
S
FI

FA
N
S
, AR
M
R

la OTANISCHES
رکهکیکدو

�
�
�
�

»f}/ �����
� ARCHI

ZEITSCHRIFT FÜR DIE GESAMTE BOTANIK .

HERAUSGEBER DR . CARL MEZ ,

PROFESSOR DER BOTANIKAN DER UNIVERSITAT
KOENIGSBERG .

BAND I HEFT 5-6 AUSGEGEBEN AM 1
.MÄRZ 19 24 .

-

Herausgeber : Prof. Dr. Carl Mez , Königsberg Pr . , Besselplatz 3 (an diese Adresse
alle den Inhalt d . Zeitschrift betreffenden Zusendungen ) . Verlag des Repertori-
ums , Prof. Dr. Fedde , Berlin -Dahlem , Fabeckstrasse 49 (Adresse für den Bezug der
Zeitschrift ) . Alle Rechte vorbehalten . Copyright 1924 by Carl Mez in Königsberg .

-

Entwurf einer Kritik der Thyllenfrage

mit Ergebnissen eigener Versuche .

Von ROBERT LOHSE ( Leipzig ) .

EINLEITUNG .

Seit MALPIGHI vor fast 250 Jahren in seiner Anatomia plantarum zum ersten ma-
le auf die eigentümlichen Zellbildungen im Innern gewisser Gefässe aufmerksam ge-
macht hatte , war ein anziehendes kleines Forschungsgebiet gegeben . Es erschien
verlockend genug , den Zusammenhängen dieser bescheidenen Wachstumsvorgänge nach-
zuspüren . Doch mag es kein Zufall gewesen sein , dass ihrer lange Zeit nur anmer-
kungsweise gedacht wurde , ebensowenig , dass es einer Frau vorbehalten war , ihnen
im Jahre 1845 die erste ausführliche Studie zu widmen : Die grosse Wissenschaft
mass ihnen eben zunächst nur geringe Bedeutung bei , und man überliess die Betrach-
tung eines so armutigen Gegenstandes nach den damaligen Gepflogenheiten der lie-
benswürdigen Zuneigung , welche schöngeistige Frauen der Scientia amabilis entge-
genbrachten . Immerhin müssen die widerspruchsvollen Deutungen jener zelligen Aus-
füllungen genauere Untersculungen gebieterisch gefordert haben .

SCHLEI DEN (125 , p . 219 ) wies zwar in den "Grundzügen der Botanik " auf den Zu-
sammenhang der Zellen in den Gefassen von Hedychium und Canna mit den benachbarten
Parenchymelementen hin und gab eine zutreffende Beschreibung ihrer Entstehungsge-
schichte ; im allgemeinen machte er aber noch das abnorme Eindringen bildungsfähi-
ger Flüssigkeit in die Gefässe für solche Erscheinungen verantwortlich . Auch war
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für die Folgezeit der Glaube an ein zelliges "Luxurieren " der Gefässmembran kei-
neswegs ausgerodet .
Ein für die Entwickelung des Problems entscheidender . Schritt wurde , so un-

wahrscheinlich es klingen mag , erst getan , als HERMINE v . REICHENBACH in ihrer
klassischen Abhandlung den wuchernden Zeliblasen einen Namen beilegte (Thylakos =
Sack , Beutel ) : Vorher hatten ihnen die grossen Fragen der Botanik jede beträcht-
lichere Beachtung entzogen ; mun sonnten sie sich in dem wärmenden Lichte einer ge-
wissen Wichtigkeit , ob mit Recht , sei an dieser Stelle noch nicht erörtert .
Seitdem erschienen bis auf unsere Tage in rascher Folge Beiträge zur Thyllen-

frage , als Ergebnis teils eigentlicher Thyllenstudien , teils zufällig gemachter
Beobachtungen . Auch die umfänglichsten Untersuchungen reichten jedoch nicht aus ,
mehr als einen Ausschnitt der Gesamtfrage zu bieten , auch wenn sie sich bemühten ,
das Problem an der Wurzel zu packen und die wesentlichen Ursachen herauszustellen .
Fast jeder grösseren Arbeit gingen Sammelberichte voraus , geeignet , über die

Hauptpunkte aufzuklären . Aber wer auch immer das Problem von neuem in Angriff
nahm , war sich der Pflicht und der Notwendigkeit bewusst , auf die ursprunglichen
Angaben ohne Ausnahme zurückzugreifen und sich mit ihnen in aller Ausführlichkeit
auseinanderzusetzen .

VERSUCH EINER KRITISCHEN ZUSAMMENFASSUNG DER BISHER AUFGETAUCHTEN ANSCHAU-
UNGEN ÜBER AUFGABE UND ENTSTEHUNGSURSACHEN DER THYLLEN.

In den einleitenden Bemerkungen war die Bedeutung jenes Vorganges für die Er-
kenntnisbildung hervorgehoben worden , welcher in der Einsetzung eines Wortes für
eine Erscheinung besteht . Mag dieses auch noch so nichtssagend sein , wie gerade
im vorliegenden Falle , wo es mur eine auffällige Äusserlichkeit , nämlich das
bruchsackartige Vordrängen eines Wandungsteiles in den frei verfügbaren Raum , zum
Ausdruck bringen will , so wird es doch zur Ursache einer veränderten Einstellung
des Denkens auf die Erscheinung . Der natürliche Strom der Dinge rauscht uns in
seiner ganzen Fülle entgegen und ist nicht in Wesentliches und Unwesentliches ge-
schieden . Das Wort aber hebt hervor oder schaltet aus , reisst Einzelheiten als
selbständige Einheiton aus dem Zusammenhang heraus und ordnet die vermeintlichen
Teile jedes Phaenomens nach ihrem vermeintlichen Werte im Rahmen des Ganzen .
Solche aus dem Zusammenhang gerissene künstliche Einheiten sind die Gefässthyl-

len . Nachdem "der ,Ungenannte " zweifelsfrei bewiesen hatte , dass sie mur Zell-
anhängsel wären 2) begann die Suche nach ihrer Funktion .2•

יו

Sie glichen oft mit Stärke vollgepfropften Tonnen ; was lag näher , als ihnen
die Aufgabe der Stärke speicherung zuzuschreiben ? Dabei wurde übersehen, dass es
sich mit der gleichen Wahrscheinlichkeit um eine aus den Gegebenheiten begreifli-
che , beiläufige Erscheinung handeln konnte (136 , p . 765 ; 133 ; 115 ) . Der Stärkege-
halt der Thyllenblase entsprach stets dem ihrer Hutterzelle ; er konnte , besonders
bei krautigen Pflanzen , nahezu Null sein . Worin lag in diesen Fällen die Aufgabe
der Thyllen? Vielleicht hatten sie gar keine Aufgabe ! Mindestens liess die Deu-
tung an Allgemeingiltigkeit zu wünschen übrig . Auch gibt es alle Übergänge zwi-
schen Befunden , die zur unbestreitbaren Feststellung einer Funktion führen , und
anderen , die nicht den geringsten Anhaltspunkt dafür bieten , auch wenn sie nicht
den Eindruck der Beiläufigkeit machen .
Wir müssen uns deshalb anstrengen , eine Grundlage zu finden , welche die Auf-

teilung des Problems in eine Anzahl Einzelfragen vermeidet , vielmehr alles , was
dazu beiträgt , ausschaltet und das Gemeinsame aller in das Gebiet gehörigen Er-
scheinungen betont . In diesen beiden Aufgaben ist die natürliche Einordnung des
Stoffes vorgezeichnet .
Durch CRUGER ( 19) wurde zum ersten male eine neue Funktion der Thyllen wahr-

scheinlich gemacht , ihre Eigenschaft , den Verschluss durch Verwundung blossgeler-
ter Hohlräume herbeizuführen . Parenchymzellen wachsen in der Nähe querer Schnitt-

1) HERMINE v . REICHENBACH . - 2) Abschnürung der Thyllen durch eine Querwand war
zwar schon beobachtet worden , schien aber wegen ihres seltenen Vorkommens unwesent-
lich .
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flächen seitlich in die Gefässe und grösseren Interzellularräume hinein und von
dort über die Schnittebene hinaus ( 136 , p . 765 ; 132 , p . 390 ) , wobei sie sich leb-
haft teilen können . Dadurch wird vorläufig eine mützliche Abgrenzung unversehrter
Gewebekörper von in Zersetzung begriffenen erzielt und der ununterbrochene Zusam-
menhang der äusseren Oberfläche wieder hergestellt .
Eine weitere Förderung erfuhr die Frage durch BOEHM ( 9 ) . Freilich kam seine

falsche , mit beispielloser Zähigkeit verteidigte Auslegung , die Thyllen bildeten
sich durch Eindringen von Protoplasma zwischen die inneren Schichten der Gefäss-
membran , einen Rückschritte gleich , der eine in demselben Jahr erscheinende Rich-
tigstellung durch UNGER (151 ) , welcher H. v . REICHENBACH zu ihren Studien ange-
regt hatte , nötig machte ; dafür lenkte er aber das Hauptaugemerk von der unfrucht-
bareren Suche nach der Funktion der Ausfüllungen über zur Klarlegung ihrer Ursach-
en , indem er ihre Bildung infolge von Verwundung bei gestutzten Zweigen in dẹn
Vordergrund stellte , und regte auf diese Weise zu methodischen Versuchen an
REESS (113 ) verwarf die BOEHMsche Auffassung von den wundverstopfenden Funkti-

onen der Thyllen , da sie offenbar nur für einen Teil von ihnen Geltung hatte , oh-
ne selbst eine allgemeinere Lösung zu bringen , und führte seinerseits eine neue
Ursache der Thyllenbildung ins Feld : "Bestimmte Zellen an der Grenze von Gefäss-
wänden bleiben länger wachstumsfähig als ihre Umgebung ; sie wachsen nach dem Orte
geringsten Widerstandes , in die lufterfüllten Gefässe " (siehe auch 33 , p . 446 ) .
Gleichzeitig bestätigten seine eigenen Ergebnisse noch einmal die Ausführungen des
"Ungenannten über die Herkunft der Thyllen .
Ingwischen waren Stimmen laut geworden , welche den Terminus Thylle nicht mur

für Zell -Auswüchse in die Höhlungen der Gefässe , sondern in beliebige vorgebildete
Hohlräume in Anspruch nehmen wollten ( z . B. 85) . Dagegen erhoben sich später ab-
weichende Meinungen , welche die Unterschiede zwischen den beiden Arten von Wucher-
ungen in ein klares Licht brachten und ihre Gleichsetzung schroff ablehnten . Im
ersten Falle handelte es sich ja um die Vorwölbung einer von zwei Protoplasten
aufgebauten Schliesshaut in einen frei verfügbaren Zellraum , im zweiten aber um
den weit weniger verwickelt erscheinenden Vorgang eines blossen Weiterwachsen ei-
ner Zelle an einer durch nichts gehermten freien Fläche . Diese Unterscheidung
blieb zwar unanfechtbar und mag auch triftig gewesen sein , solange der reine Tü-
pfelthyllen-Typus mit schmaler Basis allein bekannt war , bis die Entdeckung aller
Übergänge zu breitbasigen Thyllen (95 , p . 266 ) seine Bedeutsamkeit verwischt hat-
te . Dann sank die Untersuchung des Schicksals der Gefässmembran soweit sie die
Thylle unspannte , zu einer Frage von sekundärer Wichtigkeit herab . Jedenfalls er-
schien es in der Folge klar , dass die Zellblasen , wenn ihr Wachstum weiter ging u .
wohl gar zu Teilungen führte , ihre Membran nicht durch blosse Dehung vergrösserten
(95 , p. 269-70 , p . 276 ) .

•

Auch hier zeigten Namengebung und Spitzfindigkeiten ihre Tücke , indem sie un
charkteristischer Ausserlichkeiten willen die Verinigung zusammengehöriger Erschei-
nungen vereitelten . Wir wollen uns dieser künstlichen Scheidung nicht bedienen u .
den wegen seiner Kürze brauchbaren Ausdruck Thylle für alle Wucherungen in vorge-bildete Hohlräume anwenden Der besseren Übersicht wegen erscheint es aber rat-
sam , die Entwickelung unserer Kenntnisse über die Gefäss-Thyllen zunächst geson-
dert weiter zu verfolgen .
Neue Vermutungen über sie brachte eine spätere Arbeit BOEHMS ( 10) , welche sich

mit der Funktion der Gefässe befasste . Darin wurde SCHLEIDENS (126 , p . 361 ) in ab-
weisendem Tone gehaltene Feststellung , die Gefässe seinen zweifellos luftführende
Organe (87 , p . 12 ; 125 , p . 219 ) angegriffen . Der Kampf um ihre Funktion hatte
schon längst eingesetzt (64 , p. 230 ) , und die Stimmen mehrten sich , welche ihnen

1) BOEHAS wertvollste Einzelbeobachtung war wohl die durch das Experiment ( 29 , p .
329) gestützte Feststellung der Unwegsamkeit wundthyllen -erfüllter Gefässe für
Luft und Wasser (mur an den Zweigenden ) . ( Siehe auch 65 , § 262 ; 110 , p . 188 ) . 2)
mochte sie nun bei weiterem Wachstum der Thylle resorbiert oder zerrissen werden
(92 , p . 144 ; 133 , p . 371 Anm . ) - 3) Das ist natürlich nur eine Frage der Überein-
kunft .
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wässerigen Inhalt zuschrieben ( 88 , p. 254 ; 65 , § 261 ) . Wir wollen dieser Entwicke-
lung nur die notwendige Erwähnung tun und daran erinnern , dass der Streit zugun-
sten beider Parteien auslief , indem die Aufgabe der Gefässe , in ihren Lumen den
Transpirationsstrom zu leiten , erkannt wurde , gleichzeitig die Tatsache aber über
allen Zweifel erhaben blieb , dass sie sich beim Übergang des Splintholzes in Kern-
holz mit Luft füllten . Auch konnten sie beides , Luft und Wasser zugleich , enthal-
ten. BOEHM stellte mun eine Eigentümlichkeit fest , welche beiden Arten von Thyl-
len , den nach Verwundung entstehenden und den , wie man sagte , in gewissen Pflanzen
"normal " auftretenden gemeinsam war , dass sie nämlich stets an Stellen in Bildung
angetroffen wurden , wo lebendes an abgestorbenes Gewebe grenzte , z . B. an der Schei-
de von Splint- und Kernholz oder in der Nähe von Wundflächen . Er schuf sofort ei- ·
nen ursächlichen Zusammenhang und machte die Entstehung der Wucherungen vom Er-
fülltwerden der Gefässe mit Luft von gewöhnlicher Tension , d.h. derjenigen der
ausseren Atmosphaere , abhängig , obwohl es hätte sein Misstrauen wecken sollen ,
dass die Thyllenbildung in gestutzten Zweigen schon nahe unter der Schnittfläche
aufhörte ( 29 , p . 331 ; 95 , p . 295 ) , während der Ausgleich mit der Aussenluft sich
doch sicher auf grössere Tiefen erstreckte , bevor der luftdichte Verschluss gegen
die Aussenwelt verwirklicht worden war . Auf die geringe Hächtigkeit des abschlies-
senden Gewebes hatte übrigens schon CRUGER (19 ) hingewiesen . Aus der neuen tiolo-
gischen Erklärung ergab sich sogleich eine neue Aufgabe der Verstopfungen : Sie
sallten die saftleitenden Organe gegen die Umwelt oder das Kernholz abdichten ( 29 ,
p . 326 ; 141 , p . 470 ) , um die negative Gasspannung der tätigen Gefässe zu erhalten
oder wiederherzustellen ( 30 , p . 37 ; 95 , p . 286 ) .
An dieser Auslegung konnte der Einwand nicht viel ändern , dass es in vielen

Fällen gar nicht zu einem ausreichenden Verschlusse kam , wenn die Thyllen vorzei-
tig ihr Wachstum einstellten ; denn in den Anfängen stecken gebliebene Auswirkung-
en beweisen noch nichts gegen die Anwendbarkeit einer Deutung (89 , p . 5) . Dagegen
wohnt ihr wie jeder anderen teleologischen Erklärung mur eine begrenzte Geltung
inne . Wir sollten uns stets hüten , überall Zwecke zu suchen , und uns lieber an
der Auffindung des Erhaltungsgemässen genügen lassen .
BOEHM hatte einen ursächlichen Zusammenhang zwischen der Spannung der Gefäss-
luft und der Thyllenbildung hergestellt . Worin er bestand , war jedoch zunächst
nicht klar , und es wurde deshalb einstweilen der auf normale Tension gebrachte
Sauerstoff als vermutlich wirksamer Faktor (siehe auch 151 , p . 766) genannt . So
verführerisch die Annahme sich anliess , den massgebenden Einfluss in der Verschie-
bung der Druckverhältnisse zu suchen , so unfruchtbar erwies sie sich in der Fol-
ge siehe auch 95 , p . 285 ) . Warum genügte nicht die damals schon bekannte Tatsa-
che , dass die Mauerzellen eines Interzellularkanals trotz anscheinend geringeren
Hemmnissen , als sie die Gefässthyllen zu überwinden hatten , für gewöhnlich nicht
zur Verschlussbildung schreiten ; um muf die Aussichtslosigkeit des Standpunktes
aufmerksam zu machen ? Scheute man sich vor unzutreffenden Analogien ?
Eine ganze Reihe von Unterschieden und Ähnlichkeiten hatte die schwierige Su-

che nach der Funktion der verschiedenartigen Zwischenzellkanäle und der Gefässe
schon entdecken lassen ; man forschte eifrig nach Verbindungsgängen oder Abgren-
zungen ( 65 , §§ 260 , 251 ; 238 ) zwischen den einen und dem andern Kanalsystem und
nach der Aussenwelt ( 88 , p . 254 ) . Dabei zeigte sich oft der Wunsch als Gedanken-
bildner . Wertvoll war die Feststellung der Hembranlosigkeit der Intercellularräu-
me (65 , § 207 ) . Dagegen förderte die Untersuchung der Wandbildungen bei den Milch-
röhren lange keine einwandfreie Deutung zutage , was an der. eigenartigen Entwick-
lung dieser Zellen (durch Einschieben sich verlängernder Schläuche zwischen ande-
re Zollen ) gelegen haben mag . Oft wurden Sekreträume und -Zellen miteinander ver-
wechselt ( 62 , p . 45 ; 87 , p . 19) . Im Laufe der Zeit ging in Wechsel der jeweiligen
Anschauungen die Funktion der Durchlüftung von den trachealen Elementen auf die
reinen Interzellularräume und Interstitien über , die Funktion Flüssigkeiten ein-
zuschliessen umgekehrt von diesen auf jene ( 65 , § 209 ) , endlich blieb die vermit-
telnde Ansicht , dass beide Formen je nach dem besondern Fall und den näheren Um-
ständen Luft , oder Flüssigkeit , oder beides enthalten können , siegreich ( 6 , p .
220 ; 123 , p . 41-42 ; 138 ) .
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MEYEN rechnete die Luftgänge zu den Sekretbehältern , " insofern sie ein Sekre-
tum , nämlich Gas , absondern " (85 , p . 194 ) . Diese Bemerkung leitet über zu den Fest-
stellungen einer späteren Zeit . Nicht nur die Gefässe stehen zeitweise unter nega-
tivem Druck , sondern auch die Luftkanäle . Die Zusammensetzung der Binnenluft än-
dert sich ausserdem gleichläufig mit den periodischen Schwankungen im Stoffwech-
sel und kommt bisweilen der Aussenluft nahe ( 6 , p . 221 ; 40 , p . 251 ) . Wir bedienen
uns dieser Erkenntnis mur vorläufig , um darzutun , dass trotzdem auf diese Weise
kein Vorwachsen der Kanal -Mauerzellen erreicht wird . Gleichzeitig weisen wir als
unwahrscheinlich zurück , dass die Pflanze sich auf eine ganz bestimmte Luft-Zusam-
mensetzung kapriziert , die sie braucht um Thyllen zu bilden . Der Sauerstoff-Ge-
halt der Binnenluft ist zuzeiten eher höher als der der Aussenluft . Er ruft aber
dennoch keine Zellwacherungen hervor.
MELLINKS (84) Abhandlung über die Interzellular -Wundthyllen brachte die Unter-

suchungen in diesem Teilgebiete in Fluss . Zwar wurde eine Gleichstellung mit den
Gefässthyllen abgelehnt , die Entstehungsweise dagegen als durchaus übereinstimm
end bezeichnet . Damit war die Verwandtschaft beider Erscheinungsformen im Grunde
zugegeben . Die wohl durch Tierfrass erzeugten Wunden , welche Blatt- und Bluten-
stiele von Nymphaea alba häufig aufwiesen , zeigten sich durch Wucherungen ver-
stopft , welche offenbar durch haarartiges Vorwachsen der Luftkanal -Manerzellen
entstanden waren . Hier schien der Abschluss der Binnenräume gegen eindringendes
Wasser die deutliche Aufgabe der abnormen Bildungen zu sein . Es konnten ein- und
mehrzellige Thyllen beobachtet werden . Sie verdankten wohl dem Wundreiz oder sei-
nen Folgen ihre Entstehung . Ihre Zahl nahm von der verletzten Stelle weg sehr
schnell ab . Immerhin erstreckte sich die Wirkung auf beträchtlichere Entfernung-
en (bis 2 cm ) . Leider glaubte MELLINK zwischen Wundthyllen und den sogenannten
normalen eine scharfe Grenze ziehen zu müssen (welche sich als künstlich und un-
zweckmässig herausstellte ) , indem er die Einordnung der kallusartigen , durch Ver-
letzung entstehenden Wucherungen in die Reihe der Thyllenbildungen verwarf . Das
erscheint sonderbar , denn er hatte selbst auf die in den Interzellularen dersel-
ben Pflanze vorkommenden Normalthyllen , die mauerbürtigen Pseudo -Diaphragmen , hin-
gewiesen . Vielleicht bestand der Hinderungsgrund , sie für Thyllen auszugeben , für
ihn darin , dass sie nicht , wie die Gefässthyllen des Kernholzes , an der Wende
zweier Lebensabschnitte auftraten , vielleicht auch in ihrer Verästelung , obwohl
sie sich nicht sonderlich idioblastenhaft geberden .

·

Hier ist wohl der rechte Ort , um einige andere bis dahin bekannt gewordene
Fälle von Interzellularwicherungen inbetracht zu ziehen . SCHLEIDEN (126 ) schil-
derte die Anatomie der Gummigänge , von Opuntia peruviana mit den papillenförmig
in die Höhlung hineinragenden Mauerzellen . Die gleichen Beobachtungen wurden noch
verschiedentlich gemacht , woraus ihre grosse Verbreitung hervorging (vergl . 28 ;
50 ; 142 , p . 107 ; 83 ; 25 ) . Nicht selten füllten die wuchernden Zellblasen die vor-
gebildete Höhlung völlig aus . De BARY ( 6 , p . 55-56 ) beschrieb einen Fall , wo ei-
nige die substomatäre Höhlung einer Wasserspalte begrenzende Zellen zu Thyllenbla-
sen ausgewachsen waren ( Tropaeolum Lobbiarum ) und bildete ihn ab ; SCHWENDENER
(130 , p . 861 ) erwähnte weitere Verstopfungen dieser Art bei Prunus Laurocerasus
und Camellia japonica (vergl . 142 , p . 134 ) . Die substomatären , aber auch viele
der in Interzellularkanäle entwickelten Ausfüllungen entstanden offensichtlich
ohne vorausgehende Verletzung und könnten deshalb mit den entsprechenden Gefäss-
thyllen vergleichen werden .
Mit der Zeit war eine ausführlichere Zusammenfassung der verstreuten Ergeb-

nisse nötig geworden . Dieser Aufgabe unterzog sich MOLISCH ( 95 ) , wobei er die
Schwierigkeit des Gegenstandes hervorhob , und machte sich die Mühe , alle Pflanzen ,
bei welchen bisher Thyllenbildung in den Gefässen ohne vorhergegangene äussere
Eingriffe aufgetreten war , in einem Verzeichnis aufzuführen . Denn sie konnte er-
wiesenermassen als wertvolles Unterscheidungsmerkmal der Arten oder grösserer ver-
wandter Gruppen gelten . Auch liess vielleicht ein Überblick über das Verbreitungs-
gebiet der Wucherungen Schlüsse auf den Grund ihres Erscheinens zu . Diese Vermu-
tung war , wie sich allmählig zeigte , trügerisch . Wenn auch bestimmte Gattungen o-
der Familien eine besondere Neigung zur Thyllenbildung äusserten , so war doch ihr
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Vorkommen keineswegs auf den einen oder anderen Pflanzenstamm beschränkt ; im Gegen-
teil dazu zeichneten sich einzelne Arten thyllenreicher Familien dadurch aus , dass
in ihren Gefässen Füllzellen gänzlich fehlten .
MOLISCH ging auch ausführlich auf Funktion und Ätiologie der Thyllen ein , be-

zeichnete es als einen Irrtum , wenn man den negativen Gasdruck der Binnenluft als
Entstehungsursache annähme (95 , p . 285 ) und hielt vielmehr den Wundreiz für eine
solche . Die Abhandlung stellte die bisherigen Ergebnisse übersichtlich dar und ent-
hielt eine Menge neuer Einzelbeobachtungen , auf welche hier und da noch einzugehen
sein wird .
Durch RAATZ (110 ) erfuhr die teleologische Seite der Thyllenfrage eine herbe
Kritik . Er griff die Meinung an , die Füllzellen hätten die Aufgabe des Abschlus-
ses toter Gewebe von lebenden . Zwar liessen sich zutreffende Fälle dieser Art nicht
ableugnen , doch gäbe es auch viele Ausnahmen , wo Wucherungen schon in den jüngsten ,
fast unmittelbar auf den Cambiumring folgenden Gefässen schön entwickelt wären .
Hier könnte von abgestorbenem Kernholz wohl nicht die Rede sein , noch weniger lies-
se sich die Deutung auf die Coniferen anwenden , denn ihre Tracheiden seien ohne-
dies schon geschlossen und eines zelligen Verschlusses gar nicht bedürftig . Diesennichtals eine zweckmässige Einrichtung zu bezeichnen sei verfehlt 1 ) . Vielmehr habe man
es hier zu tun mit den Auswirkungen eines Wundreizes , welcher von den Markflecken
oder -Wiederholungen genannter Wundparenchymwucherungen ausging , mit einer Über-
tragung gesteigerten Wachstumsbestrebens von verletzten Gewebeteilen auf unverletz-
te .
Es zeigte sich immer deutlicher , dass dem Problem mit Zweckmässigkeits-Erklä-

rungen nicht recht beizukommen war , und es musste deshalb immer mehr Wert darauf
gelegt werden , den Einfluss äusserer Faktoren , vor allem der Luft , des Wassers und
seiner Leitung auf die Entstehung der Füllzellen durch eigens angestellte Versuche
zu bestimmen .
Wir übergehen am besten einzelne kleine Hinweise , die sich stellenweise in der

Literatur finden und springen über auf die ausführlichen Betrachtungen , welche
WINKLER (165) diesem Gegenstande widmete . Wie zu erwarten war , bezeichnete er in-
mer noch Ätiologie und Funktion der Thyllen als eine offene Frage und bedauerte
das Fehlen einer umfassenden Kritik . Auch die geringe Neigung der Ausstülpungen ,
sich durch eine Querwand von ihrer Mutterzelle abzugliedern , konnte ihm nicht als
wesentliche Eigenschaft erscheinen , denn er hatte sich nicht getäuscht , als er den
extrem weiten Gefässen tropischer Lianen die Fähigkeit zuschrieb , die Bildung mehr-
zelliger Wundhaare zu ermöglichen . Sie wuchsen allerdings mur bei Jacquemontia vt
olacea Choisyzu 6 - 10-gliedrigen Schläuchen heran , und es 1 ss sich auch nach we-
nigen Tagen ein völliger Verschluss der beträchtlichen Hohlräume an der Schnitt-
wunde feststellen . Bei der Mehrzahl der untersuchten Pflanzen wurde er dagegen auf
besondere Weise , nämlich durch Verschleimung oder Vergummung erzielt , andere wieder
zeigten nur kleine , ungeteilt bleibende Thyllen . Bei Lygodium -Arten traten weder
sie noch sonstige Verstopfungen auf . Die Haarzellen speicherten auch dann keine
Stärke , wenn das Holzparenchym solche reichlich führte , wohl aber die blossen , un-
septierten Ausstülpungen ( Ipomoea rosea) . Das weist uns immer nachdrücklicher da-
rauf hin , dass es unnötig ist , eine besondere Funktion der Stärke speicherung für
die Thyllen anzunehmen . Es ist wohl vielmehr am Platze , die Holzparenchymzellen mit
Kartoffelkellern zu vergleichen , die seitlich erweitert wurden und nun grösseren
Vorräten Raum bieten ( siehe auch 94 , p . 82) .
WINKLER legte sich nun die Frage vor , welche der mit der Durchschneidung geän-

derten oder neu geschaffenen Bedingungen eigentlich die Wundthyllen-Bildung zur
Folge hätte und versuchte , an der Hand kritischer Erwägungen zunächst diejenigen
unter ihnen herauszufinden , welche nicht dafür inbetracht kommen konnten . Erst wenn
ihre Unwirksamkeit erwiesen war , hatte man freie Bahn , um entweder den Wundreiz
selbst für die Erscheinung allein verantwortlich zu machen , oder ihm das gleiche

1) Gerade das Stammholz von Abies pectinata , welches sich nur durch geringe Harz-
bildung auszeichnet , neigte lediglich zu spärlicher Thyllenbildung , obwohl sie
zweckmässig hätte reichlich ausfallen müssen .
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Schicksal zu bereiten und seine Bedeutungslosigkeit aufzudecken . Verschiedene Be-
obachtungen waren geeignet , Zweifel gegen seinen entscheidenden Einfluss aufkom-
men zu lassen . Thyllen entwickeltne sich in den untersuchten Fällen nur in verletz-
te Gefässe , aber nicht in die ihnen benachbarten . Wundreiz pflegt sich aber sowohl ,
in der Längs- wie in der Quer-Richtung auszubreiten . Diesem Einwand fehlt die Be-
weiskraft , so einleuchtend er erscheint , weil das Ausbleiben einer Weiterleitung
in der erwarteten Ausdehnung nicht gegen ihr Vorhandensein schlechthin spricht . Sie
kann ja durch irgendwelche Hemmungen , die sich ihr sicher stets entgegenstellen
werden , zum Auslöschen gebracht werden , ehe es ihr möglich war , auf nähere oder
weitere Entfernungen überzugreifen . Die Ausbreitung eines Reizes über das Nachbar-
gebiet hat ihre Grenze ; ihr Mass bestimmt der einzelne Fall . Durch RAATZ war auch
bereits das Vorkommen von Wucherungen festgestellt worden , welche offenbar durch
Weiterleitung eines Wundreizes zustande kamen und sich in unverletzte Tracheiden
erstreckten . Die ähnliche Beobachtung MELLINKS bei Nymphaea alba , wo nach dessen
Schilderung nicht nur die verletzten , sondern auch benachbarte unverletzte Inter-
zellularräume zur Thyllenbildung schritten , glaubte WINKLER anzweifeln zu müssen
(siehe auch 3 , p . 90 ) . Ebenso schien ihm die TatsacheEbenso schien ihm die Tatsache für seine Auffassung zú
sprechen , dass STRASBURGERS Quetschversuche trotz starker Verwundung keine Aus-
füllung intakt gebliebener Gefässe hervorriefen , die Wasserleitung vielmehr fort-
dauerte . Es muss hier immer wieder mit allem Nachdruck in den Vordergrund gestellt
werden , dass ein Ausbleiben einer Wirkung nichts gegen das Vorhandensein einer
dafür angeführten Ursache aussagt . In der Natur sind soviele Ursachen am Werke ,
welche ihre Folgen gegenseitig ganz oder teilweise aufheben und unserer Beobach-
tung entziehen ; ja , wir ahnen stets nur Ursachen , weil wir uns ihrer Tätigkeit
nur dann bewusst werden , wenn ihre Folgen eine unsern Sinnen zugängliche Gestalt
angenommen haben . Mögliche Ausgestaltungen , welche durch innere Reibung gegenstre-
biger Kräfte verloren gehen , bleiben dagegen unserer Erkenntnis verborgen . So lie-
gen vielleicht die Dinge in dem letzten angeführten Falle . Es ist anzunehmen , dass
die keineswegs unterbrochene Wasserleitung in den unverletzt gebliebenen Gefässen
den hemmenden Faktor abgeben kann , wie es sich überhaupt in der Folge herausstel-
len wird , dass das flüssige Wasser wie die Kallus- , so auch die Thyllenbildung
merkbar beeinträchtigt . Ähnlich verhält es sich mit der Normal -Thyllenbildung .
Hier ist eben der hemmende Faktor , das flüssige Wasser , durch Luft -Erfüllung der
Gefässe in Wegfall gekommen ( siehe auch 84 , p . 750 ; 95 ) .
Der wichtigste Einwand WINKLERS gegen die Wirksamkeit des Wundreizes ist wohl

jener , welcher auf die "normale " Entstehung der Füllzellen hinweist (bei der Bil-
dung des Kernholzes ) , wo es sich nicht um eine Durchschneidung von Gefässen han-
delt . Doch wird darauf erst später einzugehen sein . Es tritt das Bestreben her-
vor , einen gemeinsamen Grund für das Auftreten aller Arten von Gefässthyllen her-
auszuarbeiten . Der Verfasser kommt schliesslich darauf zu , das Aufhören der Wasser-
leitung und die Erfüllung der trachealen Elemente mit Luft von normalem Drucke und
normaler Zusammensetzung dafür in Anspruch zu nehmen . Für diese Anschauung sprach
eine Reihe von Befunden , u.a. der Entwickelungshergang beim herbstlichen Blatt-
fall . An der Stielbasis tritt hier Thyllen- oder Gummibildung auf ( 135 ) , bevor
durch die Ablösung des Blattes die Unterbrechung der Leitungsbahnen erfolgt und
damit eine Wunde geschaffen ist . Nun nimmt seine Transpiration mit seinem zuneh-
menden Alter ab , um nahezu auf Null zu sinken . Nach ihrem Aufhören ist die negati-
ve Gasspannung in den Tracheen wohl sehr gering , wenn nicht aufgehoben . Die vorher
immer mit Wasser in Berührung stehenden Tüpfel oder grösseren Membranstellen der
Thyllen -Mutterzellen grenzen jetzt direkt an Luft . Vor allem ist die Wasserleitung
als solche unmöglich gemacht , an welcher vielleicht die Nachbarzellen der Gefässe
unmittelbar beteiligt sind . Mit diesen weitgehenden Veränderungen könnte die Bil-
dung von Füllzellen etwas zutun haben . Da es möglicherweise unlösbare Schwierig-
keiten bereitet hätte , die inbetracht kommenden Faktoren gesondert wirken zu las-
sen , versuchte WINKLER , die Frage dadurch einer Lösung näher zu bringen , dass er
die Wasserleitung in den durchschnittenen Gefässen aufrecht erhielt . Sonst hatte
die Unterbrechung der Leitungsbahnen die sofoertge Sistierung der Wasserbewegung
zur Folge . Nun wurde sie in beiderseits mit queren Wundflächen versehenen Zweig-
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stücken durch Hindurchsaugen oder -Pressen von Wasser künstlich aufrecht erhal-
ten . Erst nach Verlauf von 12 Tagen machte sich eine Hemmung in Gestalt beginnen-
der Thyllenbildung bemerkbar . Eine den Vorgängen bei dem herbstlichen Laubfalle
entsprechende Erscheinung liess sich an ihrer Spreite beraubten Blattsticlen be-
obachten . Sie werden gewöhnlich wie Internodienreste unter basaler Thyllenbildung
vorzeitig abgestossen . Setzt man aber der Schnittfläche einen Gipsblock auf , der
die Transpiration unterhält , so bleibt der Blattstiel noch wochenlang an der Pflan-
ze . Dies ist ein Zeichen für das Ausbleiben der basalen Thyllenbildung .
Weitere ähnliche Versuchel ) zeitigten das übereinstimmende Ergebnis , dass das

Aufhören der Wasserleitung ohne Zweifel die Entstehung zelliger Gefäss -Ausfüllun-
gen im Gefolge hat , mindestens aber begünstigt . Diese Tatsache erscheint uns aber
keineswegs zwingend , daraus einen ursächlichen Zusammenhang herzuleiten . Denn
auch wenn die Wasserbewegung nach der Verwundung unterhalten wurde , zeigte sich
mit der Zeit doch spärliche Thyllenbildung . Was weiterhin die Verändrungen in den
Druck- , Sauerstoff- und Wasserverhältnissen anbetrifft , welche sich mit der Sis-
tierung einstellen , so haben wir schon früher unsere Bedenken gegen die Annaime
laut werden lassen , sie könnten einen Reiz darstellen , welcher ein nachträgliches
Wachstum der Parenchymzellen auslöst . Es scheint hieraus vielmehr deutlich zu wer-
den , dass wir es eher mit der Beseitigung einer in der Wasserbowegung gegebenen
Hormung zutun haben . WINKLER hielt ja selbst den Einfluss der Druck- und Stoffver
schiebungen für klärungsbedürftig und wolte auch dem Wundreiz eine kleine , wenn
auch nicht ausschlaggebende Rolle zuweisen .
Wir sind nunmehr mit unsern Erwägungen zu einem gewissen Abschluss gelangt ,

und es bleibt uns zunächst nur übrig , die beträchtlichen Zweifel hervorzuheben ,
welchen die Gesamtheit der aufgetauchten Deutungen begegnet . Die Hinweise auf die
Unzulänglichkeit unserer Anschauumugen über Aufgaben und Entstehungs -Ursachen der
Thyllen klingen alle wenig ermutigend 2 ) . So sei mehr der Vollständigkeit wegen
noch auf die wichtigsten Beiträge der letzten Zeit aufmerksam gemacht , soweit sie
das Bestreben erkennen lassen , beide Teilfragen einer Lösung näher zu bringen .
Vor allem hat das Auftreten substomatürer Thyllen zu teilweise äusserst sinn-

reichen Auslegungen ihrer Bestimmung Veranlassung gegeben . HABERLANDT (49 ) schil-
derte die merkwürdige Verlegung der Schliesspalten , welche an alten Laubblättern
einer Tradescantia viridis durch blasenförmige Ausstülpung einer oler zweier Ne-
benzellen in die Atenhöhle erzielt wurden . Da es sich um eine mit häufigem Wasser-
mangel kämpfenden Pflanze handelte , war die Annahme einer zweckmässigen Gegenwir-
kung gegen übermässigen Wasserverlust vorerst nicht von der Hand zu weisen . MO-
LISCHS ( 95 ) Untersuchungen hatten jedoch für Tradescantia guyanens is das Ergeb-
nis , dass hier Füllzellen vereinzelt schon in den jüngsten , eben aufgerollten
Spreiten entstanden , in alten dagegen über 90% der Atemhöhlen verstopft waren , u .
zwar vorwiegend durch das Auswachsen von Mesophyllzellen . Dabei stellte es sich
als gleichgiltig heraus , ob die Pflanzen im feuchten oder trockenen Raume kulti-
viert wurden . Tradescantia zebrina und Tr. pilosa, sowie Begonia gunner ifolia bil-
deten beständig mr wenige Füllzellen . Die eben kurz mitgeteilten Fälle finden
sich in der Literatur schon so oft zitiert , dass es fast nötig ist , sich wegen
der neuerlichen Beschreibung so bekannter Tatsachen zu entschuldigen . Doch liess
sie sich kaum vermeiden , weil die erwähnte Deutung dieser Verstopfungen als eines
zweckmässigen Verdunstungsschutzes nicht die einzige blieb . CONWENTZ brachte ei-
ne neue . SCHWENDENER hatte die Funktion der Spaltöffnungen als zeitlich begrenzt
hingestellt (130 ) . Die im Alter auftretenden stomatären Thyllen und Harzgangwu-
cherungen konnten also auch einen Abschluss von Organen bezwecken , welche ihre
Aufgabe nicht mehr erfüllten ( 16 , p . 40 ) . BILLINGS ( 8 ) fügte eine weitere Ausle-
gung hinzu . Für ihn waren die Thyllen in den Atemhöhlen alter Tillandsia -Blätter

1) z.B. mit Luftwurzeln von Philodendron squamiferum . 10 ) z . B. GERTZ : 1917 (36 ,
37) : " Auch die Ätiologie der Thyllen ist in verschiedener Weise beantwortet wor-
den " . HABERLANDT : 1913 (48 , p . 305 ) : Die anatomisch - physiologische Untersuchung
der Thyllen ist demnach noch keineswegs als abgeschlossen zu betrachten .
-
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möglicherweise befähigt , den Öffnungsmechanismus der Spalte anstelle der durch üb-ermässige Membranverdickung unbeweglich gewordenen Schliesszellen zu übernehmen .Die Füllzellen entstammen seitlichen Parenchymelementen und wachsen oft bis an dieInnenöffnung der Spalte heran , diese völlig verschliessend . Trat nun bei starkerWasserzufuhr eine beträchtlichere Turgor -Erhöhung des Zeuugefüges ein , so vermoch-te es vielleicht infolge Gestaltveränderung die anhängende Thyllenblase von derBerührungsfläche abzudrängen und auf diese Weise die Spalte zu öffnen . Daraufhinangestellte Versuche verliefen aber vollständig ergebnislos , sodass BILLINGSschliesslich auf die Annahme eines dauernden Stoma -Verschlusses zurückkam .
Obgleich sich nun auch nicht abstreiten lässt , dass Veränderungen dieser Artdie Wasserabgabe wesentlich beeinflussen können , so hat es doch wenig für sich ,wenn jeder einzelnen thylloiden Erscheinungsform eine besondere Aufgabe zugeschrie-ben wird . Doch ist die Reihe der bisher aufgezählten Vermutungen keineswegs er-schöpfend .
KRIEG (68) machte gelegentlich seiner Ringelungsversuche die Wahrnehmung , dasssich die Gefässe an der Wundstelle und in einiger Entfernung oberhalb und unter-halb mit Thyllen verstopften . Da nun eine Durchschneidung dieser Gefässe nicht er-folgt war , so erblickte er in dieser Tatsache eine Widerlegung der Anschauung ,

die Entstehungsursache der Ausstülpungen sei die Erfüllung der trachealen Elemen-te mit Luft von gewöhnlicher Tension , ebenso der Meinung MOLISCHIS , der Zweck lie-
ge in einem Abschlusse gegen Staub und Atmosphaerilien . Vielmehr spräche die liäu-fung von Gerbstoff und Stärke in den Füllzellen für ihre Verwendung bei der Stoff-leitung und -Speicherung .
H. v. ALTEN (1 ; 2) brachte weitere wichtige Feststellungen und anziehende

Deutungen : "Bei Wurzeln treten Thyllon durchaus nicht erst auf , nachdem das Holzein gewisses Alter erreicht hat , sondern in der Mehrzahl der untersuchten Fällegerade in den jüngsten Gefässen " . Ferner scheint Kleinheit der Gefäss-Lumina derBildung von Füllzellen hindernd im Wege zu stehen ( siehe 1 , p . 5) . Doch bleibt
auch diese Beziehung nicht ohne Ausnahme (p . 80: Gordonia excelsa ) . Den eigentli-
chen inneren Beweggrund der Thyllen -Entstehung sah er in ihrem rätselvollen Ein-greifen in die Saftleitung (Prinzip der Vergrösserung der Berührungs -Oberfläche ) .Erst in zweiter Linie , nach Erfüllung dieser Aufgabe , schienen sie als Stärke spei-
cher zu dienen . Nach HABERLANDT (vergl . 48) seien sie befähigt , Stoffe in die Ge-
fässe hineinzupressen und umgekehrt ihnen solche zu entziehen . Zu dieser Annahre
berechtigte vor allem das Nacheinander in der Bildung der Ausstülpungen desselben
Gefässes , als sollten funktionslos gewordene Füllzellen durch neue ersetzt werden .
Es wäre der Zweckmässigkeit widersprechend , wenn weitlumige Tracheen erst für hö-
here Anforderungen des Saftverkehrs gebildet und kurz darauf wieder verstopft wür-
den . Gleichwohl könnten die Wucherungen auch als Verstopfungs -Einrichtungen wir-
ken , in anderen Fällen wieder die Kapillarität der Leitungsbahnen durch Verengung
steigern und als Klettervorrichtungen für das Wasser fungieren , schliesslich als
Aussteifungen das Zusammengepresstwerden schwachwandiger Gefässe verhindern .
Wenn wir nun auch den Bemühungen , in das verwickelte Getriebe des Stoff- und

Kraftwechsels zwecksuchend einzudringen , die Anerkennung nicht versagen dürfen ,
so sei es doch erlaubt , darauf aufmerksam zu machen , dass sich eine endlose Reihe
immer neuer Funktionen feststellen liesse , wollte man jedem Befunde , welcher sich
auf Form , Inhalt und Lage eines Elementes bezieht , eine besondere Absicht der Na-
tur zugrundelegen . Der Zweck ist eine durchaus menschliche Erfindung. Die Natur
wirkt jenseits von Absicht und Zufall .
Den Grund für die Thyllenbildung suchte v . ALTEN bei den Wurzeln zum Teile in

einer Reizwirkung , welche das Wasser auf das Plasma der Parenchymzellen ausübt ( 1 ,
p . 100 ) , sowie in dem durch gesteigerte Verdunstung abnorm erhöhten negativen Gas-
drucke ( 2 ) , im Gegensatz zu WINKLER , welcher im Aufhören der Wasserleitung eine
wesentliche Ursache gekennzeichnet hatte , deren Wirksamkeit im älteren Holze übri-
gens nicht bestritten wurde . Das Auftreten von Füllzellen in den jüngsten Gefässen
ist dagegen nicht , wie v . ALTEN glaubte , auf die Wurzeln beschränkt , sondern hat
sein Analogon in Beobachtungen , welche in Stämmen gemacht wurden (33 ; 23 , p . 61-
62 ) . Schliesslich sei erwähnt , dass er physikalische Veränderungen , nicht aber
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chemische , für die thyllenbildenden Faktoren ansah .
Mit einer Auslegung , welche GERTZ einem seiner Versuche mit Luftwurzeln von

Monstera gab , wollen wir unsere zusammenfassenden Betrachtungen abschliessen . Nach-
dem er zuvor die Leitfähigkeit solcher Wurzeln , welche noch nicht bis auf den Bo-
den reichten , nach Entfernung der Spitze festgestellt hatte , überliess er andere ,
ebenfalls geköpfte Exemplare sich selbst . Die nach einiger Zeit auftretenden Thyl-
len hielt er für die Folgen eines traumatischen Reizes , oder besser für die Aus-
wirkungen irgend welcher in ihm steckenden massgebenden Komponenten . Da nun die
verwendeten Luftwurzeln als wasserleitende oder wasser -aufnehmende Elemente noch
nicht inbetracht gekommen waren , also von einer Sistierung der Wasserleitung hier
nicht die Rede sein konnte , glaubte GERTZ auf sie nicht die WINKLERsche Deutung
der Thyllen-Ätiologie anwenden zu dürfen .
Dieses Beispiel stellt uns noch einmal mit aller Schärfe die Schwierigkeiten

vor Augen , welche eine Erklärung der Thyllen-Entstehung verursacht , wenn es sich
darum handelt , für einen Einzelfall die passende Auslegung zu finden , welche gleich-
zeitig die Gesamtheit aller hierher gehörigen Erscheinungen begreifen lässt .

DIE THYLLEN ALS ERGEBNISSE EINES INNEREN SPANNUNGSAUSGLEICHES .

Die Erörterungen des vorangegangenen Teiles haben uns gelehrt , dass die Suche
nach der Aufgabe der Thyllen in dem oder jenem Falle wohl ein befriedigendes Teil-
ergebnis zeitigte , dass abor die Frage nach ihrer Funktion schlechthin müssig war ;
vielmehr genügtą es , ihre begrenzt erhaltungsmässige Wirksamkeit hervorzuheben .
Auch eine für ihre Bildung gemeinsame Ursache liess sich nicht auffinden ; die im
Laufe der Zeit dafür gehaltenen Faktoren riefen die Erscheinung nicht hervor , son-
dern hemmten oder förderten sie höchstens . Es sei mun im folgenden gestattet , auf
die Schar der Beobachtungen , Deutungen und Einwände aufmerksam zu machen , welche
geeignet gewesen wären , die Erforschung der Ätiologie der Thyllen auf eine breite-
re Grundlage zu stellen .
SCHLEIDEN hatte die zelligen Gefäss-Ausfüllungen als eine , Verfallserscheinung

bezeichnet , als er den Marasmus senilis weiter Spiralröhren alternder Scitamineen-
Stämme beschrieb (125 ; 6 , p . 177 ; 151 ; 65 , § 262 ) . Auch dem "Ungenannten " konnte
es nicht verborgen bleiben , dass besonders die älteren Spiroiden der verschiedenen
vorkommenden Formen durch Thyllen verstopft waren (109 ; 95 , p . 266 ) . Er erwähnte u .
a . ihre Häufigkeit in älteren Gefässen alternder Kürbisstengel und fand dieses ver-
spätete , unbegrenzte Wachstum vom Charakter einer Neubildung sehr verwunderlich
(115 ; 16 ) . Die Bemerkung UNGERS , dass daraus eine bleibende , mur verborgen gewese-
ne Befähigung der Zelle hervorgehe , bezieht sich hierauf ( 150 ) .
Die Entstehung von Thyllen nahe den Wundflächen auch solcher Pflanzen , welche

unverwundet zu den thyllenfreien gehören , rückte die Möglichkeit eines Einflusses
der Verwundung oder ihrer nächsten Folgen in den Kreis der Erwägungen (151 ) .
Es ist das Verdienst BOEMs ( 10 ) , die vorher schon mehrfach beobachtete Aus-

scheidung gummiartiger Massen in die Gefässe sowie ihre Verstopfung durch Thyllen
als Kennzeichen bestimmter Pflanzen nachdrücklich hervorgehoben zu haben 1 ) , dennPhyllen

es wurden nach und nach Arten bekannt , welche auch auf Verwandung hin unter Aus-
bleiben umfänglicher zelliger Wucherungen vorwiegend mit Gummi -Absonderung (95 , p .
286 ) antworteten ; dasselbe liess sich in Fällen der Kernholzbildung beobachten . B.
FRANCK ( 29 ) ging näher auf die Beudeutung der Gummi -Sekretion im Holze ein , bo-
schrieb sie als eine allgemeine , Gefässe und Interzellularen in gleicher Weise be-
treffende Erscheinung der Laubhölzer und wies auf ihr öfters gemeinsames Auftreten
mit Thyllen hin . Nadelhölzer zeigten eine entsprechende Absonderung , das llarz . Vor
allem musste es auffallen , dass die Ausscheidung dieser Stoffe bei der Entwickelung
dos Kernholzes und jener des Schutzholzes keine Unterschiede erkennen liess ( 109 ) .
Die Untersuchungen führten zu der Folgerung , dass man es hier nicht mit einem rein
chemischen Vorgange , sondern mit einer verwickelten Lebenserscheinung zu tun hatte .

1 ) Die Verschlussweise sei für die einzelnen Arten nicht minder charakteristisch
wie etwa ihr Blütenbau .



Lohse , Thyllen . 355 .

Die Thyllen- icherungen wurden der Kallus- und Wundkork-Bildung an die Seite ge-stellt (136 , 141 ) . Auch die durch MELLINK bekannt gewordenen Wundhaare , welche
die grossen Luftkanäle von Nymphaea alba verschlossen , vereinten in sich alle
Eigenschaften des Kallus . Die auf den Thyllen , aber nie auf normalen Mauerzellen
auftretenden Wärzchen hätten mit den Gummi -Abscheidungen verglichen werden sol-
len .
Wir müssen uns nun noch etwas eingehender mit den Zeitpunkte der "normalen "

Gefäss -Thyllenbildung befassen . Im Mittelpunkte eines Kernholz -Zylinders befin-
den sich offenbar die ältesten Füllzellen . Sie haben ihre Lebenstätigkeit schon
längst eingestellt . Ihre Protoplasten und ihre Stärkevorräte sind verschwunden .
Weiter nach aussen werden noch mit Stärke vollgepfropfte lebende Thyllen auf der
Höhe ihres Daseins angetroffen . Immer mehr rindenwärts schliesst sich auf dem--
selben Radius die kritische Zone ihrer Bildung an . Endlich werden nur noch Gefäs-
se mit freier Höhlung gefunden , welche der Saftleitung dienen . Sie haben nur ei-
ne äusserst kurze Lebensdauer und üben auch ihre Funktion lediglich während der
beschränkten Zeitspanne aus , welche zwischen der Ausser-Kurssetzung ihrer nächst
älteren und der Einschaltung ihrer nächst jüngeren Gefährten vergeht . Es besteht
also ein dauernder "Spannungszustand " in Gestalt eines Zuwachses auf der einen ,
eines Abfalles auf der anderen Seite , Jeder Organismus besitzt man zwei Arten v .
Oberflächen , nämlich äussere und innere . Beide werden in ihrem Verhältnis zu dem
von ihnen ungrenzten lebenerfüllten Raume und in ihrer architektonischen Ausge-
staltung von innern Ursachen bestimmt , denen die Wissenschaft bis jetzt nicht
hat beikommen können . Dabei ist natürlich vön künstlichen Hemmungen , welche sich
der Verwirklichung des Bauplans in den Weg stellen ( z.B. Eingipsen) abzusehen ,
da sie ihn nicht in positiver Weise abzuändern vermögen . In gewissem Sinne kön-
nen wir den abgestorbenen Kernholzzylinder als ein solches Hindernis bezeichnen .
Er liegt ausserhalb des von den inneren und äusseren Oberflächen umschriebenen
Bezirkes , d.h. er gehört gleichsan nicht mehr zum Pflanzenkörper , was auch aus
der Tatsache hervorgeht , dass er bei manchen Bäumen zerstört wird . Es gibt aber
auch andere , welche kein Kernholz bilden . Daraus brauchen wir aber keine Ein-
schränkung unserer Auffassung herzuleiten ; nach ihr endigt eben das Lebewesen
überall dort , wo sein Lebendigsein aufhört . Das ist eigentlich eine recht trivi-
ale Feststellung , doch macht sie sich nötig, um uns zu helfen , alle ausserhalb
der lebenden Zellen vorhandenen Stoffe , Strömungen und Zellenre ste , auch wenn sie
von der äusseren Oberfläche unschlossen werden , der Aussenwelt zuzurechnen . Die
Grenze zwischen Organismus und Aussenwelt muss ürgigens nicht in jedem Falle ei-
nen scharfen Schnitt bedeuten . Ebensowenig , wie wir uns das Leben als plötzlich
aufgetretene Erscheinung denken , muss der Tod ein übergangsloses Phaenomen sein .
Vielmehr ist ein allmähliges Verlöschen schon des öfteren beobachtet worden .

-

Schon einmal wurde der Ausdruck "Spannungsunterschied " angewandt , mit der Ab-
sicht , ein rediales Wachstumsgefälle zu kennzeichnen , wie es sich uns in dər
Kernholzbildung darstellt . Irgend ein unversehrter , wachsender Organismus strebt
in jedem Zeitpunkte einem Gleichgewichtszustande zu , welcher vielleicht die sta-
bile Folge einer Reihe von Ursachen wäre mag man sie innere oder äussere nen-
nen - wenn diese sich nicht gleichzeitig änderten , und zwar teilweise eben durch
den Einfluss der von ihnen herbeigeführten Zustands -Änderung , welche eine Ver-
schiebung der Einstellung und Einwirkung der Lebenseinheit auf die Aussenwelt be-
deutet . Das Gleichgewicht bleibt also stets labil , auch im Alter , wo es seine
Eigenart , in jedem Augenblicke umkippen zu können , mur unter Hemmungen verbirgt ,
welche der Organismis zum Teile aus sich selbst heraus schuf 2 ) ; aber es hat
doch immerhin den Wert eines vorläufigen , augenblicklichen Ausgleiches der man-
nigfaltigen sich summierenden oder entegenstrebenden Spannungsunterschiede . An-
ders liegt es bei verletzten , oder , allgemeiner gesagt , bei allen jenen Lebens-
einheiten , denen auf irgend eine Weise ein Stück ihres Körpers entzogen wurde .
oder zu jeder Zeit entzogen wird , und es kann nur als eine natürliche Auswirkung

1) da sie überall dort vorkämen , wo mit Pflanzen noch in Verbindung stehende Tei-
le absterben : Insektenfrass , Frost , mangelhafte Ernährung , Dürrwerden v . Zweigen
u.s.w. 2) Aufhören des Wachstums im Alter .
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des durch den Verlust hergestellten Spannungsgefälles bezeichnet werden , wenn an
jenen zur lebendigen Oberfläche gewordenen Stellen Wachstumsvorgänge auftreten ,
sofern dem nicht unüberwindliche Hindernisse entgegenstehen . Von diesem Gesichts-
punkte wollen wir uns bei den folgenden Betrachtungen leiten lassen und uns be-
miihen , an der Hand der Literatur nachzuweisen , wieweit er durch die bisherigen Be-
obachtungen gerechtfertigt wird . Gerade ihre grosse Zahl soll uns als Prüfstein
seiner allgemeinen Anwendbarkeit dienen , denn es ist leichter , eine engbegrenzte
Erscheinung unter ein zusammenfassendes Prinzip zu bringen als eine so verbreite-
te wie die Thyllenbildung .
Füllzellen können bereits in den äussersten , also jüngsten Gefässen auftre-

ten (160 ; 70 (1903 ) ; 1 , p . 4) , und zwar " im Herbste , d.h. zu einer Zeit , wo die
Spiralröhren mur Luft , die Holzzellen hingegen noch Saft enthalten" ( 115 ) . Es ist
späterhin durch eingehende Untersuchungen festgestellt worden , dass der leben-
de Inhalt trachealer Elemente schon kurz nach ihrer endgiltigen Ausbildung ver-
schwindet (6 , p . 177 ) . Damit wäre für die benachbarten Parenchymzellen die Gele-
genheit zum Auswachsen in die frei zur Verfügung stehenden Hohlräume (109 , p . 80)
geboten , wann dem nicht in der Wasserbowegung ein genügend grosses Hemmanis entge-
genstände . Sobald diese aber aufhört .. Sobald diese aber aufhört . (126 , p , 361 ) und die Gefässe sich mit
Luft füllen , vergrössern sich die anstossenden Zellen auf Kosten des frei verfüg
baren Lumens und würden (unter Teilungen ) wohl darin fortfahren , bis der durch d .
Absterben der Gefässe entstandene Spannungsunterschied ausgeglichen wäre , wenn
ihnen nicht der beschränkte Raum Einhalt täte . Es lassen sich aber natürlich auch
Fälle denken , wo der Ausgleich bereits vor völliger Ausfüllung der Höhlung zustan-
de kommt , und solche , wo Hemmungen anderer Art auch die schwächste Vorstülpung
verhindern oder erst verspätet auftreten lassen (94 , p . 80 ) . Z.B. kann das Vor-
handensein flüssigen Wassers an und für sich die Thyllenbildung beträchtlich ver-flüssigenlangsamen
Ähnliche Verhältnisse liegen bei den Gefäss -Ausfüllungen vor , welche dem pe-

riodischen Blattfall vorausgehen 4 ) (135 , 29). Oft sind sie vorwiegend gummöser
Natur , und das Auftreten von Füllzellen hat dann untergeordnete Bedeutung . Beide
Arten von Verstopfungen werden , wie die entsprechenden Erscheinungen im Stamme .
durch das Aufhören des Wasserleitung in den Blättern zwar nicht verursacht , aber
durch das Ausscheiden dieses Hemmnisses möglich gemacht .
Ferner beschrieben KAHEU und COMBES (79 , p . 440 , dort weitere Literatur ) ört-

liche Kork- und Phellodermbildungen um zugrunde gegangene Gefässe alter Wurzeln
und machten vor allem den Reiz dafür verantwortlich , welcher von diesen verfallen-
den Zellen ausginge . Es ist merkwürdig , dass ihre Auslegung so wenig beachtet wur-
de . Freilich drehen wir den ursächlichen Zusammenhang teilweis um und machen den
Beginn der Gefäss-Obliteration nicht von dem Auftreten der Thyllen , sondern die-
ses von jener abhängig . Der wei tere Verlauf der fortschreitenden Auflösung der
Gefässwandungen ist dann natürlich auf das Konto der Füllzellen zu setzen
Die Bemerkung , dass : " l'oblitération des vaisseaux est produite (par la formation
exagérée des thylles et ) par les laticifères pouvant causer l'oblitération par le
latex qu'ils déservent dans le vaisseau " 6) und eine weitere : on voit les membra-
nes des vaisseaux se décomposer , disparaître , puis , peu à peu , la totalité du tis-
au conscrit se transforme en une substance jaunâtre , brunissant à la longue " machen

-

-

1) LANGE : Beiträge zur Kenntnis der Entwick . der verholzt . Gefässe u . Tracheid .
(Flora 1891 , Bd . 74 , p . 393 ff . ) . - 2 ) natürlich nicht im Sinne eines mechanischen
Widerlagers ! 3) Es ist von Interesse , dass schon UNGER den schöpferischen Ein-
fluss äusserer Agentien auf die Thyllenbildung für unwahrscheinlich hielt ( 151 , P.
766) ; siehe auch 137 , p . 121 und 10 , p . 254 , die Birke Betreffendes . 4) Vgl . dié
abweichenden Vorgänge beim Blattfall baumartiger Monokot . (v . BRETFELD : Üb . Vernart
u . Blattfall , Pringsh . Jahrb . 1879/80 , XII ) . 5) SCHLEIDE : weite Spiralgefässe
alter Scitamine enstämme werden eigentümlich ungebildet , indem sich die Windungen
verschieben und ... auf eine höchst komplizierte Weise netzförmig zusammengefloch-
ten worden (126 , p . 362 ) . - 6) Eine Verbindung zwischen beiden Kanalsystemen konn-
te nicht nachgewiesen werden ,

-
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es wahrscheinlich , dass wie es hier mit Vergummung zutun haven . Denn der Verfall
greift auch auf die Thyllen und deren Nachbarzellen über . Gleichzeitig schneiden
die noch weiter aussen entstehenden formations subéro -phellodermiques " das von
ihnen umschlossene zylindrische Gewebegebiet mehr oder weniger von der Nahrungs-
zufuhr ab , was seinen Untergang beschleunigt . Es mutet sonderbar an , dass die
Korkbildungen erst in einem gewissen Abstande vom Ausgangspunkte des Reizes ein-
setzen , während doch schon bei blossem Absterben einer Zelle sich lediglich ihre
Nachbarn sich an ihre Stelle drängen und ein derartiger Aufwand von Veränderung-Nachbarn
en ausbleibt . Es muss demnach hier ein Reiz stärkerer Art vorliegen . Das ist
durchaus nicht so verwunderlich ; es gibt eben hier wie überall Abstufungen . Wer-
den doch auch Fälle angeführt , wo sich die Auswirkungen in engeren Grenzen halten .

Die morphologische Unwesentlichkeit dieser Gebilde geht schon daraus hervor , dass
sie nicht immer in derselben Pflanzenart vorgefunden werden ( p . 440 ) . Die Kultur-
bedingungen sind dabei nicht ohne Einfluss . Im botanischen Garten gezüchtete In-
dividuen von Tragopogon zeigten eine weitgehende Neigung zu derartigen Missbil-
dungen , während diese frei gewachsenen fehlen könnten .

Die Zahl der thyllenfreien Jahresringe erweist sich nicht nur bei artverschie-
denen Hölzern verschieden . ( 33 ; 94 ; 95 ; p . 286 ) , vielmehr eignet auch ein und der-
selben Spezies ein grösserer oder kleinerer Spielraum ( 90 , p . 220 ) . Überdies las-
sen sich sogar in den angeblich freien Ringen hin und wieder Füllzellen nachwei-
sen , es besteht also keine scharfe Grenze , sondern höchstens ein schroffer Über-
gang zwischen thyllenreichem und thyllenarmem Hölz .

Einen wertvollen Beitrag bedeutet Kc . NICOLs Untersuchung (99 ) über Lücken-
parenchym und Füllzellen in Farnen . In unmittelbarer Nachbarschaft des bald fun-
tionslos werdenden Protoxylems entwickeln sich hier in den Blattstielen lockere
Gewebesäulen , deren dünnwandige , ziemlich grosse Elemente in die angrenzenden Ge-
fässlunina hineinzuwachsen beginnen , zuweilen mehrere hintereinander liegende
durchquerend . Das Ausmass der Wucherungen bewegt sich in für jede Art charakte-
ri stischen Abstufungen . Mc . NICOL sieht die Aufgabe der Ausfüllungen in mecha-
nischer Festigung und in der Ausserkurssetzung eines Teiles der sich übermässig
bildenden Leitungsbahnen . Uns müssen diese Thyllen ganz im Gegenteil und besons
ders sianfällig als die Auswirkungen eines Spannungs -Ausgleiches erscheinen , wel-
cher sich als Folge des Absterbens von Protoxylem -Elementen ergab .

Es sei nun noch eines Einzelfalles Erwähmung getan , der in gleicher Weise ge-
eignet ist , die von Zweck und Absicht unabhängige Entstehung von Gefässthyllen zu
kennzeichnen ( 97 ) . Es handelt sich um das plötzliche Abdürren zweier Rebstocke .

Einem durchaus regnerischen August und September -Anfang folgten heisse , sonnige
Tage . Der Witterungs -Umschlag vollzog sich so unvermittelt , dass viele Pflanzen
merkbar unter Wassermangel zu leiden begannen . Auch die beiden dreijährigen Ro-
ben -Setzlinge konnten sich nicht auf den raschen Wechsel der Feuchtigkeits -Ver-
hältnisse einstellen ; sie gingen zugrunde . MOLZ suchte nun die Bildung der jünge-
ren Thyllen mit der Annahme zu erklären , während der Regenzeit hätte in in den
Gefässen mir verdünnt aufsteigende Nährlösung die angrenzenden Parenchymzellen
angeregt , zur Deckung ihres Stoff -Bedarfes Füllblasen in die Gefässe zu entsen-
den . Eine solche Auslegung ist natürlich ganz unzulänglich . Soweit wir es hier
nicht mit "Normal "-Thyllen zutun haben , die auch ohne diese Störung entstanden
wären , könnte mur dié Sistierung oder starke Verminderung der Wasserzufuhr in den
oberirdischen Teilen als Entstehungsursache inbetracht komen , zumal beträchtli-
chere thylloide Verstopfungen vor allem in dem oberen Drittel des Wurzelstockes
auftraten und den Wasserzuschniss aus den Wurzeln noch herabgesetzt haben werden ,

sofern sie tätige Leitungsbahnen auschalteten . Wie dem auch sei , so scheint es
jedenfalls keinem Zweifel zu unterliegen , dass dem Wasserverlust durch Verdun-
stung im Sprosse kein entsprechender Nachschub gegenüberstand .

Mit dem kurzen Hinweise auf Thyllenbildungen verwandter Natur , nämlich in
Milch- und Siebröhren ( 14 , 56 , 79 ) verlassen wir das Gebiet intrazellulärer Aus-

1 ) " ce qui avait fait croire à DUTAILLY que les vaisseaux se transformaient e
n or-
ganes de sécrétion " .
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daibangan und wenden uns den interzellularen zu .
Do fragt sich run , ob sich der Gedanke , bei den zelligen (oder gummösen ) Ver-

rdorfungen handele os sich um den Ausgleich eines irgendwie geschaffenen inneren
Spannungsunterschiedes , auch auf die Interzellularthyllen anwenden lässt . Um die
Autwort übersichtlich zu gestalten , seien sie eingeteilt in Wucherungen , welche
ainen vorangehonden Absterben von Nachbarelementen ihr Dasein verdanken , und sol-
che , die che Verletzung entstehen . In dieser Reihenfolge sollen sie behandelt
werden . Da ist zunächst eine Gruppe inbetracht zu ziehen , welche man in der Lite-
ratur mur ungern zu den hyllen stellte (vergl . 165 ) : die nachträglichen Wachs-
tumserscheinungen , die durch eine innere Zerreissung veranlasst werden . KIESER
(65 , 341 ) behauptete , eine solche wäre mur in alten Pflanzenteilen möglich . Doch
können Gewebespannungen wohl jederzeit die Erzeugung rhexigener Lücken herbeifüh-
ren ( 28 , dort weitere Lit. ) . In den Gefässbündeln vieler Pflanzen werden Interzel-
lularkanäle durch Resorption trachealer Elemente gebildet , wobei diese zerroissen
können . Es würde den Rahmen unserer Betrachtungen beträchtlich überschreiten ,
wollten wir die auf ähnliche Weise gebildeten und durch darauf folgendes Wachstun
wieder verschlossenen Hohlräume eingehend beschreiben . Das Ergebnis ist immer das-
selbe und nur das Ausmass von Fall zu Fall wechselnd . Es mag genügen , hier eini-
ge charakteristische Beispiele zu nennen .
PITARD ( 105 ) widmete den "productions thyllaires intra-péricycliques " , welche

die mit dem Dickenwachstum auftretenden " ruptures intracellulaires " im Nu ausfül-
len , längere Ausführungen (p . 119 , 120 , 129 ) . GRAVIS (44 ) erwähnte in einer um-
fangreichen monographischen Studie über Tradescantia virginica L. "des lacunes
rempies de thylles avec débris de trachées " (Fig . 154 , 155 , 150 u.a.; p . 29 , 100
u.a. ) . Doch wäre es falsch , zwischen dem Verschwinden der trachealen Elemente u .
den Wucherungen eine einfache ursächliche Beziehung herzustellen . Denn hier sind
Faktoren innerer Gestaltung am Werke gewesen , als für einen weiten Intercellular-
kanal Platz geschaffen wurde , rätselvolle Zielstrebigkeiten , welche auch einmal
rückläufige Entwickelungen , wie die Auflösung von Zellgruppen , bewirken können .
In dem Einschmelzen dieser Komplexe selbst liegt also hier der innere Spannungs-
ausgleich , und wir dürfen nicht erwarten , dass dem Absterben noch ein Gleichge-
wicht schaffendes Wachstum folgen müsse : diese Thyllen verdankten ihre Entstehung
vielmehr dem Wintertode oberirdischer Teile , welcher die angrenzenden , lebend
bleibenden Gewebe zu ausgleichenden Wucherungen veranlasste . Dagegen erscheint
GRAVIS ' Auslegung verfehlt 2 ) . MOEBIUS (90 , p . 223 ) beobachtete bei Rhus vernici-
fera in sekundären Markstrahlen auftretende Spalten , welche nach seiner Ansicht
durch tangentialen Zug gebildet werden und sich durch nachträgliche zellige Aus-
füllungen verstopfen können . Schliesslich sei einer blossen Vermutung Raum gege-
ben , welche die Füllzellen unmittelbar unter der Exodermis von Orchideen-Luftwur-
zeln angeht ( 48 (1918 ) p . 447 ; 73 ; 106 ; Taf . 18 , Fig . 6 ) . Möglicherweise liegt
auch hier ein korrelativer Ausgleich vor , welcher in dem Einwachsen farbloser
Elemente in den vorgebildeten Interzellularraum infolge des Absterbens benachbar-
ter Exodermiszellen besteht .
Einer weiteren Gruppe von interzellularen Wundthyllen wurde bereits in gemi-

gender Ausführlichkeit gedacht , der bei beliebigen Verletzungen in deren Nähe
sich bildenden Wucherungen . Ob die Eingriffe in den Zusammenhang der Gewebe durch
Tiere ( 3 ; 16 , p . 39 ; 46 ; 63 ; 156 ) , Frost , Gifte ( 69 , p . 537 ; 128 ; 140 , p . 688 )
oder schneidende Instrumente herbeigeführt werden , ist dabei natürlich gleichgil-
tig . Immer handelt es sich um die Herstellung künstlicher Oberflächen , welche
für die Pflanze nie endgiltig sind , sofern nicht Hemmungen jedes Wachstum unter-
binden .
Wenn wir mun zu den interzellularen Ausfüllungen übergehen , welche ohne Ver-

letzungen oder Absterben benachbarter Teile zustande kommen , so drängt sich uns
zunächst wohl die Frage auf , wodurch hier ein Spanmungs -Unterschied geschaffen
wird . Denn innere und äussere Oberflächen bleiben in allen diesen Fällen unver-

1 ) inmitten von Bündeln . - 2) p . 100 : " .... la prolifération est provoquée par
la communication des lacunes avec l'atmosphaere " .
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sehrt . Die Pflanze hat also scheinbar gar keinen Grund , durch nachträgliches Wachs-
tum don Ausgleich einer Spannung herbeizuführen , weil gar keine vorhanden ist . Die-
ser Gedankengang beruht auf einer irrtümlichen Auffassung . Wir finden meist erstaun-
lich regelmässige Skulpturen vor . Sie erscheinen uns als das nur allzu Selbstver-
ständliche . Wenn sich aber zuweilen Zellelemente stilwidrig über die wie mit der
Richtschmur bestimmten Umrisse vordrängen , glauben wir es mit einer wichtigen Merk-
würdigkeit zutun zu haben und bemühen uns , ihre positiven Ursachen zu ergründen ,
anstatt in dem regelrechten Bauplane , dem Werden des Kosmos , das eigentliche Wander
zu erblicken . Es müsste uns viel mehr klar werden , viele der Wucherungen seien don
Chaos näher , dann würde es uns nicht einfallen , ihnen einen beträchtlicheren gestal- ,
tenden Wert beizessen . Und wenn uns wirklich nachträgliches thyllenartiges Wachs-
tum von Zellen oder Zellengebieten begegnet , welches sich harmonisch dem Gannon
einfügt , so sollen wir nicht vergessen , dass es auch einmal in der Architektonik
begründet sein kann (siehe ferner oben , Seite 355 , Zeile 42 ff) .
In das Gebiet dieser Erscheinungen gehören zunächst die in die Atemhöhlen un-

terhalb von Spaltöffnungen entwickelten Füllzeilen . Entweder handelt es sich um
morphologisch beständige Merkmale , wie bei dem regelmässigen Untergreifen von He-
benzellen unter die Schliesszellen mancher Arten 1) oder bei der Bildung innerør
Haare ( z . B. Nymphaeaceen ) , oder um eine Alterserscheinung 1 ) . Der Grad des Ver-
schlusses ist dabei für die betreffonde Pflanze charakteristisch . Der zweite Tall
weist uns wieder auf eine Hemmung hin , welche in jugendlichen Geweben ihre stärk-
ste Wirkung ausübt . In ihnen sind die einzelnen Zellen viel mehr voneinander ab-
hängig als in älteren , wo die gegenseitige korrelative Wachstums -Beeinflussung u .
-Beeinträchtigung in verschiedenem Masse herabgesetzt erscheint . Ein beschränktes
Selbständigwerden einzelner Elemente oder Gewebeabschnitte kann auch durch lokales
Altern benachbarter Teile mustande koranen . Dadurch werden mehr oder weniger iso-
lierte Gebiete geschaffen , welche zu einer Wachstumstätigkeit schreiten können ,
deren mögliche Ausgiebigkeit meist durch entgegenwirkende Ursachen Einbusse exlei-
det (Aufhören der Stoff-Zufuhr , Mangel an verfügbaren Hohlräumen ) . Einige Beispie-
le thylloides stomatärer Verstopfungen wurden bereits früher erwähnt (130 ) . Da es
zu weit führen würde , eine möglichst vollständige Zusammenstellung ihres Auftre-
tens zu geben , sei hier nur auf die verhältnismässig wafangreiche Lieratur verwie-
sen , welche sich über diesen Punkt angehäuft hat .
Vorgänge ähnlicher Art werden . verwirklicht , wenn Mauerzellen nachträglich in

vorgebildete Sekretkanäle der unversehrten Pflanze einwuchern . MAYR (83 ) beschrieb
unvollkommene oder vollständige Ausfüllungen der Harzgänge der Fichte und Lärche
durch verspätete Wachstumstätigkeit der epithelialen Auskleidung . Hier isoliert
die tiefgreifende Borken- oder Periderbildung öfrtes Kanalstücke . Ob demit ein
Unabhängiger -werden kleinerer Gewebekomplexe verbunden ist , sui dahingestellt . Beim
Übergange des Holzes in Kern erscheinen auch in den dort liegenden Harzgängen Thyl-
len . MAYR bezeichnete die wuchernden Zellen als ein Folgemeristem , bestimat , erst
zu diesen Zeitpunkte in Tätigkeit zu treten . Dieser Ausdruck lässt sich beibehal-
ten , auch wenn man ihr Auswachsen als durch die Ausschaltung einer Hemmung ermög-
licht zu erklären versucht . Der Verlust ursprünglicher Fähigkeiten , welcher in
Wirklichkeit in einem Hinzukommen hindernder Faktoren besteht Inkrustation ) , wirdja aufgehoben , sobald es gelingt , diese zu beseitigen . Die Entwickelung starker
mechanischer Scheiden trägt vielleicht nach und nach relativ zur Isolierung des
Gang-Epithels bei . Es mag überhaupt an dieser Stelle darauf hingewiesen werden ,
dass zwar alle Zellen einer Lebenseinheit in gleicher Weise befähigt sind , ihr
Wachstua (etwa unter Teilungen ) zu jeder Zeit wieder aufzunehmen , wenn es ihnen
oder uns oder irgend einem bewegenden Einfluss glückt , ihre im Verlaufe der Entwi-
ckelung geschmiedeten Fesseln abzustreifen (vielleicht durch llerauslösen einzel-
ner Elemente oder Komplexe aus ihrer Umgebung : siehe HABERLANDTS Untersuchungen
über die Physiologie der Zellteilung ) , dass aber im Verbande die Hemmungen ungleich .
auf die einzelnen Zellen verteilt sind . Daraus ergeben sich stets Spannungs-Untor-

1) 130 ; 142 ; 16 ; 95 ; 40 ; 7 ; 61 ; 91 ; 32 ; 5 ; 70 (1903 ) ; 9 ; 13 ; 14 ; 47 ; 103 ; 116 ; 75 ;
48 (1896 ) ; p . 399 .
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schiede , welche eine Bevorteilung der einen gegenüber den andern bedeuten . Solche
Zustände kommen in alternden Geweben oft zur Verwirklichung . Im allgemeinen braucht
ja mur eine von zwei durchaus gleichen , miteinander organisch verbundenen Zellen
oder Zellengruppen aus irgendeinem Grunde früher zu altern ( sich zu inkrustieren ) ;
mit diesem Ungleichwerden ist eine Wechselwirkung verbunden , die sich in einem
immer geringer werdenden Einflusse der ersten auf die zweite und einem stetig wach-
senden der zweiten auf die erste äussert . Verhältnisse dieser Art müssen wohl für
Cladophora und Chaetomorpha angenommen werden , wo an alten Pflanzen häufig die vor-
letzte Basalzelle in die Basalzelle bis zur völligen Ausfüllung hineinwächst ; die-
se Erscheinung kann schrittweise spitzenwärts fortschreiten , indem sich immer wie-
der die nächst jüngere Zelle in ihre basale Nachbarzelle auf deren Kosten ein-
stülpt (101 , p . 372-373 ) .

ERGEBNISSE EIGENER VERSUCHE .

Im ersten Teile wurde zu erweisen versucht , dass äussere Faktoren physikali-
scher oder chemischer Natur nicht die Ursachen sein können , welche an innere Hohl-
räume grenzende Zellen zu füllenden Wachstum anregen , im zweiten , dass vielmehr
irgendwie entstandene Spannungsunterschiede zwischen den Elementen der organischen
Lebenseinheit zu einem Ausgleiche drängen , welcher für uns in zelligen (oder gum-
mösen) Neubildungen sichtbar wird . Aufgabe des dritten Teiles wäre es nun , die
theoretisch -kritisch gewonnenen Ergebnisse an der Hand der angestellten Versuche
auf ihre praktische Geltung zu prüfen .
Es muss nun von vorn herein gesagt werden , dass sie sich nur auf ein verhält-

nismässig kleines Gebiet erstreckten ; deshalb wurde Wert darauf gelegt , die schon
vorhandene Literatur möglichst vollständig in den Kreis der Betrachtungen zu zie-
hen . Die anfängliche Fragestellung war zudem eine ganz andere , als die , welche
sich bei der Niederschrift ergab . Es handelte sich nur um das Durchlüftungssystem ,
und es sollte untersucht werden , warum die Pflanze im allgemeinen die in ihm vor-
gebildeten Atemräume nicht durch das Wachstum der angrenzenden Zellen ausfüllt ,
sowie , durch Änderung welcher äusserer Faktoren sich eine nachträgliche Wachstums-
tätigkeit erzielen lässt .
Das wahrscheinliche Ergebnis ist nach den vorausgegangenen Erörterungen klar :

Aussere Einflüsse werden sich nicht feststellen lassen , höchstens solche , welche
die Ausmasse der Wucherungen einschränken oder steigern , weit davon entfernt , die
Erscheinung hervorzurufen . Zu Beginn der Untersuchungen dagegen traten die hoff-
nungsreichen Wege und Mittel nicht so deutlich hervor , sonst wäre es wohl nicht der
Mühe wert gewesen , dies und jenes anzustellen . Vielmehr hätte die Aufgabe , Ver-
suchsanordnungen zu treffen , welche ein künstliches "Altern " begrenzter Gebiete
bewirken , die rechten Pfade gewiesen . Der Einfluss dieser Komplexe auf benachbarte
hätte bei gleichzeitiger Gegenwart von Hohlräumen wohl manchen Aufschluss gegeben .
Es wird zweckmässig sein , die einzelnen zu Versuchen herangezogenen Pflanzen

gesondert zu behandeln .
Als brauchbarstes Objekt erwies sich Hippuris vulgaris , nicht mur wegen der

idealen Architektonik , sondern vor allem auch wegen der weitgehenden Eindeutigkeit
der Reiz -Beantwortung (siehe auch 156 ) . Künstliche Verletzungen der die weiten in-
ternodialen Lufṭkanäle begrenzenden einschichtigen Zellmauern gestatteten neben
willkürlicher Abänderung äusserer Gegebenheiten (Luft , Wasser , Licht u.s.w. ) man-
cherlei Kombinationen . Die ienfachste war jene , welche sich darauf beschränkte ,
Spross -Stücke von 10 - 15 Internodien Länge herauszuschneiden , an beiden Enden der-
art mit querer Schnittfläche zu versehen , dass ziemlich grosse Internodienreste
stehen blieben , und nun der Luft , dem Wasser oder beidem auszusetzen . Eine Anzahl
von Stücken wurde unter Wasser getaucht und die interzellulare Luft unter der Pum-
pe nach Möglichkeit ersetzt . Es ergeben sich vier Fälle :
1. Die Luftgänge sind lufterfüllt ; die Wunde ist von Luft umgeben ;
2 . 11 " 11

3 .
4 . 11

� ;
wassererfüllt ; "

$1 19 " Wasser
" Luft
" Wasser

"



Lohse , Thyllen . 361 .

A

&
&
&

A

1

2

Damit haben wie die möglichen Kombinationen nicht erschöpft . Der Feuchtigkeits-
gehalt der Luft von Null bis zur Sättigung läs t beliebige Zwischenstufen zu . Im
Freien an der Pflanze geköpfte Sprosse zeigten nie thylloides Wucherungen der
blossgelegten Mauerzellen , da ihnen eine durch Wind und Sonnenbestrahlung stark
gesteigerte Verdunstung Wasser im Übermass entzog . Im schattigen Zimmer aufgestell-
te Spross -Stücke , welche mit der unteren queren Endwunde in Wasser steckten , ver-
hielten sich an der oberen , luftumspülten nicht viel anders . Nur ganz junge Inter-
nodion entwickelten mitunter meist nur spärliche Ausfüllungen . Dagegen traten im
dampfgesättigten Raume folgende Wirkungsstufen auf :

Fall 1. zeigte die weitaus zahlreichsten Thyllenblasen , Fall 4. nie auch mur
eine einzige . Im 3

. Falle sank das injizierte Wasser allmählig wieder von der
Wundfläche zurück , feuchte Luft strömte in die geöffneten Interzellulargänge nach
und ermöglichte ziemlich kräftige Wucherungen , Im 2

. Falle endlich wurden die nor-
mal lufthaltigen Kanäle des Internodium -Restes bald bis zum ersten Diaphragma mit
Wasser erfüllt ; Thyllenbildungen blieben ganz aus .

S
o glatt verliefen die Versuche natürlich nicat immer . Unsere Schilderung be-

zieht sich ja auch auf die ideale , aber unwirkliche Annahme , die gradweisen Ände-
rungen erstreckten sich nur auf Luft und Wasser , und alles übrige sei von vornhe-
rein konstant . Das Ausmass der Vorstülpungen hätte dann Aufschluss darüber geben
können , welchen Massverhältnissen zwischen Luft und Wasser minimale und maximale
Wachstumsbedingungen entsprechen . Nun kommen aber noch viele andere Einflüsse mit
in Frage . Das Sprossalter , die Lichtmenge , die Temperatur , die Durchmesser der
Luftgänge , die Versuchsdauer , individuelle Launen sind möglicherweise imstande ,

das Ergebnis beträchtlich abzuändern , und wir dürfen nicht meinen , damit eine
vollständige Aufzählung geboten zu haben . Was das Alter anbetrifft , so findet die
Erwartung ihre Bestätigung , dass mit seiner Zunahme die Befähigung der Mauerzel-
len zur Thyllenbildung mehr und mehr schwindet ; auch tritt die Reaktion später
ein .

Doch liessen sich selbst an einem sehr alten , basalen , blätterlosen
Spros8-

stück von 12 mm Durchmesser nach 7 - tägigem Verweilen im dampfgesättigten Rau-
me einige wenige , gekrügate Thyllen feststellen . Es handelte sich um vereinzelte
Vorstülpungen in periphere Kanäle , welche durch eine seitliche Querwunde blossge-
legt waren . Die Mauerzellen in unmittelbarer Nachbarschaft der Epidermis befinden
sich gegenüber den weiter einwärts gelegenen im Vorteil , weil sie Chloroplasten
führen . Auf die Eigenschaft chlorophyllhaltiger Zellen , eher und leichter durch
nachträgliches Wachstum auf Verletzungen zu antworten , als chlorophylllose , wird
noch öfters zurückzukommen sein . Der Verschluss der frei gelegten Hohlräume be-
ginnt bei Hippuris vom Umfange her . Die zwischen Zentralzylinder und Epidermis
einen halben Radius vom . Querschnittesmittelpunkte entfernt liegenden Kanäle be-
teiligen sich am spätesten daran . Hand in Hand mit der Entstehung von Ausfüllung-
en geht eine axiale Streckung der Mauerzellen . Sie nimmt von der Wundfläche nach
innen zu schnell ab . Die Füllblasen entwickeln sich in der Weise , dass das der
Schnittebene zugewandte Zellende eine seitliche Ausstülpung treibt , welche der
Kanalöffnung zuwächst . Im Längsschnitte komat ein ähnliches Bild zustande , wie ie-
nes , welches SAUVAGEAU ( 118 ) für Najas beschrieb . Die Zell -Anhängsel können
schliesslich wie die in der Nähe von Querwunden gebildeten Gefässthyllen ( 132 , p .

390 ) über die Wundebene hervorquellen und sich dabei mehrmals quer teilen . Das-
selbe tun die ihr anliegenden unversehrt gebliebenen Mauerzellen , welche sich un-
ter Vortreiben einer Kallusblase axial verlängern . Da sich unter den mit Fliess-
papier ausgekleideten Versuchsglocken , welche in der üblichen Art zur Herstellung
eines dampfgesättigten Raumes verwendet wurden , sehr bald Schimmelpilze einfan-
den , die abgeschnittenen Spross -Stücke sich auch nur eine beschränkte Zeit hiel-
ten , musste von einer weiteren Beobachtung des Schicksals der Wucherungen abge-
sehen werden .

Bei den Versuchen hatte es den Anschein , als ob Verdunkelung die Thyllenbil-
dung ein wenig begünstigte . Es wurde deshalb folgende Anordnung getroffen : Eine
Anzahl von Spross -Stücken wurde mit dem Rasiermesser quer halbiert . Der Schnitt
ging stets durch die Mitte eines Internodiums , sodass immer zwei zusammengehöri-

1 ) Die Internodien waren hier bis 5 cm lang .
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ge Wundflächen entstanden . Beide befanden sich während der Versuchsdauer im dampf-
gesättigten Raume , die eine im Lichte , die andere unter dem Dunkelsturze . Auf die-
se Weise waren sämtliche Objekte auf zwei raumgleiche feuchte Glocken verteilt
worden , sodass sich zu jeder Stückhälfte unter der einen , belichteten , leicht die
entsprechende unter der andern , verdunkelten auffinden liess . Der Versuch hatte
einen grossen Nachteil . Um zwei zusammengehörige Schnittebenen der feuchten Luft
aussetzen zu können , musste die eine Sprosshälfte invers in Wasser gestellt wer-
den . Um etwaige Polaritätserscheinungen wenigstens im Gesamtergebnis auszuglei-
chen , wurden auf beide Glocken gleichviel aufrechte und verkehrte Stücke verteilt .
Die erwartete Wirkung trat nicht ein . Vielmehr zeigten zusammengehörige Internodi-
enreste ohne Rücksicht auf die Belichtungsverhältnisse verschiedenstarke Ausfül-
lungen . Wenn zwei sich entsprechende Sprosshälften gleichen Alters wären , könnten
wir wohl einen besseren Erfolg erhoffen . Im vorliegenden Fall aber hebt zweifellos
der Altersunterschied den Vorteil der gewissermassen identischen Wundflächen auf .
Gleichalterige Stücke lassen sich aber durch einfache Augenschätzung kaum fest-
stellen , gehören dann überdies nicht zu demselben Individuum , was mindestens quan-
titative Abweichungen in der Reizbeantwortung bedingen kann .
Wenn lufterfüllte Kanäle verletzt und dem Eindringen von , Wasser durch die

Wundöffnung ausgesetzt sind , beginnt dieses alsbald , kapillar in ihnen zu steigen ,
bis das nächste Diaphragme weiterer Invasion Einhalt gebietet . Da Thyllen je nach
dem Sprossalter erst einen halben bis mehrere Tage nach der Verwundung entstehen ,
vorausgesetzt , dass sich das Objekt im dampfgesättigten Raum befindet , werden Wu-
cherungen ganz ausbleiben , sofern nur das Wasser die freien Mauerzellwände un-
spält , che sie sich anschicken , sich in das Luftgang-Lumen vorzustrecken . Nun ist
die Schnelligkeit , mit welcher das Wasser in einer Kapillare emporsteigt , zwar
sicher je nach dem Röhrendurchmesser verschieden , wir können aber von dieser Er-
kenntnis keinen Gebrauch machen , weil wir nie wissen , in welcher Hasse durch in-
nere aktive oder passive Gasabsonderung in die Lufträume der Wasserzustrom ver-
langsamt wird . Immerhin erscheint es klar , dass bildlich gesprochen ein Wettlauf
zwischen Wasser-Anstieg auf der einen Seite und Gas -Ausscheidung und Schnellig-
keit der Thyllenbildung auf der andern Seite stattfindet . Das zahlenmässige Ver-
hältnis der beiden gegensätzlichen Bestrebungen ist für den Enderfolg entschei-
dend . Sobald das Wasser einmal den für die Reiz -Beantwortung infrage kommenden
Bereich von Hohlräumen völlig eingenommen hat , ist es für die Thyllenbildung zu
spät . Selbst wenn jetzt der Zeitpunkt erreicht wäre , zu welchem in feuchter Luft
die Entstehung von Ausfüllungen einsetzte , so stellt nun das Wasser eine gemigend
starke Hemmung dar , um auch die geringste Vorstülpung einer Mauerzelle zu verhin-
dern . Deshalb finden wir unter Wasser getauchte Internadien-Reste von Hippuris
nach kurzer Zeit in der Mehrzahl der Fälle bis zum nächsten Internodium mit .Was-
ser erfüllt und nicht den geringsten Beginn einer Verschlussbildung . Nur durch
ganz junge Internodien mit sehr engen Luftgängen geführte Querschnitte , also
Wundflächen in der Nähe des Vegetationskegels , geben auch unter Wasser Veranlas-
sung zu reicher Thyllenbildung , welche hier dem Eindringen von Flüssigkeit zuvor-
kommt . Nach allem ergibt es sich , dass ein Dampfraum von höherem Sättigungsgrad
die günstigsten Vorbedingungen für die Wucherungen schaftt ; auslösende Ursache
aber sind weder Wasser nocht Luftfeuchtigkeit .
Es wurde schon einmal hervorgehoben , dass Wasser kaum als absolutes Hindernis

nachträglichen thylloiden Wachstums zu betrachten ist ; es schiebt aber den Vor-
gang genügend lange hinaus und verzögert die Verschlussbildung meist in so erheb-
lichem Masse , dass mittlerweile anderweitige Veränderungen eingetreten sein kön-
nen , die unter Umständen ein Absterben der wundnahen Gebiete zur Folge haben .
Der Grad der Verlangsamung ist natürlich in den einzelnen Fällen verschieden .

Um noch weitere Aufschlüsse über den Einfluss von Luft und Wasser zu gewin-
nen , wurden die geschilderten Versuche in mannigfacher. Weise variiert . Im-Frei-
land-Aquarium in einiger Entfernung unter dem Wasserspiegel quer durchschnittene
Sprosse mit grossem Internodienrest zeigten auch nach Wochen an der apikalen
Wundfläche des an der Pflanze verbliebenen Basalteiles nicht die Spur von Wuche-
rungen . Bis zum nächsten Diaphragma erfüllte das Wasser alle angeschnittenen ,
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oft mit Vorticellen zierlich besiedelten Interzellularräume . Da das höhere Alter
der verwendeten basalen Stücke stark zur Verringerung der Auswirkung beitragen
konnte , wurde dieselbe Methode auf jüngere , dem Vegetationskegel nahe Internodien
ausgedehnt . Diese erhielten nach quarer Verwundung ein mit reinem Brunnenwasser
gefülltes Reagenzglas übergestülpt , welche an seiner Basis geschlossen wurde , um
einem Eindringen von Organismen vorzubeugen ; während des Versuchs blieben die mit
der Pflanze in Zusammenhang belassenen Spross-Stümpfe in das Wasser des Aquariums
herabgekrümmt , um die Verdunstung des Füllwassers zu vermeiden . Wiederum trat nicht
die geringste Gestaltsveränderung der wundnahen Mauerzellen ein . Schliesslich gin-
gen die Internodienstummel zugrunde .
Weiterhin wurden Sprosse verschiedenen Alters an der Pflanze geköpft und in

Reagenzröhren eingeführt , um die Verdampfung an der Wundfläche herabzusetzen und
einen Luftraum von mässigen Feuchtigkeitsgehalt zu schaffen . Das offene Ende der
Röhren reichte entweder unter den Wasserspiegel des Aquariums hinab oder nicht u .
war dann durch Watte verstopft . Die innere Glaswandung beschlug sich alsbald mit
Wassertröpfchen . Immerhin mochte dieser "euchtigkeitsmantel nicht gemigan , um die
Verdunstung - vor allem bei Sonnenbestrahlung - soweit herabzumindern , dass gün-
stige Bedingungen für thylloide Bildungen zustande kamen , denn Ausfüllungen unter-
blieben in fast allen Fällen . Nur ein älterer Spross zeigte spärliche Wucherungen .
Hier lag ein grösserer Wassertropfen auf einem Teil der Wundfläche . In seiner Um-
gebung waren die Mauerzellen zu Thyllen ausgewachsen .
Eine andere Methode , den Wasserverlust an der Schnittebene auf ein geringes

Mass herabzudrücken , bestand darin , den Internodialrest mit einer mehrschichtigen ,
eng anliegenden Staniolkappe gegen die Aussenluft abzuschliessen . War auch der
Verschluss nicht vollkommen , so erschien er doch dicht genug , un die Wasser -Abga-
be bis auf eine unebträchtliche Grösse zu unterbinden . Teilweise wurden abgeschnit-
tene Spross -Stücke verwendet und an einen schattigen Ort gebracht ; das untere En-
de stand in Wasser . Teilweise wurden auch geköpfte Sprosse , ohne den Zusammenhang
mit der Mutterpflanze zu lösen , im Freilandaquarium mit Käppchen versehen . Das
vermutete Ergebnis erfuhr eine geringe Abweichung durch den Einfluss , den künst-
liche Verschlüsse im allgemeinen auf die natürlichen Folgen einer Verwundung aus-
üben ( 109 , p . 80 ) . PRAEL hatte bereits in seinen Erörterungen über Schutz- und
Kernholzbildung bei Laubbäumen darauf aufmerksam gemacht , dass luftdichte Ver-
schlüsse von Wundflächen mindet snes verzögernd auf die Schutzholz -Bildung einwir-
ken . Vielleicht zeigten sich deswegen auch hier die Ausfüllungen erst verspätet u .
zear in beiden Fällen in gleicher Häufigkeit . Wenigstens ist der Beweis geliefert ,
dass die Käppchen eine genügende Herabsetzung der Verdunstung bewirken , um Thyl-
lenbildung zu ermöglichen , ohne dass sie optimale Bedingungen herstellten . In deh
dampfgesättigten Raum gebrachte käppchentragende Stücke liessen eine unbedeutende-
re Verlangsamung des Abschluss -Vorganges gegenüber unter gleichen Bedingungen ste-
henden offenen Internodialresten erkennen als an der freien Luft befindliche be-
kappte Spross -Enden , woraus die relative Undichtigkeit der Staniolhütchen hervor-
zugehen scheint .
Eine besondere Gruppe von Versuchen befasste sich mit dem Ausdehnungsbreiche

der Wucherungen unter verschiedenen Bedingungen . Bisher verlief die Wundebene
stets senkrecht zur Sprossaxe . Dabei wurden die endständigen Internodienreste der
Spross -Stücke durch entsprechende Schnittführung absichtlich so lang als möglich
gewählt . Die Mächtigkeit des von der Schnittebene entstehenden unddiaphragmas ,
als welches sich die Thyllenbildungen in ihrer Gesamtheit darstellten , bleib aber
unabhängig von dem verfügbaren Spielraume zwischen Normal -Diaphragma und Wundflä-
che stets in bestimmten Grenzen und hörte schon weit vor dem nächsten Nodus auf .
Es fragte sich nun , in welcher Schichtdicke sich die Wucherungen in der Aussenrich-
tung entwickeln würden , wenn der Internodial rect seiner Länge nach hinter der durch-
schnittlichen Dicke der Thyllenschicht (bis etwa 1 mm ) zurückstand . Wirde dann das
nachträgliche Wachstum der Mauerzellen am Diaphragma haltmachen oder über dieses
hinaus auf das nächste Internodium übergreifen? Die natürliche Querplatte erwies
sich als unüberwindliches Hindernis , mochte der Schnitt auch noch so knapp über
ihr verlaufen . Die Ursache ist in den gegen vorhin veränderten Lagebeziehungen zu
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suchen . Die Nähe einer queren Gewebeplatte kann von vornherein nicht gleichgiltig
sein , da sie schon allein durch ihre Gegenwart den Gang des Spannungsausgleiches
beeinflusst , wahrscheinlich auch dann , wenn die Wucherungen in einiger Entfernung
von ihr zum Stillstand kommen. Dafür spricht das Verhalten diaphragmaloser Pflan-
zen , wie Nymphaea und Nuphar , wo sich die thylloiden Bildungen weiter von der
Wundfläche weg erstrecken (bis zu einigen cm) und auch langsamer abklingen , wäh-
rend Diaphragma -Pflanzen (z . B. auch Myriophyllum ) schroff , unvermittelt aufhören-
de Wundplatten bilden . Unter Wasser entstanden natürlich nie Thyllen .
Quer seitliche Einschnitte in ein Internodium riefen gewöhnlich an beiden

Wundflächen gleich ausgiebige thylloide Kalluswülste hervor , nicht mur im dampf-
gesättigten Raume , sondern spärlicher zuweilen auch an der freien Luft , weil die
Verdunstung durch den geschaffenen Spalt mässig blieb .
Wurden durch Herausschneiden von Zylindersegmenten aus den Internodien tan-

gentiale Schnittebenen hergestellt , so wuchsen vorwiegend die an verletzte Luft-
gänge grenzenden Mauerzellen zu schlauchförmigen Thyllen aus , besonders reichlich
in unmittelbarer Nachbarschaft der Epidermis , wo die Zellen Chloroplasten führen .
Die Streckungsrichtung senkrecht zur Wundfläche liese zwei Möglichkeiten zu : In
der Mehrzahl der Fälle drangen die Thyllen schnittwärts vor , selten stülpte sich
die der Verletzung abgewandte freie Fläche einer Mauerzelle sprossaxenwärts aus .
Es ist auch hier nicht nötig , den Begriff der Zweckmässigkeit zur Erklärung der
Vorgänge inanspruch zu nehmen . Vielmehr genügt wiederum der Hinweis darauf , dass
ein ausgleichendes Wachstum in allen Richtungen erfolgen kann , wo Platz ist . Jo-
de Hauerzelle , abgesehen von der eckbildenden , besitzt zwei Ausdehungsmöglichkei-
ten , nämlich die beiden freien Membranflächen , welche die Luftgänge begrenzen
helfen . Je nach der Richtung , in welcher ein Spannungsgefälle wirksam ist , wölbt
sich die eine oder andere hervor , ja es kann sogar ein gleichzeitiges Wuchern
nach beiden Seiten einsetzen .
Radial verlaufende Wundebenen , welche teilweise den Zentralzylinder halbier-

ten und in die Reaktion einbezogen , verursachten im Bereiche der Luftkanäle meist
Ausfüllungen anderer Art . Es erschienen zwar auch einzelne Thyllen , aber die meis-
ten Mauerzellen in der weiteren Umgebung der Verletzung wuchsen bei diesem Versu-
che mit ihren Nachbarn geschlossen auf die Schnittfläche zu , indem sich alle Wan-
dungen zwischen den Zellen wundwärts zu strecken begannen , während die freien
Mambranflächen sich kaun merklich vorstülpten . Schliesslich waren palissadenartig
aneinandergereihte Schläuche entstanden . Ausserdem gab es alle Übergänge zwischen
ihmen und den thylloiden Typus . Diese besondere Form ausgleichender Gestaltung
bringt uns fecht deutlich zu Bewusstsein , dass die Thyllen mur infolge auffälli-
ger Ähnlichkeiten zu einem eigentümlichen Phänomen gestempelt worden sind , dass
зie aber im übrigen unwesentliche Ausdrucksmöglichkeiten darstellen . Denn nicht
mur Interzellulargänge werden durch Palissadenwachstum verschlossen , sondern auch
alte Gefässe und Milchröhren können durch Nachbarelemente völlig zusamengedrückt
werden ( 19 , Fig . 19 ; 94 , p . 82 ; 95 , p . 293 ; 99 , p . 407-408 ; 79 , p . 436 ) . Im Grun-
de genommen bedeuten ja auch die Gefässthyllen nur ein lokales Zusammenpressen
gewisser Lumina . Es beschränkt sich auf die Schliesshäute , weil die übrigen Mem-
brangebiete ein genügend starkes mechanisches Widerlager bilden .
Wenn kleine Holzpflöcke oder diinne Holzscheiben seitlich in Internodien ein-

gestochen wurden , vollzog sich der Abschluss gegen den Fermdkörper in der glei-
chen Weise hauptsächlich durch Palissadenbildung . Es gelang auch mit glatten Na-
deln nicht immor , den Stich zentral zu führen , denn der Zentralzylinder wich oft
elastisch aus und lenkte den eingeführten Gegenstand seitlich ab . Für den Erfolg
des Versuches war es gleichgiltig , ob die Sprosse sich im dampfgesättigten Raun
oder im Freien befanden , weil die schmale Wundöffung keine erheblichere Verdun-
stung bewirkte . Ältere Internodien beschräkten sich zuweilen auf thylloides Vor-
wachsen der Nachbarn der verletzten Zellen . Halbierte der Schmitt den Zentralzy-
linder , so begannen die Elemente des Perizykels und des Inrezellularen -reichen
Markes alsbald , die Wundhöhle auszufüllen . Die Gefässe wurden oft durch die Wu-
cherungen mitgenommen und fanden sich merklich nach innen zu verlagert .
Um zu erfahren , wie sich kleinere Komplexe verhalten , wurden Stücke in den
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dampfgesättigten Raum gebracht , welche nur ein vollständiges Internodium besassen
und deren zwei Internodial reste mit je einer glatten , queren Wundfläche abschlos-
sen . Befanden sich die Objekte wagrecht auf nassem Flisspapier , sodass beide En-
den von feuchter Luft unspült wurden , so bildeten sich je nach dem Alter der Ge-
webe mehr oder weniger starke Ausfüllungen in der Nähe beider Schnittebenen .
Ein anderer Versuch bestand darin , Spross-Stücke mit ziemlich kurzen Interno-

dialresten an beisen Enden in der Weise zu verwunden , dass von den Schnittebenen
her in der Spross-Längsrichtung durch mehrere Knoten hindurch längere Stichkanäle
hergestellt wurden . Mit der einen Hälfte befanden sich die Objekte im Wasser , mit
der andern in feuchter Luft . Soweit flüssiges Wasser in die Stichwunden einfring-
en konnten , unterblieben Wucherungen . Oft zeigten sich in beiden Hälften durch
mehrere Internodien hindurch Palissadenbildungen , seltener vereinzelte Thyllen .
Die Stichwunden waren natürlich nicht weiter bedeutend . Daraus erklärt sich die
geringe Ausdehmung der Ausfüllungen . Was die Mauerzellen veranlasste , das eine mal
gesondert als Thyllen , das andere mal geschlossen vorzuwachsen , wurde in keinem
Falle offensichtlich . Die zweite Erscheinungsform beschränkte sich überwiegend
auf Verletzungen , welche mit der Aussenwelt nur durch eine schmale Öffung in Ver-
bindung standen , falls die Verwundung ein gewisses Minimum überschritt . Doch wol-
len wir uns hüten , aus dieser Beobachtung eine Beziehung herzuleiten .

•

Wurden Internodien mit flacher Pinzette schwach gequetscht , sodass es zu un-
bedeutenden inneren Zerreissungen kam , ohne dass die Epidemis merklichen Schaden
erlitt , so zeigten sich nach wenigen Tagen in der Ungebung der vereinzelten zer-
störten Zellen begrenzte thylloide Bildungen mit seltenen einfachen Septierungen .
HABERLANDTS , v . SCHRENCKs und TAUBS Beobachtungen ( 140 ; 69 ; 128 ) an mit schwa-

chen Giftlösungen bestrichenen Blättern boten Veranlassung , ähnliche Versuche an
Hippuris -Internodien anzustellen . Zu diesem Zwecke wurde ihre Epidermis teilwei-
se mit Silbernitrat -Stift verschieden kräftig gestrichen , teilweise mit schwachen
Säure-Lösungen (HC1 , HNO3 ) betupft ; bisweilen wurde ein kleiner Gifttropfen in
eine oberflächliche radiale Schmittwunde eingeführt , um die Wirkung z verstärken .
Das Ergebnis war mit einigen Abweichungen im allgemeinen dasselbe wie bei blossen
mechanischen Verletzungen . Das Gift beginnt die Zellen im Umkreise der von ihm
anfänglich eingenommenen Stelle nach und nach abzutöten , indem es allmählig in
immer weitere Entfernungen vordringt . An der Peripherie seines Wirkungsbereiches
storben die Zellen nicht sofort ab , sondern erscheinen , wie zuweilen auch in urmit-
telbarer Nachbarschaft blosser Verwundungen , gelähmt , sodass nicht sie durch
Wachstum reagieren , sondern noch weiter vom Mittelpunkte der Wirkung ablicgende
Komplexe . Bisweilen kann sogar die Endodermis angeregt werden , durch radiales
Wachstum ihrer Elemente dem Vordringen der Lösung zu begegnen . Sic beietligt sich
auch bei Tierfass in hervorragender Weise am Wundverschluss . Ihre Zellen neigen
dabei besonders leicht zu tangentialen Teilungen . Querschnitte durch ein mit Säu-
relösung oder Silbernitratstift behandeltes Internodium beiten nach einigen Tagen
ein überraschendes Bild . Die in die Auswirkung einbezogenen Gebiete lassen meist
drei deutliche , sich um den Ausgangspunkt des Giftes konzentrisch ordnende Schich-
ten erkennen . Die in seiner nächsten Umgebung liegenden Mauerzellen sind abgestor-
ben und nicht mehr im einzelnen unterscheidbar . Es folgt ohne weiteren Übergang
ein Mantel von Zellen , welche ihre Gestalt beibehielten . Fast ebenso schroff
setzt nach aussen die Zone der meist palissadenartig wuchenden Elemente ein , wel-
cher zuweilen die Endodermis angehört . Bei älteren Stücken verspätet sich mitunter
die Reaktion oder bleibt ganz aus .
Eine deutliche chemische Reizwirkung macht sich also nicht bemerkbar . Ein Un-

terschied gegenüber blossen mechanischen Eingriffen scheint vor allem derin zu lie-
gen , dass das Gift , von seinem Ausgangspunkte weiter und weiter fortschreitend ,
immer neue Gebiete in die Reaktion einbezieht , während reine Verwundungen das Ab-
sterben von Zellen fast auf einen Augenblick , mindestens aber auf kürzere Zeit
beschränken .
Man hätte es längst gern gesehen , wenn dauernde chemische Einflüsse zu gallen-

artigen Gebilden geführt hätten , aber dahin gehende Versuche mussten immer wieder
ergebnislos abgebrochen werden . Freilich hat das langsame Umsichgreifen eines Gif-
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tes eine entfernte Ähnlichkeit mit der Eigenschaft gallenerzeugender Organismen ,
unaufhörlich und stetig auf ihre organische Umgebung einzuwirken . Der trennende
Unterschied liegt aber in der Tatsache , dass wir es das eine mal mit einem toten
Reizstoffe , das andere mal mit einem sich selbst regulierenden lebenden Körper zu-
tun haben . Das Gift breitet sich nur aus und kann auf seinem Wege höchstens Ver-
bindungen eigehen , welche ihrerseits wieder giftig oder wirkungslos sind . Der Gal-
lenbildner stellt dagegen eine Veränderlichkeit höherer Art dar und bedingt des-
halb verwickeltere Reaktionen .

·

Zu den Gallenwucherungen müssen wohl die verzweigten und septierten Thyllen
in den Atemhöhlen der Anthoceroteen gezählt werden , wo eingedrungene Nostoo-Zel-
len zu Kolonien auswachsen und die Mauerzellen des Hohlraumes zu haarartigen Aus-
stülpungen anregen . Wie bei jeder Galle ist das Reiz -Ergebnis für Nostoc charak-
teristisch . Weder Diatome en noch Oscillatorien noch andere in die interzellulare
Kammer gelangte Lebewesen vermochten die Wandzellen zum Auswachsen zu bringen ( 74)
Im Verlaufe der Beobachtungen waren zwar verschiedene Aufschlüsse über Ent-

wickelungsbedingungen von Wandthyllen erzielt worden , und der ursächliche Zusan-
menhang zwischen Verletzung und Verschlussbildung erschien zweifellos , doch liess
sich keine Klarheit darüber gewinnen , welches Glied der künstlich heraufbeschwo-
renen Kausalkette für die Ausfüllungen verantwortlich gemacht werden sollte . Nach
den vorangegangenen Erörterungen stellt es sich als müssig heraus , nach einer
Antwort zu suchen . Die Auslösung des Verschlusses ist eben eine Angelegenheit der
ganzen Lebenseinheit und nicht der Einwirkung eines bestimmten äusseren Faktors
auf das wundnahe Gebiet zu verdanken . Der Versuch liegt nahe , Wege der Thyllener-
zeugung ohne jede Verletzung zu eröffnen . Es fragte sich z.B. , was geschehen wür-
de , wenn man einem Spross durch Eingipsen der apikalen oder basalen Hälfte die
Möglichkeit nahm . dort seinen äussern Umfang zu vergrössern . Es standen dann nur
noch die Luftkanäle für die weitere räumliche Ausdehnung zur Verfügung . Vielleicht
benützten die Mauerzellen diese einzige Gelegenheit , welche der Spross -Entwicke-
lung geboten wurde , um sich thyllenartig auszustülpen . Das Ergebnis gestaltete
sich folgendermassen : In den Mauerzellen staute sich Stärke . Nach einiger Zeit
bildeten sich unterhalb der Eingipsumg Achselsprösschen , welche entfernt wurden .
Der schliessliche Erfolg war ein normales , kein thylloides Grösserwerden der Ka-
nal -Wandzellen . Da aber der im ganzen verfügbare Raum immer der gleiche blieb ,
konnten die einschichtigen Zellmauern mur dadurch Platz bekommen , dass sie sich
in eigenartiger Weise ineinander verschoben und falteten , sodass anstelle der zy-
lindrischen Gänge solche von verwickelterem Querschnitt traten , während die Längs-
erstreckung natürlich dieselbe blieb . Das in der Eingipsung liegende Hermnis ver-
mochte also keineswegs den ursprünglichen Bauplan abzuändern . Die Mauern behielten
ihr normales Wachstum im grossen und ganzen bei und schachtelten sich mir wie
knitterige Mohnblätter ineinander ein .
Es wäre nun wünschenswert gewesen , durch Ausschaltung des in der Epidermis

gegebenen hemmenden Panzers Verhältnisse herbeizuführen , welche eine Umkehrung d .
Eingipsungsversuches darstellten . Dazu hätte es einer übermässig tangential wach-
senden , gewissermassen fliehenden Epidermis bedurft , und es wäre , wenn nicht zu
innern Zerreissungen , wohl zu jenen Erscheinungen gekommen , welche SCHOUTE ( 127 )
gelegentlich seiner Studien über das Dickenwachstum der Palmenstämme beobachten
konnte . Hier treten im Innenteile des Zentralzylinders bei einigen der untersuch-
ten Pflanzen infolge des tangentialen Wachstums des Aussenteils Spannungen auf ,
welche zur Bildung grosser Interzellularen führen , indem sich deren Mauerzellen
in der Tangente des Gang-Umfanges strecken und ein Vielfaches ihrer anfänglichen
Länge annehmen , mitunter auch Querteilungen durchmachen . Dem äusseren Anscheine
nach erhalten wir ein ähnliches Bild bei Hippuris , wenn wir die Epidermis rings
um ein Internodium abtragen , es gleichsam oebrflächlich ringeln . In feuchter Luft
gebinnen sich dann die Mauerzellen in der Hauptsache radial inbezug auf den Inter-
nodial -Querschnitt zu strecken . Doch wäre es verfehlt , die Aufhebung des von der
Epidermis ausgeübten Druckes als allein wirksane Ursache hinzustellen . Ein bo-
trächtlicher Teil des nachträglichen Wachstums ist vielmehr dem Einflusse des durch
die Verletzung geschaffenen Spannungs-Unterschiedes zu verdanken . Der im Juli an-
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gestellte Versuch wurde in der ersten Oktoberhälfte wiederholt . Jetzt reagierten
die Internodien ganz anders . Eine radiale Streckung der Mauerzellen blieb aus .

Die der Wunde am nächsten liegenden wuchsen wie an tangentialen Schnittebenen in
zentrifugaler Richtung schlauchförmig aus , wobei es zu quèrteilungen kam .

Ehe wir zur nächsten zu Versuchen herangezogenen Pflanze übergehen , sei noch
erwähnt , dass nie Thyllen gefunden wurden , welche andern Ursachen als einer Ver-
letzung entsprangen , einen Fall vielleicht ausgenommen , wo ein einziges Interno-
dium in der Nähe des apikal angrenzenden Diaphragmas schon äusserlich erkenntli-
che , in einem peripheren Ring angeordnete blasse Thyllenflecke zeigte , welche von-
einander gleichen Abstand hatten . Auch hier war es nicht ausgeschlossen , dass sie
sich als eine Folge äusserer Eingriffe (Blattläuse ) eingestellt hatten . Nur die
Symmetrie der Erscheinung und des Fehlen auch der geringsten Wundmerkmale boten
uns Veranlassung , auf diese Beobachtung einzugehen .

In einigen Punkten abweichende Ergebnisse wurden mit zwei Myriophyllum -Arten
erzielt . Zunächst seien die Versuche mit Myriophyllum proserpinacoides beschrie-
ben . Diese Pflanze entsendet zierlich beblätterte Sprosse über Wasser . An beiden
Enden mit queren glatten Schnittflächen und grossen Internodial resten versehone
Stücke kamen wie Hippuris in den dampfgesättigten Raum ; die physikalisch untere
Sprosshälfte befand sich in Wasser . Die im Querschnitt radspeichenartig vom in-
nørn nach dem äusseren Parenchymantel ausstrahlenden Mauern , welche einschichtig
sind , von einzelnen Zell -Verdoppelungen abgesehen , verhielten sich am Überwasser-
ende wie Hippuris , inden sie zum thylloiden Verschlusse der Wundöffnung schritten .

Dazu trugen auch die an die Luftkanäle grenzenden Zellen der beiden Parenchymzy-
linder bei . Unter Wasser ragende Internodienstümpfe füllten dagegen ihre Inter-
zellulargänge nur zum Teil mit Wasser und zeigten im übrigen einen neuartigen
Reaktionsmodus . Ihre einschichtigen radialen Kanalmauern begannen durch radiale
Teilung ihrer Zellen in der Nähe der Schnittebene bis etwa 12 -schichtig zu wer-
den und so in die Dicke zu wachsen . Zu einem völligen Abschlusse kam es bei der
verhältnismässig kurzen Versuchsdauer nicht . Im Tangentailschnitte machten die
verdickten Mauerstellen , welche sich in der Spross -Längsrichtung bis zu 1 mm er-
streckten , den Eindruck knopfiger Anschwellungen . Gleichzeitig mit den Kanal -Wand-
zellon teilten sich in der Nähe der Luftgänge die Elemente beider Parenchymschei-
den , nur nicht so ausgiebig . Die eingeschobenen Wände verliefen parallel den Gang-
Umrissen . Ausserden beteiligten sich die Endodrmis -Zellen durch mehrfache tan-
gentiale Septierungen am Wachstum .

Schon hier , noch mehr aber bei Myriophyllum scabratum , einer untergetaucht
vegetierenden Art , fiel es auf , dass die Ausfüllung der Interzeliularen mit flüs-
sigen Wasser bedeutend grössere Schwierigkeiten machte als bei Hippuris , auch
nicht immer vollständig war . Oft konnten noch nach vielen Tagen Luftsäulen in den
Internodialresten festgestellt werden . Diesem Punkte wurde bei Myriophyllm soa -

bratum grössere Beachtung geschenkt .

-

Die an Uberwasserenden in feuchter Luft erzeugten Wundthyllen zeichneten sich
hier meist durch ihre Hinfälligkeit und ihre bizarren Formen aus und wiesen häu-
fige ; einmalige Teilungen auf . Sie bildeten zuletzt ein dichtes , bis zu 1 mm dick-
es Wund -Diaphragma . An Unterwasser -Enden begannen sich zunächst die Luftgänge
verschieden weit mit Wasser zu füllen , in einem Falle z.B. 1,5 4,5 mm hoch . In
diesen Gebieten fanden sich nie Thyllen . Ihre Entstehung beschränkte sich auf die
darüberliegende Zone , wo sie sich zu einer bis über 1 mm starken Querplatte zu-
sammenftigten . Überdies stellten sich zuweilen radiale Teilungen der Mauerzellen
ein , welche durch diese Verdickung der Kanalwände an der Verschlussbildung teil-
nahmen . Die Endodermis reagierte in Schnittnähe wiederum durch tangentiale Sep-
tierungen . Es ist wahrscheinlich , dass die normale Gasabsonderung in die Luftgän-
ge bei dieser Pflanze genügt , um das Ansteigen des Wassers über die reizempfang-
enden Zone hin -weg solange hinauszuschieben , bis das Zustandekommen eines thylloi-
den Verschlusses seinem Vordringen überhaupt Einhalt gebietet . Ein klares Bild von
den Schwankungen , welchen die Binnenluft gerade in der Wundgegend unterworfen ist ,

lässt sich infolge des Zusammenwirkens der verschiedensten Komponenten kaum gewin-
nen . Die Verletzung bedeutet eine beträchtliche Stoffwechsel -Störung ; das Wasser
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wird die interzellularen Gase des Internodial restes teilweise lösen ; die Weite
der kapillaren Kanäle wird auf die Schnelligkeit des Flüssigkeits -Anstieges von
Einfluss sein ; die für Luft wegsamen Diaphragmen ermöglichen einen fortwährenden
allmähligen Ausgleich der Druck- und Stoffverhältnisse ; ausserdem verändern At-
mungs- und Assimilationsvorgänge das Gesamtergebnis . Wie das hartnäckige Verwei-
len von Gassäulen in den Luftgängen des Internodienstumpfcs auch verwirklicht wer-
den mag , soviel ist sicher , dass es günstige Bedingungen für thylloide Wucherung-
en schafft . Denn wo einmal Wasser in den Kanälen völlig Fuss gefasst hatte , da
blieb während der bis einmonatigen Versuchsdauer auch die geringste Vorstülpung
aus , dagegen kam hier vor allem Mehrschichtigwerden der radialen Mauern zustande ,
wie es oben beschrieben wurde . Auch bei Myriophyllum liessen sich zuweilen an
Stellen , wo diese nur einseitig verletzt waren , z . B. durch von aussen nach der
Sprossaxe zu quer geführte Stiche , welche die eine Fläche der Gangmauern streif-
ten , wundabgewandte Thyllen in den Nachbarkanal beobachten . Die Mauerzellen ver-
hielten sich eben wie die von Hippuris , indem sie eines oder beide freie Mombran-
stücke vorwölbten .
Beiderseits quer beschnittene Spross -Stücke von proserpinacoides , deren In-

terzellularen unter der Luftpumpe mit Wasser gefüllt worden waren , wiesen auch
nach knapp zwei Wochen an ihren Unterwasserenden keine Thyllenwucherungen , wohl
aber in der Nähe der Wundebene mehrschichtige , radiale Mauern auf . Die mittleren
Internodien hatten das 2 - 3-fache ihrer ursprünglichen Länge angenommen . In
gleicher Weise behandelte Stücke von M. scabratum gerieten in Verfall .
Die zweischichtigen , aus rundlichen , chlorophyllführenden Zellen bestehenden

Diaphragmen dieser Pflanze konnten sich , wenn sie in der Reizzone lagen , d.h.
wenn der Internodialrest verschwindend klein oder sie selbst verwundet waren ,
an thylloiden Wachstum beteiligen . Sie trieben dann Ausstülpungen nach einer ih-
rer freien Seiten und vermochten ebenso wie die radialen Gangmauern mitunter
durch rasche Teilungen ihrer Elemente vielschichtig zu werden .
Mit ähnlicher Leichtigkeit reagierten Blattsticle von Nymphaea alba und

Nuphar luteum auf Verletzungen . Es wird darauf nur kurz einzugehen sein , weil in
der Literatur viele hierher gehörige Erscheinungen schon behandelt sind ( 3 ; 46 ;
84) . Mit glatten Endflächen versehene Steilstücke kamen mit der einen Hälfte in
Wasser , mit der andern in dampfgesättigte Luft . Wasser - injizierte Objekte verdar-
ben . Die übrigen , deren Interzellulargänge also Luft enthielten , wiesen nach weni-
gen Tagen an Überwasserende in einiger Entfernung von der Schnittebene ein bis 1
mm dickes Wund-Diaphragma auf , während in die Luftgänge des andern Poles bald
Wasser eindrang , ohne dass sich Thyllen gebildet hatten . Unter desorganisations-
vorgängen ging es zugrunde . Schliesslich vergilbten die Stiele und starben ab .
MELLINK behauptete , dass bei Nymphaea immer die wundwärts schauenden Kanalwände
Vorstülpungen entwickelten , während v . ALTEN für Nuphar vorzüglich Wucherungen
der wundabgewandten Seite erwähnte und gleichzeitig die grössere Zweckmässigkeit
dieser Verschlussart betonte . Beide Autoren hatten ihre Beobachtungen an von Lar-
ven verletzten Stielen gemacht . Ohne die Angaben anzweifeln zu müssen , ist es doch
nötig , diese grundsätzliche Unterscheidung zu verneinen , da eigene Untersuchungen
folgendes ergaben : Durch seitliche Nadelstiche in Blattstiele beider Pflanzen
wurden Larvengängen ähnliche Kanäle geschaffen . Befanden sich diese Stellen min
in feuchter Luft , so entsandten die der Verletzung zugekehrten Interzellularwände
viele Wundhaare , die nach einiger Zeit den Verschluss herbeiführten , befanden sie
sich dagegen unter Wasser , so benützte dieses sofort die gebotene Gelegenheit , um
durch die künstliche Öffnung einzudringen . Sein Invasionsgebiet wurde von thyllen-
kahlen Flächen umzirkt . Aber nicht sofort erfüllte die Flüssigkeit diesen Raum ,
sondern sie brauchte Zeit . Inzwischen konnten im Reaktionsbereiche weiter einwärts
liegende Mauerzellen Thyllenblasen vorschicken und früher oder später kleinere
Schäden verstopfen . Da min Nymphaea bedeutend längere Schlauchthyllen bildete als
Nuphar in derselben Zeit , so gewinnt es an Wahrscheinlichkeit , dass v . ALTENS
Feststellung in dem schnellen Eindringen von Wasser durch die ziemlich umfangrei-
che Larvengang-Offming (von 2 mm Breite ) ihre Erklärung finden muss . Flüssiges
Wasser stellt aber nach den vorausgegangenen Betrachtungen ein beträchtliches



Lohse , Thyllen . 369 .

MOT

S.

Hemmnis für die Thyllenbildung dar . Die Zellen verlegen deshalb ihr ausgleichen-
des Wachstum nach der wundabgewandten Seite . Weiter nach innen zu werden dagegen
an der eaktion beteiligte Elemente nach beiden angrenzenden Hohlräumen hin Vor-
wölbungen treiben können , wenn dort die Interzellularen noch Luft führen . Die An-
gaben v . ALTENS unterstützen diese Auslegung .
Vorfühlende Untersuchungen entsprechender Art , welche den Eignungsgrad von

Elodea densa und Elodea canadensis , Alisma Plantago , Limnobium spongia , Eichhor
nia crassipes , Hydroclets nymphaeoides , Hydrocharts morsus ranae ,Heteranthera re
niformis , H. zosterifolia und H graminea , Sagittaria sagittifolia , Cabomba aqua
tica , Bacopa amplexicaulis , Ludwigia Mulerti und . Limnanthemum nymphaeoides dar-
tun sollten , waren nur für die letzten 4 Pflanzen von Erfolge begleitet . In allen
übrigen Fällen blieb Thyllenbildung während der verhältnismässig kurzen Zeitspan-
ne , welche dei abgeschnittenen Objekte in feuchter Luft bis zu ihren Absterben
zubringen konnten , ganz aus . Immerhin mag dessen Erwähnung getan werden , denn
auch die Erkenntnis , dass es viele Pflanzen gibt , welche selbst nach Wochen nicht
zum Verschluss der Wunden schreiten , gegenüber solchen , bei denen es schon nach
Stunden geschieht , hat ihren Wert . Die vier günstigeren Versuchsobjekte verhiel-
ten sich in der durchgängig beobachteten Weise . Das flüssige Wasser verhinderte
thylloide Ausfüllungen in der Reizzone , soweit es ihrer Entstehung zuvorkam . Die
Uberwasser-Enden schlossen sich nach und nach durch Aussackungen der Mauerzellen
mehr oder weniger . Wasser -injizierte Blattstiele von Limnanthemum nymphaeoides
hatten auch nach einem Monat in der Nähe ihrer queren Endwunden unter Wasser
noch keine einzige Thylle gebildet , obwohl die Zellen der einschichtigen Luft-
gangHauern auch dort nicht die geringsten Verfallserscheinungen zeigten und bei
Anwendung plasmolysierender Lösungen fast im Nu kräftig reagierten .

Bemerkenswerte Einzelheiten brachten die Beobachtungen an Blattstielen ver-
schiedener Araceen . Vor allem ist hier eine Gruppe von Philodendron-Arten zu nen-
nen .
Philodendron Imbe entwickelt ohne vorausgehende Verletzung zartwandige , in-

haltsarme Thyllen , und man kann in fast jedem dünnen Querschnitte einige dieser
oft wunderlich gestalteten , selten septierten , zuweilen gleich den Idioblasten
Calciumoxalat -Kristalle führende Gebilde feststellen . Wodurch die Luftkanalzellen
angeregt werden , sich füllend in das Ganglumen vorzustrecken und ein Mehrfaches
ihres ursprünglichen Rauminhaltes anzunehmen , bleibt verborgen . Vermutlich veran-
lassen die im Vergleich zu natürlichen Gelegenheiten veränderten Wachstumsbeding-
ungen im Warmhause die Pflanze zu korrelativen Abweichungen vom in der Freiheit
eingehaltenen Bauplane . Vielleicht haben wir es auch mit einer rein architektoni-
schen Eigentümlichkeit zutun . Nach Verwundung können sich die in der Nähe liegen-
den Mauerzellen kugelig oder schlauchartig vorstülpen . Drang Wasser in die ange-
schnittenen Interzellularen ein , so erfolgt das Auswachsen an dieser Stelle nach
der wundabgewandten Seite hin . Beide Thyllenarten unterschieden sich nicht wesent-
lich voneinander . Die durch äussere Eingriffe verursachten waren höchstens klei-
ner und regelmässiger umrissen . ,
Philodendron eximium wies ebenfalls "normale " thylloide Tucherungen auf, die

nach Verletzung der Blattstiele monströse Form annehmen konnten , ohne besonders
ausgiebig zu sein . Sie gingen vor allem von einem kleinzellgen , Chlorophyll fiih-
renden Gewebe aus , welches sich in kleineren Komplexen den Gangmauern eingefügt
fand und dessen Elemente Luft hartnäckig festhaltende , kleine Interstitien zwi-
schen sich liessen . Es machte den Eindruck grösserer Aktivität als die eigentli-
chen Interzellularmauern und glich oft unvollendeten Diaphragmen , indem es sich
in den Luftkanal vorschob . In anderen Fällen durchquerte es ihn ganz und gar . Ver-
schiedene untersuchte Blattstiele boten voneinander abweichende Bilder inbezug
auf die Verteilung und Menge der Bildungen , obgleich das Material einem einzigen
Individuum entstarmte .
Philodendron erubescens war in unverwundeten Zustande , was die Blattstiele

anbelangt , fast thyllenfrei . Einschnitte riefen vorwiegend in kleinzelligen Gewe-
beflecken , wie sie für die vorige Art geschildert wurden , Wucherungen hervor . Ent-
hielten die Thyllen-Mutterzellen roten Zellsaft , so teilte er sich selbstverständ-

·

•
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lich auch der Aussackung mit . Eine Reizwirkung wurde bis 1,5 cm von der Wunde be-
obachtet , wo sich noch vereinzelte Vorstülpungen finden konnten . Im übrigen boten
die Befunde nichts neues .

-

Philodendron Wendlandii wurde in der Hauptsache wegen seiner grossen Interzel-
iulargänge zu Versuchen herangezogen . Stellte sich eine Verschlussbildung ein , so
mussten die Mauerzellen entweder zu langen Schläuchen , oder , ähnlich den Gefäss-
thyllen von Jacquemontia , zu vielzelligen Wundhaaren werden . Nach 5 Tagen zeigte
sich spärlicher Erfolg . Das Unterwasserende wies vereinzelt kürzere oder längere
Haarbildungen auf , welche in regelmässigen Abständen durch Querwände gekammert wa-
ren , analog den erwähnten Beobachtungen WINKLERS . Es mag stutzig machen , dass die-
se ganz und gar ungemiigenden Ausfüllungen in ganzen tauchten nach mühsamem Su-
chen 4 Thyllen in einer grösseren Reihe von Querschnitten auf - gerade am Unter-
wasser-Ende auftraten . Gewöhnlich lag hier das Wirkungs-Minimum . Leider konnten
umfangreichere Versuche infolge Materialmangels nicht durchgeführt werden . Der Ver-
fall begann vom Uberwasserende aus , welches gelbe Färbung annahm . Da die Interzel-
lularen hauptsächlich mit schleimiger Flüssigkeit gefüllt waren , und Luft sich in
ihnen nur bläschenweise feststellen liess , so mag ein geringes Luftquantum am Bil-
dungsorte zugegen gewesen sein und die Entstehung der Wundhaare ermöglicht haben .
Dafür spricht auch eine Beobachtung , welche an einer andern queren Schnittfläche
gemacht wurde , nachdem sie etwa 14 Tage unter Wasser geweilt hatte . Zwei dem blos-
sen Auge weisslichgrau erscheinende , scharf umrissene Flecke von ungefähr 2 mn
Durchmesser lösten sich unter dem Mikroskop in ungezählte schlauchförmige Thyllen
auf . Sie waren teils garnicht , teils einmal septiert . Die eingeschobene Querwand
gliederte sie in zwei sehr lange Abschnitte . Die Neubildung verschloss die in ih-
rem Gebiete liegenden Kanäle vollständig in Form eines Pseudoparenchyms . Stände
mun das Wasser der Entstehung von Ausfüllungen nicht hemmend im Wege , so hätte
man erwarten dürfen , dass diese sich über den ganzen Querschnitt verteilten . In
Wirklichkeit blieben sie auf einen engen Bezirk beschränkt , auf eine Stelle , die
vorher wohl von einer Luftblase eingenommen wurde .
Dieffenbachia macrophylla verstopfte ihre Interzellulargänge nach Verwundung

vor allem überall dort , wo chlorophyllreiches Gewebe die Mauern aufbaute , nament-
lich in den beiden Zwickeln des zweispitzigen Stielquerschnittes , auch im Unter-
wasserende . Dem Vordringen des Wassers wurde bald Einhaltgetan durch die ziemlich
enge Kamerung der Interzellularräume in diesen beiden Winkeln . Noch 1 cm von der
Verletzung entfernt zeigten sich Thyllen . Nur durch äussere Eingriffe erzielte
Wucherungen könnten beobachtet werden .
Dasselbe war bei Alocas ta , odora der Fall , welche an Stellen , wo Wasser durch

eine künstliche Öffnung eingedrungen war , höchstens in die angrenzenden , noch Luft
führenden Kanäle Aussackungen vortrieb .
Einige weiterhin zu Versuchen verwendete Objekte lassen wir ausser Acht , da

die erzielten Ergebnisse nichts abweichendes besagen , und wenden uns schlisslich
den Beobachtungen über stomatäre Thyllen zu .
Sie erhielten diese Bezeichnung , weil sie zu dem Stoma und den Spaltöffnungs-

mechanismus in Beziehung zu stehen schienen , denn sie konnten die Schliess -Spalte
vollständig versperren oder wenigstens verengern . Was lag näher , als der Gedanke ,
ihnen die Aufgabe der Verdunstungshemming zuzuschreiben ? Sie vermögen tatsächlich
die Wasserabgabe herabzusetzen , und es würde im letzten Grunde ein Streit um Wor-
te bleiben , ob man in dieser Eigenschaft eine Aufgabe oder eine bloss beiläufige
Folge ihrer Gegenwart zu sehen habe .
Bei Tradescantia fluminensis wurde durch neuerliche Versuche festgestellt ,

dass die Thyllenbildung im dampfgesättigten und im trockenen Raume (Anwendung von
CaCl2) gleichstark vonstatten geht . Die gegenseitige Abschätzung gleichalter Blät-
ter auf ihren Thyllengehalt ergab Prozentzahlen , welche nicht merklich voneinander
abwichen . Verschieden gerichtete Verletzungen der Spreiten durch parallele Ein-
schnitte im Abstande von einigen Millimetern vermochten die thylloide Ausfüllung
wundnaher Atemhöhlen selbst nach mehrwöchiger Versuchsdauer nicht zu fördern . Jun-
ge Blätter enthielten auch dann , wie in unverletzten Zustande , selten Ausstülpung-
en , solche mittleren und vorgerückten Alters die normalen Befunden entsprechende
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Anzahl ( siehe auch 53 ) Abgeschnittene Sprosse , die unter der Pumpe voll Wasser
gesaugt worden waren , bis es die Atemhöhlen ihrer Blattspreiten völlig erfüllte ,
verhielten sich , der Verdunstung an der freien Luft ausgesetzt , während die ba-
sale Wundfläche in Wasser stand , wie nicht injizierte Stücke . Verblieben wasser-
erfüllte Sprosse dagegen nach der Vetreibung der Interzellularen-Luft unterge-
taucht , so wirkte das an ihren Platz gerückte flüssige Wasser hemmend auf die
Thyllenerzeugung ein . Die mikroskopische Untersuchung führte zu Prozentzahlen ,
welche bedeutend niedriger waren als die normalen Verhältnissen entsprechenden
Vergleichswerte . Im Maximum kamen z . B. auf je 100 Atemhöhlen 96 verstopfte , wenn
freie Verdunstung möglich war , und nur 63 , wenn die Blätter injiziert unter Was-
ser verweilt hatten . Natürlich durften nicht die ältesten Spreiten verwendet wer-
den , weil sie zu Beginn des Versuches schon maximale Ausfüllungen besessen hätten .
Gleichartige Ergebnisse warden mit Zebrina pendula und Callisia insignis er-

zielt mit dem Unterschiede , dass die für bestimmte Entwickelungszustände der Blät-
ter charakteristischen Zahlen bedeutend hinter Tradescantia zurückblieben .
Bei Philodendron erubescens , Ph. eximium und Ph. Imbe liessen sich einwand-

frei thylloide Ausstülpungen vereinzelter Armpalissadenzellen in die tönnchenför-
migen Spreiten- Interzellularen alter Blätter beobachten . Verwundung schien ihre
Bildung nicht besonders zu begünstigen . Um Einschnitte war bei Philodendron ext
mium nach mehreren Monaten ein Phellogen entstanden , dessen wundabgewandte Be-
grenzungsfläche nach den anstossenden Lufträumen hin einige wenige Zellblasen ent-
sandte .

ZUSAMMENFASSUNG .

Wir befinden uns am Ende unserer Darlegungen und es sei zuletzt gestattet .
die Haupt -Folgerungen noch einmal kurz zusammenzufassen .
1. Äussere Faktoren verursachen nie die Bildung von Thyllen , sondern lassen

sie höchstens ausgiebiger werden , hemmen sie aber meistens .
2. Die Thyllen verdanken ihr Dasein stets korrelativen Spannungsunterschie-

den , deren sichtbaren Ausgleich sie darstellen .
3. Gleichgewichtsstörungen dieser Art kommen entweder nach Schaffung neuer

Oberflächen , nämlich nach Verletzungen oder dem Absterben von Teilen der Lebens-
einheit zuwege , oder durch Selbständigerwerden von Zellen oder Cewebegebieten in-
folge Alterns der ganzen Pflanze oder ihnen benachbarter Komplexe .
4. Das Ausbleiben ausgleichenden Wachstums beweist nichts gegen das Vorhan-

densein eines innern Spannungsunterschiedes , sondern ist oft durch Widerstände
bedingt , welche den Ausgleich verhindern oder verzögern . Doch gibt es auch Orga-
nismen , deren Elemente sich gegenseitig garnicht oder nur so schwach korrelativ
beeinflussen , dass es nie zu einem Ausgleiche kommt , weil durch das Absterben so
selbständiger Zellen keine Spannungsdifferenz entsteht , also auch keine Neubild-
ungen verursacht werden können ( siehe auch 82) . Es handelt sich dann um kolinien-
artig verbudene Einheiten ohne komplizierte Arbeitsteilung .
5. Die experimentelle Erzeugung von Thyllen in vorgebildete Hohlräume wird

nur dann gelingen , wenn ein Teil ang-renzender Gebiete im Gegensatz zu deren Nach-
barkomplexen zu vorzeitigem , künstlichem "Altern " gebracht wird , ausserdem fast
immer durch Verletzungen . Die Füllzellen haben dann den Charakter ausgleichenden
Wachstums .

ANHANG .

Es sollen noch einige Beobachtungen Erwähnung finden , welche mit der Thyllen-
frage nur mittelbar in Zusammenhang stehen .
Unsere Betrachtungen seien vor allem jenen Membranveränderungen gewidmet , die

rein äusserlich die Gestalt von Thyllen annehmen können . Sie treten bei verschie-
denen Araceen als architektonische Merkwürdigkeit auf , besonders zahlreich bei
Philodendron erubescens , und beschränken sich auf die Armpalissadenzellen , welche
die tönnchenförmigen grossen Zwischenzellräume der Blattspreite begrenzen . Sie
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erreichen am Ende ihrer Entwickelung das Volumen der an derselben Stelle vorkom-
menden Normalthyllen , für welche sie bei oberflächlicher Untersuchung gehalten
werden können . SOLEREDER (134 , p . 73-74 ) gab ihnen , als er sie bei Dieffenbo
chia Seguine Schott und D picta Schott feststellte , den Namen Schleimkugeln , der
weiterhin der Kürze wegen angewandt sei , und vermutete , dass die Speicherung über-
schüssigen Wassers ihre Aufgabe wäre .
Die Schleimkugeln von Philodendron erubescens liessen sich im Gegensatz zu d .

echten Thyllen an demselben Ort nicht plasmolysieren . Sie enthielten nie roten
Zellsaft , wie viele der Armpalissadenzellen , auch nie Chlorophyllkörner oder ir-
gend einen Kern wei deise und die wahren Ausstülpungen , vielmehr homogenen Schlein .
Nur einmal gelang es , durch Anstechen der winzigen Kügelchen ihren Inhalt zum Her-
vorschnellen za bringen . Der ausgeflossene kleine Tropfen sass mn dem Gebilde
aussen an und löste sich nicht in dem ungsbenden Wasser . Wurden Flächenschnitte
in Rutheniumrot-Lösung gebracht , so färbte sich die doppelt konturierte Membran
der Bläschen besonders tief . "eilweise waren beiderseits oder einseitig Kalotten
mit dem Rasiermesser weggeschnitten worden . Trotzdem hatte sich im übrigen die
ursprüngliche Form erhalten und ein Zusammensinken der feinen Haut war unterblie-
ben . Bei Zusatz von Alkohol erfolgte es dagegen , um nach Wiedereinführen des
Schnittes in Wasser völlig aufgehoben zu werden . Nach längerem Verweilen in Ean
de Javelle wurden die Umrisse runzlich . Wo mehrere Kugeln zusammenstiessen bil-
dete sich eine Berührungsebene . Selbst nach wiederholtem Austrocknen der Schnitte
nahmen die Bläschen , wieder in Wasser gebracht , noch ihre ursprünglich pralle
Kontur an.
Gleichartig reagierten die Wärzchen , mit welchen die Wundthyllen fast aller

za Versuchen verwendeten Pflanzen besonders an ihrer Spitze häufig besetzt waren ,
sowie die selten bei Hippuris und Nymphaea , äusserst zahlreich aber bei Nuphar
in Wundnähe am Unterwasserende erscheinenden kugeligen Membranabhebungen , welche
den Wänden der Gangmauern ent sprangen .
Wie haben es hier offenbar mit ähnlichen Erscheinungen zutun , wie sie auch an

der Innenseite von Gefässmembranen bei Vergunungsvorgängen oft zustandekommen
(9) und wie się LUERSSEN ( 77 ) zum ersten male ausführlicher für Marattiaceen als
zentrifugales lokales Dickenwachtum der Zellwand beschrieb 1 ) .
Auffällig war bei Hippuria das reichliche Auftreten von Calciumoxalat im Wund-

gebiet . Radialschnitte zeigten mitunter jede Mauerzelle in der Nähe querer Wund-
flächen mit einem wohlgebildeten Öktaeder ausgestattet . Die Grösse der Kristalle
nahm von der Schnittebene in axialer Richtung stetig ab . Diese in ihrer Regel-
mässigkeit bewundernswerte Erscheinung fand sich in geköpften Sprossen , welche
an der freien Luft oder unter Wasser keine Wucherungen hervorbrachten , ebenohäu-
fig wie in solchen , welche in dampfgesättigten Raum in derselben Zeit starke Aus-
fällungen entwickelten . Daneben kamen mich andere Kristallformen und Drusen vor .
Eine deutliche Beziehung zwischen der ausgeschiedenen Calciumoxalat -Menge und 15-
gend einem andern Faktor liess sich nicht herleiten . Auch wenn der Interuodien-
rest sehr kurz war , ging die Ausscheidung von Calciumoxalat mir ganz selten über
das angrenzende Diaphragma hinaus . Die Wundthyllen der untersuchten Pflanzen ent-
hielten hier und da einen oder mehrere Oxalatkristalle .

x
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Tafel 1.

b

C D

Robert Lohse gez.1920

A. Hippuris vulgaris ; Querschnitt durch ein älteres Internodium mit radialer
Schnittwunde ( in der Richtung des Pfeils ) etwas unterhalb ihrer grössten Tiefen-
erstreckung 10 Tage nach Verletzung ; dampfgesättigter Raum . - a = äussere Be-
grenzung der Epidermis ; b = Zentralzylinder ; c = unverändert gebliebene Luftgän-
ge ; d = Thylle mit Wärzchen ; e Thyllen ; f = nachträglich eingewachsene Zell-
wände .

=

B. Nymphaea alba : Wärzchenthylle . a = Wärzchen ; b = Kern .
C. Philodendron Wendlandit : Querschnitt durch das Unterwasserende ; zwei mehrfach
septierte Thyllen , nach Verletzung entstanden .
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B

Tafel 2.

Robert Lohse gez.1919.

Hippuris vulgaris ; Zwei Querschnitte durch internodiales Luftkanalgewebe mit sep-
tierten Wundthyllen .. A : Knapp unterhalb der queren Wundebene ; sehr junges Inter-
nodium ; Uberwasserende ; dampfgesättigter Raum . B. Durch ein älteres Internodi-
um , welches durch seitliche Quetschung schwache innere Zerreissungen erlitt ;
dampfgesättigter Raum.

-
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B

A

Tafel 3.

Robert Lohse gez 1919

=

Hippuris vulgaris. - A. Querschnitt durch ein Internodium 7 Tage nach teilweiser
Entfernung der Epidermis ; dampfgesättigter Raum . - a Zentralzylinder ; b = abge-
storbene Zellen und Zellreste ; c = Wundthyllen ; d = unverändert gebliebener
Luftgang . - B. Das ganze Internodium mit seitlich sichtbarer Wucherung (a) .



Lohse , Thyllen . 379.

A

D

C

F

E H

Tafel 4.

B

G

Robert Lohse gez. 1920

A. Philodendron erubescens: "Schleinkugeln " , von Armpalissadenzellen ausgehend .
B. Philodendron Imbe : "Normal " -Thylle .
C. Philodendron eximium Zwei Wundthyllen , Umriss des Luftganges .
D + E. Philodendron Imbe: " Normal " -Thyllen , eine davon septiert .
F. Philodendron erubescens : "Normal " -Thylle .
G. Philodendron erubescens: "Schleimkugel ; das Rasiermesser hat zufällig zwei Ka-
lotten weggeschnitten .
H. Philodendron eximium Längsschnitt durch den "normalen " Blattstiel . Kleinzel-
liges , Chloroplasten führendes Gewebe hat thylloide Zellen entwickelt .
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H

Robert Lohse geno

A. Hippuris vulgaris : Schematischer Querschnitt durch ein Internodium einige Ta-
ge nach Betupfung des zwischen den beiden punktierten Bögen liegenden Epidermis-
Stückes mit schwacher Säurelösung . a = Zone abgestorbener , unkenntlich geworde-
ner Elemente ; b = Zone unverändert gebliebener Zellen ; c = Reaktionszone ein-
schlisslich Endodermis (e ) ; d = Zentralzylinder ; f = ungereizt gebliebene Zone .
1. Myriophyllum scabratum : Zwei Wundthyllenformen .

=

C. Myriophyllum proserpinacoides : Halbschematisches Querschnittsbild in der Nähe
der queren Wundebene ; Unterwasserende . a Verdickung des Luftgangsmauer durch
radiale Teilungen in den ursprünglich eine Zellschicht starken Wänden ; b + c :
= nachträgliche Teilungen in den Elementen des innern und äusseren Parenchymman-
tels ; d = tangentiale Septierungen der Endodermis ; e = vergummte Gefässe ; der
Pfeil zeigt ungefähr radial von innen nach aussen .
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