
Die Embryologie der Liliaceae und ihre 
systematische Bedeutung

Von

Karl Schnarf 

(Vorgelegt in der Sitzung am 21. Februar 1929)

Die stammesgeschichtliche Forschung stützt sich grundsätzlich 
auf alle die verschiedenen Gebiete der Biologie in gleicher Weise, 
auf die Paläontologie, Morphologie, Ontogenie ebenso wie auf die 
Anatomie, Zytologie, Physiologie, Ökologie, Pflanzengeographie, 
Serodiagnostik. Keines dieser Gebiete hat dabei eine beherrschende 
Stellung, vielmehr ist jedes die Ergänzung und der Prüfstein der 
ändern. Daß sie in verschiedenem Maße an den vorliegenden Er
gebnissen der Forschung beteiligt sind, ist nicht in ihrem Wesen, 
sondern in ihrer technischen Anwendbarkeit begründet. Diesen 
Standpunkt zu betonen, erscheint deshalb notwendig, weil hier die 
embryologischen Verhältnisse in erster Linie erörtert, aber nicht in 
einseitiger Weise als unbedingt verläßliche Führer in der Phylo- 
genie hingestellt werden sollen.

Die folgenden Ausführungen sind dem System der Liliaceae 
gewidmet. Sie haben zum Teil den Charakter eines Sammel- 
berichtes, zum anderen Teile sollen sie ein Programm sein. Das 
erstere insofern, als sie einen Überblick über die embryologischen 
Verhältnisse dieser Familie geben, das letztere deshalb, weil sie 
zeigen sollen, daß eine gründliche, allmählich alle Lücken aus
füllende embryologische Durchforschung geeignet ist, die Frage nach 
den verwandtschaftlichen Beziehungen innerhalb dieser Familie 
und darüber hinaus einer Aufklärung zuzuführen.

Daß das natürliche System der Liliaceae noch bei weitem 
nicht ergründet ist, zeigt der Umstand, daß die Einteilung und Um
grenzung dieser Familie von den Autoren sehr verschieden beurteilt 
worden ist. Es sei in dieser Hinsicht namentlich auf die Ansicht 
K. F r i t s c h ’s 1 hingewiesen, daß die Liliaceae in dem weiten Sinne 
E n g l  e r ’s eine polyphyletisch entstandene Gruppe seien. Diese An
sicht gab dann die Fragestellung für die vergleichend-anatomischen 
Studien, die von einigen Schülern F r i t s c h ’s ausgeführt wurden. Die 
Ergebnisse solcher vergleichend-anatomischen Untersuchungen leiden 
natürlich durch die Lückenhaftigkeit des Materials. Noch größer 
ist aber dieser Mangel, wenn embryologische Befunde für die Syste
matik verwertet werden sollen.

1 Vgl. diesbezüglich die von diesen Autor verfaßte »Vorbemerkung« 
Arbeit von J. M enz  (1910) und die daselbst angeführte Literatur.
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70 K. S c h n a r f ,

Das embryologische Tatsachenmaterial über die Liliaceae, das 
in neuere]- Zeit namentlich durch die Arbeiten S t e n a r ’s (1925, 
1928 a, b) und O n o ’s vermehrt worden ist, wird zunächst im fol
genden in Form einer kurzen tabellarischen Aufzählung vorgeführt. 
Diese beschränkt sich auf die Anführung einiger weniger embryo
logischer Eigentümlichkeiten, die für die Liliaceae besonders wichtig 
sind. Hinsichtlich der Entwicklung des männlichen Gametophyten 
wird die Verbreitung der simultanen und sukzedanen Teilung der 
Pollenmutterzellen vorgeführt. Ganz auffallend variabel ist ferner 
die Ontogenie des weiblichen Gametophyten. Zunächst zeigt schon 
die primäre Archesporzelle, aus welcher dieser hervorgeht, inso
fern ein verschiedenes Verhalten, als sie entweder direkt zur 
Embryosackmutterzelle wird oder sich in zwei Tochterzellen teilt, 
von denen die eine zur Embryosackmutterzelle, die andere zur 
Deckzelle wird (vgl. diesbezüglich D a h lg re n ,  1927, ferner meine 
Embryologie der Angiospermen, p. 68). Weiter bietet die Entwick
lung des Embryosackes der Liliaceae neben dem Normaltypus eine 
große Zahl von abnormalen Entwicklungsweisen. Endlich zeigt es 
sich, daß bei den Liliaceae die Ausbildung des Endosperms 
entweder nach dem nuklearen oder dem helobialen Typus vor 
sich geht.

Wenn wir uns zunächst in der folgenden Tabelle auf diese 
Verhältnisse beschränken, so geschieht dies deshalb, weil wir nur 
diesbezüglich größeres Material haben und weil andere Verhältnisse 
beschränktere Bedeutung in dieser Familie haben, wie die Aus
bildung der Antipoden, die Haustorien oder die Verhältnisse des 
weiblichen Archespors. Auf diese Erscheinungen werden wir in den 
späteren Erörterungen noch zurückkommen. Sehr wertvoll wäre es 
natürlich auch, wenn die Chromosomenzahl, die Entwicklung des 
Embryos und die Zahl der Kerne im reifen Pollenkorne verwertet 
werden könnte, aber darüber liegen in der Literatur zu wenig oder 
doch zu wenig kritisch gesichtete Angaben vor.

Als Grundlage für diese Tabelle dient uns das System von 
E n  gl er (nat. Pflanzenfam. und Nachträge) und innerhalb desselben 
werden diejenigen Arten angeführt, über welche embryologische 
Angaben vorliegen. Die oben angegebenen Einzelheiten der Ent
wicklung des Gametophyten werden durch folgende Zeichen aus
gedrückt:

sim. =  simultane Teilung der Pollenmutterzellen; 
succ =  sukzedane

Deckz.! =  von der primären Archesporzelle werden Deckzellen abgegliedert; 
D eck z.- 0 - =  es werden keine Deckzellen gebildet;

N.-T. =  Normaltypus der Embryosackentwicklung;
Scilla-T. =  Scillatypus 

Lil.-T. =  Liliumtypus
He =  helobiale Endospcrmentwicklung;
Nu =  nukleare
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I. Melanthioideae.

1. T oiieldieae.

Tofieldia calyculala Deckz.!; N.-T.; He ( A f z e l i u s  1918, .Seel ieb
1924)'

Tofieldia japonica  He (Ono 1928),
Narthecium asiat-icum He (Ono 1928).

2. H elonieae.

Heloniopsis breviscapa Deckz.!; N.-T.; He (Ono 1926),
Metauarlhecium luleo-viride He (Ono 1928).

3. Veratreae.

Zygadenus elegans Deckz.!; N.-T. (S ten a r  1928fr).
Vem tnim  album  succ.; Deckz.!; N.-T.; He (N. W a g n e r  1917; S t e n a r  

1928 fr),
Vernimm album  var. löbelianum  He (Ono 1928),

M aackii He (Ono 1928).

4. Uvularieae.

Gloriosa virescens, superba succ.; D eckz.-0-; N.-T.; Nu ( A f z e l iu s  1918). 
Uviilaria sessilifolia  su cc .;1 Deckz. -0- (A ld e n  1912),

grandiflora N.-T. (V e sq u e  1879; S te n a r  1925).
T ncyrtis hirta  succ.; D eckz.-0-; N.-T.: Nu (G u ig n a r d  1882, 1884; Ish i-  

k a w a  1916; Ik e d a  1902).

5. Anguillarieae.

6. Colchiceae.

Colchicum auiumnale succ.; D eck z.-0-; N.-T.; Nu ( H c im a n n -W in a w e r  
1919).

II. Herrerioideae.

III. Asphodeloideae.
1. A sphodeleae.

a) A sp  h o d e lin a e .

Asphodelus albus sim. ( Z a l e w s k i  1882; S t r a s b u r g e r  1880; S u e s s e n -  
g u th  1921),

Asphodelus fistulosus He (S te n a r  1928(7).
Asphodeline lutea sim.; Deckz.!; N.-T.; He (S t r a s b u r g e r  1880; S u e s s e n -  

g u th  1921; S c h n a r f  1928fr),
Asphodeline Hburnica sim; He (S ten a r  1928fr).
Eremurus himalaicus sim.; Deckz.!; N.-T.; He (S ten a r  1928fr; S u e s s e n -  

g u t h  1921).
Bulbine- longiscapa sim. ( S u e s s e n g u t h  1921), 

annua sim.; He (S te n a r  1928a, b), 
frutescens sim.; He (S ten a r  1928a, fr).

1 In meiner Embryologie der Angiosp., p. 7, gab ich sim. an. Nach dem 
Wortlaut des Autors möchte ich jedoch succ. für richtiger halten. Denn der Autor 
sagt auf p. 443: »At the end of this division (heterotypische Teilung) a resting 
nucleus is formed in eacli of the daughter cells, but no wall separates the two«.

2 In Übereinstimmung mit S t e n a r  wird Bulbine den Asphodelinae, Paradisca 
den Anthericinae zugewiesen; diese Umstellung wird später noch‘begründet werden.
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b) A n th e r i  c in a e .

Anthericum liliago succ. (S t r a s b u r g e r  1880; Z a l e w s k i  1882),
ramosum  succ.; Deckz.!; N.-T.; He ( S t r a s b u r g e r  1895; 

S u e s s e n g u t h  1921; S t c n a r  1925, 1928a; S c h n a r f  1928/’). 
Paradisea Uliastrum  succ.; N.-T.; He (S ten a r  1928&).
Chlorophyinm Sternbergianum  succ. ( S u e s s e n g u t h  1921),

» orchidastrum  Deckz.! N.-T (?) ( J ö n s s o n  1879'1880),
comosum Nu (Ono 1928).

Aiihropodimn cirrhaium  N.-T.; He ( S t e n a r  1928/’).

c) C h lo r  o g a l l  i n ae.

d) O d o ii to s lo m  in ae .

e)  E r to s lo m in a e .

f )  X e r o n e m ii i  ae. 

g )  D ia n e l l in a e .

Dianella sp. sim. (Palm  1920).

2. H em erocallideae.

Hemerocallis fu lva  succ.; D eck .-0- (selten!); N.T.; Nu (J u e l  1897; F ul l-  
mer 1899; S t r a s b u r g e r  1879, 1882; V e sq u e  1878; T im m  1928; 
Ono, 1928),

Hemerocallis citri na succ.; Deckz. -0-; N.-T. (T im m  1928), 
flava  succ. (Z a c h a r ia s  1888).

Hosia Sieboldiana succ.; Deckz.!; N.-T. (M iy a k e  1906, S t e n a r  1925).
» ovata succ. (Sj-ites 1908, S a c h s  1874), 

coerulea. Nu (Ono 1929).

3. A loineae.

a)  K  n ip  h o f  in  ae.

Kniphofia Tiickii sim. ( S u e s s e n g u t h  1921).
Kniphofia aloides Deckz.!; N.-T. (Schnarf ,  nicjit veröffentlicht).

b) A lo in a e .

Apicra sp ira l’s sim. (G u ig n a r d  1915).
Haivorlhia cymbiformis sim. ( S u e s s e n g u t h  1921), 

sp. sim (G u ig n a r d  1915), 
snbfasciata Deckz.!; N.-T. (M ell in k  1880)

Gasteria Irigona sim. ( S u e s s e n g u t h  1921),
» obtusifolia sim. ( 1921),

verrucosa sim. ( 1921),
glabra  sim. (G u ig n a r d  1915), 
sp. Deckz.!; N.-T. (S t i f f l e r  1925).

Aloe Ern sim. ( S u e s s e n g u t h  1921),
» nobilis sim.( 1921),

caesia sim. (G u ig n a r d  1915), 
striata  sim. ( » 1915),
hmnilis sim. ( 1915).

4. Aphyllantheae.

5. Johnsonieae.

6. D asypogoneae.

7. Lom andreae.

8. C alectasieae.
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IV. Allioideae.

1. Agapanthieae.

Agapanthus sp. succ. (Palm  1920).

2. Allieae.

Gagea lutea succ.; Deckz. -6-; Lil.-T.; Nu (S ten a r  1927; K ru pk o  192S; 
S a k a m u r a  und S t o w  1926), 
arvensis Nu ( H o f m e i s t e r  1849), 
bohentica Nu (N c m ec  1923).

Allium fislnlostim  succ.; D eckz .-0-; Scilla.-T.; Nu (C. I s h i k a w a  1897; 
S t r a s b u r g e r  1879; Ono 1928),
odoruiu succ.; Deckz.-©-; Scilla-T.; Nu ( S c h i i r h o f f  1922; M o d i 

l e w s k i  1925; D a h lg r e n  1927; S t r a s b u r g e r  1879), 
fa llax  D eck z .-0- (V e sq u e  1878), 
stricium  Deckz. -0- (D a h lg r e n  1927), 
iirsinum  succ. (G u ig n a r d  1884),
inoly succ. (S t r a s b u r g e r  1880; M iy a k e  1906; Z a l e w s k i  1882),
tricoccum succ. ( N o t h n a g e l  1916),
viciorialis succ. (M iy a k e  1906),
cepa succ. (W im m el 1850; M iy a k e  1906),
spirale succ. (W im m el 1850),
narcissifloruiu ( S t r a s b u r g e r  1875),
panicttialiim  Nu ( M o d i l e w s k i  1928),
Ledcbounanum  Nu (Ono 1928).

Noihoscordtim fragrans  Nu ( S t r a s b u r g e r  1879).

3. Gilliesieae.

V. Lilioideae.
1. Tulip eae.

Liliinu candidiuu succ.; D eckz.-0-; Lil.-T. ( S t r a s b u r g e r  1880, 1882, 1908; 
Z a l e w s k i  1882; M iy a k e  1906; F a rm er  und M o o r e  1905; 
V e sq u e  1878; M o t t i e r  1898; B e rn a rd  1900).

Liliinu longißonnu succ.; Deckz.-0-; Lil.-T.; N u (D ix o n  1895; Y a m a n o u c h i  
1901; F e r g u s o n  1907).

L ilinm  crocemu succ.; Lii.-T.; Nu (G r e g o ir e  1899; S t r a s b u r g e r  1882;
G u ig n a r d  1885; S o l t w e d e l  1882).

Liliinu mariagon succ.; Deckz. -0; Lil.-T.; Nu (Z im m er m a n n  1893; 
G u ig n a r d  1884, 1889, 1891; S a r g a n t  1896, 1897; G r e g o ir e
1893; M o t t ie r  1898; S t r a s b u r g e r  1908; O v e r to n  1891).

L ilinm  canadense succ. (C. E. A l l e n  1905). 
speciosum  (G r e g o ir e  1899).
tigrinum  ( 1899; S c h a f f n e r  1906).
pliiladelphicum  succ.; Deckz. -0; Lil.-T.; Nu (C h a m b e r la in  1897; 

C o u l t e r  1897; S c h a f f n e r  1897).
Liliuin chalcedonictnn (G u ig n a rd  1885).

biilbifcrum  Deckz. -0; Lil.-T. (Treub und M e l l in k  1880).
superbinu Lil.-T. (G u ig n a r d  1885).
umbellatiim  Lil.-T. (M o tt ie r  1898).
sp. sp. succ. ( S t r a s b u r g e r  1880; M o t t ie r  1897).
H ansoni Nu (Ono 1928).

Cardiocrininn cordatum  Nu (Ono 1928).
Fritillaria imperialis succ.; Lil.-T.; Nu (G r e g o ir e  1899; S t r a s b u r g e r  

1882, 1888; D i x o n  1896; S a a m e  1906).
Fritillaria messanensis Deckz. -0- (Le chm er e 1910).
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74 K. S c h n a r f ,

Fritillaria persica  succ. Deckz. -0-; Pep.-T.1 ( S t r a s b u r g e r  1882, 1884; 
B a m b i c io n i  1928).

F ritillaria tenella Lil.-T. ( S t r a s b u r g e r  1888).
Tulipa Gesneriana Deckz. -0-; Lil.-T; Nu (Treub und Mel l ink  1880, M ell ink  

1880, E r n s t  1901, H e r a i l  1889, G u ig n a r d  1900, S c h n ic w in d -  
T h i e s  1901),
silvestris  Deckz. -0; Lil.-T. (G uig na rd  1900),
Celsiana Deckz. -0; Lil.-T. ( » ),
humilis Lil.-T. (N e w t o n  1926),
Kolpakoivskyana Lil.-T. (N e w to n  1926),
Greigi Lil.-T. (C a t to r in i  1914), 
suaveolens Deckz. -0 (G u il l ierm o .n d  1924).

Erythronium auiericanum  Deckz. -0; Lil.-T.; Nu ( S c h a f f n e r  1901), 
albidum  Deckz. -0-; Lil. T . ; Nu (S c h a f f n e r  1901), 
dens canis Nu (Ono 1928).

2. Scilleae.

Gal/onia candicans succ.; Deckz.!; N.-T; Nu ( S c h n i e w i n d - T h i e s  1901, 
M iy a k e  1906, D i g b y  1910, A. M e y e r  1901).

Scilla Sibirien  succ.; Deckz.!; Scilla-T. ( S c h n i e w i n d - T h i e s  1901), 
hyacinthoides Deckz.!; Scilla-T. (Mc K e n n e y  1904), 
hispanica- Deckz.!; Scilla-T. (Mc K e n n e y  1904), 
japonica  succ.; Nu S h i m o t o m a i  1927, Ono 1928), 
campamilata Deckz.!; Scilla-T. (G u ig n a r d  1882, Mc K e n n e y  1904), 
bifolia Deckz.! (V esq ue  1879),
nutans Deckz.!; Scilla-T. (V esq ue  1879, G u ig n a rd  1882), 
patula  Scilla-T. (M e i l in k  1880, T r e u b  und M ell  in k 1880, 

G u ig n a r d  1882), 
ccrnua Nu (G uig na rd  1882), 
sp. succ. ( S u e s s e n g u t h  1921).

Ornithogalum pyrenaicnin  Deckz.!; Scilla-T. (G u ig n a r d  1882),
» pyram idale  Deckz.! (V e sq u e  1878), 

nntans He (S c h n a r f  1928a).
Drim iopsis maculaia succ.; N.-T. (B a r a n o w  1926).
Hyacinlhus orientalis Deckz.!; Nu (M el l in k  1880, S t r a s b u r g e r  1882).
Vcltlieiiuia capensis Deckz.!; N.-T. (S t i f f ler  1925; vgl. auch D a h lg r e n  

1927, p. 382).

VI. Dracaenoideae.
1. Yucceae.

Yucca g l au ca succ.; Deckz.!; N.-T.; Nu (F o ls o m  1916),
gloriosa  Deckz.!; N.-T. (G u ig n a r d  1882, H er a i l  1889, F o l s o m  
1916, V e sq u e  1879),

fdamentosa  Deckz.!; N.-T. ( K o e r n ic k e  1901, R eed  1903, S t e n a r
1925).

2. N olineae.

3. Draceaneae.

Cordyline slricla  succ.; N.-T. (S te n a r  1925),
» cannacfolia succ. ( S u e s s e n g u t h  1921).

Astelia Cunninghamii succ. (S te n a r  1925),
nervosa var. sylvestris Deckz.! (Mc C a r th y  1928).

Vgl. diesbezüglich die Fußnote auf p. 80.

©Akademie d. Wissenschaften Wien; download unter www.biologiezentrum.at



Die Embryologie der Liliaceae. 75

Dracaena Hookeriana succ.; N.-T. (S te n a r  1925).
Sansevicra1 macrophylla succ. (Palm 1920),

cylindrica  succ.; N.-T. (S ten a r  1925), 
mehrere sp. sp. succ. (G uerin  1927).

VII. Asparagoideae.
1. Asparageae.

Asparagus mcdeoloides succ. ( S u e s s e n g u t h  1919).
ofßcinalis succ.; Deckz.!; Nu (T ä c k h o lm  und S ö d e r b e r g  1918, 

S h o j i  und N a k a m u r a  1928, R o b b in s  und B o r t w ie k  1925), 
m ariiim us Deckz.! ( D a h lg r e n  1927).

2. Polygonateae.

Clintonia borealis D eckz.-6-; Oen.-T.; Nu (Sm ith  1911), 
vdensis Nu (Ono 1928).

Smilacina sp. succ. ( L a w s o n  1913),
amplexicaulis Deckz.! oder -0-; Scilla-T. (Mc A l l i s t e r  1914), 
racemosa Deckz.! oder-0-; Scilla-T. (Mc A l l i s t e r  1913, 1914), 
siel lata Deckz.! oder -0-; Lil.-T. (Mc A l l i s t e r  1909, 1914), 
scssilifolia  Deckz.!; Lil.-T. (Mc. A l l i s t e r  1914).

Majantheminn canadense Deckz.!; Lil.-T. (Mc A l l i s t e r  1914),
» bifolium  Deckz.!; (N.-T. (?) ( J ö n s s o n  1879).

Sireplopus rosetis Deckz.!; Scilla-T. (Mc A l l i s t e r  1914).
PolygonaUnu muHiflorum succ.; Deckz.! S t e n a r  1925, V e s q u e  1879), 

commutahtm  Deckz.! oder -0; N.-T. (Mc A l l i s t e r  1914), 
officinale Deckz.!; N.-T.; Nu (W a r n u n g  1878, J ö n s s o n  1879, 

O no 1928), 
lalifolimn  var. commutalnm  Nu (Ono 1928), 
vulgare Deckz.!; N.-T. (M e l l in k  1880).

3. Convallarieae.

a) Convallarinae.

Convallaria m ajalis succ.; Deckz.!; N.-T. (oder Scilla-T.); (R o sen  1896, 
W i e g a n d  1899, 1900, S c h n i e w i n d - T l i i e s  1901, 
S a u e r  1909, M e l l in k  1880).

b) Aspidistrinae.
Rhodea japonica  Nu (Ono 1928).

4. Parideae.

Medeola V irginia na Deckz.! oder -0-; Lil.-T. (Mc A l l i s t e r  1914).
Paris quadnfolia  siicc.; Deckz. -0- (selten!); Scilla-T. (vielleicht ausnahms

weise N.-T.); Nu B e r g h s  1905, E r n s t  1902).
Trillium  grandißorum  succ.; Deckz. -0 (selten!); Scilla-T. (vielleicht aus

nahmsweise N.-T.) ( A t k in s o n  1899, E r n s t  1902, 
B r a n d t  1916), 

cerminni Deckz.!; Scilla-T. ( H e a t ly  1916),
recurvaiutn Deckz.!; Scilla-T. (N.-T.?) ( C o u lte r  und C ham ber-  

la in  1903), 
sessile Deckz.!; Scilla-T. ( S p a n g ie r  1925),
Sinaiii He (Ono 1928).

1 Diese Gattung wurde von E n g l  er ursprünglich zu den O p h io p  o g o n o i d e e n  
gestellt und erst in den Nachträgen der nat. Pllanzenfam. den D r a c a e n e e n  ange
schlossen. Vgl. darüber auch N. E. B r o w n  (1914).
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VIII. Ophiopogonoideae.
Liriope gram inifolia  succ.; Xu ( S h im o t o m a i  1927, O no 1928).

IX. Aletroideae.

Aletris fo lia ium  He (Ono 1928).

X. Luzuriagoideae.

Eiisircphus laiifolius succ. (Palm 1920).

XI. Smilacoideae.

Smilax herbacea succ. (H u m p h r e y  1914),
China Nu (Ono 1928).

Wenn wir im Anschluß an diese Zusammenstellung der embryo
logischen Angaben über die Liliaceae darangehen, die systematische 
Verwertbarkeit zu erörtern, müssen wir uns von vornherein darüber 
klar sein, daß das vorliegende Material bei weitem nicht ausreicht, 
um die phylogenetischen Zusammenhänge innerhalb der ganzen 
Familie zu erkennen. Im besten Fall wird es gelingen, innerhalb 
einzelner Gruppen Beziehungen wahrscheinlich zu machen, aber 
auch da wird es nicht ganz ohne vorsichtige Verallgemeinerungen 
abgehen. Von besonderem Wert wird es uns sein, wenn es gelingt, 
die embryologischen Vergleiche durch vergleichend-anatomische Be
funde zu stützen. In letzterer Hinsicht stehen uns namentlich die 
Ergebnisse zu Gebote, zu denen K. F r i t s c h  im Verein mit einigen 
seiner Schüler gelangt ist.

Im folgenden soll zunächst die Frage erörtert werden, inwie
weit wir ein Urteil darüber gewinnen können, ob die Unterfamilien 
im Sinne E n g l e r ’s phylogenetisch einheitlich sind oder nicht.

I. Melanthioideae.

Diese Unterfamilie erscheint uns in embryologischer Hinsicht 
in auffallender Weise inhomogen. Die Tofieldieae sind durch s im u l 
t a n e  Teilung der Pollenmutterzellen ausgezeichnet, die primäre 
Archesporzelle des Ovulums teilt sich in eine distale Zelle, die 
D e c k z e l le ,  und eine proximale Zelle, die Embryosackmutterzelle, 
und das Endosperm entwickelt sich nach dem h e l o b i a l e n  Typus. 
Die Bildung von Deckzellen und helobiales Endosperm finden sich 
bei den untersuchten Helonieae wieder. Die Teilung der Pollen
mutterzellen dieses Subtribus ist uns leider nicht bekannt. Dennoch 
können wir mit großer Wahrscheinlichkeit behaupten, daß zwischen 
den Tofieldieae und Helonieae sehr enge Beziehungen bestehen. In 
dieser Hinsicht ließe sich vor allem anführen, daß bei beiden eine 
besondere und recht seltene Form des helobialen Endosperms fest
gestellt worden ist. Die primäre chalazale Endospermzelle wird
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nämlich hier nicht zu einem Haustorium, sondern sie verhält sich 
so wie die mikropylare, es finden in ihr zunächst Kernteilungen 
und dann Zellbildung statt.

Eine zweite sich klar unter den Melanthioideae heraushebende 
Gruppe wird von den Uvtdarieae und Colchiceae zusammen gebildet. 
Sie ist durch sukzedane Teilung der Pollenmutterzellen, durch das 
Fehlen von Deckzellen in der Samenanlage und durch nukleare 
Endospermentwicklung gekennzeichnet.

Die untersuchten Veratreae gleichen durch die sukzedane 
Teilung der Pollemutterzellen den Uvtdarieae und Colchiceae, unter
scheiden sich jedoch von ihnen durch die Bildung von Deckzellen 
und durch die helobiale Endospermentwicklung.

Gemeinsame Merkmale, die recht deutlich eine Grenze gegen
über den bisher besprochenen Abteilungen der Melanthioideae ziehen, 
kennzeichnen die Uvtdarieae und Colchiceae. Diese haben mit den 
Veratreae die sukzedane Teilung der Pollenmutterzellen gemeinsam, 
es fehlt ihnen aber die Deckzellbildung und sie haben nukleares 
Endosperm.

Vergleichen wir mit diesen embryologischen Verhältnissen 
anderweitige Befunde, so können wir eine gewisse Übereinstimmung 
feststellen. Daß die Tofieldieae und Helonieae enger zusammengehören, 
zeigt eigentlich schon die Synonymie der hiehergehörenden Arten und 
beweist das Ergebnis der vergleichend-anatomischen Studien Bux- 
b a u rn ’s (1925). Wir sehen, daß nach diesem Autor gewisse ana
tomische Eigentümlichkeiten der Tofieldieae, insbesondere der abnorme 
Bau der Phloeme in den Gefäßbündeln auf die Helonieae übergreifen.

Bezüglich der Uvtdarieae, Anguillarieae  und Colchiceae kommt 
B u x b a u m  zu dem Ergebnis, daß diese Gruppen keinerlei Be
ziehungen zu den Tofieldieae, Helonieae und Veratreae erkennen 
lassen, ein Ergebnis, das vollkommen zu unserem embryologischen 
Vergleich stimmt. Allerdings betont er auch, daß die Uvtdarieae, 
zu denen er Btirchardia  rechnet, und die Anguillarieae, denen er 
Gloriosa, L ittonia  und Sandersonia  zuzählt, auch untereinander 
nicht verwandt sind und Tricyrtis eine gänzlich isolierte Stellung 
einnimmt. Mit diesen Ansichten B u x b a u m ’s können wir uns hier 
nicht auseinandersetzen, insbesondere weil uns über die Embryologie 
zu wenig bekannt ist. Höchstens ließe sich anführen, daß die Embryo
logie von Tricyrtis hirta  einige Besonderheiten zeigt, die sich bei 
Uvularia  und Gloriosa nicht finden, so die mächtige Förderung der 
Antipoden und diejenige Modifikation des nuklearen Endosperms, 
welche H e g e l m a i e r  als die »endogene« bezeichnet hat (vgl. meine 
Embryologie der Angiospermen, p. 334). B u x b a u m  hat schließlich 
sehr nahe Beziehungen zwischen Gloriosa, den Anguillarieae und 
den Colchiceae aufgedeckt. Die embryologische Übereinstimmung 
zwischen Gloriosa und Colchicum stehen sicher damit in Einklang.

Zu den vergleichend-anatomischen und den embryologischen 
Untersuchungen wurde Material verschiedenen Umfangs verwendet. 
Wir können daher nicht erwarten, daß die Ergebnisse beider sich
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decken. Aber der Vergleich weist doch, wie wir gesehen haben, 
eine gewisse Übereinstimmung und nirgends einen Widerspruch auf. 
Somit dürfte es auch ganz wohl begründet sein, wenn wir folgendes 
als Ergebnis feststellen:

Die Melanthioideae im Sinne E n g l e r ’s sind nicht einheitlich. 
Die Tofieldieae und Helonieae bilden eine eng zusammengehörende 
Gruppe. Eine weitere einheitliche Gruppe dürften die Veratreae 
bilden. Die embryologischen Befunde stützen ferner die von B ux- 
b a u m  vermutete nahe Verwandtschaft der Colchiceae mit Gloriosa .

II. Herrerioideae.
Embryologische Angaben liegen nicht vor.

III. Asphodeloideae.
E n g le r  teilt diese Unterfamilie in eine Anzahl von Subtriben ein, 

von denen hier nur die Asphodeleae, die Hemerocallideae und die 
Aloineae besprochen werden können, da nur über diese embryo
logische Angaben vorliegen. Am reichsten gegliedert sind davon die 
Asphodeleae, von denen zunächst die Untergruppen der Asphodelinae 
und der Anthericinae erörtert werden mögen.

Die Aspliodelinae erweisen sich als einheitlich, wenn man zu 
ihnen die Gattungen Asphodelus, Asphodeline und E rem u m s  rechnet. 
Sie sind gekennzeichnet durch simultane Teilung der Pollenmutter
zellen, durch die Bildung von Deckzellen im Ovulum und helobiale 
Endospermentwicklung. Zu den Asphodelinae wird von S t e n a r  
(1928a) aber auch die Gattung Bulbine gerechnet, denn nicht nur, 
daß bei dieser ebenfalls die genannten embryologischen Merkmale 
Vorkommen, ist auch bei den Gattungen Asphodelus, Asphodeline, 
E rem u m s  und Bulbine ein A r i l l u s  vorhanden.

Zu den Anthericinae, einer wesentlich formenreicheren Gruppe, 
gehören nach Abscheidung von Bulbine die Gattungen Anthericum, 
Chlorophytum  und A r Ihr op odium, die sukzedane Teilung von Pollen
mutterzellen und die Bildung von Deckzellen aufweisen; ferner ist 
für Anthericum  und Arthropodium  helobiale Endospermentwicklung 
nachgewiesen. S t e n a r  nimmt nun mit Recht auch hier wieder eine 
Umstellung gegenüber dem System E n g l e r ’s vor, denn er fand bei 
der von E n g l e r  zu den Asphodelinae gestellten Gattung Paradisea  
sukzedane Teilung der Pollenmutterzellen, Bildung von Deckzellen 
und helobiale Endospermentwicklung, dagegen keinen Arillus, ander
seits aber ein Embryosackhaustorium, wie es bei Anthericum  
( S c h n a r f  1928&) auftritt.

Von den übrigen Gattungsgruppen der Asphodeleae ist hier 
nur noch die der Dianellinae zu erwähnen. Bei Dianella  sp. wird 
simultane Teilung der Pollenmutterzellen angegeben.

Die embryologischen Befunde innerhalb der Asphodeleae sind 
somit geeignet, darauf hinzuweisen, daß dieser Subtribus nicht ein
heitlich ist. Wir finden einerseits eine »simultane«, aus den Gattungen
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Asphodelus, Asphodeline, E rem urus  und Bulbine bestehende Gruppe, 
der sich vermutlich auch die unvollständig bekannte Gattung Dia- 
nella anschließen dürfte; anderseits eine »sukzedane« Gruppe, der 
vorläufig die Gattungen Anthericum, Paradisea, Chlorophytum  und 
Anthropodium  zuzurechnen sind. Es ist nun von besonderem Interesse, 
daß diese Gruppierung mit den Befunden vergleichend-anatomischer 
Studien vollkommen im Einklang steht. Es gelangte nämlich Bou- 
v ie r  (1915) zu der Auffassung, daQ Paradisea, Anthericum , Chloro- 
phytum  und A rthropodium  eine geschlossene Gruppe bilden, zu 
welcher Bulbinella, eine Bulbine nahestehende Gattung, nicht gehört. 
Wir sehen also auch, daß die Umstellung der Gattungen Paradisea  
und Bulbine nicht bloß ein emb^ologisches, sondern auch ein ver- 
gleichend-anatomisches Postulat ist.

Innerhalb der Hemerocallideae liegen nur bezüglich der 
Gattungen H osta  und Hemerocallis Angaben vor. Nach diesen 
werden bei beiden die Pollenmutterzellen sukzedan geteilt und das 
Endosperm entsteht von Anfang an nuklear. Nicht zu vernachlässigen 
ist aber der Umstand, daß bei Hosta, Deckzellen gebildet werden, 
bei Hemerocallis dagegen solche nur in vereinzelten Fällen ge
bildet werden.

Für die Aloineae ist zunächst die simultane Teilung der 
Pollenmutterzellen charakteristisch, die allerdings wenigen Daten 
über die Entwicklung des wreiblichen Gametophyten geben die 
bildung von Deckzellen an. Über die Bildung des Endosperms ist 
uns leider gar nichts bekannt. Dennoch ist die Übereinstimmung 
mit den Asphodelinae durch das Auftreten einer echten Arilius- 
Bildung gegeben. Daß eine solche bei Aloe auftritt, wird u. a. 
von Co u l t  er und C h a m b e r la in  (1903, p. 53) angegeben. Bezüglich 
Kniphofia bildet A. B e rg e r  (1908, p. 32, Fig. 13, C, D) eine 
solche ab und ich selbst kann diese Beobachtung für Kniphofia 
aloides bestätigen.

Die embryologischen Daten über die Asphodeloideae zusammen
fassend, können wir feststellen, daß diese Unterfamilie nicht ein
heitlich erscheint. Wir sehen einerseits eine Gruppe, die durch die 
simultane Teilungsart der Pollenmutterzellen ausgezeichnet ist: 
Asphodelinae, Dianellinae und Aloineae; anderseits Formen, denen 
die sukzedane Art gemeinsam ist. Anthericinae und Hemerocallideae. 
Die »simultane« Gruppe dürfte wahrscheinlich in den engsten ver
wandtschaftlichen Beziehungen stehen. Ob dasselbe von der sukze- 
danen Gruppe zu sagen ist, erscheint unsicher.

Bei der Besprechung der Melanthioideae und der Aspho
deloideae konnten wir die Entwicklungsweise des Embryosackes 
ganz unbeachtet lassen, da allen bisher untersuchten Vertretern 
der Normaltypus gemeinsam ist. Eine Übereinstimmung, die natürlich 
nichts über die Einheitlichkeit oder polyphyletische Entstehung 
auszusagen geeignet ist. Der Normaltypus ist meines Erachtens 
ein Hinweis darauf, daß die Melanthioideae und Asphodeloideae 
die ursprünglicheren Liliaceen enthalten dürften, im Gegensatz zu

©Akademie d. Wissenschaften Wien; download unter www.biologiezentrum.at



80 K. S c h n a r f ,

den weiterhin zu besprechenden Unterfamilien, in denen sich die 
abnormen Entwicklungstypen des Embryosackes ganz auffallend 
häufen.

IV. Allioicleae.
Zunächst ist bei den bisher untersuchten Vertretern durchaus 

die sukzedane Teilung der Pollenmutterzellen festgestellt worden. 
Von den drei Abteilungen, in welche die Allioideae nach E n g le r  zer
fallen, erscheinen im übrigen nur die Allieae besser untersucht 
und auch da liegen uns fast nur über A llium  und Gagea reich
lichere Angaben vor. Innerhalb der Gattung A llium  finden wir 
zunächst, daß keine Deckzellen gebildet werden und es ist ver
mutlich die Embryosackentwicklung nach dem Scilla-Typus  für 
sie kennzeichnend. Das Endosperm bildet sich nach dem n u k l e a r e n  
Typus, der auch für Gagea nachgewiesen ist. Auch werden bei 
dieser Gattung keine Deckzellen gebildet, dagegen entwickelt sich 
der Embryosack bei Gagea lutea nach dem L ilium -T ypus.

V Lilioideae.
E n g l e r  unterscheidet unter diesen zwei Abteilungen, die 

Tulipeae und die Scilleae. Es ist zweifellos von größtem Interesse, 
daß sich diese durch ihre embryologischen Merkmale sehr deutlich 
voneinander abgrenzen. Gemeinsam ist, daß die Pollenmutterzellen 
s u k z e d a n  geteilt werden. Dagegen wird innerhalb der Tulipeae 
die primäre Archesporzelle direkt zur Embryosackmutterzelle, während 
bei allen untersuchten Scilleae Deckzellen gebildet werden. Ferner 
ist für die Tiüipeae der L iliu m -T y p u s 1 charakteristisch, der neben 
dem Normaltjrpus auftritt.

Bei den Scilleae dagegen kommt niemals der L ilinm -Typus, 
dagegen oft der SW//a-Typus neben dem Normaltypus vor. Hin
sichtlich der Endospermentwicklung ist bei den Ttilipeae nur die 
nukleare Bildungsweise bekannt. Dagegen ist unter den Scilleae die 
helobiale Entstehung bei Ornithogalum nutans festgestellt, im übrigen 
aber ebenfalls nuklear sich bildendes Endosperm angegeben worden.

Diese scharfe Scheidung zwischen Tiilipeae und Scilleae ist 
so auffallend, daß ich den Gedanken vertreten möchte, daß die 
Lilioideae, die den Kern der Liliaceen bilden, diphyletisch sind. 
Diese Vermutung wird insbesondere auch dadurch unterstützt, daß 
F u c h s i g  (1911) feststellen konnte, daß die Tulipeae in ihren 
Organen R a p h id e n  führen, die Scilleae dagegen nicht.

VI. Dracaenoideae.
Die embryologischen Angaben über diese Unterfamilie be

schränken sich auf einige Arten der Yucceae und Dracaeneae. Soweit 
sich auf Grund dieses Materials urteilen läßt, scheint die sukzedane

1 In einer vorläufigen Mitteilung beschreibt B a m b i c i o n i  (1928) für 
F ritillaria persica  eine andere, dem Pepcromia-Typus im Sinne P a lm ’s einzureihende 
Entwicklungsweise des Embryosackcs. Inwieweit diese Angabe einer Nachprüfung 
bedarf, kann erst nach dem Erscheinen des ausführlichen Berichtes beurteilt werden.
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Pollenentwicklung, die Bildung von Deckzellen in der Samenanlage 
und die Entwicklung des Embryosackes nach dem Normaltypus 
charakteristisch zu sein. Die Endospermentwicklung, und zwar die 
nukleare, ist nur für eine Yucca bekannt.

E n g le r  (in nat. Pfl.-Fam. Nachträge 1897, p. 76) reiht auch 
die Gattung Sanseviera  unter die Dracaeneae ein, die er ursprünglich 
zu den Ophiopogoideae gestellt hatte. W as zunächst die Abtrennung 
von dieser Unterfamilie betrifft, so erscheint sie nach den embryo
logischen Befunden G u e r in ’s (1927) berechtigt. Denn dieser fand 
bei einer Anzahl Sanseviera-Arten, daß in den Antheren in jeder 
einem Loculus entsprechenden Region nur eine einzige Reihe 
übereinanderliegender Pollenmutterzellen gebildet werde, daß dagegen 
bei den Gattungen Ophiopogon, Peliosanthes und Liriope diese 
auffällig verkürzte und eingeschränkte Pollenentwicklung nicht statt
finde. Damit ist natürlich die Zuweisung zu den Dracaeneae noch 
nicht gestützt, da deren Archesporentwicklung in den Antheren 
nicht bekannt ist. Es kann hier nur darauf hingewiesen werden, 
daß Z w e ig e l t  (1912) vielfache Übereinstimmung mit Dracaena  fand.

VII. Asparagoideae.
Bei dem Umstande, daß diese Unterfamilie eine Anzahl 

habituell und morphologisch so verschiedener Typen umfaßt und 
eigentlich nur durch die Beschaffenheit der Frucht zusammen
gehalten wird, wäre es natürlich besonders erwünscht, aus der 
vergleichenden Embryologie heraus die polyphyletische Entstehung 
der Unterfamilie wahrscheinlich zu machen. Leider sind die vor
liegenden Ergebnisse für diesen Zweck nicht ausreichend.

Nach den vorliegenden Angaben scheint es, daß bei den 
Asparagoideae die Pollenmutterzellen sukzedan geteilt werden. Unter 
den Asparageae  ist nur für Asparagus  die Bildung von Deckzellen 
in der Samenanlage und nukleare Endospermentwicklung bekannt. 
Die besser untersuchten Polygonateae zeigen so variable Verhält
nisse in der Entwicklung des weiblichen Gametophyten wie wir 
sie bei keiner Liliaceengruppe gleichen Ranges wiederfinden. Bei 
einer Anzahl Vertreter ist sogar die Bildung oder das Fehlen von 
Deckzellen innerhalb derselben Art festgestellt worden (vgl. darüber 
auch D a h lg r e n  1927); für andere Arten werden Deckzellen an
gegeben und bei Clintonia fehlen solche. Bemerkenswert ist ferner, 
daß bei Sm ilacina, M ajanthem um  und Polygonatum  eine oder 
auch zwei Embryosackmutterzellen angetroffen werden, letzteres 
zwar seltener, jedoch bei weitem nicht so selten, als es sonst 
unter den Monokotyledonen gefunden worden ist. Ebenso variabel 
ist die Entwicklungsweise des Embryosackes. Bei Polygonatum- 
Arten ist nur der N o r m a l t y p u s  zu finden. Bei Streptopns, 
M ajanthemum  und Sm ilacina  treten Scilla- und L iliu m -Typus auf 
und bei Clintonia ist eine Modifikation des Oenothera-Typus be
schrieben worden. Das Endosperm entwickelt sich, so weit bekannt, 
nach der nuklearen Entstehungsweise.

S i tz u n ^ s b e r ic h tu  tl. in a th e m . -n a lu n v .  K l. ,  Abt.  I,  138. B d .,  1. 2.  Hef l .  ß
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Wenn wir die hier kurz zusammengefaßten Verhältnisse bei 
den Polygonateae überblicken, so gewinnen wir die Vorstellung, 
daß gerade diese große Variabilität ein Charakteristikum dieser 
Gruppe sei, Sie bieten das Bild einer natürlichen Gruppe, welche 
im Begriff ist, von primitiveren zu abgeleiteten, und zwar im all
gemeinen verkürzten Wegen ontogenetischer Entwicklung über
zugehen, wobei aber noch keine festgefügte Ordnung in dieser 
Entwicklung eingetreten ist.

Die Convallarieae sind nur ungenügend bekannt. Bei Convallaria  
m ajalis  wird im Ovulum eine Deckzelle gebildet und der Embryo
sack entwickelt sich nach dem Normaltypus. Bei Rhodea japonica  
entsteht das Endosperm nuklear.

Die Parideae erinnern an die Polygonateae insofern als bei 
ihnen die Bildung von Deckzellen nicht mehr streng fixiert ist. 
Zunächst gibt es auch hier wieder Formen, wo entweder eine 
Deckzelle vorhanden ist oder fehlt: Medeola, P aris  und Trillium  
grandißorum , während bei anderen Trillium-Arten  die Bildung 
von Deckzellen beschrieben ist (vgl. auch D a h lg r e n  1927). 
Hinsichtlich der Entwicklung des Embryosackes herrscht der Scilla- 
T yp u s  vor. Für Medeola wird der L ilium -T ypus  angegeben. Bezüglich 
der Endospermbildung ist zu bemerken, daß bei Trillium  Sm alii 
jüngst der h e lo b i a l e  Typus beobachtet worden ist.

Die hier erörterten embryologischen Eigentümlichkeiten liefern 
kaum entscheidende Gründe zu der oben gestellten Frage, ob die 
Asparagoideae  einheitlich seien oder nicht. Z w e ig e l t  kommt durch 
seine vergleichend-anatomischen Studien zur Ansicht, daß die 
Asparageae eine ziemlich isolierte Stellung einnehmen. Zu dieser 
Meinung stehen die spärlichen Angaben über die Asparageae nicht 
in Widerspruch. Z w e i g e l t  fand ferner, daß alle Polygonateae sehr 
deutlich durch gewisse anatomische Eigentümlichkeiten zusammen
gehalten werden, und damit stehen die embryologischen Befunde 
völlig im Einklang. Schließlich kommt Z w e ig e l t  zu dem Ergebnis, 
daß die Parideae  nicht nur aus den Asparagoideae , sondern über
haupt aus den Liliaceae auszuscheiden seien. Auf Grund der Merk
male, die hier in erster Linie erörtert werden, läßt sich jedoch 
dieser Schluß nicht ziehen, wenigstens nach den bis heute vor
liegenden Befunden.

VIII. Ophiopogonoideae.
Bei Liriope  wurde s u k z e d a n e  Pollenentwicklung und nukleare 

Endospermbildung festgestellt. Vergleiche im übrigen die früher 
mitgeteilten Befunde an Sanseviera-Arten.

IX. Aleiroideae.
Bei A letris fo lia tu m 1 ist helobiale Endospermentwicklung 

festgestellt worden, ein Befund, der wohl dagegen spricht, daß die 
Aleiroideae den Ophiopogonoideae angeschlossen werden.

1 Im Ind. Kew. kommt dieser Name nicht dagegen gibt es
chinesische Art A. jo liosa  B u r e a u  et F ra n ch .
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X. Lnznriagoideae.
Für Eustrephus latifolius wird sukzedane Teilung der Pollen

mutterzellen angegeben.

XI. Smilacoideae.
Bei Stnilax herbacea wurde sukzedane Bildung der Pollen

mutterzellen, bei 5. China nukleare Endospermbildung angegeben. 
Über die Entwicklung des weiblichen Gametophyten ist überhaupt 
nichts bekannt.1 —

Die bisherigen Erörterungen beschränkten sich auf die Frage, 
inwieweit die verschiedenen Abteilungen im System Engler’s als 
homogen bezeichnet werden können. Es zeigte sich dabei, daß zum 
mindesten die Melanthioideae, die Asphodeloideae und die Lilioideae 
nicht einheitlich sind. Bezüglich der Asparagoideae gibt das bisher 
untersuchte Material keine beweisenden Belege.

Es entsteht nun die Frage, ob sich zwischen den verschiedenen 
Unterfamilien E n g l e r ’s engere Zusammenhänge nachweisen oder 
doch wahrscheinlich machen lassen. Bevor wir jedoch darauf 
eine Antwort zu geben versuchen, erscheint es notwendig, die in 
erster Linie herangezogenen embryologischen Merkmale im all
gemeinen zu besprechen, insbesondere auch Klarheit darüber zu 
gewinnen, welche Merkmale als primitiv, welche als abgeleitet zu 
betrachten seien.

Bezüglich der P o l l e n e n t w i c k l u n g  finden wir bei den 
Liliaceae sowohl die simultane als auch die sukzedane Teilung 
der Pollenmutterzellen vertreten. Auf die Frage, welche dieser 
Bildungsweisen die ursprünglichere ist, möchte ich hier nicht ein- 
gehen. Den Gründen, welche von den verschiedenen Autoren für 
die eine oder andere Alternative angeführt wurden, kann die Ver
breitung der beiden Zellteilungsarten unter den Liliaceae keine 
neuen hinzufügen. Für den vorliegenden Zweck erscheint es vor 
allem von Bedeutung, daß die simultane und sukzedane Bildungs
weise ein wertvolles systematisches Merkmal bilden. Wie wir ge
sehen haben, ergibt die Verwendung desselben solche Ergebnisse, 
die durch morphologische oder anatomische Befunde gestützt sind. 
Wir sehen insbesondere, daß sicher natürliche Einheiten durch 
denselben Teilungsmodus ausgezeichnet sind. Ich weiß dabei sehr
wohl, daß von manchen Autoren gegen die systematische Ver
wertbarkeit der simultanen oder sukzedanen Zellteilung eingewendet 
wird, daß sogar innerhalb einer Gattung beide Bildungsweisen an
gegeben worden sind. Aber abgesehen davon, daß vielleicht doch 
noch diese Angaben einer Nachprüfung bedürfen, wird es wohl 
kaum ein Merkmal geben, das sich in allen Abteilungen des Systems 
als unbedingt verläßlicher phylogenetischer Führer bewährt.

1 Dies sei ausdrücklich mit Rücksicht aut die irrtümliche Angabe bei
S c h i i r h o f f  (1926, p. 484) über »Smilax sessifolia« festgestellt. Es liegt eine Ver
wechslung mit der zu den Polygonateae gehörigen Smilacina sessilifolia  vor.
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Eine zweite Gruppe von Merkmalen, die bei den Liliaceae 
eine große Rolle spielen, bildet der Umstand, daß die primäre 
Archesporzelle in der Samenanlage entweder eine Deckzelle ab
gliedert oder direckt zur Embryosackmutterzelle wird. In diesem 
Falle besteht wohl kaum ein Zweifel darüber, welches Verhalten 
primitiv, welches abgeleitet ist. Wir können doch wohl nur das 
Nichtvorhandensein einer Deckzelle als Verlust auffassen, da dieser 
Verlust nur eine Teilerscheinung der bei den Angiospermen klar 
hervortretenden Tendenz ist, den Nuzellus zu verkleinern und die 
Ontogenie des weiblichen Gametoph^ten abzukürzen.

Diese Tendenz kommt auch in der Entwicklung des Embryo
sackes zur Geltung. Bei den Liliaceae finden wir die verschiedensten 
Typen vertreten und es besteht wrohl kaum ein Zweifel, daß der 
Normaltypus der ursprünglichste ist (vgl. auch meine Embryologie 
p. 244 ff.).

Als sehr schwierig und im allgemeinen noch nicht endgültig- 
gelöst erscheint uns die Frage nach dem Verhältnis der Endosperm- 
typen zueinander. Hier bei den Liliaceae finden wir nur zwei 
derselben vertreten, den helobialen und den nuklearen Typus. 
Wenn ich hier den ersteren für den ursprünglicheren halte, so 
steht dies im Einklang mit meiner vor einigen Jahren (S c h n a r f  1925) 
geäußerten Vermutung, daß bei den Polycarpicae das zellulare 
Endosperm das ursprünglichste sei und von diesem das helobiale 
und weiterhin das nukleare abzuleiten seien.

Die Verbreitung der Endospermtypen bei den von den Poly
carpicae abzuleitenden Monokotyledonen, schien mir zugunsten dieser 
Hypothese zu sprechen und auch O n o  (1926) schloß sich dieser an. 
Bei den Liliaceae sehen wir nun sehr klar, daß tatsächlich das 
helobiale Endosperm ursprünglicher ist als das nukleare. Denn eine 
Durchsicht der vorliegenden Befunde zeigt, daß das helobiale Endo
sperm mit den zweifellos ursprünglichen Eigenschaften der Deck
zellbildung und des Normaltypusses verbunden ist. Im Gegensatz 
dazu findet sich nukleares Endosperm fast nur dort, wo die Deck
zellen weggefallen oder ein abnormaler Embryosacktj^pus auftritt.

Schließlich möchte ich noch auf das früher besprochene ver
hältnismäßig häufige Vorkommen von zwei Archesporzellen bei den 
Polygonateae hinweisen. Ich glaube, wir können in diesem nur 
eine Progression erblicken, die gewissermaßen erst im Entstehen 
begriffen ist.

Wir gehen nun zu den Folgerungen über, die sich für die 
Systematik ergeben. Ich muß da vor allem vorausschicken, daß das 
vorliegende embiyologische Material nicht gestattet, ein neues Liliaceen- 
system zu begründen. Dazu bestehen gegenwärtig noch viel zu viel 
Lücken. Aber es wird vielleicht möglich sein, einzelne Glieder aus 
dem bisherigen unbefriedigenden System herauszunehmen und zu 
kleinen Ketten aneinanderzureihen.

Zunächst dürfte ein engerer Zusammenhang zwischen den 
durch simultane Teilung der Pollenmutterzellen ausgezeichneten
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Gruppen bestehen, nämlich den Tofieldieae (Helonieae), Aspliodelinae, 
Dianellinae und Aloineae. Die Helonieae sind hier genannt, obwohl 
ihre Pollenbildung nicht bekannt ist, aber in anderer Hinsicht 
schließen sie sich eng an die Tofieldieae an. Bezüglich der Aspho
delinae ist zu bemerken, daß sie in dem früher besprochenen Umfang, 
also mit Ausschluß von Paradisea  und unter Zuziehung von Bulbine 
zu nehmen sind. Über die weitgehende Übereinstimmung zwischen 
ihnen und den Aloineae wurde schon früher gesprochen. Für den 
Anschluß der Dianellinae fehlen uns die Befunde. Der vorläufige 
Versuch einer graphischen Darstellung der genannten Gruppen müßte 
dementsprechend etwa folgendermaßen ausfallen:

Tofieldieae Helonieae Aloineae Asphodelinae Dianellinae

Ziemlich wahrscheinlich dürften auch nähere verwandtschaft
liche Beziehungen zwischen den Veratreae und den Anthericinae 
(letztere in der früher erwähnten Umgrenzung genommen) bestehen; 
vielleicht finden hier die Allioideae und die Scilleae ihren Anschluß.

Bezüglich der Colchiceae wurde schon früher hervorgehoben, 
daß nahe Beziehungen zu Formen bestehen, die unter dem etwas 
heterogenen Kreise der Uvularieae E n g l e r ’s zu suchen sind, nach 
den Ergebnissen B u x b a u m ’s wäre da an Gloriosa zu denken. Eine 
weitere Frage wäre die, ob nicht die Colchiceae in dem Bereiche 
einer ganz anderen Unterfamilie einen Anschluß böten. Es wäre da 
wohl am ehesten an die Tulipeae zu denken, die mit den Uvu
larieae und Colchiceae das Fehlen einer Deckzelle gemeinsam haben, 
bei denen aber die Embryosackentwicklung zum Lilinm -Typus ver
kürzt ist.

Die Frage, ob zwischen den jetzt nicht genannten Unterfamilien 
Verbindungsbrücken zu finden sind, wage ich nicht anzuschneiden, 
weil da doch noch viel zu wenig embryologisches Tatsachen
material bekannt ist. Es sei da diesbezüglich nur bemerkt, daß die 
Dracaenoideae soweit bekannt durch Deckzellbildung und den 
Normaltypus ausgezeichnet sind, also durch ursprünglichere Merk
male ausgezeichnet sind und daher ihren Platz an einer früheren 
Stelle des Systems finden sollten. Ähnliches gilt auch für die Ale- 
troideae, bei denen helobiales Endosperm nachgewiesen worden ist.

Gewiß sind, wie wir aus dem vorangehenden erkennen, die 
bisherigen Ergebnisse der Embryologie für die Systematik noch 
recht unvollkommen. Sie sind aber wohl insofern ausreichend, als 
sie zeigen, daß die embryologische Durchforschung der Liliaceae 
wesentliche Beiträge zur Sonderung zwischen Verw.andtschafts- und 
Konvergenzähnlichkeit bringen wird. Vielleicht wird aber die Be-
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cleutung der Embryologie für die Systematik noch wesentlich über 
den Bereich der Liliaceae hinausreichen und dies zu begründen, 
dürften einige kurze Hinweise genügen.

Wir haben gesehen, daß bei den Liliaceae die embryologischen 
Verhältnisse außerordentlich variabel sind. Die Art und Weise, wie 
sich die Pollenmutterzellen teilen, die Bildung oder das Fehlen von 
Deckzellen, die Entwicklung des Endosperms, alle diese Erscheinungen 
sind im allgemeinen für ganze Ordnungen, ja  für noch größere Ver
bände konstant; hier aber bei den Liliaceae charakterisieren sie 
kleine Gruppen innerhalb der Familie. Meines Erachtens müssen wir 
in einer solchen Variabilität ein Zeichen dafür sehen, daß die Liliaceae 
gewissermaßen einen Knotenpunkt innerhalb des natürlichen Systems 
bilden, d. h. eine Gruppe, welche mit verschiedenen anderen Gruppen 
in verwandtschaftlichen Beziehungen steht. Es gibt wohl nur noch 
einen zweiten solchen Knotenpunkt innerhalb der Angiospermen, 
der eine ganz ähnliche embryologische Mannigfaltigkeit aufweist, 
nämlich die Polycarpicae.

Von diesem Standpunkte aus wäre es nun sehr verlockend, 
die Beziehungen zu erörtern, welche wir durch die vergleichende 
Embryologie zwischen den Liliaceae und den anderen Familien der 
Liliifloren oder vielleicht sogar über die Grenzen dieser Ordnung 
hinaus klarstellen könnten. Es läge sehr nahe, darauf hinzuweisen, 
daß die Juncaceae in sehr auffallender Weise mit den Tofieldieae 
übereinstimmen ,1 daß ferner Aussicht dafür vorhanden ist, für die 
Iridaceae und die Amaryllidaceae ,2 die übrigens eine polyphyletische 
Gruppe sein dürften, Anknüpfung an bestimmten Liliaceenabteilungen 
zu finden, daß bestimmte embryologische Merkmale, z. B. das he- 
lobiale Endosperm, eine sehr interessante, sicherlich systematisch 
bedeutungsvolle Verbreitung innerhalb der Monokoti^edonen be
sitzen usw. Doch darauf soll hier nicht eingegangen werden. Diese 
Andeutungen dürften vielleicht genügen, um zu zeigen, daß gerade 
in dieser Gegend des Systems die vergleichende Embryologie 
wesentliche Beiträge zur Aufklärung der natürlichen Verwandtschaft 
bringen wird.

1 Vgl. diesbezüglich auch G a te s  (1918V
Vgl. darüber auch Alenz  (1910).
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