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Mittheilungen.

24. S. Nawaschin: Kurzer Bericht meir

Studien liber die Embryologie der Betulineen.

B Mit einem Holzschnitt

Eingegangen am 7. Juli 1894.

Im Hinblick auf die ein Jahr nach dem Erscheinen meiner vor-

liiufigen Mittheilung
1

) publicirte Arbeit von M. BENSON 8
) sehe ich

mich genothigt vor dem baldigen Erscheinen meiner Monographic fiber

die Birke diesen kurzen Bericht der Oeffentlichkeit zu fibergeben.

1) S. Nawaschin, Zur Embryobildung der Birke. Vorlauflge Mittheilung.

Bull. Acad. Imp. des Sc. St. Petersb. T. XIII, 1893.

2) Margaret Benson, Contributions to the embryology of the Amentiferae.

Part I. The Transactions of the Linnean Society of London. Vol. Ill
,
part 10,

2nd ser. Botany. Febr. 1894.
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164 S. Nawaschin:

In der Abhandlung von M. BENSON werden die Resultate der

von der Verfasserin noch nicht abgeschlossenen Untersuchungen fiber

dasselbe Thema behandelt, welches ich mir in der erwahnten vor-

laufigen Mittheilung vorbehalten habe. Auf diesem Gebiete habe ich

schon eingehende Untersuchungen angestellt, deren Hauptergebnisse im

Laufe der Jahre 1892 und 1893 in den Sitzungen der botanischen

Section der Gesellschaft der Naturforscher in St. Petersburg, wie auch

auf der letzten Versammlung der russischen Naturforscher und Aerzte

im Januar 1894 (in Moskau) vorgetragen wurden.

Der Kreis meiner Untersuchungen dehnte sich bis jetzt auf vier

Genera : Betida, Abius, Corpus und Uhnus, deren erste drei sich chala-

zogam erwiesen haben, aus. Ich darf also sagen, dass die Angaben,

welche M. BENSON fiber die drei erstgenannten Genera veroffentlicht

hat, die Hauptresultate meiner Untersuchungen nur bestatigen konnen.

Da aber eine flfichtige Recognoscirung von Anfang an nicht meine

Aufgabe sein konnte, so beabsichtige ich, die Ergebnisse meiner Unter-

suchungen ausfuhrlich zu bearbeiten und als eine Serie von Mono-

graphien uber die einzelnen Genera der Oeffentliehkeit zu fibergeben.

Die Arbeit der englischen Verfasserin kann selbstverstandlich ebenso

wenig die Veroffentlichung meiner bereits abgeschlossenen Unter-

suchungen gegenstandslos machen, wie von der definitiven Bearbeitung

meiner dem Abschlusse nahen und in meiner vorlaufigen Mittheilung

angekfindigten Forschungen mich abhalten. Wie schon erwahnt, wird

die erste, jetzt schon im Erscheinen begriffene Monographie der Birke

gewidmet sein; die zweite soil die Untersuchungen fiber Corylus, die

dritte fiber Alnus u. s. w. enthalten.

Im FolgenSen mochte ich nun aber nur die Ergebnisse meiner

Untersuchungen fiber die Birke und Erie zusammenfassen. Diese

Untersuchungen haben mich zu einigen Schliissen geffihrt, die, meiner

Meinung nach, den Hauptpunkt der Frage nach der raorphologischen

Deutung der Chalazogamie treffen sollen, und halte ich mich unter so

bewandten Umstanden ffir berechtigt, die Autorschaft in dieser Sache

voll fur mich in Anspruch zu nehmen.

1. Die Bliithenanlage wird bei der Birke und Erie von einem

Achselsprosse gebildet, dessen Scheitel in der Vertiefung zwischen

beiden Oarpellblattern verborgen ist. Aus den Carpellen entwickeln

sich spater nur die beiden Narben und der kurze Griffeltheil, wahrend

der fibrige, viel grossere Theil des Fruchtknotens seine Entstehung

einem spateren, intercalaren Wachsthume der Blfithenachse verdankt.

2. Die Anlagen der Samenknospen erscheinen als seitliche Hervor-

woibungen der Blfithenachse, die zu dieser Zeit mit der ausseren

Fruchtknotenwand zum Theil verwachst.

3. Der definitive Aufbau des Fruchtknotens und die Placentations-

verhaltnisse werden vom intercalaren Wachsthume der Basis des Frucht-
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knotens resp. der Bliithenachse in der Art beeinflusst, dass die fertigen

Samenknospen scheinbar aus den Carpellrandern entspringen; that-

sachlich sind sie aber achsenbQrtig, d. h. auf der axilen Placenta

inserirt, die eine saulenformige Verlaogerung der Bliithenachse darstellt,

was alles besonders klar bei der Erie auffallt.

4. Der Fruchtknoten bleibt bis auf seine vollstandige Ausbildung

ungeschlossen , d. h. wird in seinem Griffeltheile von einem spalten-

formigen Langskanal durchzogen, der zwischen den beiden Narben nach

aussen miindet.

5. Die Pollenschlauche wachsen jedoch nicht in dem erwahnten

Griffelcanal, sondern intercellular, im Gewebe der angeschwollenen

Carpellrander (SCHACHT's „unfruchtbarer Samentriiger") hinab, bis in

den oberen Theil der axilen Placenta; durch das Gewebe der letzteren

in den Funiculus der Samenknospe geleitet, dringt der Pollenschlauch

endlich durch die Chalaza in den Nucellus ein.

6. Der Pollenschlauch erreicht den Gipfel des Embryosackes,

wahrend in letzterem noch die Kerntheilung vor sich geht. Meistens

enthalt der Ernbryosack in dieser Periode nur vier Kerne. Nach der

Ausbildung des Geschlechtsapparates entsendet der Pollenschlauch

eine Anzahl langer Fortsatze, welche den Ernbryosack vora Gipfel aus

nicht selten bis zur Basis umfassen. Diese Fortsatze wachsen aus dem
unregelmassig erweiterten und aufgetriebenen Ende des Pollenschlauches

hervor, welches den Ernbryosack von oben bedeckt. Gegen das Ende
der Befruchtung wird der Pollenschlauch durch Zerrung stellenweise

verengt, so dass cr zuletzt nur noch in der Chalaza und als ein

Buschel von Auslaufern auf dem Embryosacke sichtbar bleibt
1
).

7. Die Entwickelung des Embryosackes verlauft nach dem Typus

der ubrigen Angiospermen. Der zur Befruchtung reife Ernbryosack

enthalt im oberen Theile den Geschlechtsapparat, bestehend aus dem

Ei und zwei Synergiden — an der Basis drei Antipoden und zwei

freie Kerne in der Mitte, die nicht verschmelzen, bevor die eigentliche

Befruchtung eintritt. Die Befruchtung geschieht unter Theilnahme

einer der Synergiden, deren Inhalt sich unter Trubung desorganisirt.

Das befruchtete Ei bedeckt sich erst verhaltnissmassig spat mit der

Zellstoffhaut, und zwar zuletzt an seinem untersten Ende, wo man

noch langere Zeit eine Lucke nachweisen kann. Urn dieselbe Zeit

geht der Embryosackkern in die Theilung ein, die zur Bildung des

Endosperms fiihrt. Die Theilungen der Eizelle und die Embryo-

entwickelung verlaufen ganz nach dem Typus der ubrigen Dicotylen.

1) Diese Details beziehen sich speciell auf die Birke und sollen hier deshalb

erwahnt werden, weil die beschriebene Verzweigung des Pollenschlauches eine Er-

scheinung bildet, die in ihrer auffallenden Eigenthumlichkeit von dem bisher be-

kannten Verhalten der Pollenschlauche -wesentlich abweicht.
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166 s - Nawaschin:

Auf Grund der erwahnten Thatsachen unterscheide ich theoretisch

die folgenden drei Stadien in der Bliithenentwickelung bei der Birke

und Erie:

Erstes Stadium, vor der Bestaubung: Der Fruchtknoten ist

noch unentwickelt, die Bluthenachse hat zwei erste Blatter, die Carpell-

blatter, getrieben; ihr Scheitel bietet eine (noch einfache) axile

Placenta dar.

Zweites Stadium, zur Zeit der Bestaubung: Die beiden

Carpelle haben ihre vollkommene Ausbildung erreicht, sie bilden jetzt

zwei Narben und einen kurzen Griffelkanal; die Bluthenachse entwickelt

sich weiter: sie ist zur Bildung eines folgenden Paares Blatter ge-

schritten, welche die Anlagen der Samenknospen darstellen. In diesem

Stadium erscheint die axile Placenta somit gelappt.

Drittes Stadium, zur Zeit der Befruchtung: Die Carpelle

sind langst vertrocknet; die Bluthenachse ist ausgewachsen und bildet

den fertigen, zwar auch jetzt nicht geschlossenen Fruchtknoten. Der

Scheitel der Bluthenachse tragt zwei Samenknospen, die erst jetzt ihre

vollkommene Ausbildung erreicht haben.

Zuniichst ist es einleuchtend, dass der Fruchtknoten der Betulineen
in seinem fertigen Zustande nach seinem Aufbau, besonders aber nach

den Eigenschaften seiner Samenknospen, resp. des Embryosackes und

Geschlechtsapparates, einen zwar sehr einfachen, dennoch aber typischen

angiospermen Fruchtknoten darbietet; ferner aber auch, dass die eigen-

thumliche Art der Entwickelung des Fruchtknotens (in dessen Aus-

bildung die Carpelle eine so untergeordnete Rolle spielen), besonders

aber die auffallenden Erscheinungen bei der Befruchtung, der naheren

Vergleichung der Betulineen mit den echten Angiospermen im Wege
stehen. Es lag mir daher die Vermuthung nahe: es muss ein inter-

mediarer Typus zwischen chalazogamen Pflanzen und echten Angio-
spermen existiren, welcher — einer der den Betulineen im Systeme

nahestehenden Familie angehorend — sich von dem chalazogamen

Typus durch beschleunigten Entwickelungsverlauf der Bluthe und durch

verkiirzten Weg des Pollen schlauches auszeichnet.

Einen solchen Typus habe ich nun in der Familie der Ulmaceen
wirklich aufgefunden, denn Ulrnus effusa, die ich in diesem Fruhjahre

untersuchte, zeigt gerade die passenden Verhaltnisse: Zur Zeit der Be-

staubung finden wir bei dieser Pflanze die fast fertigen Samenknospen;

der Pollenschlauch erweist sich auch hier unfahig, in der Fruchtknoten-

hohle frei zu wachsen und kann demnach noch viel weniger durch die

Mikropyle den Nucellus erreichen; er drangt sich vielmehr durch das

Gewebe des kurzen Griffels hindurch, steigt im Innern des Funiculus

bis auf die halbe Hohe der Samenknospen hinab und wendet sich dem
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Scheitel des Nucellus zu, welchen er, die beiden Integumente durch-

bohrend, endlich erreicht *) (s. Fig. 6 der nachstehenden Abbildung).

Die Chalazogamie ist somit nicht als eine Sondereigenthiimlichkeit

oder eine Art von Anomalie einer eng umschlosseDen Pflanzengruppe, fur

dieselbe allein geltend, aufzufassen. "Vielruehr lasst sich die bei den

Angiospermen verbreitete Befruchtungsart durch die Fruchtknoten-

hohle und die Mikropyle (Porogamie), wenigstens bei vielen Dicotylen,

als eine von der Chalazogamie abstanimende Anpassung deuten, welche

die hoheren Pflanzen im Laufe der Entwickelung durch das allmahliche

„Gewohnen" des Pollenschlauches an den kurzeren Weg und an ein

schnelleres Wachsthum in den Hohlungen erworlen haben.

Dieser allgemeinere Gesichtspunkt fiihrt uns nun zur Frage, ob

wir nicht auch die Chalazogamie von irgend welcher uns bekannten

lichen Art der Befruchtung ableiten konnen? Die Ent-

wickelungsgeschichte der Betulineen-Bliithe giebt uns, meinem Er-

achten nach, die dazu nothigen Stutzpunkte.

Wollen wir namlich das erste der oben angedeuteten Entwickelungs-

stadien der Betulineen -Bliithe als fertigen Zustand eines sehr rudi-

mentaren Fruchtknotens betrachten, dessen einfache axile Placenta in

ihrem Innern den Embryosack birgt (s. Fig. 1 der umseitigen Ab-
bildung). Die Pollenkorner konnen durch die offene Mundung solches

primitiven Fruchtknotens direct auf den Scheitel der Placenta gelangen;

der Pollenschlauch braucht somit nur eine kurze Strecke in das Gewebe
hineinzuwachsen, urn den Embryosack zu erreichen. Stellen wir uns

ferner vor, dass dieser rudimentare Fruchtknoten bei einem hoher ent-

wickelten Pflanzen-Typus das wesentlichste Merkmal eines angiospermen

Fruchtknotens, d. h. die Narben und den Griffelkanal bekomme; dabei

kann die axile Placenta (die Bluthenachse) entweder einfach bleiben,

oder durch seitliche Sprossung die Anlage eines Blattpaares bilden

(vergl. Fig. 2). In den beiden Fallen tritt ein Fruchtknoten mit nicht

differenzirten Samenknospen uns entgegen, welchen Typus wir nur zum

Theil als hypothetisch betrachten diirfen, indem derselbe theils von

der zur Bestaubung fertigen Betulineen-Bliithe, theils von den Frucht-

knoten mancher reducirten Pflanzen (Loranthaceen und Santa-

lace en) thatsachlich dargeboten wird. Im Fruchtknoten mit einfacher

1) Mir erscheint es nicht unwahrschoinlich, dass moglicber Weise das Ver-

halten des Pollenschlauches bei Fagus beinahe gleich dem bei Ulmus ge-

funden werden durfte — auch von M.Benson, wenn sie in geneigter Beruck-

sichtigung meiner hier roitgetheilten Beobachtung fiber Ulmus sich der Muhe

unterzoge, ihre betreffende Untersuchung zu revidiren. — Die von M. BSBKn wm
Zeiohnung (PI. 68, Fig. 11) kann mich noch nicht von der Grundlosigkeit

meiner erwahnten Voraussetzung uberzeugen; ich fand bei UJmus blinde Ab-

zweigungen, die zuweilen in diese oder jene Hohlung eine kurze Strecke frei hinein-

wachsen und somit den Beobachter, anlangend den eigentlichen Gang des Pollen-

schlauches, unter Umstanden irre fuhren.
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Placenta muss der Embryosack in deren Gewebe eingesenkt werden >

die beiden seitlichen Fortsatze der Placenta bei dem zweiten Typus

indess miissen je einen Embryosack in ihrem Innern enthalten. Es

ist einleuchtend, dass die friiheren Bedingungen des intercellularen und

senkrechten Yerlaufes fur den Pollenschlauch im ersten Falle erhalten

bleiben, wabrend in dem zweiten der Pollenschlauch eine krumine

Bahn durch die Cbalaza der (noch unentwickelten) Samen-
knospen brechen muss, urn den Scheitel des Embryosackes zu er-

reichen; sonst hatte der Pollenschlauch seine „Gewohnheit" an inter-

cellularen Verlauf und an diesem Verlaufe entsprechende Ernahrung

plotzlich abandern miissen.

Denken wir nun die beiden letzten hypothetischen Typen fort-

entwickelt und im einen Falle eine einzige grundstandige (Fig. 3), im

anderen aber zwei achsenbiirtige Samenknospen (Fig. 4 und 5) gebildet,

so gelangen wir zu den in der Natur thatsachlich existirenden Typen,

deren erster von den nicht chalazogamen Myrica und Juglans, deren

zweiter von den chalazogamen Betulineen dargestellt wird.

Nun kommt es darauf an, ob wir den offenen Fruchtknoten — der

von uns als ein ursprunglicher Typus angenommen worden und somit

als Ausgangspunkt unserer Betrachtungen gedient hat — als ein ebenfalls

wirklich existirendes Organ ansehen durfen? Ich halte meines Theils

dafur, dass ein solches Organ wirklich existirt und nichts anderes als das

sogenannte „gymnosperme Ovulum" ist. Wohl mir bewusst der Hinder-
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nisse, die einer solcben Deutung des weiblichen Organs der Gymno-
spermen entgegenstehen , schliesse ich mich dennoch den vielen

Morphologen an, die dieses Organ als einen rudirnentaren Fruchtknoten

aufgefasst hatten. Von den verschiedenen Deutungen, die das so-

genannte „gymnosperme Ovulum" bei letzterer Auffassung im Laufe

der Zeit erfabren bat, wable icb diejenige von AGARDH, der die weib-

lichen Bluthen der Coniferen als nackte Fruchtknoten bezeichnet und

mit denen der Amentaceen vergleicht 1
).

AGARDH's Auffassung deckt sich mit der meinigen vollkommen,

denn dieser Gelehrte halt gleichfalls den „Nucellus tt der Ooniferen-

Blfithe fur eine axile Placenta, welche die auf ihre Embryosacke

beschrankten Ovula (die sogenannten Corpuscula) enthalt. Selbst-

verstandlich ist die AGARDH'sche Auffassung jetzt insofern zu modi-

ficiren, als der „Nucellus" der Coniferen, nach der heutigen Deutung,

nicht mehrere, sondern einen einzigen Embryosack enthalt.

Ich bin fiberzeugt, dass die mannichfachen Beziehungen, die

zwischen den Betulineen und Coniferen existiren und von ver-

schiedenen Gesichtspunkten aus vielfach von mehreren Botanikern an-

gedeutet wurden, ihre weitere Begrundung durch eine vergleichend-

morphologische Forschung fiber die Blfithen- resp. Bluthenstandstheile

bei den genannten Pflanzenfamilien finden werden. Mit den embryo-

logischen Studien der Betulineen unternahm ich daher gleichzeitig

die vergleichenden Untersuchungen fiber den Bau der Zapfen der

verschiedenen Species der Birke, Erie, Cupressus, Thuja u. a., weil

die Cupressineen als die den Betulineen am nachsten stehenden

Nadelholzer anzusehen sind. Die ersten von mir erzielten Resultate in

Bezug auf den bisher nicht genfigend bekannten Bau der Birken-

und Erlenscbuppe ermuntern mich, diese Untersuchungen weiter fort-

zusetzen mit der Zuversicht, zu Gunsten meiner in diesem Berichte

erorterten Hypothese auch auf diesem Gebiete beizutragen.

Baltisch-Port im Juli 1894.

1) Vergl. E. Strasburger, Die Coniferen und Gnetaceen, p. 191.
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