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Eimleitung.

»Es ist naturgemdf,, daB die Uberzeugung von dem entwicklungsgeschichtlichen Zusammenhang
zweier Formen auch eine Vorstellung von der Art und Weise des Entstehens derselben, von der die
Entstehung bedingenden Ursache ergibt. Die Bildung solcher Vorstellungen ist aber nach meiner Uber-
zeugung auch eines der wesentlichsten Ergebnisse, die eine Monographie iiberhaupt liefern kann, So
sagt v. Wettstein einleitend zu dem Kapitel lber Artbildung in seiner Monographie der Gattung
Euphrasia. Es mufy also ein Hauptziel der modernen Monographie sein, auf Grund der gewonnenen,
phylogenetischen Erkenntnis eines Formenkreises die artbildenden Faktoren festzustellen. Um aber in
dieser Hinsicht ein moglichst vollstindiges Bild zu gewinnen, ist es von Wichtigkeit, auch die embryo-
logischen Verhiltnisse eingehend zu studieren. Verschiedene Arbeiten aus dem letzten Dezennium haben
dies dargetan. Darauf will ich nun zunéchst etwas naher eingehen.

In seiner zusammenfassenden Schrift {iber Parthenogenesis und Apogamie im Pflanzenreich fiihrt
Winkler eine grofie Anzahl von Arbeiten an, durch welche habituelle oder fakultative Parthenogenesis
auf Grund eingehender cytologischer Studien nachgewiesen wurde. So Juel im Jahre 1900 fiir die
Komposite Autennaria alpina, Murbeck 1901 fiir die Gattung Alchemilla; Strasburger erweiterte
diese Untersuchungen und zeigte, daBl die parthenogenetische Keimesentwicklung ‘auf die Sektion
Eualchemilla beschriankt ist. Ferner Overton fir Thalictrum purpurascens, Kirchner 1904 fir
Tavaxacum officinale (vulgare) und Murbeck fiir dieses und Taraxacum speciosum; Juel studierte die
Sache mit besonderer Berilicksichtigung der Kernverhditnlsse. Auch bei Hieracinm wurde nach
den experimentellen Feststellungen von Raunkiaer und Ostenfeld Parthenogenese nachgewiesen
ebenfalls von Kirchner und Murbeck, und zwar bei Hieracium aurantiacum, H. grandideus,
H. serratifrons und H. colophyllum. Bei Wikstroemia indica zeigte Winkler, daB Parthenogenese vor-
liegt. Aus dem letzten Jahre kénnten noch einige andere Fille hinzugefiigt werden. Bei allen diesen von
Winkler angefiihrten Pflanzen geht der Embryo aus der unbefruchteten Eizelle hervor, die wegen der

unterbliebenen Reduktionsteilung die diploide Chromosomenanzahl besitzt. Winkler nennt diese
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Parthenogenese somatische im Gegensatz zur generativen, bei welcher der Keimling aus einer unbe-
fruchteten Eizelle mit haploider Chromosomenanzahl hervorgeht. Was Strasburger unter Parthenogenese
versteht, deckt sich mit dem Winkler'schen Begriff der generativen Parthenogenese, wéahrend er somatische
Parthenogenesis gar nicht kennt; er sieht diese Fortpflanzung als eine apogame an. Von niederen
Pflanzen fithrt Winkler noch als Fille von sicher erwiesener somatischer Parthenogenesis an: Von den
Polypodiaceae: Athyriwm Filix-femina und Scolopendvium vulgare und von den Marsiliaceae: Marsilia
Drummondii. Generative Parthenogenese gibt er fiir gewisse Algen an. Bei Chara, die man schon seit
langer Zeit als parthenogenetisch sich fortpflanzend erkannt hat, ist es noch zweifelhaft, welcher Typus
von Parthenogenesis vorliegt. Uberblickt man nun die angefiihrten Gattungen, innerhalb derer Partheno-
genese konstatiert wurde, so fillt sofort die hochinteressante Tatsache auf, daB es in den meisten Féllen
stark polymorphe Gattungen sind: Alchemilla, Taraxacwm, Hievacium, Marsilia, Athyrinm, Chara,
Wikstroemia, welche Pflanze auch sehr variabel sein soll. Es ist wohl kaum daran zu zweifeln, daf
Beziehungen zwischen Polymorphismus und Parthenogenese bestehen. Zuerst weist Strasburger
darauf hin in seiner Arbeit iiber die parthenogenetischen Eualchemillen. Diese so viele Arten umfassende
Untersuchung wurde ja zu dem Zwecke gemacht, einen Einblick {iber die die Parthenogenesis aus-
16senden Ursachen zu erhalten. Die Ansicht, zu der er gelangte, ist kurz folgende. Starke Mutation hat
den Polymorphismus bedingt, der eine allméhliche Geschlechtsschwéchung zur Folge hatte, die schliefilich
mit totaler Sterilitit endete. Diese Sterilitdt aber war es, welche die Apogamie (somatische Partheno-
genese) ausgelost hat, gleichsam als Ersatz fiir die verloren gegangene normalsexuelle Fortpflanzung.
Hugo de Vries hat ndmlich gezeigt, dal die mit jeder Mutation entstehenden Mutantenkreuzungen
unfruchtbar sind. Tischler in seinen »Zellstudien Uber sterile Bastardpflanzen« ist ziemlich derselben
Ansicht wie Strasburger, nur meint er, daff es liberfliissig sei, von Mutantenkreuzungen zu sprechen,
da es doch Pflanzen gebe, wie zum Beispiel die pelorischen Linarien, wo die Mutanten bereits unfruchtbar
seien. Polymorphe Gattungen kodnnen aber auch ganz normalgeschlechtlich bleiben; davon {iberzeugte
sich Strasburger selbst durch seine embryologischen Untersuchungen an Rubus und Rosa. Auch
Winkler betont in seiner Arbeit, dafl Beziehungen zwischen Polymorphismus und Parthenogenesis nicht
geleugnet werden kdnnen, er stellt sich aber den kausalen Zusammenhang zwischen beiden Erscheinungen
anders vor als Strasburger und Tischler, deren Ansicht er kritisch priift und als unhaltbar ansieht,
Winkler ist der Meinung, dal »bei stark mutierenden Gattungen oder Arten eher als bei durchaus
konstanten einmal eine Mutante auftreten konnte, die eben gerade durch die Tendenz zur partheno-
genetischen Fortpflanzung charakterisiert ist, oder die so organisiert war, daf bei ihr durch die in ihrem
Entstehungsbezirk obwaltenden Aufilenbedingungen Parthenogenesis induziert wurde.« Dieser Erkldrungs-
versuch scheint mir aber auch nicht einwandfrei zu sein. Es bleiben dadurch vollstindig unaufgeklirt
jene Fille von parthenogenetischer Keimesentwicklung, wo bei ein und derselben Spezies normale und
parthenogenetische Fortpflanzung nebeneinander vorkommen, ja, wo sogar Bliiten mit beiderlei Fort-
pflanzungsart nebeneinanderstehen, wie dies bei Thalictrum purpurascens oder Hievacium der Fall ist.
Wihrend Strasburger sagt, dafl die der Sexualitdt verlustig gegangenen Mutanten hochstens nur mehr
auf vegetativem Wege durch Vermittlung von Auslaufern und der apogam (parthenogenetisch) erzeugten
Samen mutieren konnten, nimmt Winkler an, da auch der diploiden Eizelle die Fahigkeit zu mutieren
weiter zukommt; die Eizelle ist ndmlich fiir Winkler eine Zelle sui generis, wie er sagt, fiir Stras-
burger nur eine gewdhnliche, somatische Zelle. Fiir Marsilia Drummondii und fir verschiedene
parthenogenetische Angiospermen, wie Alchemilla, Taraxacum wurde nimlich gezeigt, dafl der Kern der
Embryosackmutterzelle die Prophasen der heterotypischen Teilung, also das Synapsisstadium, bei
Taraxacum officinale sogar das Stadium der Diakinese durchmacht und dann erst zur homdotypischen
Teilung ibergeht. Gerade diese Stadien der heterotypischen Kernteilung sind bestimmend fiir die
Eigenschaften des daraus hervorgehenden Individuums, wie es die Ansicht vieler Forscher ist. Stras-
burger nimmt an und fiihrt dies in seiner Schrift »die stofflichen Grundlagen der Vererbung im
organischen Reich« genauer aus, dal wihrend dieser Vorgiinge — der Prophase und Diakinese — die
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verschiedenartigsten Kombinationen der Erbeinheiten, der Pangene, wie er sie nennt, stattfinden konnen.
Hat durch eine grofle phylogenetische Epoche normale Amphimixis geherrscht, so mufi das Keimplasma
eine liberaus mannigfaltige Zusammensetzung haben und miissen also die verschiedenartigsten Kombina-
tionen der Pangene auch noch in der diploiden Eizelle mdglich sein, da ja die dabei in Betracht kommen-
den Stadien des zur Reduktionsteilung sich anschickenden Kernes derselben durchlaufen werden. Es
muf} aber bemerkt werden, dal keine Beobachtungen fiir ein Weitermutieren vorliegen; es zeichnen sich
vielmehr die Alchemillen zum Beispiel durch grofie Bestindigkeit ihrer so unbedeutenden Merkmale aus.

Meine bisherigen Ausfiihrungen haben den Zweck verfolgt, zu zeigen, da Parthenogenese wiederholt
im Pflanzenreich und in letzter Zeit speziell bei mehreren Angiospermen festgestellt wurde und daf wohl
zweifellos Beziehungen zwischen Parthenogenese und Polymorphismus bestehen, wobei man bemiiht ist,
den kausalen Zusammenhang beider Erscheinungen zu ergriinden. Der Systematiker, dem es, wie zu
Beginn schon gesagt wurde, darum zu tun ist, die Ursachen der Artbildung festzustellen, kann daraus
einen hochst bedeutungsvollen Schlu8 ziehen: Stellt sich bei der embryologischen Untersuchung einer
polymorphen Gattung Parthenogenese heraus, totale oder partielle, so mufi in der letzten, jlingsten,
phylogenetischen Epoche die Mutation ein artbildender Faktor gewesen sein, und zwar von grofier
Bedeutung; Hybridisation dagegen kann keine oder bei partieller Parthenogenese nur eine untergeordnete
Rolle gespielt haben. Auf Grund dieser Schlufifolgerung mufl also dem Studium der embryologischen Ver-
hiltnisse bei der monographischen Bearbeitung einer polymorphen Gattung entsprechende Aufmerksam-
keit geschenkt werden; denn dann erst kann ein abschliefendes Urteil {iber die artbildenden Faktoren
gewonnen werden. Wenn ich daher Euphrasia, welche Gattung von v. Wettstein bereits im Jahre 1896
ihre monographische Bearbeitung gefunden hat, auf den Gametophyten hin untersuchte, so sollte damit
eben ein kleiner Anfang gemacht werden, dieser Forderung nachzukommen. Ich sage ein Anfang dazuy,
weil es selbstverstidndlich ist, daB sich jede derartige Untersuchung auf eine moglichst grofie Anzahl von
Arten erstrecken muf. Es diirfte aber ein nicht ganz uninteressantes Ergebnis sein, wenn ich feststellen
konnte, daB bei Euphrasia Rostkoviana ganz normalsexuelle Verhiltnisse bestehen; in seiner Mono-
graphie von Euphrasia gibt nimlich v. Wettstein als artbildende Faktoren die geographischen Ver-
hiltnisse, Hybridisation und Unterbrechung der Vegetationszeit des Individuums durch &uflere Ver-
hdltnisse an, wahrend Mutation als Ursache der Entstehung neuer Arten nicht in Betracht gezogen wird.

Euphrasia, und zwar dieselbe Spezies und ferner auch Euphrasia Odontitis haben bereits in einem
anderen Zusammenhange eine embryologische Bearbeitung gefunden, und zwar durch Ed. Schmid in
Ziirich, der in einer vergleichend entwicklungsgeschichtlichen Studie der Scrophulariaceae auch diese
beiden Formen in den Kreis seiner Betrachtungen zog. In keinem der beiden Fille wurde aber festgastellt,
ob Befruchtung eintritt oder nicht. Gerade darauf aber kommt es an, wenn man berlicksichtigt unter
welchem Gesichtspunkt vorliegende Arbeit gemacht wurde. Wie weit die diesbeziiglichen Befunde von
Schmid gehen, will ich in Kiirze nun anfiihren, bevor ich auf eine Schilderung meiner eigenen néher
eingehe.

68*
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In seiner umfangreichen Arbeit »Beitrage zur Entwicklungsgeschichte der Scrophulariaceen« unter
suchte Schmid nicht weniger als 24 verschiedene Vertreter aus den drei Unterfamilien, den Pseudo-
solaneae, Antirrhinoideae und Rhinanthoideae in welche die Familie der Scrophulariaceen zerféllt. Von
den Psendosolaneae: Verbascum montanuwm Schrad. und Verbascum nigrum L., von den Antirvhinoideac:
Linaria vulgaris, Linaria alpina, Antivvhinum majus L., Scrophularvia nodosa L., Veronica Chamaedrys,
Veronica hederifolia, Digitalis purpurea und Digitalis ambigua, von den Rhinanthoideae schliefilich
Euphvasia Rostkoviana Hayne, Euphrasia Odontitis L., Alectorolophus hirsutus All, Alectorolophus
minor (Ehrh.) Wimm., Pedicularis palustris L., Pedicularis verticillata L., Pedicularis caespitosa Sieb.,
Pedicularis vecutita L., Pedicularis tuberosa L., Pedicularis foliosa L., Melampyrum silvaticum L., Melam-
pyrum pratense L. und Lathraea Squamaria L. Fur die vorliegende Arbeit kommt nur in Betracht zu
erwidhnen, was Schmid fiir Euphrasia Rostkoviana und Euphrasia Odontitis in embryologischer Hinsicht
bereits konstatiert hat.

Euphrasia Rostkoviana Hayne: Die unter der Epidermisschichte des Nucellus gelegene Arche-
sporzelle teilt sich in eine axile Reihe von vier Tetradenzellen. Die hinterste Zelle entwickelt sich zum
Embryosack. Dieser wichst tiber den Nucellus hinaus und dringt sehr tief in die Mikropyle hinein. Der
Nucellus bleibt in zerdriickten Resten noch lange bestehen. In dieser Gegend des Nucellus ist die Tapeten-
schichte am typischesten entwickelt, widhrend der Ubrige Teil der inneren Integumentepidermis das
Aussehen des librigen Integumentgewebes beibehélt. Die Antipoden sind sehr schwer festzustellen; sie
sind stets hintereinander gelagert in einer Reihe und verschwinden bereits bei der ersten Endosperm-
teilung. Die Verschmelzung der beiden Polkerne findet meist in der Mitte des Embryosacks statt, oft
liegen sie auch unvereinigt im oberen Teil des Embryosacks. Die Befruchtung kann aus firbetechnischen
Schwierigkeiten nicht festgestellt werden. Die erste Querwandbildung des Endosperms zerlegt den
Embryosack in eine kleine untere und eine weit grofiere obere Hilfte. Das Stadium der zweiten Quer-
wandbildung konnte nicht erhalten werden; doch ist es sehr wahrscheinlich, daf sie unterhalb der ersten
angelegt wird. Die auf diese Weise herausgeschnittene kleine Zelle in der Mitte des Embryosacks liefert
allein das eigentliche Nadhrgewebe. Diese Endospermmutterzelle teilt sich zunidchst lings. Der Kern der
oberen Zelle teilt sich in vier, der der unteren in zwei Kerne. Die beiden Zellen in der Mitte haben je einen
Kern. Die unterste zweikernige Zelle wichst immer tiefer in den Nucellusrest hinein, schwillt am Ende
etwas an und biegt dann gegen den Leitungsstrang hin um. Sie stellt zweifellos ein Haustorium dar, das
Chalazahaustorium, wie aus dem dichten Plasmainhalt und den hypertrophierten Kernen hervorgeht. Auch
die oberste, vierkernige Zelle, wo dieselben Verhiltnisse herrschen, {ibernimmt die Rolle eines Haustoriums.
Es ist das Mikropylhaustorium. Das Endosperm wichst allméhlich zu einem langgestreckten, groBzelligen
Korper heran. Die Nahrungszufuhr zu demselben findet durch die Haustorien statt, wie aus der starken
Farbung der obersten und untersten Zellen hervorgeht. Die Tapetenschichte hat auf der Innenseite ihrer
Zellen eine Cuticula und es scheint eine Nahrungszufuhr von der Seite her ausgeschlossen. Das Mikropyl-
haustorium beginnt ober der obersten Endospermzelle eine Aussackung zu treiben in der Richtung gegen
die Raphe. Diese nimmt immer mehr an Linge zu und erreicht schlieilich den Leitungsstrang, dem es sich



Embryosack von Euphrasia Rostkoviana. 515

mit dem verbreiterten Ende anlegt. Die vier Kerne der Mikropylhaustorialzelle wandern entweder alle vier
oder nur drei davon in diesen lateralen Ast hinein und hypertrophieren immer mehr und mehr. Das Lateral-
haustorium, wie Schmid diese seitliche Abzweigung nennt, und das Chalazahaustorium stellen die
Leitungsbahnen der Nihrstoffe zum Endospermkorper dar. Der Embryo entwickelt sich sehr langsam.

Euphrasia Odontitis L.. Mit Ausnahme des Mikropylhaustoriums ist seine Entwicklung der von
Euphrasia Rostkoviana sehr dhnlich. Die subepidermal gelegene Archesporzelle liefert wiederum vier
hintereinander gelagerte Tetradenzellen, aus deren hinterster der Embryosack gebildet wird. Auf dem
Vierkern-Stadium angelangt, streckt er sich sehr in die Linge und wichst weit in den Mykropylengang
hinein. Das Tapetum folgt ihm nur auf eine kurze Strecke. Der hintere, in den Nucellusrest etwas einge-
senkte Teil des Embryosacks enthdlt die Antipoden, die so gelagert sind, daB einer den hinteren,
schméleren Teil des Embryosacks einnimmt, wihrend die zwei anderen davor liegen. Bei der ersten
Endospermteilung sind sie schon vollstindig degeneriert. Die Polkerne verschmelzen frith in der Mitte
des Embryosacks. Bei der Teilung des primdren Endospermkernes entstehen zunichst durch zwei Quer-
winde wieder drei Endospermzellen. Oben die grofite, in der Mitte eine niedrige Zelle und die untere
auch etwas verldangert. Die oberste und unterste Zelle teilen sich nicht mehr und werden wiederum zu
Haustorien; die mittlere liefert das ganze Ndhrgewebe des Embryos. Das Chalazahaustorium resorbiert
den Nucellus vollstdndig und biegt in seinem weiteren Wachstum zum Leitungsstrang hin um. Seine zwei
Kerne zeigen dhnliche Hypertrophien wie bei Euphrasia Rostkoviana. Das Mikropylhaustorium enthilt
ebenfalls vier Kerne und beginnt ober der ersten Endospermzelle eine kleine Aussackung zu treiben und
zwar auf der Seite der Raphe. In diese Ausbuchtung wandern zwei, manchmal auch drei Kerne hinein.
Weiter aber entwickelt sich diese Aussackung nicht im Gegensatz zu Euphrasia Rostkoviana. Das aus
tafelférmigen Zellen bestehende Tapetum umgibt das Endosperm vollstindig. Auf seiner Innenwand ist
eine deutliche Cuticula zu konstatieren. Mit dem Wachstum des Endospermes werden die Tapetenzellen
und auch die innersten Schichten des Zwischengewebes nach und nach zusammengedriickt. Bei der
Samenreife tritt auf der Membran der duieren Schichten ecin von einer zarten Verdickung herrithrendes
Gitterwerk auf, das sich aber nicht auf die Epidermis erstreckt.

Soviel bei Schmid iiber Euphrasia Rostkoviana und Euphrasia Odontitis.
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Methode der Untersuehung.

Das Material wurde im Freien, und zwar von folgenden Standorten gesammelt. Einen Teil davon
sammelte und fixierte Professor v. Wettstein im Gschnitztal in Tirol und iberlief ihn mir dann
giitigst zur Bearbeitung, den anderen Teil sammelte ich sclbst auf Wiesen und Weidegriinden in der
Umgebung von Komotau in Nordbdhmen und Pbtzleinsdorf bei Wien. Um eine mdglichst liickenlose
Reihe der aufeinanderfolgenden Entwicklungsstadien zu erhalten, fixierte ich zu jeder Stunde des Tages
und der Nacht eine kleine Partie; in den Morgenstunden sogar in Intervallen von einer halben Stunde, weil
zu dieser Zeit die Kernteilungsvorgange ganz besonders rege verlaufen sollen. Als Fixierungsflissigkeiten
kamen zur Anwendung: Alkohol-Eisessig (absol. Alkohol und Eisessig = 3:1), Bonner Gemisch (2%,
Osmiumsiure 24 cm®, 1°/, Chromsaure 180 cw’, Eisessig 12 em?®, dest. Wasser 210 em”) und Pfeiffersches
Gemenge (gleiche Teile von 409/, Formaldehyd, rektifiziertem Holzessig und Methylalkohol). Von allen
drei Fixierungsfliissigkeiten konnte eigentlich keine so recht befriedigen. Die jungen Stadien des Embryo-
sacks bis zur Endospermbildung lieSen nichts zu wiinschen tbrig, dagegen war das duflerst zarte Endo-
spermgewebe in den meisten Fillen stark geschrumpft. Die Pfeiffersche Fliissigkeit fixierte eigentlich am
besten, doch nahmen die Schnitte dermafien stark den Himatoxylinfarbstoff auf, daf sie aus diesem Grunde
einfach unbrauchbarwaren. Das Bonner Gemisch, das am stdrksten kontrahiert, stellte sich fiir das Stadium
der Befruchtung als giinstig heraus. Wenn man ndmlich die so fixierten Praparate nicht wie sonst iiblich
mit Wasserstoffsuperoxyd behandelt, so zeigt der Pollenschlauch immer eine gelbgriine Farbung, wodurch
er sich scharf von dem iibrigen Gewebe abhebt. Eingebettet wurden die Objekte auf die ibliche Weise in
Paraffin und mit dem Mikrotom in Serien von 2y bis 10 g zerlegt, je nach dem Alter des betreffenden
Objekts. Was die Farbung anbelangt, so verwendete ich hauptsdchlich Himatoxylin nach einem Rezept,
wie es im Strasburger’schen Institut gebraucht wird, und dann auch Safranin, das sich als weniger vorteil-
haft erwies. Die grofiten farbetechnischen Schwierigkeiten machte das Befruchtungsstadium. Der Pollen-
schlauch, der prall erfiillt ist mit einem dichten feinkdrnigen Plasma, speicherte so sehr den Farbstoff,
daB er, wenn beim Differenzieren das iibrige Gewebe schon wieder ganz entfirbt war, immer noch
undurchsichtig war. Bedenkt man noch, da der Plasmainhalt des Pollenschlauches beim Entlassen der
Spermakerne oft herausquillt und die Eizelle als homogene, tief dunkelgefirbte Masse umhiillt, so wird
es begreiflich erscheinen, dafi der Befruchtungsakt sehr schwer zu konstatieren ist. Die Pridparate waren
dabei nicht ldnger, als 20 bis 30 Minuten im Hidmatoxylin. Aufier der Firbung war es noch ein anderer
Umstand, der der Untersuchung recht hinderlich im Wege stand. Es ist das die gédnzlich regellose Orien-
tierung der Ovula im Fruchtknoten. Nur die oberste Samenanlage in jedem Fache des zweifidcherigen,
herzformigen Fruchtknotens ist immer gleich orientiert, und zwar so, da8 sie auf Lingsschnitten durch den
Fruchtknoten auch stets lings getroffen ist. Hier oben im gewdlbten Teil des Gynbceums ist am meisten
Platz vorhanden; gegen das spitze Ende zu werden aber die rdumlichen Verhiltnisse immer geringer und
so zwingt denn das Bestreben nach bester Raumausniitzung die ihrer Zahl nach nicht wenigen Samen-
anlagen, die verschiedenartigsten Stellungen einzunehmen. Wihrend also diese beiden zu oberst gelegenen
Ovula eines jeden Fruchtknotens auf allen Schnitten schon lidngs getroffen waren, war das in bezug auf
die librigen nicht der Fall. Im giinstigsten Falle waren es hochstens fiinf oder sechs Samenanlagen, die in
der gewlinschten Weise getroffen waren, wihrend vielleicht 20 bis 25 Ovula in jedem Gyn6ceum Zzur
Ausbildung gelangen. Aus diesem Grunde also muBte eine sehr groBe Anzahl von Schnittserien ange-
fertigt werden.
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Eigene Untersuchungen.

Bau und Entwicklungsgeschichte des Embryosacks von Euphrasia Rostkoviana; seine
Befruchtung und einiges tiber die Samenbildung.

Um die allerjiingsten Entwicklungsstadien der Samenanlage zu bekommen, wurden die Bliiten-
knospen von der dufiersten Spitze des acropetal aufbliihenden Bliitenstandes genommen, die Fruchtknoten
unter der Luppe herausprédpariert und geschnitten. Auf Langsschnitlen durch einen solchen Fruchtknoten
sehen wir an der scheidewandstidndigen Placenta zahlreiche Hocker auftreten, die als Ovularhdcker zu
bezeichnen sind. Einen solchen Hocker zeigt Fig. 1, Taf. I. Alle Zellen desselben sind hinsichtlich der
Gestalt und ihres Inhaltes vollstdndig gleichwertig. Bald darauf erfahren diese Ovularhdcker eine Kriimmung,
deren Endresultat die schlieSlich schwach campylotrope Stellung der Samenanlage ist. Die Samenanlagen
sind ferner mit Riicksicht auf ihre Stellung im Fruchtknoten gréBtenteils epitrop, richten also ihre Mikro-
pylen nach aufwirts. Bevor noch die Ovularhocker diese Kriimmung eingehen, ist bereits eine
Differenzierung in den Zellen eines jeden Hockers eingetreten. Eine subepidermal gelegene Zelle am
Scheitel desselben zeichnet sich von den {ibrigen dadurch aus, da8 sie viel grofer ist und dicht mit
Plasma erfiillt und infolgedessen auch stdrker farbbar ist. Der Kern dieser Zelle ist ebenfalls sehr grof.
Es ist die Archesporzelle. In Fig. 2, Taf. I, ist so ein Stadium zur Abbildung gelangt. Wie Fig. 3 und 4,
Taf. I, zwei aufeinanderfolgende Schnitte der betreffenden Serie zeigen, gelang es mir, auch ein zwei-
zelliges Archespor zu finden. Die beiden Archesporzellen mit den auBlerordentlich grofien Kernen liegen
nebeneinander und sind in der Ladngsachse der jungen Samenanlage gestreckt. Ein zweizelliges Archespor
fihrt Schmid noch bei folgenden Scrophulariaceen an: Verbascum montanum, Scrophulavia nodosa,
Pedicularis palustvis, Pedicularis vevticillata, Pedienlaris tuberosa — doch hier zweifelhaft — Pedicularis
Sfoliosa, Melampyrum silvaticum, Lathvaca Squamaria und Melampyrum pratense, wo er sogar drei
Archesporzellen feststellen konnte. Dafl bei einer so abgeleiteten Familie, wie sie die Scrophulariaceen
darstellt, noch ein mehrzelliges Archespor vorhanden ist, ist wohl nicht zu erwarten; es findet sich ein
solches aber auch bei anderen hochstehenden Familien des Pflanzenreiches, wie zum Beispiel unter den
Dicotylen bei den Rubiaceae, den Rosaceae und in der Reihe der Umbelliflorae bei den Araliaceae (Fatsia
Jjapowica) und Cornaceae (Bemthamia). Die Weiterentwicklung zur Tetrade kommt jedoch hier bei
Euphvasia Rostkoviana wie bei den meisten der oben angefilhrten Scrophulariaceen nur der einen
Archesporzelle zu, wihrend die andere zugrunde geht. In den auf Fig. 2, Taf. I, folgenden Stadien der
Entwicklung beginnt nun die Archesporzelle sich sehr in die Ldnge zu strecken, wobei sie die dartber-
liegenden Zellen mit sich emporhebt, die als Nucellus bezeichnet werden miissen. (Fig 5, Taf. I). Wie eine
Kappe also, die nur aus einer einzigen Zellschichte besteht, umschliefit er die Archesporzelle, spater dann
die Tetrade und schlieflich den Embryosack, bis zu dessen Vierkernstadium, wo er ihn bei seinem
weiteren Wachstum durchbricht, wie wir sehen werden. Der Nucellus wird wahrend der ganzen Ent-
wicklung der Samenanlage niemals mehrschichtig, was sofort zu erkennen ist, wenn wir einen Blick auf
Fig. 14, Taf. I, werfen. Es ist das ein Querschnitt durch eine Samenanlage, die schon befruchtet ist.
Gezeichnet ist aber nur die zentrale Partie davon, also Tapetum, Nucellus und Embryosack. Zu dieser
Zeit ist der Nucellus nur noch in Resten im unteren Teil des Embryosacks vorhanden. Die aus sechs
plasmafreien Zellen bestehende Schichte dieses Querschnitts ist der Nucellus. Seine Bedeutung als Schutz-
organ des jungen Embryosacks scheint nur eine sehr geringe zu sein. Die Nucelluszelien sind ziemlich
dickwandig. Inhr Plasmainhalt nimmt immer mehr ab und schwindet mitsamt den Kernen schliellich voll-
standig. Der Kern der in die Ldnge gestreckten Archesporzelle hat betridchtlich an Umfang gewonnen und
schickt sich nun zur Teilung an. Die Spindelfigur, die dabei entsteht, hat eine langgestreckte Gestalt und
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hat kurze, dicke und etwas gekriimmte Chromosomen. Die Zahl derselben ist eine geringe (Fig. 6, Taf. I).
Um den Nucellus herum hat sich indessen ein Wall ausgebildet, der vom Grunde des Nucellus zu dessen
Spitze emporwichst, das Integument. Wie bei den meisten Sympetalen, bleibt es auch hier nur in der
Einzahl. Es gelangt zu méchtiger Entwicklung und differenziert sich spiter in drei Gewebepartien, die
Epidermis, das Zwischengewebe und das Tapetum, wenn wir von aufien nach innen gehen. Ist das
Integument ungefihr in zwei Drittel der Hohe des Nucellus angelangt, so findet die Teilung der Archespor-
zelle statt. Fig. 6, Taf. I, und Fig. 8, Taf.], das in der Entwicklung unmittelbar auf Fig. 6 folgende Stadium,
146t dies erkennen. Auf diese Kernteilung folgt die Ausbildung einer Querwand und in den so ent-
standenen Tochterzellen erfolgt sofort neuerliche Kernteilung, die ebenfalls mit Querwandbildung ver-
bunden ist. Auf diese Weise entsteht also eine axile Reihe von vier Zellen, die Tetrade. Fig 7, Taf. [,
bringt die beiden schief zueinander geneigten Kernspindeln in den beiden zuerst entstandenen Tochter-
zellen zur Ansicht und Fig.9, Taf. I, zeigt die fertige Tetrade. Die Kerne der beiden unteren Tetradenzellen
in dieser Zeichnung liegen auf dem Nachbarschnitt der Serie und sind also nicht zu sehen. Das Integument
ist jetzt beinahe an der Spitze des Nucellus angelangt. Das in Fig. 7, Taf. I, dargestellte Stadium konnte
ich nur ein einziges Mal beobachten; hiufiger dagegen fand ich, daff die untere Tetradentochterzelle noch
ungeteilt ist, wihrend die obere die Kernteilung eben beendigt hat (Fig. 10, Taf. I). Von den indieser Figur
mit Plasmainhalt gezeichneten Zellen sind die beiden oberen Zellen die aus der Archesporzelle ent-
standenen Tochterzellen, von denen der Kern der oberen sich eben geteilt hat. Es kommt immer zur Aus-
bildung der normalen, vierzelligen Tetrade, wie das auch Schmid fiir alle anderen der von ihm unter-
suchten Scrophulariaceen festgestellt hat. Nur bei Pedicularis verticillata ist eine Reduktion in dem Sinne
eingetreten, dafl die untere der beiden zuerst entstandenen Tochterzellen keine Querwand mehr ausbildet.
Bereits auf dem Stadium der Tetradenbildung beginnt sich das Tapetum zu differenzieren als innerste
Zellschichte des Integuments. Spater umgibt es in charakteristischer Ausbildung mantelférmig das
ganze Endosperm. Man kann dann beobachten, dafl die Zellen der innersten und auch noch die der
angrenzenden Zellschichte des Integuments eine regelméfiige kubische Gestalt annehmen und daf sie mit
dichtem Plasma erfiillt sind. Aus letzterem Grunde sind sie stark firbbar und heben sich scharf von dem
iibrigen Integumentgewebe ab. Auf einen anderen auffilligen Zellkomplex in diesem Entwicklungsstadium
wiére noch hinzuweisen. Es sind das die {iberaus langgestreckten Zellelemente des Integuments, die an die
unterste Tetradenzelle anschlieflen, also die spdtere Chalazagegend der Samenanlage bilden. Diese Zellen
haben zweifellos die Funktion der Nahrungszuleitung, woraus ihre schlauchférmige Gestalt ohne weiters
verstdndlich ist. In Fig. 10, Taf. I, wire die unterste der in der Zeichnung naher ausgefiihrten Zellen eine
solche Zelle von ganz besonderer Linge. Ebenso zeigt dies Fig. 24, Taf. II. Auf dieser Altersstufe der
Entwicklung ist auch deutlich zu erkennen, daf§ es die unterste der vier Tetradenzellen ist, die zum
Embryosack sich ausbildet; denn sie ist dicht mit Plasma erfiillt und macht einen vollstindig normalen
Eindruck, wihrend die darliberliegenden drei Zellen in Degeneration sich befinden. Ihr Plasmainhalt ist
stark angefdrbt und die Kerne haben entweder ihre Form verloren oder sind schon ganz aufgeldst. Daf
die unterste Tetradenzelle den Embryosack liefert, gilt wiederum ausnahmslos fiir alle von Schmid
untersuchten Scrophulariaceen. Was das Integument betrifft, so sieht man in Fig. 24, Taf. II, daf es
bereits liber den Nucellus hinausgewachsen ist und sich zum Mikropylenkanal zusammenschliefit. Die
Tapetenschichte hebt sich jetzt schon viel schirfer vom librigen Integumentgewebe ab, die Zahl ihrer
Zellen ist aber immer noch gering. Sie betrigt auf Lingsschnitten etwa zehn durchschnittlich. Die
Bildung des Embryosacks bis zum Achtkernstadium erfolgt nun in durchaus normaler Weise. Die Kern-
teilungen dabei scheinen mit aufferordentlicher Schnelligkeit vor sich zu gehen; denn obgleich ich wieder-
holt Bilder des zwei-, vier- und achtkernigen Embryosacks auf meinen Serienschichten zu sehen bekam,
so gelang es mir dennoch nur ein einziges Mal, Kernspindelfiguren zu sehen, und zwar die Teilungsfiguren
des vierkernigen Embryosacks. Fig. 25, Taf. II, bringt den zweikernigen Embryosack zur Ansicht. Die
Nucelluszellen am Scheitel scheinen in Auflésung begriffen zu sein. Die Zellenzahl der Tapetenschichte
hat sich Hand in Hand mit dem Wachstum des Embryosacks vermehrt. Das Vierkernstadium desselben
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zeigt Fig. 22, Taf. I, und Fig. 13, Taf. I, der nichste Schnitt der Serie als Erganzung dazu. In der Mitte ist
eine grofie Vacuole zu sehen. Auf dieser Entwicklungsstufe verlaft der Embryosack die Hille des
Nucellus, indem er dieselbe, wie es den Eindruck erweckt und Fig. 26, Taf. I, darstellt, gewissermafien
gewaltsam durchbricht. Er wichst bedeutend heran, dringt tief in die Mikropyle ein und ist, wie diese,
leicht gekrlimmt. Die Reste des Nucellus bleiben am unteren Ende des Embryosacks noch lange erhalten.
Seine Zellen sind sehr in die Lange gestreckt und vollstindig leer; ihre Zahl ist gering. Nach vorn
schlieBen sich manchmal noch fetzenartige Uberreste der Zellen vom Scheitel des Nucellus an. Fig. 23,
Taf. I, ist die schematische Darstellung eines achtkernigen Embryosacks kurz nach der letzten Kern-
teilung; zu einer Zeit also, wo sich die Kerne noch nicht in der fiir den angiospermen Embryosack
typischen Anordnung gelagert haben. Deutlich kann man noch erkennen, da8 die oberen beiden Kern-
spindeln und ebenso die unteren normal zueinander gestellt waren. Durch rasch aufeinanderfolgende
Zellteilungen, die auf diesem Entwicklungsstadium im Tapetum stattfinden, verlieren seine Zellen ihre
kubische Gestalt, indem sie, aneinandergeprefit, sich abplatten. Sie haben eine tafelfsrmige Gestalt.
Vergleiche dazu auch den Querschnitt Fig. 14, Taf. I. Die typischeste Ausgestaltung erfahren die Tapeten-
zellen immer in der Gegend um den Nucellus herum; auch die angrenzenden zwei oder drei Zellschichten
sind hier gleich gestaltet. Die Zellen derselben sind auch tafelférmig und inhaltsreich und es nimmt ihre
Zahl nach aufien in jeder Schichte ab. Wie der Embryosack in vollstindig ausgebildetem Zustand aus-
sieht, zeigt Fig. 27, Taf. II. Oben ist er breit und engt sich nach unten zu immer mehr ein. Am oberen
Ende sehen wir den Eiapparat; die Synergiden enthalten riesige Vacuolen und sind in kleine Spitzen
ausgezogen. Ihre Kerne sind stark gefdarbt und lassen Kernmembran und Nucleolus nicht unterscheiden.
Die Eizelle liegt unter den Synergiden und liberragt dieselben um ein weniges. Sie ist dicht mit Plasma
erfiillt und hat einen grofien Kern mit deutlichem Nucleolus und Kernmembran. Ungefidhr in der Mitte des
Embryosacks liegt der in seinen Dimensionen riesige, primédre Endospermkern mit einem ebenfalls sehr
grofien Nucleolus. Er ist aus der Verschmelzung der beiden Polkerne hervorgegangen. Den Verschmelzungs-
akt stellt uns Fig. 18, Taf], dar. Die beiden Polkerne oder besser Bauchkanalkerne (nach Porsch) sind in
dem Fig. 19, Taf. I, gezeichneten Schnitt nahe aneinander gerlickt; sie legen sich dann platt aneinander
(Fig. 18, Taf. I)und verschmelzen schliellich vollstdndig. Die Verschmelzung vollzieht sich, so oft ich das
beobachten konnte, immer in der Mitte des Embryosacks und findet regelmifig statt. Was die Antipoden
anbelangt, wire zu sagen, dafl dieselben immer in Dreizahl ausgebildet werden und eine verschiedene
Lagerung zueinander einnehmen konnen. So konnte ich sie, und das war der weitaus haufigste Fall, in
einer Reihe hintereinander gelagert finden, wie Fig. 27 und 30, Taf. II, dies zeigen. Membranbildung
konnte ich nicht beobachten und wenn es, wie in Fig. 51, Taf. III, infolge der durch die Fixierung hervor-
gerufenen Kontraktion den Eindruck macht, als wiren es drei mit Membran versehene Zellen, so ist zu
bemerken, daB es auch hier nur nackte Plasmamassen um jeden Kern herum sind. In dieser Figur ist die
mittlere der drei Gegenfiifilerinnen nach links verschoben. Auch dieses Verhalten der Antipoden konnte
ich des ofteren beobachten. Eine dritte Lagerungsweise bringt Fig. 48, Taf. lll, zur Darstellung. Hier
nehmen die Kerne eine gegenseitige Stellung zueinander ein, die der phylogenetischen Bedeutung der
Antipoden als Archegon noch ganz entspricht. Nach Porsch weist der Embryosack der Angiospermen
in seinem Normaltypus noch zwei polar gelagerte Archegonien auf. Der Eiapparat ist das eine Archegon,
die Antipoden entsprechen dem anderen, wihrend die Polkerne die beiden Bauchkanalkerne der Arche-
gonien sind. Diese in ihrer Einfachheit so ansprechende und wohlbegriindete Theorie ist seit ihrem
Erscheinen in der neuen Literatur wie auch in der alten vor Aufstellung der Theorie erschienen, immer
wieder auf das schdnste bestitigt worden. Es wire also in Fig. 48, Taf. III, der obere, grofie Kern der drei
Antipoden dem Kern der Eizelle, die beiden anderen, nebeneinander gelagerten den Kernen der Hals-
kanalzellen des Archegoniums analog. Von den Antipoden hier wie auch bei den iibrigen Scrophula-
riaceen, als einem Apparat mit erndhrungsphysiologischer Funktion zu sprechen, wire nicht am Platze.
Ihre kurze Lebensdauer — sie erhalten sich nur bis zur ersten Endospermteilung, wo ihre Degeneration

aber schon sehr weit vorgeschritten ist — spricht gegen eine solche Auffassung. Es tritt ja das Chalaza-
Denkschr. der mathem.-naturw. K1. LXXXV. Bd. 69
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haustorium, welches die Leitung der Nahrstoffe {ibernimmt, frithzeitig an ihre Stelle. Schmid, der fiir alle
von ihm untersuchten Scrophulariaceen dieses friihe Zugrundegehen der Antipoden konstatieren konnte,
fand bei Linaria vulgaris, Melampyrum silvaticwm, Melampyrum pratense und Tozzia alpina iberhaupt keine
GegenfiiBlerinnen und meint, da sie hier iiberhaupt nicht mehr vorhanden seien. Oft wird in der Literatur
die Hintereinanderlagerung von Antipoden als ein Beweis fiir ihre néhrstoffleitende Funktion angefiihrt;
hier bei Euphrasia ist die reihenartige Anordnung der Antipodialkerne nur eine Folge der mitunter starken
Einengung des Embryosacks an dieser Stelle. Bei vielen anderen Scrophulariaceen ist das ebenso der
Fall. Die Lagerung der Antipodenkerne ist eine andere, wenn es die rdumlichen Verhéltnisse im Embryo-
sack gestatten. Ist dieser in seinem unteren Ende nicht zu sehr eingeengt, wie in den Fillen Fig. 48
und 51, Taf. Ill, so fehlt auch die reihenartige Anordnung der Kerne. Wenn also dem Antipodenkomplex
der Scrophulariaceen verschiedene erndhrungsphysiologische Funktionen zugeschrieben werden, wie bei
Schmid ersichtlich, so mufi betont werden, dafi eine solche Auffassung hdchst unwahrscheinlich ist.
Erblickt man in dem Antipodenkomplex eben nichts anderes als ein in Reduktion befindliches Archegon,
so wird man nicht erst bemiiht sein, fiir ihn alle méglichen physiologischen Funktionen zu ersinnen. Dies
gilt ganz allgemein von den in der Literatur tiber Antipoden gemachten Auflerungen. Sie aber als zweck-
los zu bezeichnen, geht auch nicht an, denn ein Kern des unteren Archegons, der Bauchkanalkern, hat ja
als der eine der beiden Polkerne das Nédhrgewebe fiir den jungen Embryo mitzubilden.

Hiermit glaube ich eine geniigend eingehende Schilderung des Embryosacks, wie er im fertigen
Zustand aussieht, gegeben zu haben und will nun zur Besprechung des Befruchtungsvorganges Uber-
gehen, Noch vor Ankunft des Pollenschlauches degenerieren die Synergiden rasch und vollstindig;
Fig. 44, Taf. 1], stellt den oberen Teil eines solchen Embryosacks knapp vor der Befruchtung dar. Es ist
nur die Eizelle und der primdre Endospermkern zu sehen. Nachdem der Pollenschlauch das Griffelgewebe
durchwachsen hat, setzt er seinen Weg geradlinig in die Scheidewand des Fruchtknotens hinein weiter
fort und zwar wichst er da gewdhnlich unter der epidermalen Zellschichte derselben; er tritt dann heraus
und wichst in mehr oder weniger geradlinigem Verlauf auf die Mikropyle der Samenanlage zu. In dem
Hohlraume der Fruchtknotenhohle iiber den beiden obersten Samenanlagen fithren die Pollenschlduche
oft erst vor ihrem Eindringen in die Mikropylen mannigfache Kriimmungen aus. Die Befruchtung der
Samenanlagen eines Gynoceums erfolgt ziemlich gleichzeitig und so erhielt ich mitunter auf Lingsschnitten
sehr hiibsche, interessante Bilder, da Pollenschlduche nach allen Richtungen hin zu verfolgen waren. Der
Pollenschlauch hat eine ziemlich dicke Wandung und ist mit einem dichten feinkdrnigen Plasma erfiillt.
Einmal gliickte es mir auch, seine drei Kerne aufierhalb der Mikropyle in dem den freien Luftraum iiber-
briickenden Teil des Pollenschlauches zu sehen. Fig. 46 und 47, Taf. IIl, sind die aufeinanderfolgenden
Schnitte der Serie. Fig. 46 zeigt einen Kern in der Plasmamasse des Pollenschlauches eingebettet; er ist
von ovaler Gestalt und diirfte wohl der generative Kern sein. Die beiden Kerne im andern Schnitt, die in
der Richtung des Pollenschlauches etwas ausgezogen sind, wiren die beiden Spermakerne. Das Gewebe
oben auf beiden Figuren gehort der Mikropyle an, in die der Pollenschlauch bereits eingetaucht ist. Er
wichst durch die Mikropyle zur Eizelle hin, legt sich, mit ihr parallel verlaufend, an dieselbe dicht an und
biegt unten sogar noch etwas um sie herum. Gewdhnlich ist das Pollenschlauchende birnférmig ange-
schwollen (Fig. 36, Taf. II). Links liegt die Eizelle mit Vacuole und Kern, rechts viel dunkler das mit
Plasma prall erfiillte Ende des Pollenschlauches. Der Moment der Kernverschmelzung selbst war schwer
zu sehen. Unter einer groBen Anzahl von Serien ist es mir aber doch gegliickt, zweimal die Verschmel-
zung des Eikernes und Spermakernes beobachten zu kdnnen. Das Phidnomen der Befruchtung ist abge-
bildet in den Fig. 11 und 15, Taf. I. Die Verschmelzung des zweiten Spermakernes mit dem primaren
Endospermkern konnte ich nicht verfolgen; zumindestens sind die betreffenden Bilder nicht von solcher
Klarheit, wie bei der Fusion des Spermakernes mit der Eizelle. Dal jedoch auch doppelte Befruchtung
eintritt, ist im hochsten Grad wahrscheinlich. Schmid konnte sie bei anderen Scrophulariaceen, wie
Linavia vuigaris, Digitalis puvpurea, Pedicularis foliosa, Melampyrum silvaticwm, Lathraea Squamaria
und Pedicularis foliosa nachweisen. Pedicularis aber wird von Schmid auf Grund der Entwicklung
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seines Embryosacks und namentlich des Haustoriums mit Recht als ein nichster Verwandter von
Euphrasia ilngesehen. Pedicularis, Euphrasia, Bartsia und Tozzia weisen in dieser Hinsicht die weitest-
gehenden Ubereinstimmungen auf. Wo Schmid Spermakerne abbildet, haben dieselben immer eine
gekriimmte Gestalt; bei Melampyrum sind sie sogar leicht gewunden. In den Fig. 11 und 15 auf Taf. I
ist davon nichts zu sehen, womit natiirlich nicht behauptet sein soll, daB der Spermakern bei Verlassen
des Pollenschlauches nicht auch eine wurmférmige Gestalt hat, um so mehr, als ja auf diesen Stadien der
Akt der Kernverschmelzung schon ziemlich vorgeschritten ist. Auch aus einem anderen Grunde noch mochte
ich das glauben; ich habe nédmlich selbst auf mehreren Priparaten wurmformig gekrlimmte Gebilde der
Eizelle angelagert beobachtet. In einem Falle namentlich scheint es mir fast sicher zu sein, dafl es sich
tatsdchlich um einen Spermakern handelt, doch konnte ich auch hier nicht die absolut sichere Uber-
zeugung davon erlangen, weshalb ich von der Darstellung dieser und dhnlicher Fille Abstand nahm. Ist
die Eizelle befruchtet, so verharrt sie sehr lange in Ruhe. Sie wichst nur zu einem langen diinnen
Schlauch aus und beginnt sich erst dann zu teilen, wenn schon ein ziemlich grofier aus zwei Zellen-
reihen bestehender Endospermkorper ausgebildet ist.

Wie nun verlduft diese Endospermbildung und wie entstehen die Haustorien, die, wie wir wissen,
vom Endosperm ihren Ursprung nehmen? Ich will gleich erwéhnen, dafi von den beiden bekannten Typen
der Endospermbildung tiberhaupt hier jener Typus vorliegt, wo bloBe Zeliteilung stattfindet. Betrachtet
man Fig. 28, Taf. II, so sieht man, daf die erste nach vorhergegangener Teilung des primiren Endosperm-
kernes sich bildende Querwand dort auftritt, wo die Tapetenschichte die typische Ausbildung ihrer tafel-
formigen Zellen verliert und die Zellen allméhlich in solche von weniger quergestreckter Form iibergehen.
Diese und die folgenden ersten Teilungen im Endosperm scheinen mit groBier Schnelligkeit aufeinander
zu folgen, so dafl Spindelfiguren nur sehr selten zu bekommen sind. Bei dieser ersten Endospermteilung
konnte ich sehr hdufig ein Ausstosen von Nucleolarsubstanz beobachten. Siehe die Fig. 16 und 20, Taf. 1.
Schmid beschreibt diese Erscheinung, die ja auch sonst aus der Literatur bekannt ist, bei Veronica
Chamaedrys, Pedicularis vecutita und Pedicularis tuberosa. Ofter sah ich, wie in IFig. 20, Taf. I, daB der
Kern der oberen Zelle in viele, mehr oder weniger gleich grofie Stiicke zerfallt. Solche und &dhnliche Bilder
machen einen ganz abnormen Eindruck und ich mochte giauben, dafl es sich dabei um krankhafte
Erscheinungen handelt. Sehr haufig beobachtete ich auch, dafi sich der Kern der oberen Zelle in zwei
ganz gleich groBe Stiicke zerschnlirt, wie es z. B. auch das Resultat des in Fig. 16, Taf. I, gezeichneten
Falles der Kernzerschniirung gewesen wire. Ob dieser Erscheinung vielleicht der Wert einer amitotischen
Kernteilung zukommt, kann ich nicht entscheiden, doch scheint es mir sehr unwahrscheinlich. Mir gelang
es namlich wiederholt, in der oberen Zelle eine Spindelfigur zufinden, die wiederum von einer Querwand-
bildung begleitet ist. Schmid meint, dafl es die untere Zelle wire, die sich zuniichst wieder teilt, doch
konnte er die Spindelfigur dazu nicht beobachten (Siehe Fig. 35, Taf. I). Wir sehen da in der oberen der
beiden ersten Endospermzelien die Kernspindel, wahrend in der unteren Zelle zwar auch der Kern sich
geteilt hat, aber ohne Zellwandbildung. Die michtige Spindelfigur reicht von der einen Seite des
Embryosacks bis zur andern, was ja ohne weiteres verstdndlich ist, wenn man bedenkt, daf} eine Quer-
wand zur Ausbildung kommt. Unten sind im Bilde noch Reste der Antipoden zu sehen, die bald der voll-
stindigen Degeneration anheimfallen, oben hingt die befruchtete Eizelle. Der Nucellus ist noch in wenigen
Resten erhalten. Die beiden Kerne der unteren Endospermzelle sind zweifellos auf amitotischem Wege
entstanden; ich konnte wenigstens oft und oft den Kern dieser Zelle in den verschiedenen Stadien der
Einschniirung beobachten. Diese Teilung findet aber nicht immer so friih schon statt, sondern gewdhnlich
ein wenig spiter. Ist in der oberen Zelle die Querwandbildung beendet so sehen wir also jetzt den
Embryosack in drei Zellen zerlegt, in der unteren Zelle liegen zwei Kerne, in den beiden anderen je ein
Kern, ein sehr hiufig anzutreffendes Bild. Was geschieht nun weiter? Der Kern der obersten dieser drei
ersten Endospermzellen teilt sich amitotisch in zwei Kerne und diese auf dieselbe Weise neuerdings, so
daB also im ganzen vier Kerne entstehen. Bilder solcher amitotischer Kernteilungen, welche dies in

unzweifelhaft deutlicher Weise erkennen lassen, wiren Fig. 17 und 21, Taf. I, und Fig. 37, Taf. II. In der
69%*
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Regel entstehen, wie gesagt, nur vier Kerne, doch konnte ich auch eine grofere Anzahl vorfinden, wie
dies bei dieser Art der Kernteilung ganz gut denkbar ist. So konnte ich sogar einmal deren acht oder
neun zahlen, doch will ich, um der Darstellung der Entwicklung nicht vorgreifen zu missen, darauf
spater zuriickkommen. Interessant ist namentlich Fig. 21, Taf. I, wo von den vier Kernen drei zu einem
Nest beisammenliegen, wihrend der vierte allein am anderen Ende der Zelle sich befindet. Wahrend
dieser Kernteilungen teilt sich aber auch der Kern der mittleren Endospermzelle und diese Teilung ist
von dem Auftreten einer Lingswand begleitet, so daB wir nun ein Bild bekommen wie in Fig. 33, Taf. IL
Man sieht die unterste Endospermzelle mit ihren zwei Kernen — hier konnte ich nie mehr Kerne zéhlen -—
bedeutend in die Linge gestreckt und am Ende kopfig angeschwollen. Sie ist bis zur Basis des Nucellus
herabgewachsen und auch schon ziemlich tief in das Chalazagewebe eingedrungen, indem es die Zellen
wahrscheinlich auflést, wie Reste davon vermuten lassen. Die Reste des Nucellus werden ganz zerdrickt
und resorbiert, da die Zelle dabei auch bedeutend in die Dicke wichst. Uber ihr sieht man die durch
Liangsteilung aus der mittleren Endospermzelle hervorgegangenen zwei Zellen und Uber diesen wieder
die oberste Endospermzelle mit ihren vier Kernen. Bei der Kernteilung in der mittleren Zelle konnte ich
eine Spindelfigur niemals beobachten, dagegen ofters eine Zerschniirung ihres Kernes, doch, glaube ich,
diirfte das ebenfalls nur eine AusstoBung von Nucleolarsubstanz oder eine Kernfragmentation krankhafter
Natur sein. Solche Bilder, wie Fig. 33, Taf. I, sind sehr hidufig anzutreffen. Betrachten wir nun die
unterste zweikernige Zelle genauer, so fillt sie jetzt schon gegeniiber den beiden mittleren Zellen
dadurch auf, daB sie viel stirker firbbar ist; namentlich gilt dies von dem kopfférmigen unteren Ende,
das dicht mit Plasma erfiillt ist. Ebenso kann man auch an den Kernen Veranderungen wahrnehmen; sie
sind groBer geworden und nehmen im Lauf der weiteren Entwicklung immer mehr an Umfang zu, sie
hypertrophieren. Wir haben somit alle Anzeichen, die auf eine haustoriale Funktion dieser Zelle schliefien
lassen. Es ist das Chalazahaustorium. Was vom Plasma und den Kernen dieses Haustoriums gesagt
wurde, gilt ebenso flir die Kerne und den Inhalt der obersten Endospermzelle. Auch diese hat zweifels-
ohne die Funktion eines Haustoriums und wird im Gegensatz zum Chalazahaustorium als Mikropyl-
haustorium bezeichnet. Die mittlere, auf diesem Stadium, Fig 33, bereits zweigeteilte Endospermzelle
liefert allein durch fortgesetzte Teilung den ganzen, spéter michtigen Endospermkérper und wird dem-
entsprechend als Endospermmutterzelle bezeichnet. Sie geht im Anfang ganz regelmifiig verlaufende
Quer- und Liéngsteilungen ein, so dafi zundchst immer vier Lidngsreihen von Endospermzellen entstehen.
Auf spiteren Stadien hdrt dann diese Gesetzméafigkeit der Teilungsvorginge auf. An den beiden Enden
des Endosperms sind die Zellen immer plasmareicher und stdrker gefirbt, was aus ihrer Lage an den
Eintrittsstellen des durch die Haustorien herbeigeleiteten Nahrstromes verstdndlich wird. Hand in Hand
mit dem Heranwachsen des Endosperms geht eine lebhafte Zellteilung des Tapetums, welches immer
das ganze Nihrgewebe mantelartig umgibt. Auf ihrer Innenseite weisen die Tapetenzellen eine Cuticula
auf, wie das namentlich auf dem Querschnitt Fig, 14, Taf. I, zu sehen ist. Aus der gegebenen Schilderung
der Endospermbildung geht also hervor, dafl nicht der ganze Embryosack dazu verwendet wird, sondern
nur ein kleiner Teil davon. Eine kleine Zelle wird in der Mitte herausgeschnitten und sie ist es, welche
das ganze Nidhrgewebe fiir den jungen Embryo zu liefern hat,wihrend die dariiber und darunter liegenden
Teile des Embryosacks zu Haustorien auswachsen. Sie erhalten somit allerdings eine Funktion, auf
Grund derer sie ebenfalls in den Dienst der Erndhrung des Embryos gestellt werden, doch erfiillen sie ihre
Aufgabe auf eine ganz andere Weise als das Endosperm, dessen Zellen vom Embryo aufgezehrt werden.
Sie bilden sich zu Organen aus, die einerseits eine Leitungsbahn der Nahrstoffe zwischen dem GefiB-
biindel des Funiculus und dem Endosperm herstellen und andrerseits die in den Integumentzellen vor-
handenen Néhrstoffe aufsaugen und ebenfalls dem Endosperm {ibermitteln. Man kann also somit, wie dies
auch Schmid tut, von einer Arbeitsteilung des Endosperms sprechen, Wie nun diese Endospermhaustorial-
zellen sich weiter ausgestalten und zu riesigen Dimensionen heranwachsen, welche Arbeitsteilung ferner
wieder unter ihnen zu bestehen scheint und welche histologische Veranderungen durch sie im Ovulum
bedingt werden, darauf soll nun néher eingegangen werden. Bald nach Bildung der ersten Endosperm-
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zellen treibt das Mikropylhaustorium knapp ober der obersten Etage von Endespermzellen eine Aus-
buchtung, und zwar auf der Seite der Raphe; diese Aussackung verldngert sich schief nach abwirts
immer mehr und mehr, so dafl ein langer, seitlicher Ast entsteht, das Lateralhaustorium genannt. Es reicht
bis an den Funiculus heran, an dessen Leitungsstrang er sich mit dem kopfférmig verdickten Ende anlegt.

In Fig. 42, Taf. III, ist das ersichtlich. Wie aber dieses Wachstum vor sich geht, ist meines Erachtens
schwierig zu verfolgen. Schmid sagt dariiber folgendes: »Diese Ausstlilpung oder Aussackung, wie sie
analog anderen Autoren genannt werden kann, verlingert sich in dem Mafle, als das Endosperm sich
streckt. Man kann dabei aber nicht von einem immer tieferen Eindringen in das Integumentgewebe
sprechen, da es sich einfach um eine durch das fortwihrende Wachstum der mittleren Zone der Samen-
anlage bedingte, immer weiter gehende Wegriickung der Aussackungsbasis handelt, die naturgemaf von
einer Streckung des Aussackungshalses gefolgt sein mufi.« Aus dieser Beschreibung ist mir nicht recht
klar geworden, wie das Haustorium tiberhaupt bis zum Funiculus herankommt; um dies zu erreichen, mufl
das dazwischenliegende Integumentgewebe entschieden durchbrochen werden. Dies aber diirfte sich
ziemlich leicht gestalten, da das zentrale Gewebe des Integuments bei dem starken Wachstum in der
mittleren Zone des Ovulums nur insofern beteiligt ist, als sich seine Zellen ganz gewaltig in die Linge
strecken, ja sogar spiter ganz aus dem Verbande gehen. Zellvermehrung findet nur in den peripheren
Zellschichten des Ovulums statt. Diese wenigen Zellen miissen also auf alle Fille durchwachsen werden;
spater wichst natiirlich das Lateralhaustorium in demselben Mafie mit, als das Ovulum sich streckt. In
Fig. 29, Taf. II, sieht man zum Beispiel die langgestreckten zentralen Zetlen des Integuments. In seinem
schmalen Anfangsteil und in dem kopfig verdickten Ende ist das Lateralhaustorium besonders dicht mit
Plasma erfiillt. In der Regel wandern alle vier Kerne des Mikropylhaustoriums in den Lateralast hinein
Fig. 50, Taf. III, zeigt uns eben diesen Vorgang der Kerneinwanderung; wir sehen den untersten Kern
bereits an der Umbiegungsstelle angelangt. Oft aber machte ich die Beobachtung, dafl nur drei Kerne im
Lateralhaustorium auswandern, der vierte aber im Mikropylhaustorium selbst zurlickbleibt. Siehe Fig. 34,
Taf. II. Zur Orientierung wére bei dieser Figur hinzuzusctzen, dai dic Schnittrichtung zu der in I'ig. 42,
Taf. III, senkrecht ist. Oben im Mikropylhaustorium liegt ein einziger durch Hypertrophie bedeutend ver-
groBerter Kern, wihrend die drei anderen im Lateralhaustorium liegen und das also bei dieser Schnitt-
fiihrung nicht zu sehen ist. Das Endosperm ist noch zweireihig, wie aus dem Vergleich mit Fig. 42 eben-
falls verstindlich wird. Vom Chalazahaustorium ist auch ein Anschnitt zu sehen. Bleibt ein Kern im
eigentlichen Mikropylhaustorium zuriick, so liegt er gewohnlich in der Mitte, kann aber die verschiedenste
Lagerung einnehmen. Bei dieser Gelegenheit wire nun auch auf Fig. 31, Taf. Il, hinzuweisen; in diesem
Falle sind, wie schon frither erwidhnt, acht oder neun Kerne im Mikropylhaustorium gebildet worden.
Drei — der vierte ist wegen der zu starken Farbung der betreffenden Plasmamasse nicht zu sehen —
liegen im Lateralhaustorium, das in der Zeichnung nicht dargestellt ist, weil es erst auf den nichsten
Schnitten der Serie sichtbar wird; die iibrigen fiinf Kerne bilden ein Kernnest und liegen im umgebogenen
Ende des Mikropylhaustoriums; dieses ist wahrscheinlich infolgedessen sehr stark angeschwollen, wobei
die benachbarten Zellen des Mikropylenganges zerquetscht und aufgelost wurden. Es liegen da ganz
abnormale Verhiltnisse vor. Die vier Kerne, die normalerweise ins Lateralhaustorium ausgewandert sind,
hypertrophieren hier immer mehr und mehr und verlieren dabei ihre regelmégige Gestalt, indem sowohl
die Kernmembran als auch die Nukleolen amoboidartige Fortsdtze bekommen. Schlieilich nehmen sie ganz
kolossale Dimensionen an, bekommen Risse und ein schlackenartiges Aussehen und zerfallen in einzelne
Bruchstiicke. So geben sie ein Bild vollstindiger Degeneration. In Fig. 32, Taf. II, sind zwei solche Kerne
des Lateralhaustoriums abgebildet. Der obere hat blasenformige Hohlrdume die mitLuft oder sonst einem Gas
erfiillt sein miissen. Der untere Kern ist bereits in zwei Teile zerfallen. In diesem Altersstadium und auch
frither schon sieht man im Plasma des Lateralhaustoriums grofie Saftriume. Was das eigentliche
Mikropylhaustorium angeht, so wire noch zu sagen, daff es mit vorschreitender Entwicklung immer mehr
nach der Seite das Lateralhaustoriums hin umbiegt. Dies geschieht dadurch, daB der Mikropylengang,
in dem es ja steckt, durch entsprechende Wachstumsverhiltnisse im oberen Teil des Ovulums eine
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stirkere Krimmung erfahrt. Vergleiche dazu Fig. 42, Taf IIl, und alle Abbildungen von spéteren
Entwicklungsstadien. Es ist ziemlich gleichméfiig mit Protoplasma erfillt. In dem in Fig. 40,
Taf. I, gezeichneten Schnitt ist das Mikropylhaustorium sogar spitzwinkelig gebogen. Das Chalaza-
haustorium verdnderl, wenn es schon ziemlich tief in das Chalazagewebe eingedrungen ist, seine
Richtung und biegt stets in einem spitzen Winkel nach aufwirts um, ebenfalls auf der Seijte des Lateral-
haustoriums sich entwickelnd. Bilder, wie sie Schmid in Fig. 28 d seiner Arbeit vom Chalazahaustorium
gibt, konnte ich niemals zu Gesicht bekommen. Schmid zeichnet da das Chalazahaustorium mit seinem
Ende an das Funiculusgefifibiindel anschlieBend, wahrend ich aber immer nur feststellen konnte, daf
der Leitungsstrang des Funiculus an der Umbiegungsstelle der Haustoriums sich an dasselbe anschliefit
und der aufsteigende Schenkel des Haustors in das Integumentgewebe hineinwichst, indem es die Zellen
vor sich auflést. Die Chalazapartie der Samenanlage mit dem schon stark entwickelten Haustorium ist in
Fig. 41, Taf. IIl, wiedergegeben. Wir sehen in diesem zwei riesige, stark hypertrophierte Kerne mit einge-
schniirten und lappig ausgezogenen Nucleolen. Das Chalazahaustorium ist ein eigentliches Haustorium,
da es in erster Linie dazu bestimmt zu sein scheint, den Plasmainhalt der Integumentzellen aufzusaugen
und dem Endosperm zuzufiihren; natiirlich leitet es auch die vom Leitungsstrang des Funiculus herbei-
gefiihrten Néhrstoffe zu diesem hin. Im Gegensatz zum Chalazahaustorium hat das Lateralhaustorium
wohl vor allem die Aufgabe, eine Leitungsbahn zwischen Funiculus und Endosperm zu sein; nebenbei
mag es ja auch noch eine saugende Wirkung gegeniiber dem Integumentgewebe ausiiben. Eine saugende
Tatigkeit kommt wohl endlich auch dem eigentlichen Mikropylhaustorium zu, doch diirfte diese nur von
untergeordneter Bedeutung sein,da die Zellen imBereiche dieses Haustoriums schon friihzeitig sehr plasma-
arm sind. Wovon Schmid merkwiirdiger Weise nicht spricht, weder bei Euphrasia noch bei irgendeiner
anderen Scrophulariacee, das ist die interessante Tatsache, daff im Leitbiindel des Funiculus keine Gefifie
mehr zu finden, sind. Ein Leitungsgewebe ist zwar vorhanden, doch besteht es nur aus ldnglich polygonalen
Zellen, die sich durch ihren dichten, plasmatischen Inhalt auszeichnen. Sie sind infolgedessen sehr stark
gefirbt und sind so vom tibrigen Integumentgewebe scharf unterschieden. Die fiir das Gefiafibiindel einer
so hochstehenden Angiosperme typischen Zellelemente fehlen also vollstindig. Vergleiche dazu Fig. 41,
Taf. III. Wie ist dies aber zu verstehen? Es ist natiirlich klar, daB man es dabei nur mit einem Riick-
bildungsprozef zu tun haben kann. Dieser aber wird verstindlich, wenn man an die Hauptfunktion des
Lateralhaustoriums denkt.”Solche und dhnliche Erscheinungen von tiefgehenden histologischen Verande-
rungen im Gefdfiblindel des Funiculus sind aus der Literatur bekannt. Die Eizelle ist immer noch ungeteiit
auch wenn bereits ein Endospermkoérper aus zwei Reihen mit je 10 bis 12 Zellen gebildet ist und die
Haustorien schon wohl ausgebildet sind. Sie ist mittlerweile nur herabgewachsen durch das ganze
Mikropylhaustorium bis zum Endosperm. Im Schema Fig. 42 ist dies zu sehen. Hier also, wo das Lateral-
haustorium abzweigt, an der Eintrittsstelle des Nahrstromes kommt der junge Embryo zur Entwicklung
Die Eizelle senkt sich aber zundchst noch etwas tiefer hinab etwa bis zur zweiten Zelletage des zwei-
reihigen Endospermkorpers und jetzt erst tritt die erste Spindel, eine Langsspindel, in ihr auf. Betrachten wir
Fig. 12, Taf. . Man sieht den unteren Teil der langen, schlauchfésrmigen Eizelle in die oberste Endosperm-
zelle eindringen. Es hat hier den Anschein, als wiirde die Endospermzelle verdringt; auf Querschnitten
konnte ich beobachten, dafi die Eizelle zwischen den Endospermzellen ihren Weg nimmt. Es kann aber
auch vorkommen — und einen solchen Fall illustriert Fig. 29, Taf. Il — daB zu dieser Zeit, wo das Endo-
sperm bereits zweireihig ist, die Eizelle immer noch ganz oben im Mikropylhaustorium liegt. Neben der Ei-
zelle sind sogar noch Reste des Pollenschlauches zu bemerken. Zur Zeit der ersten Kernteilung in der Eizelle
wird das Endosperm durch Auftreten von Lingswénden, die zu den bisherigen senkrecht orientiert sind,
vierreihig. Fig. 39, Taf. II, zeigt einen Embryo nach Ausbildung der ersten Querwand. Diese zerlegt die
Eizelle in eine untere, halbkugelige Zelle und in eine lange, schlauchférmige. Erstere liefert durch weitere
Teilungen die Embryokugel, letztere ist die Trédgerzelle derselben und teilt sich spiter wiederholt. In
Fig. 39 sehen wir die Trigerzelle im Mikropylhaustorium verschwinden; von diesem zweigt das méchtige
Lateralhaustorium ab, und zwar ist es hier schief abgeschnitten. Die Endospermzellen zeichnen sich vor
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allem durch ihre Gro@e, ihre zarten Zellwéinde und groBen Vacuolen aus. Ein nichst dlteres Stadium der
Entwicklung ist in Fig. 40, Tafel IIl, abgebildet. Die untere Zelle hat sich langs-, die Tragerzelle quergeteilt.
Durch die Querteilung ist die Trégerzelle in eine ganz niedere, an die nun zweizellige Embryokugel
angrenzende Zelle und in eine dementsprechend sehr lange zweite Zelle gegliedert worden. Die kleine,
niedrige Zelle ist im Bilde zu sehen, die andere liegt am nichsten Schnitt der betreffenden Serie.
Ferner sieht man das Lateralhaustorium und das stark umgebogene Mikropylhaustorium angeschnitten.
Die Integumentzellen sind kolossal in die Lénge gestreckt. Ein Querschnitt durch das Endosperm dieser
Altersstufe wiirde ein Bild ergeben, wie es etwa im Schema Fig. 38, Taf. II, wiedergegeben ist. Die Schnitt-
fihrung ist nicht ganz quer, weshalb die Tapetenzellen, welche die vier grofien Endospermzellen
umschliefien, verzerrt erscheinen. Im Laufe der weiteren Entwicklung nimmt nun das Endosperm gewaltig
an Masse zu und bildet einen langgestreckten, oben und unten abgerundeten Korper, wobei die Zell-
teilung — wie schon friher erwédhnt — nicht mehr in so gesetzmaBiger Weise vor sich geht. Der Embryo
entwickelt sich sehr langsam und es ist das Endosperm schon zu einem groSen Gewebskorper heran-
gewachsen, wihrend er vielleicht erst aus dreiig Zellen besteht. Vergleiche Fig. 43, Taf. III, und Fig. 49,
Taf. IIl, welche Embryonen dieses Alters darstellen. Fig. 49 zeigt, wie die Tragerzelle sich in zahlreiche
Zellen gegliedert hat. Die Endospermzellen in ndchster Umgebung des Embryos sind in Auflésung
begriffen. In Fig. 45, Taf. IIl, sehen wir einen Ldngsschnitt durch einen Samen. Die Zellen des Integuments
und des Tapetums sind — nachdem sie den ganzen Inhalt verloren haben — mit vorschreitender Endo-
spermbildung immer mehr kollabiert. Nur die Epidermis und die n4chst angrenzenden ein oder zwei Zell-
schichten bleiben erhalten. Lange erhalten sich auch die groflumig gewordenen Tapetenzellen, doch
werden auch sie schlieffilich ganz zerdriickt. So kommt es, dafi man zwischen dem Endospermkérper und
diesen duBlersten Zellschichten einen zelleeren Raum findet. Die Samenoberfliche erscheint gerieft, und
zwar verlaufen die Riefen in der Lidngsrichtung des Samens parallel zueinander. Diese Riefung kommt
dadurch zustande, daBl die Epidermiszellen in diesen Zonen ein stirkeres Wachstum haben. Auf
Schnitten zeigt es sich, dal mehrere Zellen der Epidermis das Querschnittsbild einer Riefe aufbauen und
man kann gleichzeitig konstatieren, dafl die mittleren Zellen am stirksten, die nach aufien sich anschlie-
Benden Zellen immer weniger gestreckt sind. Der Embryo hat auf diesem Stadium (Fig. 45, Taf. Il[) schon
die Cotyledonen ausgebildet. Das Endosperm ist in der Zeichnung gestrichelt. In der mittleren Partie ist
das Nahrgewebe in Aufldsung begriffen. So viel iiber den Samen von EuphrasiaXRostkoviana.

Einige allgemeine Betrachtungen iiber Wesen und Bildungsursachen der Haustorien
sowie iiber die physiologische Bedeutung des Tapetums.

Es diirfte wohl am Platze sein, zum Schlusse auf diese beiden Punkte etwas niher einzugehen.
Dabei stiitze ich mich natiirlich hauptsichlich auf den allgemeinen Teil der Arbeit von Schmid-und dies
um so mehr, weil ich in dieser Hinsicht — soweit das eben auf Grund der detaillierten Untersuchung einer
einzigen Art moglich ist -— zu ganz gleichen Anschauungen gelangt bin.

Zunichst, was die Haustorien anbelangt: So wie sich die Haustorienbildung bei Euphrasia Rostko-
viana darstellt, findet sie sich auch noch bei anderen Scrophulariaceen, natiirlich mit mehr oder weniger
geringer Modifikation. Alle diese Fille kdnnen als ein einheitlicher Typus gegenlibergestellt werden
zwei anderen Typen der Haustorienbildung innerhalb der Familie der Scrophulariaceen. Alle drei Typen
nebeneinandergestellt ergeben eine phylogenetische Reihe der Entwicklung des Scrophulariaceen-
haustoriums, die durch ihre Liickenlosigkeit tberraschend und hochinteressant ist. Beginnen wir mit
demjenigem Typus, der phylogenetisch als der primitivste erscheint. Zu ihm gehoren: Verbascum,
ScrophulariaDigitalis. An Stelle des Mikropylhaustoriums sowohl als auch des Chalazahaustoriums
finden sich da immer vier Zellen vor, die zweifellos auf Grund der uns bereits bekannten Charaxteristika
als Haustorialzellen anzusprechen sind. Sie haben dichten plasmatischen Inhalt und firben sich infolge-
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dessen stark an; ferner zeichnen sie sich durch Form und Grofle gegeniiber den anderen Zellen des
Endosperms aus. Ein zweiter Typus, der — wie wir sehen werden — entwicklungsgeschichtlich bereits
hoher zu bewerten ist, wird durch Linaria und Antirrhinum reprisentiert. Bei diesen Formen tritt an
Stelle der vier Chalazahaustorialzellen eine einzige Zelle mit zwei Kernen, und zwar ist das die untere
der beiden Zellen, die durch die erste Endospermteilung entstehen. Die hochste Stufe der Ausbildung
erreichen die Haustorien bei Formen wie Alectorolophus, Lathraea, Veronica, Euphrasia, Pedicularis,
Melampyrum und Tozzia; sie gehdren zum dritten Typus. Unter den aufgezahiten Formen aber bestehen
selbst wieder verschiedene Uberginge, die uns direkt noch schauen lassen, wie das einzellige Mikropyl-
haustorium mit vier Kernen, wie wir es auch bei Euphrasia kennen lernten, aus dem vierzelligen, je einen
Kern in einer Zelle enthaltenden Mikropylhaustorium des ersten Typus, Verbascum z. B., hervor-
gegangen ist. Bei Alectorolophus namlich finden sich nunmehr zwei Mikropylarhaustorialzellen, von denen
aber jede zwei Kerne enthilt. Die Kerne der beiden Zellen haben sich also noch geteilt, aber nicht mehr
die Zellen selbst. Das Chalazahaustorium ist wie bei Typus 2. Dafl aber diese Reduktion, die da im
Mikropylhaustorium vor sich geht, noch weiter vorschreitet und schlieflich eine einzige Zelle mit vier
Kernen daraus wird, kann man bei Alectorolophus direkt verfolgen. Die Langswand zwischen den beiden
Mikropylhaustorialzellen wird ndmlich auf spdteren Stadien der Entwicklung in ihrem oberen Teile
aufgelést und es wandert von den beiden Kernen der einen Zelle einer in die andere Zelle hinliber, so daf$§
in dieser dann drei Kerne liegen. Diese wandern in das Lateralhaustorium ein. Bei Lathrea nun gent
die Sache noch weiter. Hier wird die Ldngswand zwischen den beiden Mikropylhaustorialzellen mitunter
angelegt, kann aber auch ebensogut unterbleiben, so dafi im ersteren Falle ein zweizelliges, je zwei-
kerniges, in letzterem Falle aber ein einzelliges, vierkerniges Mikropylhaustorium zur Ausbildung gelangt.
In der Chalazagegend, wo dieser Reduktionsprozei wohl rascher vor sich gegangen ist, ist auch hier ein
2inzelliges Haustorium mit zwei Kernen zu konstatieren. Aus dieser Betrachtung ergibt sich wohl
zweifellos, daB die Haustorienentwicklung innerhalb der Scrophulariaceen progressiv vorwérts schreitet,
wenn man dabei ihre physiologische Funktion im Auge behilt. Es klingt daher im ersten Augenblick
etwas unverstdndlich, wenn Schmid die Haustorien der Scrophulariaceen neben Hypertrophien auch als
Hemmungsbildungen auffait. Der Sinn wird aber sofort klar, wenn man das Wort Hemmungsbildung
von seinem Standpunkt aus betrachtet. Schmid sieht die Haustorien — was aus vielen analogen Fillen
in der zoologischen und botanischen Literatur hervorgeht — als Zellorganismen an, die infolge von
Uberernidhrung Reduktionserscheinungen zeigen. Von dieser Art der Betrachtung ausgehend, stellen die
Haustorien auf dem ersten Stadium ihrer Entwicklung Hemmungsbildungen vor. In der Chalazagegend,
wo die Nahrungszufuhr begreiflicherweise eine stdrkere ist, mag auch diese Hemmung entsprechend
rascher vor sich gegangen sein. Wie bereits angedeutet wurde, nennt Schmid die Haustorien auch
Hypertrophien, und zwar war diese Erscheinung wohl das primire. Auch dafiir bietet die zoologische
Literatur und aus letzterer Zeit vielfach auch die botanische, zahlreiche Analoga und ich will nur auf die
Huf'sche Antipodenarbeit ndher hinweisen. Wer die Bilder dieser als Zellhypertrophien bezeichneten
Antipodialzellen und namentlich die Kerne dieser Zellen betrachtet, mufi auf den ersten Blick davon
liberzeugt sein, dafl es sich auch bei den Haustorien um ganz dhnliche Erscheinungen handelt. Die Zahl
der Haustorialkerne scheint mit der Grofle der Haustorien in keinem Zusammenhang zu stehen; vielmehr
gibt Schmid als Ursache fiir die Stirke ihres Wachstums »die Stirke des durch die Erndhrung aus-
gelibten Reizes« an. Ich mochte da aber auf den in Fig. 31, Taf. II, dargestellten Fall hinweisen, wo
finf Kerne im umgebogenen Ende des Mikropylhaustoriums gefunden wurden und dieses bedeutend
angeschwollen ist. Es miissen da woh!l doch Beziehungen zwischen Kernzahl und GréSe der Zelle als
sehr wahrscheinlich gelten.

Endospermhaustorien wurden nachgewiesen auch bei anderen Familien des Pflanzenreiches. Nur
auf die beiden wichtigsten diesbeziiglichen Arbeiten mochte ich hinweisen. Balicka-Iwanowska
stellte in ihrer grundlegenden Arbeit Endospermhaustorien auBier bei den Scrophulariaceen auch bei
Gesneraceen, Pedaliaceen, Plantaginaceen und Campanulaceen fest. Billings beschreibt sie bei den
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Linaceae, Polemoniaceae, Globulariaceae, die stark an die der Scrophulariaceae erinnern, bei Lobeliaceae
und Goodeniaceae. Ferner wurde das Vorkommen von Endospermhaustorien durch andere Forscher
fiir Lentibulariaceae, Evicaceae, Verbenaceae und Samtalaceae konstatiert; ebenso auch noch bei vielen
anderen Familien.

Es bleibt nun noch tibrig, einiges {iber das Tapetum zu sagen. Diese fiir die meisten Sympetalen
so charakteristische Zellschichte ist mit Riicksicht auf seine morphologische Wertigkeit und seine
physiologische Funktion schon vielfach in der Literatur Gegenstand der Diskussion gewesen. Wenn man
genau die Entstehungsgeschichte des Tapetums verfolgt und dabei auch die Wachstumsverhiltnisse
in den Ubrigen Bezirken des Integumentgewebes mit in Betracht zieht und nicht, wie das friiher
gewdhnlich geschah, das bereits fertig ausgebildete Tapetum untersucht, so musf man, wie Schmid, ent-
schieden zu der Anschauung gelangen, dafl es sich um ein echtes embryonales Gewebe handelt, dem keine
besondere physiologische Funktion zukommt. Dies letztere wird ndmlich von verschiedenen Forschern
immer wieder betont. Wenn wir uns an die Entwicklungsgeschichte dieser Zellschichte bei Euphrasia
— und, wie hier, gilt das ja mehr oder weniger auch fiir alle anderen Falle — erinnern, so sehen wir sie
schon auf dem Stadium der Tetradenbildung deutlich differenziert, und zwar als innere Epidermis des
Integuments. Siehe z. B. Fig. 24, Tafel II. Hiermit steht einmal fest, daf das Tapetum vom Integument
und nicht vom Nucellus sich herleitet, was erst Tulasne und Hofmeister richtig erkannt
haben. Sieht man nun auf den weiteren Stadien der Entwicklung genau zu, wie das Ovulum wichst,
so wird es bald Kklar, daf} es eigentlich nur zwei Bezirke des Integuments sind, wo rege Zellteilung immer
stattfindet. Es sind dies die innere und &duflere Epidermis des Integuments, das Tapetum also und die
Epidermis des Ovulums in einer gewissen Breitenzone, wéhrend die Zellen des Zwischengewebes
verhdltnisméBig bald ihr Wachstum einstellen, sich nur noch bedeutend in die Linge strecken und
schliefllich sogar ganz aus dem Zellverbande treten. Die Zellen der dufleren Epidermis des Integuments
sehen in einer bestimmten Giirtelzone, die mit der Ldngserstreckung des Tapetums ziemlich {iber-
einstimmt, genau so aus wie die Zellen des Tapetums. Sie sind tafelformig und dicht mit Plasma erfallt,
sie haben mit einem Wort, wie die Tapetenzellen, alle charakteristischen Eigenschaften der Meristem-
zelle. Darauf, glaube ich, habe ich bei der Schilderung von Euphrasia nicht genligend hingewiesen.

Gehen wir nun noch fliichtig darauf ein, welche Funktionen die verschiedenen Forscher dem
Tapetum zuschreiben. Detaillierte Angaben dariiber finden sich in dem Kapitel »Das Tapetume« im allge-
meinen Teil der Arbeit von Schmid. Hegelmaier ist der Meinung, dafl es dem Endosperm gegeniiber
eine schiitzende Funktion zu erfiillen habe. Diese Ansicht drangt sich einem unwillkiirlich auf, doch ist es
wirklich schwer einzusehen, wozu das Endosperm eigentlich eines Schutzes bedarf. Balicka-Iwanowska
und #hnlich Goldflul sprechen von einer verdauenden Tatigkeit. Goebel und seine Schule
vertreten die Ansicht, daB es die Aufgabe habe, durch Fermente, die in seinen Zellen erzeugt wiirden, das
Gewebe des Integuments sozusagen einzuschmelzen und die Néhrstoffe der Makrospore zuzufiihren.
Billings ist derselben Meinung. In allen diesen Féllen, wo eine erndhrungsphysiologische Funktion der
Tapetenschichte angenommen wird, sind es folgende Punkte, die als beweisend vorgebracht werden:
Die regelméfBige epitheliale Anordnung ihrer Zellen, der reiche plasmatische Inhalt derselben, die grofien
Nucleolen der Kerne und der lange Bestand dieser Zellschichte. Alle die hier angefiihrten Beweismittel
sprechen aber genau so gut fiir die Ansicht, dafl das Tapetum ein embryonales Gewebe ist, denn sie sind
gleichzeitig die Charakteristika einer meristematischen Zelle. Gegen eine erndhrende Funktion aber
sprechen deutlich folgende Punkte: Erstens erstreckt sich das Tapetum immer nur auf die untere Partie
des Embryosacks und feblt also gerade dort, wo der wichtigste Teil des Embryosacks, die Eizelle gelegen
ist, die doch besonders der Ernahrung bedarf. Zweitens haben seine Zellen an der Innenwand, mit der
sie also an den Embryosack, respektive das Endosperm angrenzen, eine Cuticula, was die Nahrungs-
zufuhr gerade nicht aufheben muB, sie aber doch gewiff sehr betréchtlich hemmen wiirde. Drittens
verraten die angrenzenden Zellen des Endosperms absolut nicht, da ihnen von dieser Seite her Nahrung

zustrdomen wiirde, wie sie es durch dichteren Plasmainhalt und dementsprechend stdrkere Firbbarkeit
Denkschr. der mathem.-naturw. KI. LXXXV. Bd. 70
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am oberen und unteren Ende des Endospermkorpers, wo die Haustorien anschliefien, stets zu erkennen
geben. Schmid fithrt auch noch als Gegenbeweis die Ausbildung des Tapetums vor der Befruchtung an,
was mir aber nichts zu besagen scheint. SchlieSlich muf man sich dann auch noch fragen, welchen
Zweck es eigentlich hat, daB auBerdem noch Haustorien von manchmal riesigen Dimensionen zur Aus-

bildung gelangen.
Diese Arbeit wurde im botanischen Institut der k. k. Wiener Universitdt ausgefiihrt. Mdge es mir

auch an dieser Stelle gestattet sein, meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr.R.v. Wettstein,
sowie seinem Assistenten, Herrn Dozenten Dr. O. Porsch, fiir alle Unterstiitzungen und Ratschlédge, deren

man als Anfinger ganz besonders bedarf, wirmstens zu danken.
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Figurenerkldrung der Tafeln.

Samtliche Figuren sind mit dem Zeichenokular von Leitz, das dem Okular Nr. 2, entspricht und die

{iberwiegende Mehrzahl mit der homogenen Olimmersion 2 mm Apert 1-30 von Zeif gezeichnet worden.

Der Tubus war dabei mehr oder weniger ausgezogen. Nur bei den Fig. 39, 40, 42 auf Taf. IIl und Fig. 29

auf Taf. Il wurde das Objektiv 7a, bei den Fig. 43 und 49, Taf. IlI, das Objektiv 8a, bei Fig. 45, Taf. III,

das Objektiv 3 von Leitz verwendet. Fig. 11 und 15, Taf. I, sind mit dem Kompensationsoskular 6
(Fig. 11) und 8 (Fig. 15) und der Olimmersion von Zeif§ gezeichnet.

Die bei den Figuren angegebenen Verkleinerungen beziehen sich auf das Verhaltnis der Reproduktion zur Originalzcichnung.
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Fig.

11,
12.
13.
14.
15.
16.
17.
18.
19.
20.
21.
22.
23.

Tafel L

. Ovularhdcker.

Ovularh8cker mit Archesporzelle.

. Nucellus mit 2 Archesporzellen.

. Der nichstfolgende Schnitt der Serie.

. Archesporzelle, stark verlingert mit dem sie umgebenden Nucellus.

. Die Archesporzelle in Teilung begriffen.

. Die beiden aus der geteilten Archesporzelle hervorgegangenen Tochterzellen neuerdings in Teilung begriffen.

. Das auf Fig. 6 folgende Stadium der sich teilenden Archesporzelle.

. Die Tetrade mit dem sie umgebenden Nucellus und Integument, das bereits iiber den Nucellus hinausgewachsen ist.

. Von den beiden durch Teilung hervorgegangenen Tochterzellen der Archesporzelle hat sich der Kern der oberen eben

geteill, wihrend der untere noch ungeteilt ist.

Oberer Teil eines Embryosacks, das Phinomen der Befruchtung zeigend.

Die zu einem diinnen Schlauch verldngerte Eizelle in die oberste Endospermzelle sich einsenkend.
Ist die Ergidnzung zu Fig. 22.

Querschnitt durch Tapetum, Nucellus und Embryosack.

Oberer Teil des Embryosacks, ebenfalls das Phanomen der Befruchtung zeigend; links von der Eizelle der Pollenschlauch.
Ausstoflen von Nucleolarsubstanz nach der ersten Teilung des primédren Endospermkernes.
Amitotisch sich teilender Kern im Mikropylhaustorium.

Verschmelzende Polkerne.

Polkerne nahe aneinander geriickt, vor der Verschmelzung.

Ausstofien von Nucleolarsubstanz nach der ersten Endospermteilung.

Mikrophylhaustorium mit 4 auf amitotischem Wege entstandenen Kernen.

Vierkerniger Embryosack. Siehe Fig. 13 als Erginzung dazu.

Schema eines achtkernigen Embryosacks kurz nach der letzten Kernteilung.

Sémtliche Figuren von 1 bis 23 in Originalgroge.
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Fig. 24.

26.
27.
28.
29.

30.
31.
32.
33.

34,

36.
37.

38

Die Fi

Tafel 1L

Tetrade ; die drei oberen Zellen in Degeneration zeigend.

. Zweikerniger Embryosack.

Vierkerniger Embryosack den Nucellus durchbrechend.

Embryosack in typischer Ausbildung.

Erste Teilung des Endosperms.

Partie aus der Mikropylgegend der Samenanlage. Oben im Mikropylhaustorium die Eizelle mit Resten des Pollenschlauches.
Unter dem Mikropylhaustorium die beiden obersten Endospermzellen.

Untere Hilfte eines Embryosacks mit primdrem Endospermkern und hintereinandergelagerten Antipoden.
Mikropylhaustorium abnormer, Weise 5 Kerne in seinem kopfférmig aufgetriebenen Ende enthaltend.

Ein Teil des Lateralhaustoriums mit 2 bereits in Fragmentation begriffenen Kernen.

Stadium aus der Zeit der ersten Endospermieilungen. Zu oberst die Eizelle, darunter die vierkernige Mikropylarhaustorial-
zelle, in der Mitte die zwei ersten eigentlichen Endospermzellen, zu unterst die Chalazahaustorialzelle mit 2 Kernen.

Ein zu Fig. 42, Taf. IIl, senkrecht gefiihrter Schnitt. Man sieht das eigentliche Mikropylhaustorium mit einem darin zuriick-
gebliebenen Kern, eine Reihe von Endospermzellen und das angeschnittene Chalazahaustorium.

. Zweite Teilung im Endosperm. Die untere Zelle mit 2 amitotisch entstandenen Kernen, Oben die Eizelle und unten die
degenerierenden Antipoden.

Eizelle mit dem sich anschmiegenden Pollenschlauch.

Mikropylhaustorialzelle mit amitotisch sich teilenden Kernen. Dariiber die befruchtete Eizelle.

. Querschnitt durch das junge, vierreihige Endosperm; schematisch.

guren 24, 25, 26, 33 und 34 um 1/, verkleinert, die Figuren 27 und 31 am 1), verkleinert, Fig. 29 um 1/5, und Fig. 38 um 1/,
verkleinert. Die Figuren 28, 30, 32, 35, 36 und 37 sind in Originalgrife.
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Fig. 39.

40.
41.
42.

43.
44.
45.
46.
47.
48.
49.
50.
51,

Tafel IIL

Embryo nach seiner ersten Teilung in das grofizellige Endosperm eingesenkt. Das Mikropylhaustorium sowie das Lateral-
haustorium angeschnitten.

Das nichst éltere auf Fig. 39 folgende Stadium in der Entwicklung.

Vollausgebildetes Chalazahaustorium. Der Leitungsstrang nur aus meristematisch aussehenden Zellen bestehend.
Schematischer Lingsschnitt durch ein Ovulum nach Ausbildung des Lateral- und Chalazahaustoriums. Ersteres mit 4,
letzteres mit 2 Kernen. Endosperm zweireihig.

Endosperm mit Embryokugel.

Oberer Teil eines Embryosacks im Stadium vor der Befruchtung. Die beiden Synergiden sind vollstindig desorganisiert.
Schematischer Langsschnitt durch einen Samen.

Pollenschlauch aufierhalb der Mikropyle mit dem generativen Kern.

Der in der Serie darauffolgende Anschnitt dieses Pollenschlauches, die beiden Spermakerne zeigend.

Untere Partie des Ovulums. Im Embryosack der primire Endospermkern und der Antipodenapparat zu sehen.

Embryo mit dem vielzelligen Embryotriger, schematisch.

Die 4 Kerne der Mikropylhaustorialzelle in das Lateralhaustorium auswandernd. Dariiber die befruchtete Eizelle.

Unterer Teil eines Embryosacks mit primdrem Endospermkern und Antipoden.

Die Figuren 39 bis 42 sind um 1/,, Figur 43 um 1/;, Figur 45 ungefihr um 1/, und Fig. 49 um 1'; verkleinert.
Die Figuren 44, 46, 47, 48, 50 und 51 sind in Originalgroge.
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