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Fig. 5: Ins Innere des Wirtes gedrungene Mycelfäden.
Fig. 6: Schläuche und Sporen von Taphrina Vestergrenii.

Fig. 7 und 8: Schläuche und Sporen von Taphrina Wettsteiniana.

Fig. 1 ist in natürlicher Größe dargestellt, die Figuren 2, 5, 6, 7 in

ca. 333facher, 3 und 4 in 166facher, 8 in 1334facher Vergrößerung. Alle

Figuren wurden mit der Zeißschen Ölimmersion Brennweite 1-5, Apertur 1*3

und dem L ei tz sehen Zeichenprisma, nur Figur 8 mit dem Zeißschen Kom-
pensationsokular Nr. 8 gezeichnet. In sämtlichen Figuren bedeuten die hell

punktierten Partien Pilzmycelium, die dunkleren Stellen Zellwände des Wirtes.

Zur Kenntnis der Assimilationsorgane von Danae
raceniosa (L.) Mönch.

Von W. Szafer (Lemberg).

(Mit 32 Textfiguren.)

(Aus dem botanischen Institute der k. k. Universität Wien.)

Unter den Asparageen, die bekanntlich vor allem durch ein

morphologisches Merkmal charakterisiert sind, nämlich durch Aus-
bildung der Phyllocladien, nimmt Danae, eine monotypische Gattung,

mit der einzigen Art D. racemosa insofern eine getrennte

Stellung ein, als sie die bei Euscus-Arten stark reduzierten Blätter

im Jugendstadium normal ausgebildet zeigt. In diesem Merkmal
stimmt mit Danae die kanarische Gattung Semele überein; wie
weit aber diese Ähnlichkeit reicht, ist derzeit noch nicht bekannt,

da die Gattung Semele in dieser Beziehung noch nicht geprüft wurde.

Die Angaben über die Jugendblätter der Gattung Danae
reichen in der botanisch-morphologischen Literatur nicht weit

zurtick. Die erste Erwähnung hierüber findet sich bei Askenasy
( Botan.-morphol. Studien, Frankfurt 1872)'). Er hat auch diese

Blätter für abnorme und nicht immer auftretende Organe gehalten.

Auch Pen zig (Pflanzenteratologie, IL, 1894, S. 398) und neuer-

dings Goebel (Organographie der Pflanzen 1898-1901, S. 634)
haben von diesen Blättern als von einer „interessanten Anomalie"
gesprochen. Bernätsky beschränkt sich in seinen zwei letzten

das Üitsczts-Phyllocladium behandelnden Arbeiten ^j auf Wieder-
holung der unsicheren Angaben der schon genannten Autoren.

Erst Velenovsky^j ist insofern der Sache nähergekommen, als

1) Zit. nach Velenovsky: Vergl. Morphol. der Pflanzen, II. Bd., 1907,

S. 640.

2) Bernätsky: Adatok a Ruscus Genusz vegetativ Szerveinek Ismereteher.

(Zur Kenntnis der Vegetationsorgane der Gattung Ruscus.)
Bernätsky: Das i^Mscws-Phyllocladium (Englers Botan. Jahrbuch,

Bd. 34. 1905).

3) Velenovsky: Vergleichende Morphologie d. Pflanzen, II. Bd., 1907,

S. 640.
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er konstatiert hat . daß die Keiin|illanzen der Gattuii«!; Dana?
iniiuer und in»riiial die langgestreckten, grüßen Laubblätter tragen.

Von demselben Autor stammt auch eine ältere morphologische
Studie'), die keine näiiere Berücksichtigung in der Literatur ge-

lunden hat, in welcher derselbe die Laubblätter, die manchmal an
der Basis der Neujahrsprosse am Wurzelstock von Danai'; auftreten,

l)eschreibt und in einer Tal'el genau abbildet. Vom .sympodial sich

aut"bauenden Wurzelstocke geht dann nicht ein langgestrekter, nur

mit wenigen Ha.salschuppen (Niederblättern) versehener Stengel

aus, der normalerweise in den Achseln der rückgebildeten Blätter

Phyllocladien trägt, sondern es kommen nach einer Reihe von
scheidenlörmigen Niederblättern ein oder zwei Laubblätter, die breit

und dreinervig sind und von einem langen Blattstiel getragen werden.
Es scheint, daß es nur dann zur Bildung dieser Laubblätter kommt,
wenn der neugebildete Sproß nicht in demselben Jahre in einen

Langsproß mit normalen Phyllocladien sich verlängert, .sondern

erst im folgenden Jahre sein Wachtum fortsetzt. In den Achsein
der genannten Blätter treten die Achselknospen, die die sympodiale
Fortsetzung des Stockes versorgen.

Die Laubblätter an der Basis der vegetativen Sprosse, die

Velenovsky in der genannten Arbeit beschrieben hat, sind nun
ganz gleich den Jugendblättern, die der Daniü-KemVmg normaler-

weise zeigt. Es sei schon jetzt auf manche weitere Eigentümlich-

keiten dieser Jugendpflanzen hingewiesen. Das Auffallendste, was
schon Askenasy-j bemerkt hat, ist der Umstand, daß die Keim-
pflanze die Niederblätter mit einem oder zwei Laubblättern ab-

wechselnd trägt. Diese interessante Aufeinanderfoge ist um so auf-

fallender, als sich die Keimpflanzen wenigstens in der Kultur sehr

hmgsam weiterentwickeln und es scheint, daß in jedem Jahre
nach einer Keihe von rückgebildeten Blättern ein oder zwei normal
ausgebildete Laubblätter folgen, welche die jährliche Vegetations-

periode abschließen; die nächste Vegetationsperiode beginnt wiederum
mit einer Serie von Niederblättern und endet mit einem normalen
Laubblatt usw. Erst nach längerer Zeit, in welcher die Pflanze

noch immer sich in der genannten Weise weiterentwickelt, kommt
es zur raschen Verlängerung der Achse und der Bildung des mit

Phyllocladien besetzten Sprosses.

') Velenovsky J.: Phyllokladiich rodii Danav. (Rozpravj öeskö
Akademie Cisafe Franz Jos., Roö. I., tfida II , 1802.)

^; Wie lange die Keimpflanzen im Stadium der Liiubblattbildung bleiben,
ist mir nicht bekannt. Jedenfalls kann die Pflanze langer als drei Jahre in

diesem Stadium stehen bleiben, wie ich das an einem f^xcmplar zu beobachten
Gelegenheit ^'ehabt habe, das im Wiener botan. Garten im Jahre 1905 ange-
nflanzt, im Frühling des Jahres I'JÜ8 noch immer im Stadium der Laubljlatt-
bildung stand (vgl. F. 1). Veli-novsky gibt in seiner .Murpliologie die Abbildung
einer zweijährigen Keimpflanze, die im ersten Jahre zwei Laubbiätter, im
zweiten ein Laubblatt entwickelt hat. (Vgl. Abb. in Vel. Morph., S. 641.)
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Dieses eigentümliche Verhalten der Keimpflanze, das ganz
isoliert dasteht, hat Bernätsky zur Vermutung veranlaßt, daß
diese „Laubblätter" Caulomgebilde sind, mit welchen der sj'mpodial

sich verjüngende Sproß jede seiner Vegetationsperioden abschließt.

Diese Autfassung basiert auf der Analogie mit den Keimpflanzen

des nahe verwandten Buscus Hypoglossum, bei dem nicht selten

der ganz primäre Keimsproß in ein terminales Caulomglied über-

geht, das in diesem Fall große Ähnlichkeit mit den gestielten

Jugendblättern des Dawoe-Keimlings zeigt. Wenn man sich nun
vorstellt, daß nach der ersten Vegetationsperiede die primäre Keim-
achse in ein terminales, laubblattähnliches Phyllocladium übergeht,

im nächsten Jahre eine sekundäre Achse aus der Achsel eines

Niederblattes hervorgeht und wiederum mit einem terminalen

Caulomglied endet usw., so bekommen wir das Bild, das genau der

von uns abgebildeten Keimpflanze entspricht (vgl. Fig. 1). Ob-
wohl aber theoretisch der Gedankengang Bernatskys ein sehr

einfacher und natürlicher war, war er trotzdem nicht auf näherer

Untersuchung der Z)a««6'-Keimpflanze gestützt und hatte nur den

Wert einer plausiblen Hypothese, die in Rücksicht auf die schon

genannte Keimpflanze von Ruscus Hypogloi^sum einen nicht geringen

Grad der Wahrscheinlichkeit für sich hatte.

Velenovsky, der in seiner Vergl. Morphologie zu einer

gründlichen Diskussion der Phyllocladiumfrage der Asparageen
kommt, hält dagegen die Jugendblätter von Bana'e für echte Blätter.

Da diese Blätter „in jeder Beziehung" den grünen Assimilations-

organen am Stengel „vollkommen ähnlich sind", so nimmt er an,

daß auch diese wahre Laubblätter sind, die die terminale Lage
auf dem verkümmerten Brachiblasten annahmen.

Aus dieser kurzen Darstellung der Meinungen, die über die

Blätter und Phyllocladien, mit einem Wort also über die Assi-

milationsorgane der Gattung Bana'e geäußert worden sind, geht

hervor, daß über die Morphologie derselben auch gegenwärtig noch

keine Klarheit herrscht. Einen Teil der bestehenden Zweifel zu

beseitigen, war die Aufgabe der vorliegenden Untersuchung.

Ich stellte mir folgende Fragen:

1. Wie verhalten sich die Phyllocladien der Gattung Dana'e

anatomisch? Sind irgend welche morphologische Folgerungen aus

dtm anatomischen Bau derselben zu entnehmen?

2. Sind die Jugendblätter der Dawoc-Keimpflanze Caulom-
gebilde der sympodial sich fortsetzenden Achse (wie das Bernätsky
vermutete), oder sind sie wahre Blätter, die auf monopodialer.Keim-

aehse sitzen (Velenovskys Auffassung)?

3. Kann man auf Grund der Befunde, die auf diesem Wege
gewonnen werden können, irgend welche plausible Erklärung für

den charakteristischen Dimorphismus der Assimilationsorgane der

Gattung Lana'e geben?
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Zur Lösung des eisten Problems schreitend, wollte ich den
anatomischen Bau des in der Achsel einer Schuppe sitzenden,

assimilierenden Organs des i>a)mt'-lStengels näher kennen lernen.

Diese L'ntersucliung war., um so interessanter, als die anatomische
Struktur der assimilierenden Organe bei den mit Danaii nächst

verwandten liuscus-Arten ganz sichere Beweise für die Cauloin-

natur derselben erbracht hat, was schon heute nach den genauen
Revisionsuntersuchungen Hernätskys keinem Zweifel mehr unter-

liegen kann.

Bevor ich zur näheren Beschreibung der anatomischen Merk-
male des iJanaf-'-Phyllocladiums übergehe, möchte ich auf diejenigen

Charaktere der Achse, auf welcher die Phyllocladien sitzen, auf-

merksam machen, die darauf hinweisen, daß dieselbe eine gewisse

Tendenz zum Übergang in ein flaches, die Funktion der Assimi-

lation zu versorgen geeignetes Organ besitzt. Es sind das: a) die

flügelartige Abflachung des Stengels, die besonders deutlich an den
Sprossen höherer Ordnung zum Vorsehein kommt (vgl. F. 2)

;

bl die schon äußerlich leicht zu beobachtende Tatsache, daß an

dem abgeflachten Sprosse die nach oben gewendete Seite phy-
siologisch viel mehr der Assimilation dient als die Unterseite, in-

dem sie das Chlorophyll aulTallend intensiv au.sgebildet zeigt.

Der Querschnitt (Fig. 2) zeigt uns neben der charakteristischen

abgeflachten Form zugleich auch den für jedes monokotyle Stamm-
sebilde eigentümlichen Zentralzylinder der Gefäßbündel, der in ein

stark verholtztes, sklerenchymatisches Gewebe eingebettet liegt.

Das assimilierende Gewebe bildet zwei Schichten, eine unter der

Epidermis verlaufende, und eine gleich oder nahezu gleich stark

entwickelte, die der Außenseite des Sklerenchyragewebes sich

anlegt. Zwischen beiden Assimilationgewebeschichten liegt eine

Schichte größerer, chlorophylloser Parenchymzellen, deren Haupt-

aufgabe wohl in der Wasserspeicherung liegt (Wassergewebe). Die

Spaltöffnungen liegen ringsum gleich verteilt. Schließlich ist in der

Richtung der Abflachung eine deutliche Förderung der Gefäßbündel

oder — wenn man will — ein Zurücktreten derselben in entgegen-

gesetzter Richtung an unserem Querschnitt nicht zu übersehen. Die

letzte Tatsache erscheint in Hinsicht auf später zu beschreibende

anatomische Befunde am Phyllocladium nicht ohne Wichtigkeit.

Fig. 3 läßt uns die Verhältni.sse kennen lernen, die ein

Querschnitt durch die Ansatzregion des Phyliocladiums vorstellt.

Die Beziehung, die zwischen dem Phyllocladium und der Tragachse
besteht, ist nun klar und übersichtlich. Man muß zugeben, daß
diese Beziehung eine organisch enge ist, indem der Zentralzylinder

der Gefäßbündel des Stammes in seiner seitlichen Verlängerung
den Zentralzylinder bildet, der dem Phyllocladium schon angehört;

auch andere Gewebearten des Stammes stimmen mit jenen des

Phyliocladiums überein.

Die folgenden Abbildungen (Fig. 4, 5 und Ü) sind dazu be-

stimmt, uns den anatomischen Bau der basalen Partie des Phvllo-
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cladiums anschaulich zu machen. Der Schwerpunkt des Ganzen
hegt im eigentümlichen Verhalten des Zentralzylinders.

Der Zentralzylinder, der anfänglich einen Strang von ovaler

Querschnittsform vorstellt, geht allmählich in eine immer flacher

werdende Platte über. Zugleich mit der seitlichen Abflachung
bemerkt man, daß in der Richtung der Abflachung liegende

Gefäßbündel die frühere Ausbildung und frühere Stärke be-

halten, während die nach oben und unten zu liegen kommenden
Gefäßbündel allmähhch rückgebildet werden. Die Anordnung des

Xylem- und Phloem-Teiles ist in dieser Region noch nicht blatt-

artig, obwohl schon hier eine gewisse Neigung zum „Blattypus"

nicht zu übersehen ist. In noch größerer Querschnittshöhe löst

sich der Stereomzylinder auf, und zwar auf eine bemerkenswerte
Weise. Es erfolgt nämlich dieses Auflösen zuerst von der einen

Seite des Phyllocladiums, während die andere noch ihre mechani-

schen Elemente behält. Zugleich bemerkt man, daß in dieser

Partie, wo der Stereomring noch ungestört beibehalten ist, die Ge-
fäßbündel eine mehr der Achse sich annähernde Anordnung
zeigen, während in der zweiten äquivalenten Partie die Gefäß-

bündel eine mehr an den „Blattypus" erinnernde Anordnung auf-

weisen (Fig. )). Dieses ungleiche Verhalten der beiden anein-

ander grenzenden Gewebepartien ist leicht zu verstehen, wenn man
die mechanische Inanspruchnahme der beiden Hälften des basalen

Teiles des Phyllocladiums berücksichtigt. Die mit mechanischen
Elementen versehene Randpartie des Phyllocladiums wird infolge

eigentümlicher Drehung dem Tragblatte zugewendet und über-

nimmt die Aufgabe, die Phyllocladiumfläche in der gedrehten Lage
aufrechtzuerhalten. Deshalb ist auch das Stereomgewebe in dieser

Partie noch geblieben, während es in der zweiten, freien Rand-
partie schon verschwunden ist.

Besonders bemerkenswert erscheint mir dieses Verhalten der

Gefäßbündel in den beiden Phyllocladiumteilen noch aus einem
anderen Grunde zu sein. Es scheint nämlich, daß eine gewisse

Korrelation zwischen dem Vorhandensein des gemeinsamen Stereom-

gewebes und der dem „Stammtypus" entsprechenden Anordnung
der Gefäßbündel besteht: daß erst in dem Moment als der Stereom-

zylinder aufgelöst wird, der Verlauf der Gefäßbündel dem „Blatt-

typus" sich nähern kann').

Nach dem vollständigen Verschwinden des gemeinsamen
Stereomzylinders ordnen sich die Gefäßbündel immer strenger

median, und ihre Bestandteile, Xylem und Phloem, nehmen all-

mählich eine dem Blattypus entsprechende Stellung ein.

Fig. 7 stellt uns das Bild eines halben Querschnitts durch

die Mitte des Phyllocladiums dar. Die Gefäßbündel sind in dieser

*) Dieser Gedanke findet eine gewisse Stütze in der Tatsache, daß die

bei iiitscMS-Arten in Form von Zentralzylinderchen in der ganzen Länge des

Phyllocladiums verlaufenden ^Gefäßbündel ihre gemeinsamen Stereomstränge
behalten (Bernätsky).
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Region fast immer streng dem Blatty|ius entsprechend angeordnet.

Ausnulimsweise lindet man aber Phyllocladien, bei denen die Ver-

teilung des Xylems und Pliioems eine diesem Typus nicht ent-

sprechende ist, indem die (lefäßbündehichsen verschiedene Lage
gegeneinander annehmen. Obwohl, wie schon erwähnt wurde,
dieses Verhalten einen Ausnahmsi'all darstellt, bildet es gewiß eine

wertvolle Stütze zugunsten der Auflassung der Stammnatur des

Du/j'/^- Phyllocladiums ').

Der niihere anatomische Bau des Fhyllocladiums ist in Fig. 8
veranschaulicht. Eine gewisse Dorsiventralität ist, außer der An-
ordnung der Xylem- und Phloemteile, in der etwas stärker ausge-

bildeten Chlorophyllschichte der Oberseite sowie in der ungleichen
Verteilung des SpaltöÖ'nungsapparates auf beiden Seiten des Phyllo-

cladiums angedeutet.

Den SpaltöÖnungsapparat näher zu untersuchen, das Verhalten

desselben im Sinne derjenigen Ideen, die Forsch in seinem Buch
über den Siialtotl'nungsapparat-) geäußert hat, zu prüfen, war eine,

für die Entscheidung der vorliegenden Frage viel versprechende

Arbeit. Es war klar, daß im Falle, wenn das Danar-Phyllocladium
ein Caulomgebilde wäre, welches aus einem zentralgebauten Organ
in ein flaches, bhittartiges, mit manchen Charakteren der Dorsi-

ventralität versehenes Assimilationsorgan übergegangen ist, der

SpaltölTnungsapparat sich im Vergleiche mit der Unterseite aut

der physiologischen Oberseite als stärker rüekgebildet ervpeisen

müßte. Die Untersuchung hat in jeder Hinsicht diese theoretisch

postulierten Eigenschaften des SpaltöiTnungapparates bestätigt. Es
hat sich gezeigt, daß der Spaltölfnungsapparat der Oberseite des
X'a^iae-Phyllocladiums gerade als typisches Beispiel eines reduzierten

Organs angesehen werden kann.

Da dieses Verhalten des Spaltöffnungsapparates einen der
wichtigsten Beweise für die Oaulomnatur des Phyllocladiums von
Jfatuii lind zugleich einen nicht unwichtigen Beitrag zur Geschichte
der Rückbildung des Spaltöffnungsapparates überhaupt bildet, so

sei mir erlaubt, die beobachteten Verhältnisse etwas genauer zu

schildern.

Zuerst will idi die wichtige Tatsache erwähnen, daß an ver-

schiedenen, von mir untersuchten Phyllocladien die Oberseite der-

selben sehr verschieden sich in bezug auf SpaltölTnungsapparat ver-

halten hatte. Der ursprünglichste Fall ist gewiß der, wo die

Oberseite etwa 5— 6mal weniger Spaltöffnungen trägt als die ünter-

M Es erscheint also die Annahme wahrscheinlich, daß bei den xerophy-
tisch stärker gebauten Phyllocladien der Gattung Ruscus gerad'» deshalb, weil

sie xerophytisch mehr in Anspruch genommen werden, der zentrale Bau der
Gefälibiindel samt dem gi-meinsanien t>t('reomgewebe, und viele andere, den
zentralgebauten Organen figcnartige Charaktere, erhalten geblieben sind, während
sie im i-'nurte-Phyllotdadium eini- Veränderung erfahren haben, die dieses Organ
dem „lilattypus" so auffallend annähern.

-) U. Forsch: Der Spaliüffnungsapparat im Lichte der Phylogenie.
Jena lt»05, Abschn. II.
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Seite; ein Teil derselben ist reduziert. Ein zweites Extrem bilden

diejenigen Phyllocladien, die auf der Oberseite nur vereinzelte Spalt-

öffnungen tragen, die größtenteils rückgebildet erseheinen. Im
ersten Fall ist also der Spaltöfifnungsapparat der Oberseite gut aus-

gebildet und funktionsfähig der Hauptmasse der Spaltöflfnungen

nach, obwohl die rückgebildeten Spaltöffnungen schon darauf hin-

weisen, daß der ganze Apparat in allmählicher Reduktion be-

griflfen ist. In zweitem Extremfall, wo nur vereinzelte normal aus-

gebildete Spaltöffnungen den Gasaustausch versorgen, ist der Spalt-

öffnungsapparat physiologisch so gut wie ganz verschwunden. Die

hier häufig uns begegnenden reduzierten Spaltöffnungen weisen

uns deutlich auf die Art und Weise der allmählichen Reduk-
tion hin.

Theoretisch kann man das Vorhandensein folgender zwei

Fälle der Rückbildung der Spaltöffnungen als wahrscheinlich vor-

aussetzten :

1. Normal entstandene, später durch Veränderungen in den
Schließzellen außer Funktion gestellte Spaltöffnungen;

2. Die auf einem gewissen Stadium der ontogenetischen Ent-

wicklung stehen gebliebenen Spaltöflfnungen, die aus die-

sem Grund auch funktionsunfähig sind.

Beide Kategorien der rückgebildeten Spaltöffnungen finden

wir in unserem Fall verwirklicht.

Die häufigsten Formen der rudimentären Spaltöffnungen stellen

uns die Abbildungen Fig. 10—17 und 19 vor. Fig. 9 und 18

zeigen uns eine normale Spaltöffnung in Oberflächenansicht und im
medianen Querschnitt. Den der normalen Spaltöffnung am nächsten

stehenden Rückbilduugstypus stellt uns Fig. 14 dar, wo eine der

beiden Schließzellen viel kleiner ist als die andere, was natür-

licherweise die physiologische Funktion des Apparates beträcht-

lich einschränken muß. Fig. 10— 13 zeigen verschiedene Grade
der Rückbildung, die Schließzellen erreichen können. Fig. 15— 17

stellen uns schließlich den interessanten Fall dar, daß schon die

erste Anlage der Spaltöffnung in ihrer weiteren Entwicklung ge-

hemmt wurde und eine Epidermiszelle verblieben ist'). (Vgl. Fig.-

Erkl.)

Ich glaube, daß aus der Untersuchung des Spaltöffnungs-

apparates des Phyllocladiums der Gattung Bana'e — obwohl die

Resultate derselben nur in Kürze wiedergegeben wurden — doch
ohne jedem Zweifel hervorgeht, daß die These, daß der Spalt-

öffnungsapparat in Wirklichkeit ein in vielen Fällen phylogenetisch

sehr wertvolles Merkmal sein kann, auch in unserem Spezialfall als

der Wahrheit entsprechend sich erwiesen hat. Die Verhältnisse, die

wir am X>awae-Phyllocladium gefunden haben, stehen in vollem

^) Von einer näheren Beschreibung des in Rückbildung begriffenen Spalt-

öffnungsapparates muß ich an dieser Stelle absehen, da uns dieselbe zu weit

führen würde.
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Einklanofe mit den allgemeinen Gesichtspunkten, die Porscli in

seinem Jauche über die l'liylogenie des Spaltöffnungsapparates ge-

äußert hat.

Aul' (irund dessen, was wir schon früher über den Gefüß-

bündelverhiul" und eben über den Spaltöffnungsapparat gesagt haben,

gelangen wir zur folgenden theoretischen Vorstellung des Zustande-

kommens des Phyllocladiums der Gattung Danav:

Infolge der Abflachung des ursprünglich zentral
gebauten Zweiges ist es zur physiologischen Arbeits-
teilung zwischen Ober- und Unterseite desselben ge-
kommen. Die Oberseite verliert allmählich die Spalt-
Offnungen und übernimmt die Funktion der Assimila-
tion; die Unterseite behält dagegen ihre Spaltöffnun-
gen, vergrößert sogar die Zahl derselben, verliert

einen Teil des Assi m ilationsgewebes, bekommt größere
Interzellularen. — kurz gesagt: verhält sich am Schlüsse
des ganzen Veränderungsprozesses wie die Unterseite
eines Laubblattes, während die Oberseite desselben
sich der Oberseite eines xerophytisch gebauten Blattes
annähert.

Da wir nun aber sehen, daß nicht alle Phyllocladien eines

Individuums sich streng in jeder Beziehung gleich verhalten,

sondern daß vielmehr eine ziemlich große Verschiedenheit in bezug

auf die Ausbildung des Spaltöffnungsapparates, des Gefäßbüudel-

verlaufes bei ihnen herrscht, so können wir daraus schließen, daß

die Phyllocladien der Gattung Buna? noch nicht in ein physiolo-

gisches Gleichgewicbtsstadium übergegangen sind, daß sie uns bei

weitem nicht ein „fertiges" Organ vorstellen, sondern gewisser-

maßen noch auf dem Wege zur Umbildung in dorsiventrale

Flächenorgane begriffen sind.

Wenn wir jetzt mit diesen Befunden das anatomische Ver-

halten der Phyllocladien des nahe mit Dana'c verwandten Ruscus
andeaius und liuscus hypoglossum vergleichen wollten, so müssen
wir zugeben, daß die Phyllocladien von Dana'd rnccmosa anatomisch

und physiologisch sich viel mehr dem Laubblatttypus nähern als

die Phyllocladien der zwei genannten liuscus- kvio^w. Die Reihen-

folge der Ähnlichkeit ist die:

liuscus acideatus — liuscus hypoglossum — Danav raccnwsa.

Ruscus aculeatus besitzt derbe, stark xerophytisch gebaute

Phyllocladien, die nur sehr schwache (im Assimilationsgewebe)

oder gar keine Dorsiventralität zeigen. Der .stammähnliche Gefäß-

bündelverlauf, der in ganzer Länge Zentralzylinderclien aufweist

(Vgl. Bernatsky), die gleiche, oder nahezu gleiche Verteilung der

Spaltöffnungen auf beiden Seiten des Phyllocladiums, sind Eigen-

schalteu. die in unserer Keiheufolge dem Jluscus aculeatus die ihm
gegebene Stellung als berechtigt erkennen lassen. Jiuscus Injpo-

glossum besitzt große, etwas schwächer xerophytisch gebaute Phyl-
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locladien, die eine schwache Dorsiventralität in der Chlorophyll

-

schichte und einen noch mit Zentralzylinderchen ausgezeichneten

Gefäßbündelverlauf aufweisen. Im Spaltöfifnungsapparat zeigt sich

auch ein schwacher unterschied zwischen Ober- und Unterseite,

indem die Oberseite neben den der Hauptmasse nach normalen

SpaitöfiFnungen nicht selten auch Spaltöffnungen trägt, die dem
ßückbildungstypus, der etwa der Fig. 14 entspricht, angehören.

Am höchsten in unserer Reihe steht Dana'e racemosa^ die

im Gefäßbündelverlauf keine Zenti-alzylinderchen in ganzer Länge
des Phyllocladiums, neben der schwachen Dorsiventralität in der

Chlorophyllschichte zeigt. Der Spaltöfifnungsapparat der Oberseite

des Phyllocladiums besitzt alle typischen Charaktere eines in Re-

duktion begrififeneu Organs.

Ich muß bemerken, daß ich diese Reihenfolge nicht etwa als

eine phylogenetische ansehen will, schon deshalb nicht, weil die

vergleichend-anatomische Untersuchung allein zu so weitgehenden

Folgerungen nicht berechtigen kann. Die angegebene Reihenfolge

soll nur den Grad und die Höhe der anatomischen Ausgestaltung

uns veranschaulichen, die die drei von uns in Vergleich gezogenen

Phyllocladienformen in bezug auf die steigende „Blattähnlichkeit"

angenommen haben.

Damit wäre die erste der anfangs gestellten Fragen erledigt.

Die Antwort lautet: Der anatomische Bau der Assimila-
tion so rgane von Dana'e spricht unzweideutig zugunsten
der Auffassung, daß diese Assimilationsorgane, die in

Achseln von Schuppenblättern dem Stengel aufsitzen,

in jeder Hinsicht wahre Caulomgebilde sind.

Nun schreiten wir zur Erörterung der Frage: wie verhalten

sich anatomisch und morphologisch die Jugendblätter der Dana'e-

Keimpflanze.

Nach einem halbmondförmigen, dicken Cotyledo (Fig. 1, c) ge-

langen die Niederblätter zur Entwicklung, u. zw. in der Stellung Va-

Nach einer wechselnden Zahl derselben kommen ein (oder zwei)

Laublätter (vgl. das oben Gesagte), dann kommt wiederum eine

Serie von Niederblättern, auf welche daszweite, resp. dritte lang-

gestreckte Blatt folgt usw. Die äußere Ähnlichkeit dieser Blätter

mit den Phyllocladien ist insofern ziemlich groß, als auch sie einen

ziemlich starken xerophilen Habitus aufweisen. Abgesehen aber

von dieser äußerliehen Ähnlichkeit kann man folgende Charaktere

an den Jugendblättern konstatieren, die leicht bemerkbar sind, und

sie von den Phyllocladien scharf unterscheiden lassen. Es sind das

1. scharfe Gliederung in die Blattspreite und den Blattstiel; der

langgestreckt (zwei bis dreimal länger als die Blattlamina) und

dessen Querschnitt dreieckig oder rhombisch ist; 2. die scheidige

Ansatzstelle des Blattstiels an der Achse, die in so hohem Grade

für monokotyle Laublätter charakteristisch ist; 3. die dütenartige

Zusammenrollung im jungen Zustand, was niemals an Phyllocladien
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beobachtet wurde (vgl. Fiir. 1); 4. die Dreinervigkeit der Blatl-

spreite, die besonders am untersten Hi;ilte zum Vorschein kommt.

Wir sehen also, daß schon der Vergleicli der äußeren Eigeii-

schatten der Jugendbiütter mit denen der Phyliocladien, keines-

wegs zur Aulstelliing des Satzes führt, daß sie untereinander „in

jeder i:{eziehuug"* (Velenovsky IDOT) gleich sind.

Wie aller bei dem Nachweise, daß die Phyliocladien der

Gattung DuHue wirklich Kanlomgebilde sind, das entscheidendste

Moment das Verhalten des (Jetäßbimdelverlaufes war, so wird

auch die Hlaltnatur der i^a^at'-Jugeudblätter durch die Merkmale

des Gefäßbündelverlaut'es detinitiv entschieden werden. Die ge-

fundenen Verhältnisse sind in Kürze folgende:

Von der Mutterachse treten (frei starke Blattspurstränge in

den Blattstiel (Fig. 28) ein; sie verlaufen in die Blattspreite, wo
sie durch Abspaltung von Seitensträugeu die stark entwickelte

Nervatur derselben bedingen. An der Blattspreite kann man
(wenigstens an dem Jugendblatt des ersten Jahres) die drei Haupt-

nerven deutlich unterscheiden (vgl. Fig. 1). Dieser Gefaßbündel-

verlauf ist sehr bezeichnend und geradezu typisch für viele mono-

kotyle Blätter. — tür ein Pbyllocladium dagegen einfach un-

denkbar.

Den weiteren Beweis, daß die Jugendblätter von Dana'c wahre

Blätter sind, gibt uns der Vergleich derselben mit den verküm-

merten Niederblättern. Diese Niederblätter zeigen eine ziemlich

große Verschiedenheit untereinander, indem die des ersten Jahres

alle häutig-schuppenförraiiT, die des dritten viel größer sind und

in ihrer Form sich den großen Laubblättern annähern (vgl. Fig. 26

und Fig. 27). Der Getaßbündelverlaiif dieser Niederblätter ent-

spricht im Prinzip dem der Jugeudlaubblätter. Das ist leicht aus dem
Vergleich der Fig. 26 und Fig. 27 mit dem schon über Jugeud-

blätter (lesagteu zu entnehinen. Anderseits sehen wir das an einer

Reihe \o\\ Querschnitten (Fig. 20 bis 25). die von unten nach

oben durch die Scheitelregiuu der Keimptianze geführt wurden.

(Näheres in der Figureuerklärung.) Daß auch diese Entwicklungs-

geschichte der Blätter für die Blattnatur der assimilierenden Jugeud-

blätter der Keimpflanze von Dana'ti spricht, ist klar, weil sie uns

die Homologie derselben mit den Niederblättern vor Augen stellt.

Die Blattspreite der i>a>i(/r-Jugendblälter ist nach ihrem ana-

tomischen Bau etwa einem Blatte von ConraUaria analog gebaut.

Dieses Blatt gehört in die Kategorie von Laubblättern, die dem
Typus der isolateralen Blätter sich annähern und für die ganze

Verwandtschaft der Asparageen charakteristisch sind. Der stark

hervortretende Mittelnerv, die stärkere Ausbildung des Assimilations -

gewebes auf der Oberseite sowie der streng blattartige Verlauf uiul

die Orientierung der Gefäßbündel bedingen eine schwache Dorsi-

ventralität derselben. Der SpaltütTimngsapparat steht auch im Ein-

klang mit den genannten anatomischen Eigenschaften der Jugend-

Itlätter: Die (»berseite besitzt einen (piautitativ schwach eut-
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wickelten (etwa eine Spaltöffnung der Oberseite auf 15 der Unter-

seite) Spaltöflfnuugsapparat. Alle Spaltöfifnungen der Oberseite sind

normal ausgebildet und vollständig funktionsfähig, — lassen also

keinen Vergleich mit dem Spaltöflfnungsapparat der Oberseite des

Phyllocladiums zu.

Auf eine Eigentümlichkeit der Jugendblätter der Danae-Keim-
pflanzen will ich noch aufmerksam machen. Während das unterste

Jugendblatt (also das des ersten Jahres) dem monokotylen Blatt-

schema vollständig entspricht, indem es sich genau so verhält, wie

wir das oben geschildert haben, zeigen die späteren Jugendblätter

eine — vielleicht nicht unwichtige — Abweichung von diesem

Typus. Der Unterschied zwischen dem ersten und den folgenden

Jugendblättein liegt in dem Gefäßbündelverlauf. Bei dem untersten

Blatte finden wir (vgl. oben) drei starke Gefäßbündel, die als Blattspur-

stränge die Achse verlassen, die ganze Länge des Blattstieles durch-

laufen und erst in der Blattspreite ein Paar seitlicher Abzwei-

gungen abgeben. Die späteren Jugendblätter verhalten sich insofern

anders, als sie im Blattstiel sechs Gefäßbündel aufweisen, die die in

der Fig. 29 angegebene Stellung zeigen. Auch der äußere Umriß
des Blattstiels ist nicht wie bei dem untersten Blatte dreieckig,

sondern rhombisch. Nun ist es interessant, das Zustandekommen
dieses abweichenden Gefäßbündelverlaufes näher zu verfolgen. Die

Figuren 20 bis 25 beziehen sich auf ein diesen Gefäßbündelveriauf im
Blattstiele aufweisendes Jugendblatt des dritten Jahres. Wir sehen,

wie die drei Blattspurstränge sich weit nach unten in der Achse
verfolgen lassen, wie in höherer Region zu ihnen ein viertes Ge-

fäßbündel kommt, das zuerst eine seitliche Lage hat und wahr-

scheinlich^) von einem der drei schon früher vorhandenen durch

Abspaltung entstanden ist. Die starke Verdickung (vgl. die zitierte

Figur) an der Stelle, wo dieses Gefäßbündel seine Lage hat. macht

die Annahme wahrscheinlich, daß durch die weitere Verdickung

in demselben Sinne eine rhombische Gestalt zustande kommt und

das vierte Gefäßbündel dadurch in die Oppositionslage gegenüber

den drei urspünglichen Gefäßbündel übergeht. Das fünfte und

sechste Gefäßbündel müßten in dem Fall — wenn unsere Deutung

richtig ist, seitliche Abzweigungen des zweiten und dritten Gefäß-

bündels sein. Da sich aber nur ein Teil dieses Gedankenganges
auf direkte Beobachtung stützt, so will ich von der weiteren Be-

sprechung des Problems absehen, und nur das wirklich Konstatierte

zusammenfassen:

Es besteht ein Unterschied im Gefäßbündelverlauf
zwischen dem untersten Jugendblatt und den später
zur Entwicklung gelangten; er scheint aber nicht ein
prinzipieller zu sein. Der Weg, auf welchem die be-

') Ganz sicher ist das nicht aus den vorhandenen Schnitten zu ent-

nehmen.
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schriebene Abweichung zustaade gekoniinen ist, ist

nur mit Wahrscheinlichkeit anzugeben.
Die Vermehrung der Ciefüßbiiiuiel in den Blattstielen der im

zweiten und dritten Jahre zur Entwicklung gelangten Jugend-
hlätter können wir als eine Abweichung auffassen, die durch
mechanisch größere Inanspruchnahme des Blattstieles des ober-

halb der Erde stehenden zweiten und dritten Blattes bedingt ist.

Das unterste, von den anderen abweichende Jugendblatt des ersten

Jahres (in dem von Velenovsky in seiner Vergl. Morph, abge-

bildeten Falle waren es zwei) hat vielleicht deshalb sein ursprüng-

liches Verhalten in bezug auf Gefäßbündelverlauf beibehalten, weil

es mit seinem Basalteile in der Erde sitzt, und deshalb keine

sekundäre Verstärkung des Blattstiels braucht. Der Maugel an ge-

nauen Untersuchungen in der Richtung dieses interessanten

Dimorphismus in bezug auf Gefäßbündelverlauf innerhalb der

Jugendblätter einer und derselben Form erlaubt uns nicht dem
Problem naher zu kommen. Von den möglichen Spekulationen

wollen wir lieber absehen.

Indem wir nun alles, was wir über die Jugendblätter der

/)anrte-Keimpt1anze erfahren haben, zusammenfassen, können wir

(iie zweite Frage, die wir uns in Anfang gestellt haben, folgender-

maßen beantworten:

Die assimili erenden Or gane der Danac-Keimpflanze,
die in der Form großer, langgestielter Blätter auf-

treten, sind wahre Laubblätter und nicht Produkte der
sympodial sich fortsetzenden Achse; anatomisch
nähern sie sich dem Typus der isolateralen Blätter.

Es scheinen gewisse Unterschiede im Gefäßbündel-
verlauf zwischen den Jugendblättern verschiedener
Jahresperioden zu bestehen, die nicht genügend auf-

geklärt werden konnten.

Und schließlich die letzte von uns im Anfang aufgeworfene

Frage : wie ist der Dimorphismus der assimilierenden Organe von

Dana'i' zu verstehen; warum sind die Jugendblätter bei dieser

Gattung erhalten geblieben, während sie bei den nächstverwaudten

Faiscus-kx{(tn bis auf unscheinbare Schuppen rückgebildet wurden?

Der Annahme, daß die Jugendblätter bei der Gattung Danae
deshalb erhalten geblieben sind, weil diese Gattung die jüngste

unter ihren Verwandten ist, also noch nicht der nötige Zeitraum

der Pflanze zur Verfügung gestanden ist, um die nutzlos ge-

wordenen Jugendblätter ganz aus ihrer Entwicklung zu eliminieren,

widerspricht, oder scheint der Umstand zu widersprechen, daß die

Phyllocladien gerade bei dieser Gattung ihre höchste „Blattähn-

lichkeit" erreicht haben, also, nach unserem gewöhnlichen Krite-

rium der Urganisationshöhe, phylogenetisch älter sein müssen, als

ihre Nächstverwandten, die noch sehr stanimähnliche Phyllocladien

tragen.

Öittrr. boten. 7.«iUcbrift. 7. Heft. IBIO. 20
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Figuren 1—7. Erklärung am Schlüsse der Arbeit.
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Figuren 15—25. Erklärung am Schlüsse der Arbeit.
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Figuren 26—32. Erklärung am Schlüsse der Arbeit.
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Der umstand, daß die Laubblätter an den Seiteusprossen des

älteren Wurzelstockes besonders dann zur Entwicklung gelangen,

wenn der betreffende Sproß nicht in demselben Jahre sich normal
weiterentwickelt und Phyllocladien trägt, sondern in seiner Ent-
wicklung gehemmt wird, um erst im nächsten Jahre sich weiter

zu entwickeln, scheint dafür zu sprechen, daß diese Laubblätter

Hemmungsbildungen sind. Das normale Auftreten homologer
Organe an der Keimpflanze widerspricht aber dieser Deutung, oder

beschränkt wenigstens ihre Richtigkeit auf die Laubblätter der Yer-
jüngungsprozesse.

Wenn die Keimpflanze der Gattung Dana'e in Wirklichkeit

„atavistische" Blätter trägt, also die Blätter, die früher die Danae-
ürform allein getragen hat, und die später durch die dem fuuk-

tionellen Zweck mehr entsprechenden Phyllocladien verdrängt

wurden, so muß gewiß eine sehr starke, für uns in hohem Grade
unklare ökologische Ursache gewirkt haben, die das Erhalten

derselben ermöglicht hat. Denn wir müssen bedenken, daß

einfach die Nützlichkeit der Laubblätter im Jugendstadium als Er-

haltungsursache derselben in unserem Fall nicht genügen kann.

Der Grund dieser Behauptung liegt in der Tatsache, daß die

Jugendblätter anatomisch beinahe gleich gebaut sind (vgl. die ent-

sprechende Figur und das oben Gesagte), wie die Phyllocladien

selbst, also wohl auch die gleiche physiologische Rolle wie die

letzten im Leben des Organismus spielen. Unter der Voraussetzung

also, daß die Jugendblätter „atavistische" Blätter sind, sind wir

nicht imstande zu verstehen, warum die Pflanze ihre Phyllocladien

überhaupt entwickelt hat, wenn sie den „atavistischen" Blättern

ähnlich geworden sind? Wahrscheinlich erscheint mir die An-
nahme, daß die Jugendblätter nicht „atavistische" Blätter sind,

sondern Blätter, die nur den Grundtypus der ursprünglichen

Blätter beibehalten haben, sich aber in der Richtung der xero-

philen Anpassung der Phyllocladien stark genähert, und es ge-

radezu diesen xerophilen Anpassungsraerkmalen zu verdanken

haben, daß sie nicht von den Phyllocladien verdrängt wurden.

Dieser Gedanke findet eine gewisse Stütze in den Verschieden-

heiten, die die Jugendblätter untereinander zeigen. Das von den

übrigen Blättern abweichende erste Blatt (in bezug auf Gefäß-

bündelverlauf ursprünglicher) ist vielleicht am meisten „atavistisch",

während die späteren Blätter immer mehr diesen Typus verlassen

und den vorteilhafteren xerophilen Habitus annehmen.

Meine für so weit gehende Schlüsse zu ungenauen Unter-

suchungen erlauben mir nicht, dieser Deutung einen höheren Wert
beizumessen. Das Problem muß sich auf neue genaue vergleichende

Untersuchungen stützen, wenn es definitiv aufgeklärt sein soll. Mir
stand nicht das schwer zugängliche Material der Keimpflanzen von

Dana'e in größerer Zahl zur Verfügung, so daß ich mich mit den

vorliegenden Ergebnissen begnügen mußte.
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So bleibt die dritte im AnfuDg von uus gestellte Frage noch

immer offen und hiirrt späterer Lösung.

Wien, im September 1908.

Figiirenerklännig.

Sämtliche Figuren beziehen sich auf Danac racetnosa.

Fitr. 1. Eine dreijährige Keimpflanze. H. W. Haaptwurzel, A. W. Ad-
ventivwurzel, C Cotyledo, B. </. IJ., B. d. 2 J„ B. d. 3 J., Blätter des ersten,

zweiten und dritten Jahres.

Fig. '2. Querschnitt durch die Achse unterhalb der Ansatzstelle eines

Phyllocladiums. i)ie Punktierung bedeutet in dieser und allen anderen Figuren
das sklerenchymatische Gewebe. Der Grad der Verholzung ist durch die Dichte

der Punktierung angedeutet.

Fig. 3. Querschnitt durch die Ansatzstelle des Phyllocladiums. A. Achse,

Ph. Phyllodadiuni, B. Öchuppenblatt, in dessen Achsel das Phyllocladium steht.

Fig. 4 bis 7. Erklärung im Texte.

Fig. 8. Ein Teil des Querschnitts durch ein Phyllocladium (näheres

im Texte).

Fig. 9 und Fig. 18. Eine normal gebaute Spaltöffnung in beiden An-
sichten: Fig. 9. Oberflächenansicht. Schließzellen, Stärke führend. Fig. 18. Me-
dianer Querschnitt.

Fig. 10 bis 17 und 19 stellen verschiedene Stadien der Rückbildung der
Spaltöffnungen auf der Oberseite des Phyllocladiums dar.

Fig. 20 bis 25. Entwicklungsgeschichte der Blätter (näheres im Texte).

Fig. 26. Ein Niederblatt der Keimpflanze, das im ersten Jahre gebildet

wurde.

Fig. 27. Ein Niederblatt des dritten Jahres.

Fig. 28. Querschnitt eines Blattstiels des untersten Blattes der Keim-
pflanze.

Fig. 29. Querschnitt eines Blattstiels des Blattes: B. d. 3 J.

Fig. 30. Ein Querschnittsbild aus der Übergangszone des Blattstieles in

die Blattspreite {B. d. 3 J.), r der letzte Rest des vierten Gefäßbündels.

Fig. 31. Querschnittsbild der Blattspreite des Jugendblattes.

Fig. 32, Querschnitt des Jugendblattes. Die zentrale Partie mit dem
Medianus.

Bryologische Fragmente.

Von Viktor Schiffner (Wien).

LVIII.

Eine Tcrseholloiic Jun{/<rm(nii(i.

Hüben er hat in der Hepalicolo^nu irennaniea. p. 87, sehr aus-
führlich eine JuugrrvKniia fhiccida beschrieben, die er in der Ilse

am Brocken 1830 gesammelt hatte. Er vermutete, daß damit Jiükj.
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