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Plasmodesmenstudien'). 
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(Mit Tafel I.) 

Die Mehrzahl der Forscher in der Plasmodesmenfrage ist von 
friiher her darin einig, den plasmafcisehen Verbindungsfaden zwisehen 
den Zeilen eine gewisse Kolle nicht nur bei der Fortleitung von 
Reizen, sondern auch als Leitungskanale fur Substanzen, und zwar 
Fermente zuzuschreiben. So sehreibt u. a. Tangl2) den Plasma- 
brucken die Funktion zu, als Fermenttransportkanale bei der Keimung 
der Getreidekorner zu dienen, und Gardiner3) hat beim Beginn 
der Keimung die korrodierende Einwirkung der Fermente dem Ver- 
lauf der Plasmabriicken entlang in den dickwandigen Endosperm- 
zellen bei Tamus communis direkt nachweisen konnen. 

Die Vermutung liegt alsdann nicht fern, dafi das Vorkommen 
und die Verbreitung von Plasmodesmen4) zwisehen den vegetativen 
Zeilen der Graser eine gewisse Rolle bei der Verbreitung ver- 
schiedener parasitischer Pilze in den Geweben der Wirtspflanze 
spielen koDnen. Diese Vermutung, dafi Pilze bei dem Eindringen 
in die Wirtspflanzen und der Wanderung dureh die Gewebe sich 
der Plasmodesmen und deren Kanale bedienen konnten, z. B. als 
AngriflFspunkte fur membranlosende Fermente, spricht ubrigens 
schon Gardiner5) aus, und im Anschlufi   an seine Mykoplasma- 
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theorie wirft auch Eriksson1) eine ahnliche Vermutung auf in 
betrefif der Auswanderung des Mykoplasmas aus dem Zellumen 
nach den Interzellularen. 

Beim Durchmustern der nunmehr recht angewachsenen Lite- 
ratur tiber Plasmaverbindungen zwischen vegetabilischen Zellen 
zeigte es sich recht bald, daft, obgleich Plasmodesmen bei einer 
Menge von Pflanzen der verschiedensten Gruppen gefunden worden 
sind, doch tiberhaupt keine Angaben tiber das Vorkommen der- 
artiger plasmatischer Yerbindungsfaden bei den Gramineen vorliegen. 
Tangls oben zitierte Untersuchungen tiber die Plasmafaden der 
Endospermzellen bei Gerste, Hafer, Roggen, Weizen und Mais aus- 
genommen. Eine derartige Untersuchung hielt ich deshalb nicht fiir 
ganz ohne Interesse, teils weil dadurch eine wesentliche Lticke in 
unserer Kenntnis der Plasmodesmen bei den Gewachsen gefullt 
wtirde, teils weil die Mogliehkeit nicht im voraus als ausgeschlossen 
angesehen werden kann, dajG ein Zusammenhang zwischen eventuell 
vorhandenen Plasmodesmen und der Ausbreitung parasitischer Pilze 
innerhalb der Gewebe, z. B. unserer Getreidearten, besteht. 

Fur die liebenswiirdige Liberalitat, mit welcher Herr Professor 
J. Eriksson fur diese Untersuchung sein Laboratorium und seine 
Bibliothek zur Yerfiigung stellte, bitte ich hiermit ehrerbietigst 
meinen Dank erledigen zu durfen. 

In seiner ausfuhrlichen Plasmodesmenarbeit gibt Kienitz- 
Gerloff2) eine langere Liste tiber Pflanzenarten, bei denen er 
diese Yerbindungsfaden angetroffen hat. Die Disproportionalitat 
zwischen Dicotylen und Monocotylen ist in dieser Liste auffallig. 
namentlich haben sich bei diesen die Plasmodesmen in der Eegel 
hochst bedeutend schwieriger nachweisen lassen als bei den Dico- 
tylen. Dieser Umstand beruht nach Kienitz-Gerloff3) darauf, 
daG die monocotylen Membranen im allgemeinen bei der Schwefel- 
saurebehandlung weniger quellungsfahig sind als die der Dicotylen, 
was fur die Technik, mit deren Hilfe man die Plasmodesmen sichtbar 
zu machen pflegt, von grofiter Bedeutung ist. Hierin liegt demnach 
die Ursache, warum Kienitz-Gerloff in seiner erwahnten Liste 
(Sp. 19) unter Gramineae nur negative Eesultate seiner Unter- 
suchung bei Zea Mays verzeiehnen kann. Da er hier auch das 
Auftreten von Plasmodesmen im Endosperm bei Triticum vulgare 
erwahnte, was ubrigens schon vorher Tangl nachgewiesen hatte, 
so ist dabei zu bemerken, dafi uns in diesem Zusammenhang 
weniger die Plasmodesmen der Endospermzellen, als vielmehr die- 
jenigen der vegetativen, vorzugsweise der Parenehym- und Epi- 
dermiszellen interessieren, und sie hier nachzuweisen ist Kienitz- 

 1 (I), On the vegetative life of some Uredineae.   —  Annals 
of Botany XIX. 1905. — (II) Uber das vegetative Leben der Getreiderostpilze. 
I—III- Vffl. Sv. Vet. Akad. Handl. Bd. 38. 1904. p   11-12 
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Gerloff ebensowenig wie anderen Forschern, die ihre Aufmerk- 
samkeit dieser Frage gewidmet haben, je gelungen. 

Bei Darlegung seiner Versuehe mit plasmolysierten, grofiereu 
Pflanzenteilen, bei denen durch vorsichtige, starke Plasmolyse die 
Plasmodesmen zerstort worden waren und welche nach stufenweiser 
Auswaschung und darauf erfolgtem Riickgang der Plasmolyse sich 
geotropisch reaktionsfrei zeigten, erwahnt Strasburger1) unter 
den Versuchspflanzen auch Alopeetirus pratensis. Jedoch deutet in 
der Abhandlung niehts darauf hin, daC er bei diesem Grase sich 
ttber die Existenz und Verbreitung der Plasmodesmen wirklich ver- 
gewissert hat, sondern er scheint a priori bei Alopecurus das Vor- 
handensein gleichartiger Organe vorausgesetzt zu haben, die also 
bei der Plasmolyse zerstort worden waren. 

Die Sehwierigkeit, bei den Gramineen, besonders zwischen 
deren Mesophyllzellen, die Plasmodesmen sichtbar zu machen, liegt 
jedoeh nieht nur in der Eigentiimlichkeit der Monoeotylenmembran, 
bei der Schwefelsaureeinwirkung sehr wenig zu quellen, sondern 
auch darin, daC dunnwandige Zellen den ublichen Plasmodesmen- 
farbungen gegeniiber ganz besonders widerstandsfahig sind. Auch 
enthalt Kienitz-Gerloffs Liste zwar eine Fiille leicht nachweis- 
barer Plasmodesmenvorkommnisse bei den verschiedensten Gewebs- 
arten sowohl mono- wie dicotyler Pfianzen, dagegen nur vereinzelte 
Beispiele, wo sich Plasmodesmen zwischen so diinnwandigen Zellen. 
wie es z. B. Mesophyllzellen in der Eegel sind, naehweisen liefien2). 
Derartige positive Resultate erlangte er unter anderem im Meso- 
phyll bei Viola odorata, Sedum album, Vi&cum 3), wo es auch mir 
ohne groCere Schwierigkeiten gelang, deutliche Plasmafaden aus- 
findig zu machen. Nieht nur Kienitz-Gerloff, sondern auch 
Bus sow4) und Gardiner5) haben bei Verwendung der ver- 
schiedensten TJntersuchungsmethoden stets die gleiche Erfahrung 
gemaeht, daG dunnwandige und jugendliche Membranen wegen 
ihrer Unquellbarkeit ein fiir Plasmodesmenstudien sehr unbequemes 
Material darstellen. 

Das Material, welches fiir die vorliegende Untersuchung vor- 
zugsweise benutzt wurde, bestand in frischen Pflanzen von Weizen 
(Horsfords Winterperlweizen), Gerste, Roggen (Schwedischer Winter- 
roggen), welche wahrend des Herbstes und Winters vom Felde 
direkt eingesammelt wurden, nebst in Topfen im Zimmer ge- 
wachsenem Hafer (Avena sativa montana). Auch kamen in einigen 
Fallen   Baldingera arundinacea /3. picta   und   Panicum plicatum 
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zur Anwendung. Alles Material wurde in frischem Zustand benutzt 
und mit dem Rasiermesser gesehnitten. 

Nachdem zuerst die landlaufigen technischen Methoden fiir 
den Nachweis der Plasmodesmen in bezug auf das klassische 
Material: Viscum, Ehamnus Frangula-Rinde, Weizenendosperm 
u. a. giinstige Instruktionsobjekte durchgepriift worden waren, wobei 
sich besonders die Epidermis der Apfelschale, da sie Zellmem- 
branen aller Altersstufen zeigt. als ein sehr geeignetes Material 
erwies, entschied ich mich fiir die folgenden, als die im vorliegenden 
Falle zweckmaJSigsten Methoden, dabei, hie und da mit einigen 
Abweichungen, der Hauptsache nach A. Meyers1) Anweisungen 
folgend. 

In der Kegel erwies sich eine ganz kurze Fixierung der 
Sehnitte in l%iget Osmiumsaure als sehr vorteilhaft. Die Kontrak- 
tion des Plasmaschlaucb.es wurde dabei fast oder ganz vermieden. 
Nach   der  Auswaschung   wurden   die   Sehnitte   in  Jodjodkalium 

[1 Jod + 1 Jodkalium -f 200 Wasser] 
gebeizt, aufs neue gewasehen oder die Fliissigkeit mit Filtrier- 
papier abgesogen und danaeh mit Schwefelsaure behandelt, wobei 
mit 5#iger Saure angefangen wurde, und so die Konzentration 
stufenweise erhoht bis 2h%. Um unter alien Umstanden sicher zu 
sein, durch Benutzung zu starker Schwefelsaure (75$ bis konz.) 
nicht demselben Irrtum zu unterliegen, welchen A. Meyer bei 
Kienitz-Gerloff und Terletzki2) nachgewiesen hat, wurde, um 
Quellung zu erzielen, nur ausnahmsweise mit einer Saure von mehr 
als 25 % gearbeitet; im allgemeinen wurden die Sehnitte zuerst 
1 Stunde lang in jeder Konzentration gelassen, bis 2b% erreicht 
worden waren, um schliefilich in dieser Saure 20—30 Stunden zu 
verweilen. So hatte man die Gewahr, nicht plasmatische Porenaus- 

zur Anwendung kam, wurde stets der Verlauf der Reaktion im 
Mikroskop aufs genaueste verfolgt, um eine etwaige Quellung zu 
kontroUieren. Da ja die Grasmembranen iiberhaupt, wie gesagt, sehr 
wenig, oft kaum bemerkbar quellen, so ist im vorliegenden Falle 
die von A. Meyer nachgewiesene Gefahr einer iibermafiigen Zer- 
quellung der SchlieChaute ganz und gar ausgeschlossen. Nach der 
mehrstiindigen Schwefelsaurebehandlung folgte eine erneute Beizung 
in mit Jod gesattigter 25#iger Saure, um etwa ausgewaschenes 
Jod zu ersetzen. Die so behandelten Sehnitte wurden 10 Minuten 
in ein Gemisch (gelbbraun) von 1 Tropfen Pyoktanin (1 Gramm 
in 30 Gramm Wasser) -f 1 Tropfen 25—50^ige Schwefelsaure ein- 
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getragen, wonach Wasser zuerst tropfenweise, spater reichlicher zu- 
gesetzt wurde, Die anfangs lichtgelbbraune Flussigkeit farbte sich 
dabei zuerst tief schwarzviolett. Die stark gefarbten Schnitte lassen 
sich nach sehr reichlichem Wasserzusatz in der zuletzt liehtblauen 
Flussigkeit auffangen. Nachdem die Schnitte mit einem feinen 
Pinsel abgebiirstet worden waren, wurden sie in Glyzerin eingetragen. 
Nach Verlauf einiger Tage zeigten sich gewohnlich die Plasmo- 
desmen bedeutend klarer als bei sofortiger Untersuchung, da die 
oft iibermafjig intensive Pyoktaninfarbung einer Auslaugung durch 
das Glyzerin sehr bedarf. Leider sind die Praparate nach einigen 
Wochen oder bestenfalls Monaten nicht mehr benutzbar. 

Die Pyoktaninmethode bewahrte sich in den meisten Fallen 
sehr gut. Jedoch ist diese Methode, wie die Plasmodesmentechnik 
iiberhaupt, niemals ganz zuverlassig, sondem laCt zuweilen auch 
vollig im Stich. 

Mit ungefahr gleichem Effekt wie Pyoktanin (von Merck) 
konnte auch Methylviolett 5B (von Grubler) benutzt werden, 
wobei die Tinktion nicht ganz so intensiv wie mit Pyoktanin wurde. 

,1V 
k\,i  ::i 

30 Jod 4- 30 Jodkalium + 200 Wasser 
fixiert, jedoch trat dabei oft eine storende Kontraktion des Plasma- 
schlauches ein. 

Nebst der obenerwahnten Pyoktaninmethode kam auch Gar- 
diners Tinktion mit Hoffmannsblau (von More Hi in Wurzburg) 
zur Anwendung, wobei nach Osm.-fis., JJK, &—2b% Schwefel- 
saure und rascher Abspiilung die Schnitte auf 10—15 Minuten in 
eine Losung von 1 Gramm Farbstoffin 150 Kubikzentimeter 50#igen 
Alkohol gelangten. Nach erneuerter Abspiilung mit Wasser, even- 
tuell Pinselreinigung, wurde in Glyzerin beobachtet. Auch durch 
diese Methode behandelte Schnitte sind nicht langere Zeit haltbar. 
zeigen aber nach ein paar Tagen Glyzerinauslaugung klarere Bilder 
als sofort nach stattgefundener Farbung. 

Es konnte mit gleichem Effekt statt Hoffmannsblau auch Saure- 
violett 6B (von Fr. Bayer, Eiberfeld) verwendet werden. Diese 
beiden Farbstoffe besitzen den Vorteil, z. B. vor Methylenblau, dafi 
sie nur das Plasma und gar nicht oder hochstens sehr unbedeutend 
die Schliefihaute und Zellmembranen farben1). 

Auch wurden Anilinblau von Grubler (1 Gramm in 150 
Kubikzentimeter 50^igem Alkohol) und Anilinblau in mit Pikrinsaure 
gesattigter 50#iger Alkohollosung (Gar diners Eeagens) versucht, 
jedoch mit geringem Erfolg. 

Die lange dauernde Schwefelsaurebehandlung, welche ich fur 
die Grasmembranen benutzt habe (bis 30 Stunden), hat auch Kohl2) 

*) cfr. Gardiner 1. c. (H) p. 55—60 und (III) On the continuity of the 
Protoplasm through the walls of vegetable cells. —Proceed. Roy. Soc. Vol. XXXV. 

164. — Auch A. Meyer 1. c. (H). p. 171—1 
iplasmaverbindungen der S 2) Kohl, (1) Die Protoplasmaverbindungen der Spaltoffnungs-Schliefizelien 

ler Moosblattzellen. - Bot. Zentralblatt. 1897. p. 263. 



gute Dienste bei der Untersuchung der Plasmodesmen der Moose 
(z. B. Catharinea undulata) geleistet, also in Fallen, wo Kienitz- 
Gerloffs Bemiihungen gescheitert sind. Kohl brauchte 25%ige 
Saure. Fur gegen Quellung sehr resistente Membranen, wie bei den 
Gramineen und Moosen, scheint demnach eine prolongierte Behand- 
lung mit relativ schwacher Saure gewisse Vorteile zu gewahren. 

Auch sind Mikrotomschnitte von in Flemmings Gemisch 
fixiertem Materiale (Endosperme) hergestellt worden, welche nach 
Pyoktanin- oder Hoffmannsblautinktion zuweilen brauchbare Bilder 
gegeben haben, jedoch eignen sich Handschnitte in jeder Beziehung 
besser fur unseren Zweck. Die Plasmodesmen treten am vorziig- 
lichsten in den dickeren Schnitten hervor, und zwar zwischen den 
unladierten Zellen, wo Fixierung und Tinktion   gut  gelungen sind. 

Dagegen habe ich nieht Gelegenheit gehabt, Gardiners1) 
Methode mit Fixierung durch „osmic-acid-uraniumnitrate mixture 
of kolossow" und „safranin as a dye" zu prttfen, ein Verfahren, 
das Gardiner als sehr zuverlassig hervorhebt und welches den 
Vorzug besitzen soil, dafi das Material jahrelang in Thymolwasser 
sich aufbewahren lafit, um spater mit Easiermesser oder Gefrier- 
mikrotom geschnitten zu werden. 

Das Verfahren, ganze, zentimetergroBe Stueke des Pfianzen- 
teiles in einer Jodlosung zu harten, dann zu schneiden und mit ver- 
schiedenen neuen Farbstoffen zu tingieren, welches Poirault2) mit 
gutem Erfolg zwecks seiner Studien iiber die Plasmodesmen der 
GefaGkryptogamen benutzt hat, wurde mir erst nach Abschlufi dieser 
Untersuchung bekannt und also nicht naher fur meinen Zweck 
probiert 

Bei der Arbeit wurden vorzugsweise ZeiC Objektiv Homog. 
Immers. Apert. 1-30, und Comp. Ocular 4, 8 und 18 benutzt. 

Zwar habe ich wahrend der Untersuchung meine Aufmerk- 
samkeit besonders den Plasmodesmen des Mesophylls und der Epi- 
dermiszellen der untersuchten Graser gewidmet, jedoch auch neben- 
bei einige Erfahrungen betreffs der Plasmabrucken des Endospermes 
gemacht, die den Wert beanspruchen durften, auch hier mitgeteilt 
zu werden. 

Weiz en. Zwischen den Epidermiszellen treten in der Flaehen- 
ansicht nach Schwefelsaurebehandlung deutliche Tiipfel hervor, 
zahlreicher in den lateralen Wanden der in der Langsrichtung des 
Organes gestreckten Zellen, sparlicher in den kurzen Querwanden. 
Zwar quellen die epidermalen Grasmembranen lange nicht so stark 
wie z. B. bei Viscum, der Apfelschale und manchen Endospermen, 
jedoch bedeutend besser als samtliche andere Graszellwande. Ge- 
wohnlich wird der Plasmaschlauch trotz gewissenhafter Osmium- 
fixierung mehr oder weniger kontrahiert (Fig. 1 u. 2),   wobei   oft 

i) 1. c. (I) p. 102-103. 
2) Poirault, Recherches anatomiques sur les cryptogames vaseulaires. 

— Ann. d. sc. nat. Botanique. 7. Ser. 18. Bd. 1893. p. 216. 



Plasmabriieken nach den Tiipfeln zu zuriickbleiben. In zwei einander 
gegentiberliegenden Zellen stofien alsdann nicht selten zwei korre- 
spondierende Plasmabriieken aufeinander. Obgleich diese nach der 
Kontraktion bleibenden, fixierten und gefarbten, scheinbar einander 
entsprechenden Plasmastrange schon an und fur sich in hohem 
Grade die Vorstellung einer wirklichen Kontinuitat zwischen den 
Plasmaschlauchen der Nachbarzellen erwecken, so ist freilich da- 
durch noch nicht einwandfrei die Existenz von wahren, die Schliefi- 
haute durchquerenden Plasmodesmen bewiesen. Aber auf Grund 
der Erfahrung, die man bei ahnlichen Verhaltnissen bei anderen 
Versuchsobjekten gewonnen hat, besitzen doeh auch diese sich nach 
den Poren hin erstreckenden Plasmabriieken eine gewisse Beweis- 
kraft1). 

Wegen der aufiersten Peinheit der Schliefihaute ist es mit 
grofier Schwierigkeit verbunden, die individuellen, die Porenmembran 
durchquerenden Plasmodesmen zu unterscheiden, aber es ist ganz 
ohne jeden Zweifel, dafi solche dennoch vorhanden sind. In ge- 
lungenen, mit Hoffmannsblau tingierten Schnitten tritt in der ein 
wenig gequollenen, ungefarbten Membran die Mittellamelle deutlich 
hervor, welche sich quer fiber die Pore als die ebenfalls ungefarbte 
Schliefihaut fortsetzt. Beim Gebrauch der hochsten Vergrofierung 
findet man nun dieselbe von einem schwach blautingierten Plasma- 
strang iiberbruckt. Die aufierordentliche Diinnheit der Plasmodesmen 
und die davon abhangige schwache Farbung derselben erlauben 
indessen nicht, die jene Schliefihaut deutlich iiberquerende Plasmaver- 
bindung in deren einfache Komponenten optisch aufzulosen (Fig. 2). 

Ebenso gelang es, unzweifelhafte Plasmaverbindungen zwischen 
den Nebenzelfen der Spaltoffnungen und den benachbarten Epi- 
dermiszellen ausfindig zu machen. Dagegen widerstanden die 
Schliefizellen selber alien Versuchen, in ihren Membranen Plasmo- 
desmen auf die Spur zu kommen. DaC gerade die Schliefizellen in 
hoherem Grade als andere Zellen dem Nachweis der Plasmaver- 
bindungen widerstehen, erfuhr schon Kienitz-Gerloff2) bei 
allem von ihm daraufhin untersuchten Material, ein Umstand, aus 
dem er sogar schliefien wollte, dafi den Spaltoffnungszellen eine 
plasmatische Kommunikation mit den ubrigen Zellen abgehe. Es 
gelang jedoch spater Kohl3), die technischen Schwierigkeiten, 
welche   die Schliefizellen  darbieten,   in  mehreren Fallen zu iiber- 

!) Uber die bei der Plasmolyse und Kontraktion stehen gebliebenen, 
den Membranen und Poren zu sich erstreckenden Plasmastrange und fiber ( 

zu den Plasmodesmen cfr. u. a. Gardiner (IV), p. 273, und 
p. 66; Spencer le M. Moore, Observations of the continuity of protop 
in Journ. Linn. Society Botany. Vol. XXI, 1886, p. 601. 
18; Strasburger 1. c. p. 565-57" 
der Plasmaverbindungen in den Pfla 
p. 565. 

2) 1. c. Sp. 25-26 und 57. 
3   1. c. (I) und (II). 



winden. Auch bei den Grasern diirfte es wohl demgemaG erlaubt 
sein anzunehmen, dafi die Verhaltnisse analog seien, obschon die 
Technik bis jetzt in diesem Punkte uns im Stiche lafit. 

Die Samenbildimg und Keimung von Aponogeton 
(Ouvirandra) Bernierianus (Decne.) Benth. et 

Hook. f. 
Von R. v. Wettstein (Wien). 

Mit Tafel II. 

Im Jahre 1904 erwarb ich fur den botanischen Garten der 
Universitat Wien ein Exemplar von Aponogeton Bernierianus (Decne.) 
Benth. et Hook, f.1), das heuer zur Bliite und Fruchtreife gelangte 

Was zunachst die Bezeiehnung der beobachteten Pflanze als 
A. Bernierianus anbelangt, so bedarf dieselbe einer kurzen Moti- 
vierung. 

Von Arten der ehemaligen Gattung Ouvirandra, die nunmehr 
nach dem Vorgange Benth am und Hookers (Gen. plant. III. 
p. 1014) zu Aponogeton gestellt werden, kennt man bisher 2 Arten2), 
namlich den bekannten, oft kultivierten und abgebildeten A. fene- 
stralis (Poir.) Hook.3) und A. Bernierianus4), beide ausgezeieEnet 
durch Beduktion der Blattsubstanz zwischen den Rippen der sub- 
mersen Blatter. Von diesen beiden Arten ist A. fenestralis gut 
charakterisiert; die Angaben iiber die Merkmale des A. Bernierianus 
weichen starker voneinander ab, und wer beispielsweise die Ab- 
bildung, welche Decaisne seiner Diagnose beigibt, mit der Ab- 
bildung im Botan. Magaz. t. 5076 vergleicht, wird kaum glauben, 
dafi es sich urn dieselbe Pflanze handelt. Ich mochte es vorlaufig 
dahingestellt sein lassen, ob nicht tatsachlich mehr als zwei Arten 

(Decaisne in De Lessert et A. P. de 
Candolle Icon, select, plant. Vol. III. 1837. p. 42 et Tab. 100, sub Ouvirandra) 
Bentham et Hooker, Genera plant. III. p. 1014. 

2) A. resp. Ouv. Hildebrandtii Eichler (Monatschr. d. Ver. zur Beford. 
des Gartenb. Berlin 1879, mit Taf.) soil nach Index Kewensis gleich A. Ber- 
nierianus sein. 

3 Vergl. De Lessert 1. c. t. 99; Mayer und Seubert in Gartenflora 
• in Curt. Botan. Mag. tab. 4894; Fl. d. Serres t. 1107 
-   *-\ 300; Otto Gartenzeitung   1856, t. 13;   Engler 

5076;   fl. d.   Serres   t. 1421 
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