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Einleitung.

Die Marsiliaceen sind schon wiederholt Gegenstand ein-

gehender, .entwic'klungsgeschichtlicher Untersuchungen ge-*

wesen. Vor allem ist die Embryologie von verschiedenen

Autoren ausführlich geschildert worden. Die Entwicklung

der Seitenorgane wird behandelt in Arbeiten von v. Haustein

(1865) für Blatt, Blattstiel und Blattspreite, von Nägeli und

Leitgeb (1858, 1868) für die Wurzel und ihre Seitenwurzeln,

mit denen sich auch van Tieghem und Douliot (1888) be-

schäftigt haben. Die neuesten Arbeiten sind die von Johnson

(Marsilia 1898, Piilularia 1898), der die Blatt- und Sporokarp-

entwicklung studierte und zu wertvollen Ergebnissen ge-

langte. Ueber die Entwicklung des Stammscheitels ist außer

den Angaben über die Form der Scheiteilzelle und ihre

Segmentierung nichts bekannt. Dieser Mangel und die sich

oft widersprechenden Ergebnisse der Autoren, die über den

Gegenstand gearbeitet haben, lassen eine neue entwicklungs-

gesChichtliche Untersuchung berechtigt erscheinen.

Methodisches.

Das Material stammt aus dem Königlichen Botanischen

Garten zu Berlin-Dahlem. Pilularia globulifera L. wuchs in

einem fast ständig unter Wasser gehaltenen Bassin. Die

untersuchten Marsüliaarten (M. quadrifolia L. cd. 1, M. hirsuta

R. Br., M. strigosa W., M. aegyptiaca W., M. Drummondii

A. Br., M. elata A. Br., M. diffusa Lepr.) waren meist in

Töpfen untergebracht, die nicht sehr feucht gehalten wurden.
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M. quadrifolia erhielt idh außerdem aus einem Beet mit

sehr feuc!hter, oft unter Wasser gesetzter Heideerde. Alle

Arten von Marsilia hatten nur Luftblätter gebildet.

Die Fixierung wurde mit Juelscher Flüssigkeit (Zink-

chlorid 20 g, Eisessig 20 cCm, Alkohiol 50 o/o 960 ccm)

oder Chromessigsäure (Chromsäure 5 g, Eisessig 15 6cm,

Wasser 1000 g) vorgenomriien, und zwar 18—30 Stunden

lang. Chromessigsäure war zwar schwer auszuwaschen, gab

aber bei weitem bess'ere Resultate als Juelsdhe Flüssigkeit.

Die Objekte wurden dann dürdh Alkoholstufen von 10 zu

10 o/o steigender Konzentration in absoluten Alkohol und

durdh 4 Alkohol-Chloroform- bezw. Alkohol-Xylolstufen in

Paraffin übergeführt und verblieben 3—14 Tage lang im

Thermostaten. Es mußte wegen der Härte der Objekte zur

Erzielung guter Serien Paraffin vom Schmelzpunkt 60 ^ an-

gewandt werden. Gefärbt wurde meist mit Heidenhainschem

Hämatoxylin-Eisenalaun, und, um die Zellwände gut sicht-

bar zu madhen, mit Eosin-Nelkenöl stark nachgefärbt. Die

Schnittdicke betrug 6, 10 und 13 p.

Erster Teil.

Die Entwicklung der Achse,

1. Allgemeine Orientierung, Scheitelwachs-

tum und Segmentierung.

Die Marsiliaceen, vertreten durch die Gattungen Mar-

silia, Regnellidium und Pilularia, stimmen in ihrem Aufbau

weitgehend überein. Sie besitzen eine dünne, auf dem Boden

kriechende Achse, die aus kurzen Knoten und gestreckten

Internodien besteht. Die Internodien werden gegen den

Scheitel zlu kürzer. Am Scheitel selbst kann man nur er-
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kennen, daß sich die jüngsten Blätter ihm anregen und
ihn zusammen mit den zahlreich vorhandenen Haaren völlig

bedecken. Die Knoten tragen je ein Blatt, einen Seiteinzweig,

eine Haupt- und meist mehrere Adventivwurzeln. Die fruk-

tifiizierenden Exemplare besitzen ein oder mehrere Sporo-

karpien an den Blattstielen. Die Blätter stehen in 2 Reihen,

abwedhiselnd links und rechts von einer durch die Achse

gelegt gedachten Medianen. Unter jeder Blattbasis! entspringt

eine SeitenaChse, die ihrerseits dieselben Verzweigungs-

Verhältnisse zeigt wie Hauptachse. Die Wurzeln stehen in

zwei Reihen, links und rechts von der Medianen, auf der

ventralen Seite der Achse. Sitzt das Blatt auf der linken Seite

des Sprosses, so sitzt auCh die Wurzel links, sitzt es rechts, so

sitzt auch die Wurzel rechts von der Medianen. Diese Ver-

hältnisse sind bereits von verschiedenen Autoren klargelegt

(Bower 1884, Campbell 1905, Lotsy 1909, MetteniuS 1846,

Meunier 1887).

Im großen ganzen ist der Aufbau außerordentlich regel-

mäßig und gleich bei allen untersuchten Marsiliaarten und

bei Pilularia. Es lag somit die Vermutung nahe, daß diese

Uebereinstimmungen entwicklungsgeschiGhtlich begründet

seien. Ich will vorausschicken, daß sich diese Annahme

bestätigt hat. Die folgenden Betrachtungen gelten für die

oben angegebenen Marsiliaarten und für Pilularia.

Zur allgemeinen Orientierung mögen die Eiguren 1

und 9 dienen. Sie stellen einen vertikalen Längsschnitt dar,

der die Pflanze in zwei ungefähr symmetrische Hälften zer-

legt. Es fällt auf, daß die ganze Scheitelregion stark auf-

gekrümmt ist, und zwar loft um mehr alS 90 o. Die Spitze

des Sproslses wird von einer Scheitelzelle eingenommen,

von der die ganze Entwicklung ausgeht. Etwas oberhalb

der Mitte des Bildes; verläuft ungefähr horizontal eine

Zickzacklinie (Eigur 9). Die sie zusammensetzenden Geraden

bilden in der Nähe des Scheitels' fast rechte Winkel mit-

einander, Nach rückwärts werden die Winkel größer und
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Marsilia quadrifolia. Vertikaler Längsschnitt durch den Sproß. (Stark

vergrößert in Fig. 9.) G= Gefäßbündel, Sch Scheitelzelle, I = Inter-

cellularen. Die gestrichelte Linie stellt die untere Grenze von Fig. 9

dar. Vergr. 42.

erreichen bald den Betrag von 2 Rechten, so daß, sich die

Zickzacklinie mit zunehmender Entfernung vom Scheitel mehr
und mehr ausreckt, und schließlich in eine Gerade über-

geht. Im allgemeinen läßt sie sich nur ein Stück weit,

bis zu einem größeren Internodium, verfolgen. Hier tritt

sie aus der Ebene heraus (Fig. 1), da die Achse in der

Horizontalebene schwach ziCkziackförmig hin und her ge-

bogen ist. Die konvexe, dem Boden ziug'ekehrte Seite, möge
als die ventrale, die konkave alis die dorsale bezeichnet

werden.

Ich will nun die Vorgänge am Stammscheitel be-

schreiben. Aufschluß über die Gestalt der Scheitelzelle er-

halten wir auf einem ungefähr horizontalen Längssdhnitt,

der ja wegen der Aufkrümmung des Stammes die Scheitel-

region quer trifft. Da der Grad der Aufkrümmung für die

verschiedenen Scheitel ganz verschieden ist, und sich in

keinem Fall makroskopisch feststellen läßt, weil die Seiten-

organe der jungen Knoten und die Haare ihn decken, so muß
es dem Zufall überlassen bleiben, daß man den gewünschten
Schnitt erhält. Die Scheitelzelle hat in der Aufsicht die

Gestalt eines gleichschenkligen Dreiecks, ist also drei-
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sdhneidiig. Ihre körperliche Gestalt ist die einer dreiseitigen

Pyramide mit gewölbter Grundfläche. Ihre Lage ist so,

daß eine plane Fläche dem Boden zugekehrt ist, und die

dieser Flädhe gegenüberliegende Kante in die Mediane der

dorsalen Seite fällt. Der .Winkel, unter dem je 2 Kanten

der Pyramiidenspitze gegeneinander geneigt sind, beträgt bei

Marsilia 50—70^. Bei Pilularia ist er meist etwas kleiner.

In der Scheitelzelle entstehen durch ebene Wände', die

abwechselnd parallel den drei Seitenflächen der Pyramide,

der unteren und den beiden seitlidhen, eingeschaltet werden,

keilförmige Segmente. Die der Scheitelzleillle zulgekehrte drei-

eckige Fläche sei die obere (Fig. 2, ABC), die abgekehrte

die untere Grundflädhe (Fig. 2, DEF), die beiden seitlichen

mögen Seitenflächen, und die Gerade, in der sie sich

sdhneiden (Fig. 2, AD), die Innenkante des Segments ge-

nannt werden. Nadh der Abgliederung vergrößert sich jedes

Segment und sdhreitet bald zur Zerlegung in Zellen, während

die Sdheitelzelle zu ihrem ursprünglichen Volumen lieran-

wädhst und sich von neuem teilt.

2. Die Zerleg jung der Segmente in Zellen.

Die Art der Aufteilung innerhalb der einzelnen Segmente

ist im großen ganzen dieselbe für die lateralen und die

ventralen Segmente. Diese, die wegen der Krümmung der

Achse länger sind, schieben nur einige Querwände mehr

ein (Fig. 2, Wand a, b, c, Segment XI).

Um die ziemlich verwickelten Verhältnisse, die schon

bei der Ausbildung der ersten Wände auftreten, klarzulegen,

verweise ich auf die schematischen Figuren 2—4. Figur 2

zeigt, daß nach einigen Aufteilungen das Segment aus' einer

zentralen und 4 paarweise neben- und übereinanderliegendein

Zellen besteht. Dieser Zustand kann auf verschiedene Weise

erreicht werden.
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Schema für die Aufteilung eines Stammsegments, Typus 3.

Erklärung im Text.

1. Typus: Figur 3a und b. Die zuerst aufgetretene

Wand ist die Sextantwand (s^^ s^l). Sie verläuft von der Mitte

der Außenwand bogenförmig zur einen Seitenwand; das
Segment besteht aus zwei nebeneinanderliegenden, ungleich

großen Zellen (Fig. 3 a). Von der größeren schneidet die

nun folgende Wand 1 eine zentrale Zelle ab. Das Segment
besteht nunmehr aus einer zentralen und zwei gleichgroßen

Fig. 3a. Fig. 3b.

Schema für die Aufteilung eines Stammsegments, Typus 1.

Erklärung im Text.
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peripheren Zellen. In diesen erfolgt durch Wand 2 und 2',

die den Grundflächen parallel verlaufen, eine Aufteilung in

2 Etagen.

Wand 1 kann auch fblg!enden Verlauf haben (Fig. 3 b):

In der größeren der durdh die Sextantwand gebildeten Zellen

tritt eine Bogenwand 1 auf, und auf sie stößt Wand 1',

wodurch wiederum eine zentrale Zelle gebildet ist. Gleich-

zeitig hat aber Wand 1 die ursprünglich größere Zelle in

2 Etagen zerlegt. In der ursprünglich kleineren erfolgt der-

selbe Vorgang durch Wand 2, die wie in Figur 2 a verläuft.

2. Typus: Figur 4a und b. Die ersten Teilungswände

sind gegenüber denen des Typus 1 um 90 ^ gedreht.

Figur 4 a. Die zuerst auftretende Wand S2 S 2 schneidet

senkrecht zUr Wand s^^ s^ der Figur 3 a ein. Das Segment

besteht aus zwei übereinanderliegenden ungleich großen

Zellen. Aus der größeren werden durch Wand 1 eine zen-

trale und eine periphere Zelle gebildet. Durch Wand 2

und 2', die senkrecht zu den ebenso bezeichneten der

Figur 3 a verlaufen, wird der in Figur 2 angegebene Zustand

hergestellt.

Fi^. 4a. Fig. 4b.

Erklärung im TexL

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



12

Figiur 4 b zeigt, daß bei der Abgrenzung der zentralen

Zelle in der größeren Zelle die Teilungen in einer der

Figur 3 b entsprechenden Weise verlaufen können.

3. Typus : Die Figur 2 stellt einen dritten Typus dar.

Er ist gekennzeidhnet durch dasi Fehlen der Siextantwand. Die

zuerst abgesdhnittene Zelle ist die Zentrale. Die Aufteilungen

in den (peripheren Zellen erfolgen durdh 3 Wände (sg Sg, 2, 2').

Es kann noch der Fall eintreten, daß, das Segment durch

eine der Grundflädhe parallele Wand in zwei gleiche über-

einanderliegende Zellen geteilt wird. Jede Hälfte verhält

sidh bei ihren weiteren Aufteilungen wie ein selbständiges

Segment.

Die weiteren Teilungen vollziehen sich zunächst in den

peripheren Zellen. Sie zerfallen in 4 Etagen. Jede Etage

wird durch die Sextantwand, oder die ihr entspredhende, in

zwei nebeneinanderliegende Hälften zerlegt. Wand 3, 4

und 5 teilen jede Hälfte in 5 Zellen, sO' daß eine Etage aus

19 Zellen besteht. Im Verlauf der Wiände 3—6 treten die-

selben Unterschiede in der zeitlichen Aufeinanderfolge und

in der Anordnung auf, wie sie im Typus 1—3 für die zuerst

atii tretenden Wände beschrieben wurden. (Vgl. Fig. 7— 10.)

Bevor ich zum Beweis dieser Ansichten durch die nach

Präparaten angefertigten Zeichnungen schreite, mache ich

darauf aufmerksam, daß an einem Schnitt, sei er nun längs

oder quer, in keinem Falle etwas über den vollständigen

Verlauf der Wände ausges'agt werden kann. Figur 3 a und b

stimmen in der Aufsicht unter sich und mit Figur 4 b völlig

überein. Die Längssdhnitte, in denen der Wandverlauf im

großen ganzen so ist, wie er auf den Seitenflächen der

Figuren 2—4 zum Ausdruck kommt, zeigen oft dieselben

Bilder, wie man sich leicht durch Vergleich der Figuren 2

mit 3 a und b überzeugen kann. Im Zusammenhang damit

weise ich darauf hin, daß die Bezeichnungs'weise der Wände

bei den Figuren 5—10 und 13 eine mehr oder weniger will-

kürliche ist. Es ist eben nicht zu entscheiden, ob z. B, einer
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Wand nadh den schematisdhen Figuren die Bezeiehnung s

oder 1 oder V zukommt.

Um mediane Sdhnitte idurch die Achse zu erhalten, kann

man wegen der Aufkrümmung auf 2 Weisen verfahren. Man

kann zunächst die Achse parallel zur Symmetrieebene, die

vertikal steht, in Schnitte zerlegen (Fig. 1, 9 und 10).

schneidet man senkrecht zu dieser Richtung in den jungen

Fig. 5a. Fig. 5b.

Sch

Fig. 5a und b.

Marsilia quadrifolia. Transversaler Längsschnitt, a) bei hoher, b) bei

tiefer Einstellung. Sch ~ Scheitelzelle; I, II, III = 1., 2., 3. Segment;

1 = Wand nach Typus 1 oder 3. Geht die Teilung nach Typus 1, so

kann sie als Si bezeichnet werden. Durch Wand 2 erfolgt die Zer-

legung in 2 Etagen. Vergr. 583.

Fig. 6a und b.

Marsilia quadrifolia. Transversaler Aängsschnitt. a. bei tiefer, b. bei

hoher Einstellung. Bildung der ersten Wand So nach Typus 2. Vergr 583.
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aufgekrümmten Teil der Adhise, so trifft man — von der

ventralen zur dorsalen Seite fortschreitend — zuerst das

ventrale und schließlich die beiden dorsalen Segmente.

Der Winkel, den die Seitenflächen eines eben abige-

sdhnittenen Segmeaites miteinander bilden, ist naturgemäß

so groß wie der zwisdhen den entsprechenden Flächen der

Scheitelzelle und beträgt 50—70 o. Nachdem das Segment

etwas herangewachsen ist, schreitet es zur ersten Teilung,

die nadh einem der oben beschriebenen Typen verläuft.

Der Unterschied zwischen den schematischen Figuren und

den dargestellten Objekten besteht lediglich darin, daß in

ihnen hie und da schon weitere, sekundäre Teilungen auf-

getreten sind, die im Schema nicht mit berücksichtigt wurden.

Die Bezeichnungsweise der W,ände ist dieselbe für die

Figuren und die daraus abgeleiteten Schemata. Man ver-

gleiche an ihrer Hand die Querschnitte bezw. Aufsichten

Figur 5—8 mit den Längsschnitten Figur 9 und 10. Es

lassen sich dann die oben geschilderten Verhältnisse ver-

folgen.

Wenn das in Schema Figur 2 dargestellte Stadium er-

reicht ist (Figur 9, Segment IV), hat sich das Segment

fast noch nicht verbreitert. Auch Figur 7 zeigt noch einen

Winkel von etwa 50 o. Bald wachsen jedoch die Zellen heran,

und in Figur 8 erkennt man, daß das Segment bereits den

Umfang eines Drittelkreises erreicht hat.

Durch die Aufkrümmung ist eine Verschiedenheit in

der Ausbildung der dorsalen und ventralen Segmente bedingt.

Die dorsalen Segmente liegen mit einer Seitenfläche in der

Region stärkster Krümmung. Diese Fläche ist dann ent-

sprechend kürzer, wie die der ventralen Seite zugekehrte.

Aus Figur 8 geht deutlich der Unterschied zwischen den

beiden Kanten, in denen die dorsale und ventrale Fläche

geschnitten sind, hervor. Figur 13 stellt ein ventrales

Segment dar, und es ist dementsprechend keine Längen-
versChiedenheit der Kanten festzustellen. Auch die Längs-
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ansicht Figur 9 zeigt, daß die Zickzacklinie, in der sich

die Segmente berühren, nach der Rückenseite zu ver-

schoben ist.

Fig. 7a. Fig. 7b.

Fig. 7a. und b.

Pilularia globulifera. Transversaler Längsschnitt durch die Achse.

Dasselbe Segment bei hoher (Fig. 7a.) und tiefer (Fig. 7b) Einstellung.

si si Sextantwand nach Typus 1. Vergr. 583.

Fig. 8.

Marsilia quadrifolia. Querschnitt durch die Achse. Zu beachten die

zahlreichen sekundären Aufteilungen. Vergr. 583.
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3. Die Begrenzung’ und Ausbildung der

G e w e b e.

Bevor ich zur Schilderung' der Vorgänge schreite, die

zur Begrenzung und Ausbilduing der Gewebe führen, will idh

kurz ihre allgemeine Anordnung lim auis|gebildeten Stamm

besprechen (Potonie 1887, Rusisow 1872). An die Epidermis

grenzen mehrere Sdhichten Riindenparendhym. Darauf folgen

20—30 mehr oder weniger großie Interzellularen (bei den

von mir untersuchten Landformen durchweg sehr klein),

die mit ebenso vielen radialen Trägern* abwechsdln. Dann

kommen viele Schichten stark verdickter, oft stärkehaltiger

Zellen, die durch eine Endiodermis gegen dasi konzentrische

Gefäßbündel abgegrenzt sind. Dieses besteht aus zwei kon-

zentrischen Leptomringen, die einen ebenfalls konzentrischen

— an den Stellen, wo keine Seitenorgane ansetzen, völlig

herumlaufenden — Ring aus Hadromelementen eins'Chließcn.

Innerhalb des inneren Leptomringsi liegt, abermals' von einer

Endodermis, der inneren Endodermis', umgeben, ein massiver

Zylinder gestreckter, oft verdickter Elemente, das' Mark.

Der erste Schritt zur Bildung! eines! inneren Zell-

komplexes geschieht durch die Bildung der zentralen Zelle

(Fig. 2—4, 6 und 8; Längsschnitte Eig. 9 und 10).

Diese Längsschnitte lassen erkennen, daß damit das Mark

abgegrenzt ist (Wände 1, 1', sis). An denselben Schnitten

und an dem Querschnitt Figur 13 sieht man, däßi die

Wände 3, 3' die Grenze für das äußere, das Gefäßbündel

liefernde Plerom bilden. Die Mutterzelle für die Epidermis

und die ihr anliegenden Zellen wird relativ spät durch

Wand 7 (Fig. 8—10 und 13) abgegliedert, während die

primäre Rinde mit den radialen Trägern von den durch

* Anm. Als Träger bezeichne ich der Kürze des Ausdrucks wegen

die zwischen den Interzellularen befindlichen Parenchymlamellen, die

zwar zur Aussteifung der Rinde dienen, aber selbstverständlich mit den

Trägern des mechanischen Systems in biegungsfesten Organen nicht

zu verwechseln sind.
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Marsilia quadrifolia. Vergleiche mit Fig. 1. Vertikaler medianer Längs-

schnitt. Zu beachten die Aufteilungen nach Kombinationen von Typus

1 bis 3. a, b, c. Segment XI, Erklärung im Text. Die übrigen Bezeich-

nungen wie bei den vorhergehenden Figuren, tr, Haar. Vergr. 466.

,Wand 5 (s. dieselben Figuren) gebildeten beiden Zellen ge-

liefert wurde.

Es treten nunmehr zahlreidhe weitere Teilungen auf,

die außen ungefähr kubische Zellen erzeugen. Die äußersten
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bilden die Epidermis. Die Epidermiszellen gliedern durth

eigenartige Wände die Haarmutterzellen ab, ganz in der-

selben Weise, wie es Johnson (1898) für das Blatt be-

schrieben hat.

Die primäre Rinde erzeugt in ihrer innersten Schicht

die Endodermis; es läßt sidh dies an den Schnitten

Figlur Q, 10 und 13 erkennen, wo die Wurz,elmutterzelle außer-

halb und angelehnt der Pleromwand liegt. Bekanntlich gehen

ja bei den Gefäßkryptogamen die Wurzeln aus der Endo-

dermis hervor. Die an die Endodermis nach außen an-

schfteßenden Schichten werden — wie schon bemerkt

wurde — stark verdidkt. Die äußersten Schichten liefern

die radialen Träger durdh Einschieben zahlreidher perikliner

Wände. Die Interzellularen entstehen in der von Johnson für

das Blatt besdhriebenen Weise.

Das Plerom s'paltet sich in zahlreiche Zellen auf. Auf

dem Liängisschnitt Figur 9 zeigt es sich, daß seine Elemente

eine starke Streckung in der Längsrichtung erfahren. Die

Art der Anlage von Protohadrom und Protiol'eptom wurde

zuerst von Russow (1872) festgestellt.

Zweiter Teil.

Die Entstehung und Ausbildung der Seitenorgane.

I. Das Blatt.

Die Entstehung und Auisbildung der Blätter ist be-

sonders in zwei Arbeiten von Johnson (Pilularia 1898, Mar-

silia 1898) ausführlidh gesdhildert Worden, und auch bei

V. Hanstein finden sidh Angaben darüber. Meine Beobach-

tungen stimmen mit denen von Johnson bis auf eine prin-

zipielle Abweichung, die Läge der Blattscheitelzelle am

Stamm, überein, und ein Teil unserer Figuren deckt sich

innerhalb der Grenzen der individuellen Abweichungen völlig.
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1. Die Anlaige der Blattscheitelzelle.

Die Blätter entstehen aus den lateralen Segmenten. Es

sollen nun die Teilungen in den Segmenten, die einem Blatt

den Ursprung geben, geschildert werden.

Ich muß zunächst darauf eingehen, wie die Orientierung

der Sdhnitte sein muß, um günstige Bilder zu liefern. Ein

völlig medianer vertikaler Längsschnitt, wie ihn Figur 9

zeigt, trifft keine Anlagen von Seitenorganen. Er geht auf

der dorsalen Seite des Sprosses gerade durch die Grenze

der beiden lateralen Segmente, und auf der ventralen Seite

schneidet er keine Wurzeln an, da die Anlagen dieser Organe

— wie nodh gezeigt werden wird — links oder rechts von der

mediianen Sextantwand des ventralen Segments entstehen.

Weicht jedoch der Schnitt — wie das meist der Fall ist —
etwas von der Medianen ab, so werden oft Anlagen von

Blatt und Wurzel getroffen. Da siChi in der Nähe des

Sdheitels die Segmentgrenzen und der Verlauf der ersten

Teilungswände im Segment nodhl bestimmen lassen, so be-

steht die Möglichkeit, den Zusammenhang zwischen der

Segmentierung und Blattstelluing festzustellen. Die Figur 10

stellt einen Längslschlnitt dar, der Blatt- und Wurzelanlagen

getroffen hat.

Es gibt aber noch einen anderen brauchbaren Weg
sidh über den Ort der Blattanlagen Klarheit zu verschaffen.

Man stellt transversale LängsSdhlnitte durch die aufgekrümmte

Region der Achse her, in der meist schon Blattanlagen

vorhanden sind, indem man daS Messer senkrecht zur Rich-

tung der ausgebildeten Achs'e führt. Man trifft dann, von

der ventralen zur dorsalen Seite fortsdhreitend, zuerst auf

die Anlagen der Wurzeln, und nachdem das ventrale Segment

durchschnitten ist, erhält man Schnitte, die rechts und links

die Anlagen junger Blätter zeigen.

Man sieht dann folgendes: Das Segment wird nach

einer der oben besdhriebenein Teilungsweisen zerlegt, bis der

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



20

Fig. 10.

Marsilia strigosa. Vertikaler Längsschnitt durch die Achse. Nicht

völlig median. B Sch, Blattscheitelzelle, B I, B II, Blattsegmente 1 und

2, W Sch, Wurzelscheitelzelle. Die übrigen Bezeichnungen wie in den

vorhergehenden Figuren. Vergr. 466.

in Figur 2 dargeistellie Zustand erreicht ist. Wand 6

Figur 10 bildet aus jeder Etage 2, so daß 4 übereinander-

liegende Zellen vorhanden sind. Nachdem noch Wand 5

aufgetreten ist, und außerdem schon zahlreiche sekundäre

Teilungen stattgefunden haben, schreitet eine der zwei mitt-

leren Etagen direkt zur Bildung der BlattsCheitelzelle, durch

abwechselnd gegen den Scheitel und die Basis geneigte

Wände . In Figur 10 ist es die obere der mittleren Etagen,

in zahlreichen anderen Fällen, von denen keiner abgebildet
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der diorsalen Hälfte des Segments. Die Scheitelzelle ist

zweischneidig. Es' bestätigen sich alsb die Angaben von
Me!un,ler (1887) und Johnsion (1898), entgegen denen von

Campbell (1893), der für das Blatt eine dreischneidige

Scheitelzelle angibt.

Auf Längsschnitten durch den Stammscheitel sieht man,

daß; die Längsachse der Grundfläche der Blattscheitelzelle

quer zur Längsrichtung des Stammes liegt. Diese Angaben
widersprechen denen von Bower (1884) und Johnson (1898).

Es kann jedoch nach meinen zahlreichen Präparaten kein

Zweifel sein, daß die Lagerung so ist, wie oben ange-

geben wurde.

Das junge Blatt wächst dadurdh, daß von der Scheitel-

z:eiie abwechselnd nach dem Scheitel' und der Basis des

Sprosses Segmente abgeschnitten werden, die sich strecken.

Alsbald wölbt es sich als kleiner Höcker über das um-
gebende Gewebe empor. Das Wachstum schreitet relativ

schneller fort, als das des Stammscheitels, und bald ragt

das kleine konische Organ über den Stammscheitel hinaus.

Dabei vollzieht sich das Wachstum nicht in einer Ebene,

sondern es treten Drehungen auf, und nachdem die Ein-

rollung an der Spitze begonnen hat, bekommt man auf

einem Querschnitt durch den Stamm ein Bild, wie es John-

son in seiner Figur 24 (Marsilia) darstellt, und wonach es

den Anschein hat, als ob die Längsachse der Grundfläche

der Blattscheitelzelle in der Richtung des Stammes liege.

2. DieZerlegung der Segmente in Zellen.

lieber die Zerlegung der Segmente in Zellen liegen

eingehende Beobachtungen von Johnson vor (1898, Pilularia

und Marsilia), die ich bestätigen kann. Eine unwesentliche

Abweichung ergab sich nur beim Marsiliablatt. Ich glaube

jedoch, daß dies lediglich davon herrührt, daß Johnson Was-

serblätter und ich Luftblätter untersuchte.
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Ich' muß glänz kurz auf die Art und Weise der Aufteilung

eingehen, um;^die von mir beobachteten Abweichungen be-

schreiben zu können. Ich halte midh dabei an die Arbeiten

von Johnson, und verweisle auf isie betreffs der Einzelheiten,

die dort sehr genau bes'dhriebien sind.

Die nach redhts und links' abgeschnittenen, im Quer-

schnitt halbkreisförmigen, Segmente treffen sich in einer

Zickzacklinie, die Johnson „median walE^, (mw Fig. 11)

nennt. Von dieser ausgehend erfolgt die weitere Zerlegung

in der Weise, d,aß lin den einzelnen Seglmentein die „sec'tions,^^

von Johnsjon ab^eschniitten werden. Die erste „sectiion^^ ist

dabei doppelt sO groß wie die fbllgenden.

Im Blatt von Pilularia treten 3 solcher Wände auf, und

das ganze Segment ist damit in vier Teile zerlegt. In der

„sedtion^^ 1 tritt eine nochmalige Aufspaltung ein, und jeder

der so entstandenen fünf Abschnitte liefert — nachdem durch

perikline Wände Plerom und Dermatogen abgetrennt sind

Fig. 11. Fig. 12.

nach Johnson: mw, median wall;^plw, Plerom wall; splw, secundary

plerom wall. Vergr. 583.

Fig. 12.

Marsilia spec.? Aufsicht auf das obere Fiederpaar (o. F.). Sch, Scheitel-

zelle des Blattes (aufgeteilt). Vergr. 583.
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— einen [radialen iTrägery Das: jau's^ebildete Blatt von Pilularia

zeigt also zweimal fünf radiale Träger (Fig. 6—8 von

Johnson. Pilularia).

Im Blatt von Marsilia treten außer den oben beslchrie-

benen drei „sec'tion^^ Wänden nach Joh'nsiojn noch zwei

weitere auf, bevor die Marginalzelle durdh eine perikline

Wand zerlegt wird, sodäß dem ausgebildeten Blatt 14 radi-

ale Träger zukommen. Ein anderer Untersdhied gegenüber

Pilularia besteht darin, daß die erste in der „sedtion^^ 1 auf-

tretende Wand (plw Fig. 11) nicht die Grenze für das

Plerom bildet, sondern daß erst eine zweite perikline Wand
(splw Fig. 11) diesd Grenze darstellt. Diese Beobachtung

konnte ich Ibestjätigen \(vgl. Fig. 7,—,10 von Jiohnsopti!. Mairsilia.).

Der Untersdhied, den ich fand, besteht nun darin, daß

bei den von mir untersudhten Marsilien außer den von

Johnson beobachteten 5 „section^^ Wiänden immer noch

2 weitere auftraten, so daß die Zahl der radialen Träger

18 betriug. Im übrigen können in diesen Trägern sekundär

noch Aufispaltungen stattfinden (Fig. 10, Johnson. Mar-

silia.), sodaß eine größere Anzahl entsteht.

Es galt noch festzustellen, wodurch die Einrollung des

Blattes zustande kommt. Sie hat dieselbe Ursache, wie die

Aufkrümmung: des Stammes. Es findet auf der Seite, wo
die „section^^ 1 liegt, ein stärkeres Längenwachstum statt,

im Verlauf dessen in horizontaler Richtung einige Wände
mehr eingeschoben werden.

3. D i e S p r e i t e n b i 1 d u n g.

Die Frage nach der Art der Spreitenbildüng ist im Prin-

zip durch die Arbeiten von v. Hanstein (1865), A. Braun

(1870) und Johnson (Marsilia 1898) gelöst. Ein wichtiger

Punkt, der in diesen Arbeiten diskutiert, aber in keiner ge-

löst wird, ist der nach dem Schicksal der Blattscheitelzelle.

Johnson spricht zwar die Vermutung aus, daß sie durch

eine perikline Wand a'ufgeteilt werde, sich also verhalte, wie
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die Scheitelzelle des Sporokarps, aber es gelang ihm nicht,

Präparate djavion ziu erhalten. Meine Figur 12 stellt einen

Schnitt dar, der erkennen läßt, daß Johnson mit seinen Ver-

mutungen Recht hat.

Im einzelnen vollzieht sich der Vorgaing der Spreiten-

bildung so, daß in dien Segmeinten der Blattanlage, die zur

Spreitenbildung schreiten, „sec'tion^^ 7 nicht durch eine peri-

kline Wand aufgeteilt wird, sondern fortfährt, abwechselnd

parallel den älteren „section^^ Wänden Wände einzuschie-

ben (Fig. 20 u. 21 Johnson; Marsilia, Querschnitte). In der

Aufsicht auf die Fläche der jungen Spreite kann man die

Anzahl der Segmente feststellen, die an der Spreitenbiildung

beteiligt sind, und außerdem das abwechselnde Auftreten

perikliner und antikliner Wände sehen, durch deren Tätig-

keit die fächerartige Verbreiterung der Spreite zustande

kommt. Nachdem auf diese Weise das ältere, untere Fieder-

paar gebildet ist, wird beiderseits ein Segment über-

sprungen, und in den sch'eitelwärts folgenden Segmenten

vollziehen sich dieselben Erscheinungen, wie die, welche

zur Bildung des unteren Fiederpaares' geführt haben. Im

Verhalten der Blattscheitelzelle ist zu dieser Zeit eine Aen-

derung noch nicht eingetreten. Sie liegt in einer tiefen

Bucht zwischen den sich vorwölbenden beiden oberen Fie-

dern. Erst jetzt tritt eine perikline Wand auf, womit die

Tätigkeit der SCheitelzelle beendet ist. Die äußere der bei-

den Tochterzellen wird dann median iaintiiklin jhialbiert (Fig. 12).

Bei Pilularia war in Blättern, die schon 2 Spiralwindungen

ausgeführt hatten, noCh keine Aufteilung der Scheitelzelle

zu beobachten.

Wie sChon oben bemerkt wurde, erfolgt die Vergröße-

rung der Fiedern durch das abwechselnde Auftreten peri-

kliner und antikliner Wände. Johnsons Figüren 20 und 21

(Marsilia) lassen außerdem auch erkennen, daß in der Ab-

grenzung der Gewebe ein Unterschied zwischen Fieder und
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Blattstiel vorhanden ist, insofern als in der Fieder die die

Rindenschichten abgrenzende Wand zuerst auftritt.

Jedes Fiedersegment liefert je 3 Schichten nach oben und
nach unten. Aus den inneren Schichten werden kleinere oder

größere Gefäßbündel, aus den mittleren auf der Oberseite

durch einmalige Teilung die langen schlauchförmigen Palli-

saden und eine Lage von Sammelzellen; auf der Unterseite

erfährt die mittlere Schicht ebenfalls eine Teilung und liefert

2 Schichten Schwammparenchym. Die Epidermis ist auf

ihrer Ober- und Unterseite mit zahlreichen eingesenkten

Spaltöffnungen versehen, deren Mutteirzieften durch bbgige

Wände von den betreffenden Protodermzellen abg'egliedert

werden. Zwischen der Epidermis und dem unter ihr lie-

genden Gewebe bilden sich kleinere, im As'similationsgewebe

größere Intercellularen. Die Lage der Gefäßibündel steht

nicht in bestimmter Beziehung zur Lage der Segmente. Die

Bündel verzweigen sich dichotiom, jedoch so, daß der eine

Ast mehr oder weniger gefördert wird.

Die Blattfiedern sind so angeordlnet, daß das obere jün-

gere Paar einen kleineren Divergenzwinkel besitzt als' das

ältere untere. Daher hüllen die unteren Fiedern die oberen

ein.

II. Der Seitenzweig.

Die Anlage eines Seitenzweiges erfolgt in derselben

Höhe der Achse wie die des zugehörigen Blattes, jedoch

erst, nachdem das Blatt schon einige Segmente gebildet hat.

Es war sehr schwierig, einen Schnitt zu erzielen, der in

diesem Sladium die Segmentgrenzen noch erkennen ließ. Es

gelang nicht, auf einem Läingssichnitt die Verhältnisse klar-

zulegen. An Querschnitten erkennt man, daß je ein Blatt

aus der dorsalen Hälfte eines lateralen Segments gebildet

wird, während die ventrale den Seitenzweig liefert. Auf die

Pleromwand der Achse setzt sich eine schief nach außen
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gehende Wand auf, und auf diese stoßen zwei weitere

Wände, von denen durch den Schnitt nur eine getroffen wer-

den kann. Damit ist die dreischneidige Scheitelzelle aus-

gebildet, und nadh Einschiebung neuer Wände wölbt sich

der junge Seitenzweig bald hervor. Er schreitet sehr früh

zur Bildung einer Wurzel, und die zweite Wurzel, die an

dem Knoten steht, gehört meist ihm an. Die Ausbildung

der Segmente und der Seitenorgane am Seitenzweig ist

dieselbe wie bei der Hauptachse. Das erste Blatt steht

immer in der Achsel gegen den Sproßscheitel zu, sodaß ein

Seitensproß der linken Seite sein erstes Bl'att rechts, einer

der rechten Seite das seine links hat.

III. Die Wurzel.

1. Die Anlage der W u r z e 1 s dh e i t el z e 1 1 e.

Führt man einen Schnitt so, daß er durch die aufge-

krümmte Scheitelregion geht, so erblickt man die Außen-
flächen der ventralen Segmente, oder man erhält Schnitte

parallel diesen Flächen. Die Wurzelanlagen stehen ab-''

wechselnd links und rechts von der die Außenfläche hal-

bierenden Sextantwand.

Bevor ich zur Beschreibung der Teiliungsvorgänge im
einzelnen übergehe, verweise ich auf Figur 13. Sie zeigt

uns, daß zur Bildung der Wurzelmütterzelle ein geringerer

Teil des Segmentquerschnittes verbraucht wird, als zur

Blatt- und Seitenzweigbildung. Jedes dieser beiden Organe
beanspruchte die Hälfte der Seg'mentbreite. Aus? dem oben
Qesagten geht außerdem hervor, daß die Wurzelmutter-
zelle in aufeinanderfolgenden Sproßisegmenten abwechselnd
links und rechts von der das Segment halbierenden Sextant-

wand liegt. Außerdem kann die Wurzel oberhalb oder unter-

halb (Fig. 10) der Wand 2 angelegt werden.
Die Teilungen der ventralen Segmente gehen so vor
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Fig 13.

Marsila qadrifolia. Aeltere Achse quer. W Sch, Wurzelscheitel; W H,

Wurzelhaube. Vergr. 466.

sich, daß zunächst der in Figur 2 dargestellte Zustand er-

reicht wird. Es erfolgt dann (Fig. 10) eine weitere Auftei-

lung in 4 Etagen (Wand 6), und es vollziehen sich die Ab-

grenzung von Plerom und Rinde, sowie weitere sekundäre

Teilungen. Die Wurzel wird aus einer der zwei mittleren

Etagen gebildet. In dieser unterbleibt an einer Stelle (Fig.

13) die Ausbildung von Wand 5. Diese Zelle ist die Wurzel-

mutterzelle. Es treten Teilungen in ihr auf, die direkt zur

Bildung der dreischneidigen Scheitelzelle führen. Auf

Wand 1 der Wurzelanlage (Fig. 10, 13) folgt eine 2. Wand
und eine 3. in der Ebene der Zeiichnung, und damit ist die

Scheitelzelle gebildet. Sie schiebt abwechselnd parallel den

drei Seitenflächen und der Basis Wände ein. Die nach der

Basis zu abgeschnittenen bilden die Wurzelhaube, die seit-

lichen den Wurzelkörper. Die Segmente sind im allgemeinen

nidht so stark aufgerichtet, wie die des Stammes, und man
kann schon in verhältnismäßig jungen Stadien auf dem

Querschnitt feststellen, daß je zwei Seitenflächen unter einem

Winkel von 120^ Zusammenstößen.
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2. Die Zerlegung der Segmente in Zellen.

Hierüber haben schon Nägeli und Leitgeb (1858 und

1868) und Douliot und van Tieghem (1888) eingehende Be-

obachtungen veröffentlidht.

Die zuerst auftretende Wand ist die Sextantwand (Nä,-

geli und Leitgeb 1868). Dann wird die Rinde abgegrenzt,

wie schon van Tieghem und Douliot (1888) entgegen Nä-

geli und Leitgeb (1868) feststellten. Diese beiden Forscher

nahmen an, es werde zuerst die Pleromwand gebildet. Die

Bildung dieser Wand erfolgt aber erst an zweiter Stelle.

Im ausgebildeten Zustand 'besteht die Epidermis aus einer

Lage; auf sie folgt nodh eine Schicht. Dann kommen die

radialen Träger, die mit der gleichen Zahl großer Inter-

cellularen abwechseln, und schließlich die übrigen Rinden-

lagen mit ihrer innersten Schicht, der Endodermis. Sie be-

steht auf dem Querschnitt aus 10 Zellen, von denen zwei

einander gegenüberliegende die übrigen an Größe bedeutend

übertreffen. Es sind die Mutterzellen für die Seitenwur-

zeln (rhizogene Zellen). Jeder Endodermiszelle entspricht

ein radialer Träger, den Mutterzellen der Seitenwurzeln deren

zwei, so daß die Gesamtzahl der Träger sich auf 12 beläuft.

Die Ausbildung des Gefäßbünidels erfolgt in einfach-

ster Weise durdh einige antikline und perikline Wände. Die

ersten Hadromelemente entstehen in den Sextanten, die auch

die rhizogenen Zellen liefern, die Leptomelemente in den
übrigen Sextanten.

Die junge Wurzel bleibt in einer Tasche, gebildet von
der Epidermis des' Stammes, eingesdhlosisen. Schließlich wer-
den diese Schichten zerrissen. Nachdem die Wurzel so

aus dem Gewebe der Achse herausgetreten ist, spreizt

sie nicht immer unter einem Winkel von 90^ von ihr

ab; meist wurde beobachtet, daß sie sich in der Längs-
richtung der Achse gegen den Stam'mscheitel zu etwas
aufbog und oft fast parallel der Richtung der Achse orientiert

war.
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lieber die Teilungen der Wurzleihaiube möge bei Näigeli

und Leitgeb (1868) nadhgelesen werden. Hier sei nur be-

merkt, daß die ersten Wänide kreuzweise angeordnet sind.

!

Schlußbemerkungen.

I. Die V e r z w e i g: u n g.

Es wurde lange versucht festzuistellen, ob eine bestimmte

Beziehung zwischen Segmentierung und Blatt-, Seitensproßr

und Wurzelstellung bestehe, etwa wie bei Salvinia nach

Pringsheim (1863) und Zawidzki (1912), oder bei Azolla

nach Strasburger (1873). Es gelang nidht, dies nachzuweisen.

Scheinbar liefert jedes Segment der ventralen Seite eine

Wurzel. Damit stimmt die Beobachtung überein, daß auf

der dorsalen Seite je links und rechts ein Segment bei der

Blattbildung übersprungen wird. Aufsdhlüsse über diese Ver-

hältnisse z!U erlangen, gelingt nur auf vertikal-transversalen

Längsschnitten. Solche Schnitte lassen selten mehr als zwei

Knoten erkennen, und dabei liegen die Segmeintverhältnisse

meist unklar. Es muß einer iiochmialigen — meiner An-

sicht nach fast aussichtslosen — Untersuchlung überlassen

werden, Klarheit in diese Verhältnisse zu bringen.

11. Abnormitäten.

Unter den beobachteten Staminscheiteln befanden sich

drei, die eine Abweidhung in der Form der Scheitelzelle zeig-

ten. Bei einem von ihnen lagen die Verhältnisse ganz klar.

Die dreisdhneidige Scheitelzelle war durch eine Wand, die

auf einer ihrer Flädhen bogenförmig ansetzte und sie in

bogigem Verlauf wieder erreidhte, in eine zweischneidige

übergegangen. Die Verhältnisse lajgen genau so, wie bei dem
von Klein in Figur 9 (1884) äblgebildeten Scheitel. Segmente

hatte die zweischneidige Scheitelzelle nicht gebildet. Die

beiden andern Fälle lagen nicht klar genug, um eine Ent-

scheidung treffen zu könuen.
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Die Sdhneide Ider Blattsc'heitelzelle lag nicht immer genau

quer zur Längsrichtung des Stammes. Es traten kleine Ver-

sdhiebungen auf. In einem Falle scheint es sogar zu einer

Drehung um 90 ^ gekommen zu sein. Doch war dies nicht

sidher zu entscheiden.

Zusammenfassung.

1. Untersucht wurden einige Marsiliaarten (s. S. 1) und

Pilularia globulifera L. Sie zeigen eine große Ueberein-

stimmung im anatomischen Bau und weichen nur in un-

wichtigen Merkmalen von einander ab. Es ist anzuneh-

men, daß auch die anderen Arten von Marsilia und Pi-

luiaria, sowie Regnellidium (Lindman (1901)) dieselbe Ent-

wicklungsgeschichte haben.

2. Die mit ihrer Spitze stark aufgekrümmte Achse wächst

mit dreisdhneidiger Scheitelzelle, die so orientiert ist, daß

sie eine Seitenflädhe den Boden zukehrt. Es sind also eine

ventrale und zwei dorso-laterale Segmentreihen vorhanden.

3. Es gelang, die Aufteilung der Segmente genau zu ver-

folgen Und die Grenzen der Gewebe auf die ältesten Wände
zurückzuführen. Bezüglich der Einzelheiten muß auf den

Text und die Figuren verwiesen werden.

4. Die zweischneidige Blattscheitelzelle entsteht in der

dorsalen Hälfte einer der mittleren Etagen eines dorsalen

Stammsegments
;

sie wird dann gebildet, wenn das Seg-

ment aus 4 Etagen besteht und nimmt Vs der Segmentober-

fläche ein.

5. Die Blattscheitelzelle liegt so, daß die Längsachse

ihrer Grundfläche quer zur Längsrichtung des Sprosses orien-

tiert ist.

6. Nach erfolgter Spreitenbildung wird die Blattscheitel-

zelle durch eine perikline Wand aufgeteilt und sb außjer Fuuk-

tion gesetzt.
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7. Der Seitenzweig entsteht aus der ventralen Hälfte

derjenigen dorsalen Segmente, die auch ein Blatt bilden. Er

wird in gleicher Höhe wie das Blatt angelegt.

8. Die Wurzeln werden aus den ventralen Segmenten

gebildet und stehen abwechselnd links und rechts von der

Medianen. Die Wurzelmutterzelle bildet sich zu der Zeit, in

der das Segment aus 4 Etagen besteht, und zwar im einer der

mittleren Etagen. Sie entsteht aus einem kleineren Teil

des Segmentumfanges wie Blatt und Seitenzweig.

9. Es war nicht möglich eine bestimmte Beziehung zwi-

schen der Stellung der Seitenorgane und der Lage der Seg-

mente festzustellen. Es soll jedoch hiermit nicht gesagt sein,

daß keine vorhanden ist.
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