factors
was not studied.

In four species examined, the interphase nuclei in the G; period
of the mitotic and endomitotic nuclear cycle could be distinguished
from those in G; by their coarser euchromatic structure and the
increased amount of DNS, as determined photometrically.

Most species of the Liliaceae studied show in the working
nuclei, and also during the mitotic and endomitotic dispersion stage,
a fine threadlike structure in the euchromatin; such a structure
appears also in the heterochromatin during the dispersion stage of
mitosis and endomitosis. In other species, the working nuclei exhibit
a chromomeric structure.
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ERKLARUNG DER TAFELN

Tafell
Scilla bifolia s. 1. a bis d aus Neudorf, e aus Thiirnau.
a bis ¢ endopolyploide Kerne aus dem Elaiosom; b in Endomitose, von den
Endochromozentren ist nur noch eine duflere zusammenhingende Chromatin-
schicht vorhanden (Hinweispfeile); d und e diploide Kerne aus dem #uBeren
Integument einer Samenanlage. Phot. Vergr. 1300fach.

Tafel II

Scilla bifolia s. 1. a bis d aus dem Botanischen Garten, Wien.

a endopolyploider Kern einer Antipode mit Riesenchromosomen, das intra-
nekleoldre Chromatin ist durch einen Hinweispfeil bezeichnet, am rechten unte-
ren Rand liegt ein diploider Kern; b oktoploide postendomitotische Metaphase
aus dem Elaisom mit ,Paarung“ der Endochromosomen; ¢ und d Ausschnitte
von Riesenchromosomen einer Antipode, die deutlich seitliche Fortsitze zeigen.
e Scilla gigantea, 4096ploider Kern aus dem reifen Elaisom mit Chromosomen-
biindeln. Phot. Vergr.: a 500fach, b bis d 1000fach, e 700fach.

Tafel III
a Scilla bithynica; b S. sibirica; ¢ S. rosenii; d und e S. mischtschenkoana; f und
g S. messeniaca.
a bis f diploide Arbeitskerne, g Metaphaseplatte; a, ¢ bis g aus dem Embryo, b
aus dem Auflenintegument. Phot. Vergr. 1600fach.

Tafel IV
Scilla sibirica, Kerne aus dem Elaiosom.
a ein diploider Kern in Gg und ein oktoploider im endomitotischen Zerstau-
bungsstadium; b 16ploider Kern mit runden Endochromozentren.
Phot. Vergr. 2500fach.

Tafel V
Scilla cilicia, endopolyploide Kerne aus dem Elaiosom.
a Interphase in Gi; b Interphase in Gg; ¢ beginnende Endomitose (Zerlegung der
Chromozentren, Hinweispfeil); d Endomitose, das Heterochromatin ist weit-
gehend dekondensiert; e Héhepunkt der Endomitose. Phot. Vergr. 2500fach.

Tafel VI
Allium triquetrum, Kerne aus dem Elajosom.
a 16ploider Kern in Gi, b in Gg; ¢ endomitotisches Zerstdubungsstadium (32 n
bis 64 n); d beginnende Endomitose; e gelappter 128ploider Kern mit nukleolus-
dhnlichen runden Einschliissen in den Endochromozentren.
Phot. Vergr. 1500fach.
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Tafel VII

Allium triquetrum.

a wahrscheinlich 512ploider Kern mit runden Einschliissen in den Endochromo-
zentren und vielfach paralleler Anordnung der Chromosomen; b diploide Kerne
aus den subepidermalen Schichten des ZuBeren Integuments, links in Gy, rechts
in G2 (b AE-Fixierung, Feulgen-Farbung).

Phot. Vergr. a 1500fach, b 2500fach.

Tafel VIII

Hermodactylus tuberosus a und b, Kerne aus dem Elaiosom.

a 16ploider Kern mit groB3er heterochromatischer Scholle am Nukleolus; b tetra-
ploider Kern mit ringférmigem Sammelchromozentrum rund um den Nukleolus.
Echinopsis paraguayensis ¢ bis f, Kerne aus dem Elaiosom.

c diploider, d tetraploider Kern aus den Begleitzellen der Gefé3biindel; e 64ploi-
der Kern, f 256ploider mit sternférmigen Endochromozentren.

Phot. Vergr. 1600fach.

Tafel IX
Moehringia muscosa a und b.
a wahrscheinlich 64ploider Kern aus dem Elaiosom; b diploide Arbeitskerne
aus der Epidermis des duSeren Integuments einer Samenanlage.
Moehringia trinervia ¢ und d.
¢ wie b; d endopolyploider Kern aus dem Elaiosom.
Moehringia pendula e bis g.
e endopolyploider Kern aus dem Elaiosom (teilweise ist die fidige Anordnung
der Chromomeren zu parallelen Stringen zu erkennen, Hinweispfeil); £ 16ploi-
der Kern aus der Epidermis des &uBleren Integuments; g wie b.
Phot. Vergr. 1500fach.

Tafel X
Melampyrum cristatum.
a und b endopolyploide Kerne aus dem Elaiosom; ¢ diploider Kern aus dem
Trenngewebe; d zwei eng aneinanderliegende endopolyploide Kerne im Chala-
zahaustorium mit Chromosomenbiindeln, umgeben von drei diploiden Kernen.
Phot. Vergr. a bis ¢ 1100fach, d 700 fach.
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