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Einleitung.
In zwei Veroffentlichungen (ioo) hat der Verfasser fiir die Spalt- 

óffnungen der hoheren Pflanzen den Besitz von Wandungen nach- 
gewiesen, welche die Micelle radial zur Spalte gerichtet fiihren, also 
radiomicellat sind. Weil nun der Widerstand gegen eine Dehnung, 
z. B. durch Turgescenz, senkrecht zu dem Verlaufe der Langsachse 
der Micelle am geringsten ist, so mufi dieser Micelldehnnngssatz die 
horizontale Komponentę der Bewegung der Stomata abgebcn. Daneben 
ist in vielen Fallen die vertikale Komponentę der Bewegung im Sinne 
der Schwendenerschen Theorie wirksam.

Die Bestim nuing der M icellierung der Sch lieB ze llen  (und 
auch anderer Zellen) wurde zunachst mit dem Gipsplattchen Rot 
I. Ordnung vorgenommen. Bei sebr diinnen Wanden und beim Uber- 
lagern mehrerer Lamellen in der Wand kommt man besser mit der 
Dichroskopie zum Ziele. Hierzu benutzt man oft mit bestem Erfolge 
den Reaktionsdichroismus mit Jodreagenzien (Jodjodkali bei Amyloid, 
Jodsalzsaure bei CoIIose, Clorzinkjod bei Zellulose). Sehr klare Bilder 
und haltbare Praparate (Hoyer, Caedax, Canadabalsam) erzielt man mit 
substantiven Farben, wie Kongorot, Oxaminblau oder Benzoazurin 3R. 
Bei dem positiven Dichroismus sind die angefarbten Micellen dann 
Trager eines Farbtones, wenn sie parallel zu der Polarisationsebene des 
Nicols tiber oder unter dem Mikroskop-Tische stehen, bei senkrechter 
Stellung hingegen sind sie farblos. In vielen Fallen sind Dichroskop- 
Okulare von bester Wirksamkeit. Wir empfehlen wegen seiner 
Billigkeit und Gute die auf Vorschlag des Verfassers von C. Ze iss  
gebauten Doppelplatten-Okulare, die zwei Bernauersche Platten gekreuzt 
stehen haben. Man sieht beide Stellungen nebeneinander. Die Firma 
fertigt sie auf Wunsch an. Wegen der Einzelheiten der Farbtechnik 
usw. verweise ich auf die Arbeiten.

Eine Behandlung der Spaltoflnungen fordert seit der Arbeit von 
Porsch  (35) zu phyletischen Gedankengangen heraus. Diese sind 
auch bereits angebahnt worden und sollen nun zunachst in diesem 
dritten Teile zu Ende gefuhrt werden. Zudem steht das Literatur- 
verzeichnis noch aus, das mit den Nummern der alten Arbeiten hier 
gegeben sein soli. Zur Einleitung seien nachstehend die Ergebnisse 
der bisherigen Veróffentlichungen kurz wiederholt.

Die M ice l l ierung  der Spa lt ó f fnungen im Lichte  
der Phylogenie.

Bei den lliccia-Arten finden wir die einfachsten und wohl auch 
urspriinglichsten Atemóffnungen. Wir glauben nichtan eine Reduktions- 
bildung. Verfolgt man die Bildung etwas umfangreicherer Inter- 
cellularen, so ist eine Micellierung radial zum spateren Spalte das erste
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Anzeichen der Entstehung. Eine weit ausgedehnte Untersuchung der 
Aerenchyme von Wasserpflanzen lieB uns das iiber das ganze System 
verbreitet auffinden. Das gleiche findet man daher auch bei den 
wenigen die Spalte umsaumenden Zellcn von Bieda. Wie bei den 
grófieren Intercellularen, uberhaupt erfolgt das Erweitern und Aufgehen 
dieser Vortypen der Atemóffnungen der B ied a -Arten auf dem Zu- 
stande des leicht dehn- und iiberdehnbaren Amyloids oder ahnlicher 
Coliosen, dereń Micelle radial zum Spalte lagern. Wenn die Óffnung 
erfolgt ist, erfolgt die Festlage des Spaltes unter Wandlung zu wenig 
dehnbarer Collose oder gar Zellulose.

Auf der nachsten Stufe haben wir eine Wandlung in die nicht 
mehr iiberdehnbare Wand, bevor der Spalt sich ganz offnet. Es wird 
also durch elastische reversible Dehnung die volle Offnung erzielt; 
damit ist ein Schlufi moglich. Diese Protypen eignen manchen 
Marchantiaceae z. B. Prdsda  (Taf. I, Fig. i). Die Radiomicellierung der 
grofteren Anzahl von Schliefizellen und ihre elastisch dehnbaren Wan- 
dungen stellen alle die horizontalen Komponentę der Schliefizellen dar.

Scbon in manchen SchlieCzellen von anderen Marchantiaceae, 
sicher aber an manchen Schleimspalten auf den Gametophyten von 
Anthocerotaccar beobachlen wir eine Vermindemng der Zahl bis auf 
nur zwei bogig gekrummte SchlieCzellen (Taf. I. Fig. 2). Vollendet ist 
das auf dem Sporophyten von Anthocerntaeeae. Es bildet sich die Ver- 
dickung der AuCen- und Innenwand aus. Es wird die Vorwolbung 
nach auCen an den SchlieCzellen noch mehr verhindert ais durch die 
Radiomicellierung allein. Neben der horizontalen Komponentę der 
Bewegung tritt die verticale im Sinne Schwendeners.  Wenn auch 
diese Archetypen einerseits der Reduktion (Sphacjnales) unterliegen, 
andererseits der Bau verschiedentlich (Versenken usw.) umgewandelt 
wird, so ist doch eines diesen Archetypen gemeinsam: die Spalt- 
óffnung ist noch eine Epidermiszelle schlechthin; ihre oft eckigen 
Zellen sind nicht durch echte Nebenzellen mit antagonistischer 
Micellierung tangential zum Spalte herausgenommen. Typischer Weise 
eignen diese Archetypen sowohl den Br>/ophi/ta wie den LycopoiJiacear 
im engeren Sinne (Lyropodinni, PhyUoylnssum) und den Sclaainełla- 
ceac. Sie kennzeichnen die bici l iaten Archegoniaten.

Sowohl bei den po lyci i iaten Archegoniaten (Psilotaccnr, 
lisoetaceae und Ki/uisrlales), die zu den Makrophyllinae durch Zu- 
sammentritt der Rutenzweige zu Wedeln iiberleiten, wie bei dem 
unserer Ansicht nach von MikrophyUinae abstammenden Comfcrales 
finden wir den Normaltyp derStomata mit antagonistisch d. h. tangential 
zum Spalte micellaten Nebenzellen. Die Verdickung der Mittelteile 
der SchlieCzellen, der Verlust der Horner (Psilotum) oder gar so 
wesentliche Wandlungen wie bei den TJqniseta!es sprechen fur eine 
weitere Ableitung aus Urformen.

Soweit sind die Betrachtungen yeróffentlicht. Es diirfte nun von 
Interesse sein, die eigentlichen

F i  l i  c a l  e s  [101]
zu untersuchen, weil von verschiedenen Seiten ihnen Archetypen 
zugeschrieben werden, allerdings nicht in unserem Sinne, sondern in 
dem des Fehlens der Yerdickungen. Eine Nachuntersuchung hin-
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sichtlich des Fehlens antagonisti.scher Nebenzellen ist von Bedeutung, 
weil es bis zu einem gewissen Grade vertretbar ware (Lotsy), manche 
Filicales ais primitiv aufzufassen. Wir beginnen unsere Betrachtungen 
mit den

E u s j )  o r a n g  i  a t a e .

Zur Orientierung unserer systematischen Vorstellungen geben 
wir Taf. II bei. Wir stehen mit einer Anzahl von Palaeontologen (57) 
und wohl auch Goebel  auf dem Standpunkte, daC die heutigen 
F ili ces lepton porangiedrte, besonders aber die Folgpodlałeś durchaus 
keine ancestraien Typen darstellen, sondern erdmittelaiterliche, ja sogar 
wohl zum Teil neuzeitliche Bildungen sind. Des weiteren bricht sich 
immer mehr der schon vor Jahren von mir vertretene Standpunkt Bahn, 
daft sich die Wedel der Farne ans Flachsprossen entwickelt haben, 
wie sie durch Zusammentritt von Rutenzweigen von Fnilophytales 
entstanden sind. Die Zwischenglieder kann die Betrachtung jedes 
Lehrbuches der Phytopalaeontologie (71) leicht ergeben. Der Wedel 
der Makrophyllineen ist somit nicht dem Blatte der Mikrophyllineen 
homolog, sondern nur analog. Ferner ist es ais gesichert anzusehen, 
dafi die eusporangiaten Farne geologisch die alteren sind.

Da nun unsere Untersuchungen an Botryckium Lunaria einen 
deutlichen Antagonismus der Nebenzellen ergeben haben, so stimmt 
dics mit der Annahme des Anschlusses der Cgcadofiliees, Cgcadales und 
Ginkgoales aus dem Grunde der Eusporangiaten uberein. Diese 
Beziehungen lassen sich auch meist morphologisch, palaeontologisch und 
vor allem serologisch vertreten.

Schon die Untersuchungen von FI. Kraus  (56) haben auch hin- 
sichtlich des Baues der Stomata (an Querschnitten usw. studiert) fur 
Marałłiaceae und fur Ophioglossales Anklange an die Gramineen und 
Gymnospermen ergeben.

Wir nehmen die mit den grofiten noch ungeteilten Sporangien 
ausgerusteten

a. O phioglossales
zuerst, weil wir glauben, dafi wir in ihnen eine Restfamilie haben, die 
den niedersten Farnen und auch der Abzweigung der Cgcadofiliees und 
Giokgoaceae am nachsten steht. Die Vertreter der Familie selber sind 
leider zum grofiten Teil extrem oder zum mindesten sehr stark 
mykotroph, so daft sich bei ihnen naturlich abgeleitete Eigenschaften 
mit primitiven paaren. Palaontologisch kennen wir keinen sicheren 
Vertreter dieser Familie (Fig. 57d) im Polaozoikum.

Botrychium Lunaria mit seiner, den Cgcadales und Ginkgoalesnahe- 
stehenden Stomata haben wir schon abgehandelt, ais wir diese be- 
trachteten. W?ir móchten vielleicht an dieser Stelle hervorheben. dafi 
Porsch (35) auch schon diese Aehnlichkeit mit den Gymnospermen 
einerseits, wie mit Oplrioglossnm andererseits betont hat.

Bei Botrychium cirgiiiietnum, das K a t h i n k a  Ka uf mann (68) 
untersuchte, fand sich eine Verholzung der gemeinsamen \\ and beider 
Schliefizellen in der Endblase. Die Verholzung greift nach ihr auch 
auf die Wandę rechts und links vom Spalte iiber. Wenn man auch 
nicht die Yerholzung der Stomata ais ein unbedingt sicheres Anzeichen

r
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fur Vervvandtschaft deuten muS, so kann es uns doch im Sinne von 
Porsch solche Beziehungen konstruieren helfen.

Das nahe verwandte Ophioglossum pendulum ist eingehend von 
Cam pbel  (52a)und Copeland untersucht worden. Auch Porsch (35) 
hetont die Aehnlichkeit mit manchen Ci/cadeue und Ginkfjo.

Vergleicht man die Bilder mit dem von Psiloturn triąuetrnm 
(Taf. III, Fig, 5), so falltsofortdiesprechende Aehnlichkeit auf. Wir gehen 
mit Porsch einig, wenn er dieseBilder ais VorIaufer der,,Gymnospermen- 
typen“ oder sagen wir in unserem Sinne der Cj/cadales bezeichnet. 
Eine Verholzung ist aber hier nicht vorhanden. Im Hinblick auf eine 
Versuchshypothese, die diese Spaltóffnungstypen ais die urspriinglichen 
des Polyciliaten-Astes bezeichnete, miissen wir hervorheben, daG Ophio- 
f/lonsum pendulum eine Pflanze ist, die mit dem Geweihfarne gróGte 
gestaltliche Aehnlichkeit aufweist und mykotroph ist. Die gemeinsame 
Gestalt kónnte also eine gleichsinnige Anpassung von Psiloturn, das 
ebenfalls ein Baum- und Felsbewohner sein kann und dazu hochgradig 
mykotroph ist, und von Op/iiof/lossum sein, die in beiden Fallen gleiche 
Spaltóffnungstypen erzeugt hatte. F2ine Verholzung der SchlieGzellen 
liegt ebenso wie bei Opliioglossum rulgatnm nicht vor. Wir móchten 
besonders im Hinblick auf Boirenia usw. und Psiloturn die Dreiecks- 
gestalt der Endblasen betonen (Bild 2, Fig. 33). Dagegen gehen wir 
mit Porsch nicht ganz einig. wenn er die Bedeutungslosigkeit der 
dunnen Unterseite fur den Bewegungsvorgang betont. Die leicht 
bewegliche Unterseite der SchlieGzellen hat sicher eine wichtige Rolle 
beim Aufgehen des Spaltes, wenn dieser auch oben den VerschluG zeigt.

Die eigenartige Gattung Helminthosłcwht/s geht im Ban der 
Sporangien viellach gestaltlich nach der Seite mancher Cycadeen, auch 
haben wir das Annahern an die Cycadeen bei unseren serologischen 
Untersuchungen bestatigt gefunden (57). Von F a m e r  und Freeman 
{67) wird nun ein Querschnitt abgebildet, der mit Recht von Porsch ais 
stark gymnospermenartig bezeichnet wird ; die Gestalt der Bauchwand 
ahnelt sehr stark der von Cycadeen. Inwieweit tatsachlich die von 
P orsch  vermutete Verholzung der Riickwande Tatsache ist, entzieht 
sich unserer Beurteilung. Leider stand uns kein Untersuchungsmaterial 
zur Verfiigung. Besonders die Micellierung der SchlieGzellen und der 
Nebenzellen ware von groGem Interesse. So sind wir gezwungen, 
unsere Ergebnisse von Botryr-hium Lunnria ais wahrscheinlich auf die 
anderen Ophioglossalcs zu iibertragen.

Der obige Gedanke, einer Verdickung der mittleren Teile der 
SchlieGzellen bei den Eusporangiaten der Vorzeit anzunehmen, gewinnt 
an Raum durch die Betrachtung der

b. M araffiaceae . M arałło id er Typus d er S łom ała .

Alle friiheren Untersucher, vornehmlich Kraus  (56), betonen die 
groGe Aehnlichkeit der Spaltóffnungsapparate mit Gymnospermen, ja 
wir kónnen getrost sagen mit Ginkgo, Bowenia und Stauc/cria. (Die 
Gattung Kaulfussia konnten wir nicht untersuchen; iiber diese Iiegen 
Bilder und Arbeiten von L u e rs se n  (66) vor. Hier scheinen aber 
Wandlungen sekundarer Natur das Bild zu verdecken). Dagegen ist
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die Aehnlichkeit von Ginkgo, Bowenia und Stangeria mit Maratlia und 
Angiopteris, die wir durch die Giite von Herrn Prof. Dr. Die ls  unter- 
suchen konnten, uiwerkennbar. Wir geben von beiden Gattungen 
Bilder (Taf. I, Fig. 4) wieder. Die gemeinsame Wand der SchlieGzellen 
gibt bis zum Spalte oft {Marat,tia alat.a, 68) die Holzreaktion und schwillt 
dann daselbst knopfig an. Bei Angiopteris erecta ist das nicht so. Die 
Aehnlichkeit des Querschnittes mit Gymnospermen betonen Copeland 
(46) und Porsch (36). Durch die Feststellung der Radiomicellierung 
(Taf. I, Fig. 4, Bild 2 u. 4)kónnen wir diese auf Cgoadales und Ginlcgoal.es 
prazisieren. Es sind auf dem Querschnitte die Wandungen innen und 
auGen yerdickt (Bild 6, Fig. 4), weshalb der Querschnitt der blasen- 
artigen Pmden (Bild 5 u. 7) rhombisch wird und nicht dreieckig wie bei 
den Gymnospermen. Die Flachenansichten (2 u. 4) zeigen sehr schón 
die Verdi'innung der Enden, sodaG damit die gróGte Aehnlichkeit mit 
Stangeria und Bowenia vornehm!ich in Oxaminblaufarbungen entsteht. 
Die hantelartige Gestalt des Lumens der SchlieGzellen zeigt K r a u s  
fur Marat,tia Kan/fnssii auf. Die Nebenzellen sind ebenfalls aus- 
gesprochen tangentomicellat und auch morphologisch ais solche zu 
erkennen. Marattia ulata und Angiopteris ereeta, gedeihen an ziemlich 
feuchten Standorten und man kann bei ihnen kaum von einer xerophilen 
Anpassung reden, wenn auch nach den Angaben von Stahl die Wurzeln 
der Marathacrae nicht frei von Pilzen sind und man bei Mykotrophen oft 
xeromorphe Gestalt vorfindet. Die Betrachtung der Spaltóffnungen in 
Sudanfarbungen von der Flachę (Bild 1 u. 3), sowie der Querschnitte 
(Bild 6) zeigt uns die starkę Ausbildung des AuGenhornes. das eine 
engere Oeffnung erzielt ais der angerundete Spalt. Das Ganze sieht 
stark nach Hydrophyten mit nicht mehr verschlieGbaren Spaltóffnungen 
aus. Wir betonen das in Hinblick auf die von anderer Seite geiiuGerten 
Gedankengange, die diese Typen von Spaltóffnungen ais die der 
Urfarne anzunehmen geneigt sind.

Es erhebt sich nun weiter die Frage, ob wir nicht ahnliche Spalt
óffnungen bei den

c. Osmundaeeen

finden, die wir nach allen Beobachtungen an Prothallien wie in der 
vegetativen Organisation und den Sporangien ais Bindeglieder zu den 
Fihccs i-.) 1 sporangmtae ansehen. Wir bitten in Einzelheiten Wi lkoe witz 
(57) zu vergleichen. Die dortigen Angaben kónnen wir auf Grund der 
vorziig!ichen Zusammenstellung der Phytopalaeontologie dieser Kreise 
durch Hirmer (71) noch etwas erweitern. Die Sammelgruppe der 
Coenoptcridinrac sind schon Vertreter der Eusporangiaten in der Zeit 
des Oberdevon, der bekanntlich den Uebergang der Psilophytenflora 
in die des eigentlichen Palaozoikums darstellt. Deutlich erkennt man 
die oft noch psilophytenartig gestellten Sporangien und den Z11- 
samrnentritt der feinen Verzweigungen der Sprosse zu Wedeln, ja es 
liegt oft noch eine Verzweigung in mehr ais einer Ebene vor. (Die 
Oeffnung des Sporangiums erfolgt durch einen Apikalporus). Der 
Anulus ist vielzellreihig; offenbar fehlen die wirklichen Ausschleuder- 
mechanismen oder sie sind anderer Art. Die Coenopteridineae erlóschen 
bereits im Rotliegenden, der Herrschaftszeit der folgenden Famę.
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Die unspezialisierten isosporen Coenopterulmeocwaren wohl der Ausgang 
sowohl der Cycadofilices wie der eigentlichen rezenten Euspoiangiaten.

Die eigentlichen Marattiaceae kennen wir sicher aus dem Ober- 
karbon. Schon im Palaeozoikum ist die Zerteilung der urspriinglichen 
Synangien neben den unzerteilten vorhanden. Der Oeffnungs- 
mechanismus ist wenig differenziert. Die wie heute oft groGen, ja 
sogar baumformigen Farne haben ihre Hauptzeit vom Rotliegenden bis 
ins Mesozoikum.

Ophioglossales kennt inan fossil nicht im Palaeozoikum.
Die die Osmundaceae umfassenden Protoleptosporangiatae zeigen 

wie diese cinen plattenfórmigen Anubis. Die Reste sind selten im 
Oberkarbon vorhanden; dagegen finden wir im Perm groGe Mengcn 
von ihnen. Da wir sehr gut morphologisch wieauch palaeontologischeine 
Verkettung mit den Urmarattiales vornehmen konnen, so miiGte die 
Arbeitshypothese, die den marattioiden Bau der Spaltoffnungen ais den 
urspriinglichen annimmt, beiderBetrachtung der Osmundaceae an Boden 
gewinnen. Leider konnten wir keine fossilen Pflanzen untersuchen 
und muGten uns auf die rezenten Osmundaceen beschranken.

Bereits den altesten Untersuchern fiel die deutlich marattioide 
Form der Spaltoffnungen bei Osmunda Claytoniana auf. Porsch 
zeigt dasselbe (35) Verhalten fiir Osmunda rcgalis, 0 . japonica und 
0 . Claytoniana, deutet aber alles ais eine Konvergenz zu den Gymno- 
spermen.

Schon die alteste Ai beit iiber die Verholzung der Stomata vieler 
Farne (Vinge  (70) hat fiir Toden barbara die weitgehende Verholzung 
der ganzen Mittelstiicke gezeigt, was durch K. K aufm ann (68) weit- 
gehend bestatigt wurde. Wir bitten (Taf. I, Fig. 4) die Abbildung von 
V ing e  (Bild 15) und eine entsprechende von Kaufm ann (Bild 13) von 
Osmunda regalis zu vergleichen. Auch letzterer Art ist die Verholzung 
derUmgebung desSpaltesund 'dergemeinsamen Wand derSchlieGzellen 
eigen. Vornehmlich zeigt aber der Querschnitt (Bild 11 11. 12) sowie 
der Langsschnitt (14) die frappante Aehnlichkeit mit Marattui (5—7) 
hinsichtlich der Verdickung des Mittelstiickes und der blasigen Enden, 
die ja das Kennzeichen des marattioiden Types sind. Daneben aber 
beobacbtet man ohne Zweifel eine Annaherung der Spaltóffnung an 
den Schwimmblattyp, was sich ja in der beschrankten Bewegungs- 
fahigkeit wiederspiegelt. Das ist besonders festzuhalten, weil an ge- 
wissen Stellen der Literatur von xeromorpher Gestaltgesprochen wird.

Die auffallend groGen Stomata von Ostmmda regalis nehmen die 
Oxaminfarbe gut an und bezeugen ihre Radiomicellierung sehr schon 
durch den Dichroismus. Der Antagonismus der Nebenzellen kommt 
besser mit den Gipsplattchen allein in ungefarbten Praparaten zum 
Vorschein (Bild 9). Die Spalten der Stomata sind oft in den Praparaten 
offen und die gemeinsame Wand (Bild 10) ist oft auffallend kurz. 
Daneben kommen kleinere, auch von K au fm a n n  gefundene Spalt- 
óffnungen vor, die geschlosscn und kaum oder nicht verho!zt sind. 
Hier und da findet man unregelmaGig gestaltete Stomata, die aber 
deutlich den Stempel der Ruckbildung tragen.

Ueber die Schwierigkeit, die Bewegung der SchlieGzellen \on 
Osmunda regalis zu erklaren, steht manches in der Literatur. In der
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ersten der beiden zitierten (6ga) Arbeiten betont Stahl  das Ausbleiben 
eines Verschlusses; in der zweiten dagegen fand er nachts doch einen 
VerschluG, wie bei Pilularia, M arsilia und Onoclcci. Auch Kaufmann, 
die ihren Mechanismus untersucht hatte, konnte bei langem Verweilen 
im Dunkeln em SchlieGen sehen. Sie fand, daG die Spaltnahe trotz 
ihrer Verholzung ais Scharnier wirkt. Bei gleicher Lange und Breite 
des gesamten Apparates werden dieSchlieGzellen um soviel verschmalert, 
ais der Spalt sich offnet, was sie nach L l o y d  nach Zusatz von Alkohol, 
aber auch von Glycerin beim SchluG der abgetoteten (und entąuollenen!) 
SchlieGzellen beobacliten konnte. Die Oeffnung wird nach ihr durch 
Erhóhen der SchlieGzellen nach Art der Archetypen erzielt; die 
eventuelle Rolle der Endblasen, die nach der Anatomie zu erwarten 
war, ist dagegen nicht beriicksichtigt. Jedenfalls ist die Radio- 
micellierung des Mittelstiickes in der Nahe des Spaltes nicht ohne 
Bedeutung fur die Oeffnung.

Bei Toclea ricularis, die uns Prof. Di els zur Verfugung stellte, 
laGt sich in den Priiparaten deutlich der VerschluG durch die AuGen- 
hórner beobachten, wanrend die Spalten zutuckliegen. Das sieht man 
ebenso wie die ausgesprochene Radiomicellierung besonders gut mit 
Hilfe des Gipsblattchens. Auch die antagonistische Micellierung 
(Taf. I, Bild 8) sieht man so besser ais mit Oxamin. Die gemeinsame 
Wand der SchlieGzellen ist deutlich verdickt und verholzt. Die SchlieG- 
zellen haben nicht nur verhoIzte, sondern dabei auch dichte Wandę, weil 
sie Oxaminblau nur in roten oder rotvioletten Tonen annehinen, welch 
Ietztere etwas die Radiomicellierung durch Dichroismus erkennen lassen. 
Wir mochten da nur an einen sehr schwierigen VerschluG denken, wie 
ja eine Wandlung der marattioiden Stomata im Sinne des Schwimm- 
blattypus zu erkennen ist.

Damit verlassen wir die Eusporangiaten-Farne und wenden uns den

d. Leptosporangiaten
a) GIcicheninccae

zu. Eine in mancher Hinsicht(zum Teil Neigung zu Synangienbildung) 
altertumliche Familie scheinen die Glcicheniaceae zu sein, die wir zu 
den Querannulaten rechnen Das palaeontologische Alter ist etwas 
umstritten, Wenn man die im Ban der Sporangien sehr ahnlichen 
Olicnrpiae hinzurechnet, so hnden wir sie bereits im mittleren Ober- 
karbon, auch sind ahnliche Sporangien aus dem Rotliegenden (Kiesel 
von Autun) bekannt (71). Die Familie macht in mesozoischen Schichten 
eine grdGere Entwicklung durch und ist dann bis heute belegt.

Der Anblick der unteren Epiderinis von Gleicltcnin Irnearis ist 
ganz eigenartig. Wir sehen in ein Mosaik von schuppenartigen bis 
sanduhrformigen Epidermiszellen die Gruben eingebettet, die an ihrem 
GrundedieSchlieGzellen tragen (Taf. III, Bild 1, Fig. 6). DieSchlieGzellen 
sind so unter die Epidermis versenkt, daG sie auf allen Seiten oben 
umwallt sind. Die Wandę der Epidermis sind sehr derb, yorgewolbt 
und besonders nach den Angaben von L in sb au e r  (72) bei Gleichcrda 
dichotowui slark verholzt. Dazu kommt die starkę Einlagerung von 
Kieselsaure um eine gepanzerte AuGenschicht zu bilden. Die SchlieG- 
zellen selber haben diinne Ruckwande; dagegen zeichnet sich die
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gemeinsame Wand durch Dicke aus. Nach Kaufm ann (68) ist diese 
und die Nahe der Spaltwand wie bei Osmuuda verhoIzt (Gleichenia 
pubescens); die Spalten zeigen sich in den Praparaten geschlossen. Die 
Apparate sind oben so fest eingesetzt (Bild z, 3), dai3 nur eine Grolien- 
Veranderung des Spaltes moglich ist. Dagegen ist die Riickwand 
unten (2) diinn und frei; es ist damit hier sehr wohl eine gewisse 
Bewegung ermoglicht. Der Querschnitt ahnelt durchaus dem von 
Otsmunda, so dali man auch hier eine starkę Bewegung nach unten 
annehmen muli. Dali aber doch eine Beziehung der radiomicellaten 
Schlielizellen zu den Nebenzellen besteht, bezeugt die deutliche 
antagonistische Micellierung, die w7ir in Bild I festgehalten haben. Diese 
kann nicht gut mit Oxamin beobachtet werden, da dieses infolge der 
Dichte von den Schlielizellen und Epidermiszellen nicht gut angenommen 
wird, wohl aber kommt man mit dem Gipsplattchen zum Ziele. Die 
Blasenbildung der Enden ist verwischt (Bild 4). Immerhin besteht 
eine gewisse Aehnlichkeit mit den Osmundaceen. Die Versenkung 
móchten wir eher mit dem Benetzungsschutz und der Starrheit 
derEpidermis in Beziehung bringen — ais mit dem Transpirationsschutz.

Nach den serologischen Ergebnissen(57 o)stehendieGleicheniaccen 
ani Abgang einer Gabelung des Farnastes. Auf dem einen Astę 
stehen die

b) Schi/.aeaceae.
Sie sind offenbar eine sehr alte Gruppe, dereń Vorganger, die 

Senftenbergien (57d, 71), bereits im Oberkarbon auftauchen. Leider 
hatten wir von den anderen Gattungen, aulier der Aneimia keine 
Stiicke zur eigenen Untersuchung. Nach L insb aue r  (73) sind die 
Wandę der Schlielizellen verholzt und nach Porsch ist der Apparat 
nach dem Pteridophytentyp gebaut.

Dagegen stand uns reichliches Materiał von Aneimia zur Verfiigung. 
Die Einlagerung der Schlielizellen mitten in eine andere Zelle (die 
Nebenzelle) ist eine viel untersuchte und allbekannte Erscheinung, 
(de B a r y ,  Anatomie, Leipzig 1871, Seite 45), so dali die Bearbeitung, 
sogar in das Praktikum von S t rasb urg er  ubergegangen ist (Taf. IV, 
Fig. 7, Bild 1). Ebenso war die eigenartige Entwicklungsgeschichte 
bereits zur Zeit de B a r y ’s geklart. Phylogenetisch wird die Reduktion 
der friiher in grólierer Zahl vorhandenen Nebenzellen schon dadurch 
verstandlich, dali man Stiicke findet, die die Schlielizellen dem Rande so 
genahert tragen, dali nur eine sonst gar nicht vorhandene kurze Wand 
bis zum Rande gefiihrt ist, oder dali sie gar am Rande selber liegen 
und nunmehr von einer Zelle fast ganz umrandet werden, aber 
doch noch an eine andere der im Umrisse stark gewellten Epidermis
zellen grenzen. Der Gedankengang von S t r a s b u r g e r  (58), dali die 
Schlielizellen formlich in die Mitte der Nebenzelle gerutscht seien, findet 
darin eine Stiitze. Jedenfalls konnte die Gestaltung von der bei anderen 
Schizaeaceen (mit mehreren Nebenzellen) vorhandenen gut abgeleitet 
werden.

Die Radiomicellierung und den Antagonismus der Nebenzelle 
kann man unmittelbar mit dem Gipsblattchen, aber auch mit Oxamin 
beobachten, wie es in unserem Bilde festgehalten ist. Eigenartiger 
Weise erscheinen die Spalten im Glyzerinpraparat geschlossen, dagegen
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in Balsampraparaten offen. Die Stomata sind aus der Epidermis 
emporgehoben und die Umrisse sind aufien regelmafiig, dagegen sind 
die inneren eckig und verkleinert. Es liegt das an der schiefen, gegen 
die Nebenzellen gestellten Wand. Auch auf den Querschnitten 
(Bild 2—4) koramt das Herausheben der Spaltoffnungen zum Vorschein. 
Gleichzeitig ist das AuGenhorn stark vergrófiert, wie wir das bei 
Gewaehsen von tan- und regenfeuchten Stellen noch gesondert behandeln 
werden. Bei der Betrachtung des medianen Querschnittes ist die 
Verdickung auCen in der Nahe des Hornes stark; gegen die Nebenzelle 
ist eine Verdiinnung vorhanden; auf der Unterseite lafit sich das nicht 
so beobachten. Wir konnen eine Bevorzugung der Bewegung nach 
oben gegen die Riickenwand erwarten; dies wird aber gleichzeitig ein 
Verbreitern des Spaltes bedingen. Die dem Spalte anliegenden Wand- 
teile werden dadurch tangential gedehnt, was durch die Radio- 
micellierung begiinstigt wird. Betrachtet mail nunmehr das Ende der 
Schliefizellen, so findet man die Wandę diinn. Es haben also diese 
Teile nach Art der Gramineenstomata eine grofiere Bew’eglichkeit. 
Diese Verdiinnung der Endblasen kommt auch in gefarbten Stiicken 
zum Vorschein, wir haben das in der Abbildung durch einen Strich 
angezeigt; aber der Uebergang ist allmahlich, nicht rasch. Immerhin 
bezeugt auch diese Spaltoffnung von Aneimia eine gewisse Annaherung 
an den marattioiden Typ, aus dem sie abgeleitet werden kann.

Neuerdings werden mit Recht die llijdropterkles ais diphyletisch 
angesehen und aus serologisehen und morphologischen Erwagungen 
heraus zum Teil an die SchUaeaneae angereiht. (56a, 71, 74 u. 75)- Die 
Aufnahme in die SimpUr.es findet z. B. ziemlich regelmafiig in den 
Handbuchern der Palaeontologie statt (Hirmer). Die Familie der

e- M arsiliaceae

ist geologisch mit einer gewissen Sicherheit erst im Rhat-Lias nach- 
zuweisen.

Ueber die Entstehung der Stomata finden wir mannigfache 
Angaben bei Goebel  (50), aber dies kommt fur unsere Fragestellungen 
nicht in Betracht. Stah  I (ćęb) hat die VerschluGfahigkeit fur M arsilia 
und Pilularici nachgewiesen. Die Stomata der von uns untersuchten 
M arsilia Drummondii weisen stark die Zeichen des Wasserpflanzen- 
types auf. Die etwa 2— 5 Nebenzellen umwallen oben die Rander 
der Schliefizellen; aufien ist der Korkbelag sehr stark hornartig aus- 
gebildet. Die AuCenhórner vermitteln den VerschluG, wahrend die 
eigentlichen Spalten, wenigstens in den Glyzerinpraparaten, immer 
noch etwas klaffen. Die Wandę der Epidermiszellen sind an sich sehr 
diinn und wenig doppelbrechend, sodafi der Antagonismus der Neben
zellen wirklich nicht so leicht zu beobachten ist; aber er ist bei diesen 
reduzierten Typen vorhanden. Wir haben es hier mit Formen zu 
tun, die den Wassereintritt, wie spater ausgefiihrt werden wird, durch 
die Korkaufienhórner unterbinden. Irgendwelche Schliisse auf eine 
Ableitung wollen wir nicht an dieser Stelle ziehen; nur mogę auf die 
vóllig andere Bauart der Stomata bei den Salriniaceae hingewiesen 
werden, einer Familie, die man so gerne mit der Marsiliaceae zusammen-

Fedde, Rep. Beih. CXX1I1. 2
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stellt. Leider war es uns nicht moglich, eine der weniger hygromorphen 
Formen von M arsilia zu untersuchen.

Offenbar aus dem Grunde der Querannulaten sind die
f. H ym enophyllaceae

entstanden, die man wegen ihrer allmahlich sich entwickelnden Sori 
zu den Camplicałae rechnet. Der Formenkreis ist, wenn die Fossilien 
richtig eingereiht sind, schon im mittleren Oberkarbon aufzuweisen. 
Hinsichtlich der Stomata und des anatomischen Baues des Blattes 
haben wir es bei ihnen mit einer offenbaren Reduktionsreihe zu tun. 
Eigene Untersuchungen etwa bei geeigneten Formen liegen von uns 
nicht vor. Wir erwahnen nur den volligen Schwund der Mesophyll- 
schichten.

Besondersdie BetrachtungderSporangien und auch der Prothallien 
geben uns — auGer der Serologie — mit W i lkoew itsch  (57a) einen 
Stiitzpunkt, von ihnen die Salpiniaceae abzuleiten.

g. Salv in iaceae.

Geologisch sind sie erst aus der Kreide bekannt, somit ais sehr 
jung zu bezeichnen.

DaG wir bei manchen Wasserfarnen, wie Axolln (77) und Salrinia  
(76) ganz unregelmaGige Dinge vorfinden, kann uns bei der Reduktion 
dieser Formen nicht verwundern. Die Resorption der gemeinsanien 
Wandę der SchlieGzellen bei Azolla caroliniana, die zur Richtung dieser 
Wandę rechtwinkelige Stellung der Spalten und die verzerrte Form 
kann uns eigentlich nicht ais Funktionsloswerden unverstandlich 
bleiben. Sie teilen solche Wandlungen mit der Stomata vieler Laub- 
moose, welche ja auch ohne Zweifel vielfach auGerst reduzierteBildungcn 
sind. DaG eine reduzierte Bildung aus dem Archetyp heraus ott dieselbe 
Form wie aus den Typen mit Nebenzellen annehmen kann, verwundert 
uns nicht. Es gelang uns nicht, mit der notigen Scharfe eine 
Micellierung der Nebenzellen bei A'.olla nachzuweisen. Im Hinblick 
auf das, was spater iiber die Schwimmblattypen gesagt werden muG, 
mussen wir das vo!lige oder fast vóllige Fehlen der AuGenhorner bei 
Salrinia  und Apolla mit Hab er landt  betonen (1. c. Seite 426) und auf 
den Ersatz des durch die AuGenhorner bedingten Schutzes gegen Ein- 
dringen von Wasser durch die Behaarung und Wachs hinweisen, die 
dasselbeerzielten. Bei vielen unbehaarten Farnennasser Standorte finden 
wir dagegen den Schwimmblattyp. Uebrigens glauben wir es nicht 
besonders betonen zu mussen, daG bei Apolla und Salrinia  (wenn auch 
nicht ganz Ieicht) die Radiomicellierung der Stomata nachzuweisen war. 
Eine Verholzung fehlt bei Salrinia nutans und Azolla filicnloides nach 
K a u f m a n n  (1. c.) vollig. Wahrend nun G oebe l  (50, Seite 1206) ein 
Offenbleiben der Stomata bei Salrinia  annimmt, scheint, wie spater 
ausgefiihrt, eine gewisse Bewegung hier doch nicht ganz unmóglich zu 
sein. Dort wird auch auf den Ersatz der AuGenhorner durch die 
Behaarung zuriickzukommen sein. Deutlich ist hier ein Unterschied 
gegen die Marsiliaceae, die bekanntlich gerade die AuGenhorner besitzen. 
Obwohl es sich erwarten lieOe, daG die Familien der Matoniaceae und 
Dipteridaccae interessante Yerhaltnisse zeigen, muGten wir infolge



11

Mangels an Untersuchungsmaterial auf eine Bearbeitung verzichten. 
Beide haben einen schragsteilen bezw. schiefen Annulus, der sie hier 
einreihen laGt. Sicher kommen sie im Mesozoikum reichlicher vor; 
die Dipteridaceae konnten vielleicht, auGer im Rhat u. Lias, auch noch 
im Kulm oder Rotliegenden gefunden sein, womit sie bis an die Grenze 
des Palaeozoikums reichen wiirden. — Ebenfalls ausgesprochen schrage 
Annuli haben die

h. C yath eaceae .

Wir bezeichnen mit diesem Namen die Familiengruppe der eigent- 
lichen Baumfarne im weiten Sinne. Das geologische Vorkommen ist 
sicher aus dem Jura bis zum Lias belegt und unsichere Reste an der 
Grenze des Palaeozoikums konnten hierher gestellt werden. Schon 
Haber landt  (60 u. 3) hat Stornata von Alsophila untersucht und ais 
zum Schwimmblattyp gehorig befunden, auf dessen Eigenheit wir 
insgesamt eingehen werden, weil er konvergent ófters erworben ist und 
damit besser gemeinsam abgehandelt werden durfte. Porsch (35) hat 
die Kenntnis verbreitert und ahnlichen Bau auch fur Cyathea, Balnntium  
und Dicksonia nachgewiesen. Er scheint demnach innerhalb dieser 
Familie weit verbreitet zu sein (Taf. IV, Fig. 8).

Die Cyatheaceae sind von den Tropen bis in kiihlere, sudliche 
Gegenden besonders an sehr feuchten und regnerischen Standorten 
verbreitet. Ein Schutz gegen das Eindringen von Wasser in die 
SchlieGzellen ist damit nur zu verstandlich. Die Untersucherin der 
Oeffnungsweite (Kaufmann 68) fand immer ein Eindringen von 
Xylol. Sie konnte selbst mit Glyzerin und nach der Lloydschen 
Methode keinen VerschIuG erzielen. Auch unsere Praparate in Glycerin 
ergaben nach Aufhellen des Inhaltes immer offene Stomata. Dabei ist 
die AuGenoffnung (Bild I, Fig. 8) schmal und lang; sie zieht sich unter 
Erweiterung zum Kreise nach innen zusammen. Das Ganze hat eine 
gewisse Aehnlichkeit mit der Spaltóffnung von Marattia. Aber es ist 
von oben gesehen nicht der Absatz des mittleren, auch hier starker 
verdickten Teiles gegen die etwas dunneren Enden zu erkennen. Die 
Stomata sind radiomicellat. Auffallend ist jedoch das Fehlen der 
antagonistischen Micellierung der Nebenzellen (Bild i). Es ist der 
einzige, uns bis jetzt bekannte Fali des Fehlens des Antagonismus der 
Nebenzellen bei den eigentlichen Leptosporangiaten. Es ist nun zu 
fragen, gehoren diese Spaltoffnungapparate wirklich zu dem Archetyp 
oder nicht? Wir móchten diese Frage verneinen, weil es sich bei der 
ganzen Epidermis um srark verdickte Membranen handelt. Es ware 
da vielleicht die Untersuchung junger Wedel wertvoll; wir mochten 
glauben, daG sich hier der Antagonismus nachweisen lieGe. Die Quer- 
schnittsbilder zeigen die machtige Verdickung der stark verkorkten 
AuGenhorner. Gegen die Nebenzelle ist immer auGen ein oft noch 
scharfer abgesetztes Gelenk vorhanden; bei Alsopliila ist es ein breiter 
Streifen. Gegen den Spalt ist ebenfalls eine Verjiingung vorhanden; 
der Hinterhof fehlt und haufig ist die Innenwand noch mehr zuriick- 
gezogen und verdunnt, ais die Zeichnung wiedergibt. Im Alter erweist 
sich (68) die ganze Wand der SchlieGzellen verholzt. In der Jugend 
verdickt sich nach K aufm ann eine Leiste der SchlieGzelle zuerst und

2'
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verholzt spater. Zuvor ist die gemeinsame Wand verhoIzt. Die Dinge 
verlaufen weiter so, wie sie bei Os munda usw. oben geschildert wurden. 
Die dunne Stelle der Bauchwand bleibt zunachst noch unverhoIzt. 
Ciboiium Schiechi verhielt sich nach ihren Untersuchungen ebenso. 
Auf Langsschnitten beobachtet man sehr haufig die obere Mitte stark 
verdickt; der Rand dagegen ist diinn und auch nach innen etwas tiefer 
ais die zuruckgezogenen Teile der Mitte. Man hat hier eine weiter von 
der marattioiden Form entfernte Gestalt. (Fig. 8, Bild S). Es ist hier 
schon einzuschalten, dafi bei einer Reihe von Polypoduwpac, wie Denn- 
stridfia, Microlcpis, Di plaż i urn ganz ahnlich gebaute Stomata vor- 
kommen (Taf. V, Fig. 9, Bild 3); diese haben aber zum Teil noch 
Beweglichkeit. Wir gehen hier nicht naher darauf ein, da wir sie nicht 
auf Micellierung untersuchen konnten.

Wir kommen nun zu dem jungen Formenkreise der Lepto- 
sporangiaten zu den

i. P olypodiaceae.

Diese erscheinen im Lias und Rhat; aus dem Palaeozoikum ist kein 
hierher setzbares Fossil bekannt. (Taf. V, Fig. 9).

Es muC befremden, daB die Polypodinceae, wohl zum Teil eine 
Spitzenentwicklung der Leptosporangialen (83a) in den Spaltóffnungen 
gerade den Archetyp besitzcn sollen (Kraus 1. c.), wenn auch Porsch 
(1. c.) von einem Pteridophytentyp spricht. Sehen wir uns die Diagnose 
des Archetypes an, so ist die erste Forderung: Nebenzellen fehlen; 
die Bewegung erfolgt nach innen und aufien. Die Nebenzellen werden 
an Gelenken am Queischnitte erkannt. Die Wandę sind haufig 
unregelmafiig.

Solche unregelmafiig geformten Stomata haben wir bei den 
normalen Polypndiaceop nicht vorgefunden; aber die Bilder von Porsch 
von Nenltia-Stengeln zeigen solche unregelmafiige Formen bei den 
reduzierten Spaltóffnungen auf. Wir konnen ahnliche Bilder auch sonst 
bei Pflanzen heterotropher Lebensweise usw. finden, die sicher keinen 
Archetyp der Stomata darstellen.

Die nach dem Archetyp gebauten Stomata unterscheiden sich 
nicht von der Umgebung. Bei den Farnen ist die aufiere Kutikularleiste 
stark, die innere schwach entwickelt. Dieser richtige „Archetyp1* ist 
vorhanden bei Phcyopteris Dryopteris und Ph. Rober imnmn, Adiantnw 
Capillns- Vcneris, Polypodiumnrten und Didymochlapiia. Wir bilden 
den Querschnitt von Adinntum ab (Bild 1, Fig. 9). Der Typ soli eine 
hygrophile Ausbildung sein. Sollte es sich da nicht um eine Reduktions- 
bildung handeln? Es finden sich nun Gelenke an den Schliefizellen 
selber, z. B bei Poli/podium aurpum eines an der Bauch-, das andere 
an der Innenwand. Auch andere Farne besitzen solche Gelenke, von 
denen wir nach Kraus Diplaaium eeUiformr. abbilden (Bild 3, Fig. 9).

Mit breiten Leisten auf der Aufienseite sind die dem hygrophilen 
Typ angehorigen Formen ausgeriistet, von denen wir A thyrium -Filix- 
femina und Blechmmi brasiliense hervorheben. Bei den xerophiIen 
Formen, wie Aspidium Filix-m ns u. Hcolopendrium mdyarc, sind die 
Gelenke schmaler; ja es konnen zwei Gelenke, eines in der Nahe der 
Kutikularleiste, eines in der Nahe der Nebenzelle, erscheinen. Die
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Bewegung geht nach auGen, also umgekehrt wie man das sonst — 
bei Hellcborus — annimmt. Betrachtet man sich nun die Bilder, so 
sind die Nebenzellen oftziemlich diinnwandig, wie das bei den Dikotylen 
auch nicht anders ist. Es ist die Bewegung der Stomata durchaus 
nicht so starr auf den Querschnitt beschrankt, wie ja schon die 
Erweiterung des Spaltes immer eine Dehnung in der Horizontalen 
voraussetzt, die durch die uberall vorhandene Radiomicellierung bedingt 
ist. Tatsachlich konnten wir diese bei allen untersuchten Famen 
vorfinden. Bei Formen des hygrophilen Types wie Dryopteris Pobertiana 
und Athyrium Filix-fem ina  war der Antagonismus der Nebenzellen 
durch die Diinnheit der Wandę nicht sehr klar und deutlich nach- 
zuweisen; iminerhm gelang das mit Oxaminfarbungen. Unverkennbar 
jedoch lieG sich schon ohne Faibung der Antagonismus der Nebenzellen 
bei Pteridimn aąuilinum, Aspidium FiHx-mas und Blechnum spicant 
beobachten. Dadurch ist aber eine Beziehung der Nebenzellen zu den 
Stomata gezeigt, wofur wir eine Abbildung (Bild 4—6) beigeben. 
Damit ist der Archetyp gefallen.

Schon die Entwicklung des AuGenhornes bei vielen Farnen 
bezeugt, ebenso wie ihr leichtes Vertrocknen und der Standort, den 
hygrophilen Charakter. Bei solchen Hygrophyten ist dieselbe Be- 
schaffenheit der Stomata und auch die Dunnheit der Wandungen die 
Regel. Wir konnten sobei Lenina, Potamogeton- Arten, Ca! li tri che u. a. m. 
oft kaum die Radiomicellierung, geschweige denn die antagonistische 
Micellierung der Nebenzellen nachweisen; die Methode hat eben ihre 
Grenzen in der Diinne der Wandę. Zudem sind das dann haufig der- 
maGen reduzierte Formen, die keine richtige Beweglichkeit mehr 
besitzen. Wir halten also den reduzierten Typus der Bliitenpflanzen 
sowoh! wie den mancher Farne fur alles andere denn fur einen Archetyp, 
abgesehen davon, daG wir ja im Antagonismus der Nebenzellen bei 
vielen Verwandten die Beziehungen der Nebenzellen zu den SchlieG- 
zelletr gefunden haben. Man darf nicht den Gedankengang der 
Primitivitat der leptosporangiaten Farne annehmen und muC die Spalt- 
offnungen auch noch von der Flachę betrachten. Auch an ganz jungen, 
noch mit dem Prothallium in Verbindung stehenden Farnpflanzchen 
konnten wir die deutliche Radiomicellierung und auch teilweise die 
antagonistische Micellierung der Nebenzellen nachweisen.

Die Epidermis einer sehr grofien Anzahl von Farnen, besonders 
von Hygrophyten, ist stark gewellt und besteht aus flachigen, tafel- 
formigen Epidermiszellen, weshalb die Nebenzellen morphologisch 
nicht so sehr hervortreten. Eine gleiche Beschaffenheit eignet iibrigens 
den meisten flachigen Blattern der Dikotyledonen. Ob es sich hierbei 
wirklich nur urn eine Verzahnung der VergróGerung des Zusammen- 
haltes handelt, oder ob dabei nach Rudolf  eine YergroGerung der 
kutikularen Transpiration eine Rolle spielt, soli liier nicht entschieden 
werden. Jedenfalls ist bei diesen Vorgangen die flachige Ausbreitung 
bei der Entfaltung mit beteiligt. Wir verweisen unter anderem auf 
R ie b n e r  (49, Seite 294), wo die nachtragliche Wellung der Epidermis
zellen gezeigt wird. Aber ein gewisser Unterschied besteht doch 
zwischen den Sekiginellaceae und den Farnen wie auch den Dikotylen, 
die sich auGerlich hierin anschlieGen. Wahrend dort die Spaltóffnungen
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noch nicht aus der Epidermis herausgehoben sind und sie bei diesem 
Vorgange in ihren Formen nachtraglich (wohl passiv) verzerrt werden, 
bleiben sie bei den Farnen (soweit unsere Untersuchungen reicheni) 
ebenso wie bei den Dikotylen unverzerrt. Sie sind eben keine 
Archetypen mehr und aus der Epidermis durch die antagonistischen 
Nebenzellen herausgenommen. Dafi die Wellung der Epidermiszellen 
eine verwickelte Micellierung schafft oder, richtiger gesagt, eine solche 
oft zur Voraussetzung hat, konnen wir aus der Verbreiterung leicht 
verstehen. Ebenso wird es uns begreiflich werden, daC die Richtung 
der Stomata durchaus unregelmaliig geworden ist. Es ist das eine 
Erscheinung, die uns ja schon bei den flachig ausgedehnten Blattern 
der Monokotylen entgegentritt im Gegensatz zu oft schmaleren Teilen 
desselben Blattes.

Hinsichtlich der Zahl der Nebenzellen konnen wir verschiedene, 
oft auf demselben Blatte vorkommende Falle unterscheiden. Es finden 
sich 5—6, oft noch +  regelmaBig um das SchlieCzellenpaar gelagerte 
Nebenzellen. Doch beobachten wir oft auf demselben Blatte unter 
Verringerung der Zahl ein Zusammendrangen an einem Pole. Wir 
bilden das in Fig. 9, Bild 4 ab. Die Zahl kann aber auch ohne das auf 
2 verringert werden. Wir erwahnen dieses Zusammengehen der Neben
zellen im Hinblick auf Aneimia (siehe oben).

Die Verholzung der Schliefizellen der Polypodiaceae ist von 
Kaufm ann (68) eingehend studiert worden. Es wird dort eine ganze 
Anzahl von Arten und Gattungen angefuhrt, die dadurch ausgezeichnet 
sind. Wir greifen die von uns untersuchten und einheimischen Ver- 
treter heraus: Dn/opteris Filix-m as, Blechnum spicant, Polypodium  
rulgare. Die Verholzung greift oft von der gemeinsamen Wand auf die 
der Nebenzellen iiber. Da, wo sich die Innenwand gabelt, ist oft eine 
knopfformige Verdickung und VerhoIzung ausgebildet; wer in allen 
Dingen mechanische Funktionen sieht, wird das vielleicbt ais eine 
einreiO-sichere Konstruktion deuten wollen

Besonders stark ist die Verholzung bei Pteridhun aipuilinum 
(Fig. 10, Tafel VI). Das Aufienhorn ist bei diesem Farne besonders 
kraftig ausgebildet und verhindert auch bei offenem Spalte das Ein- 
dringen von Wasser; es ist auch am Spalt stark verholzt. Da die 
Spalten gut geschlossen werden, bewirkt den SchluC die Bauchwand. 
Wir sehen besonders an Langsschnitten eine deutliche Annaherung an 
den marattioiden Typ (Fig. 10, Bild 2 u. 3). Die Epidermiszellen 
sind an der Aufienwand kraftiger ais an der Innenwand yerholzt, 
jedoch gerade nicht in der Nachbarschaft der Schliefizellen. Dieses 
Aussparen der Verholzung ist noch deutlicher bei Polypodium migusti- 
folium, dessen Bild wir bei K aufm ann (Fig.10 ,Bild8 u. 9) finden. Wir 
finden ein Gelenk, zudem hat die Verfasserin die Beweglichkeit 
erwiesen.

Solche marrattioide Schliefizellen gelang es uns bei einer ganzen 
Anzahl von Polypodiaceen, die auf mehr oder minder trockene Stand- 
orte gehen, aufzufinden. Wir móchten die Hygrophyten im Bau der 
Stomata nicht fur urspriingliche, sondern fur abgeleitete Formen halten; 
sie haben den marattioiden Bau der Stomata aufgegeben. Nicht 
unbedingt beweiskraftig ist in diesem Zusammenhang die Erscheinung,
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dafi gerade die Ablagerungen, die den Florenbruch (z. B. Gondwana) 
bringen, das Perm, der Rot, ein Teil des Keupers sicherlich trockeneres 
Klima besafien ais das Karbon. Man konnte den Gedanken entwickeln, 
dafi daher die xeroinorphen Formen die Trager der Entwicklung 
gewesen seien. Aber bei der ungeheuren Ausdehnung der Festlande 
werden sich immer andere Pflanzen gehalten haben, so dafi solche 
Gedankengange keine unbedingte Beweiskraft haben.

Die Betrachtung der Epidermisabzuge von epiphytischen Poly- 
podiwn- Arten (wie P. aur cum) weisen nichts Besonderes auf; wir finden 
2— 5 antagonistische Nebenzellen. Vor allem kann man in der Flachen- 
ansicht keinen Anhaltspunkt fur die Wandverdickung in der Mitte 
finden, weil der Uebergang allmahlich ist. Von dieser Art ist der 
schmale Ansatz der Schiiefizellen an den Nebenzellen seit Kraus (io) 
bekannt und Guttenberg  (35) vergleicht mit Lycopodium sąuariosum 
unter Betonung des Gelenkes in der Mitte der Bauchwand und der 
Verjiingung der Innenwand gegen die Riickwand (Fig. IO, Bild 14). 
Die Gelenke sind nicht mehr stark betont. Deutlich erkennt man 
die Verdickung der Mitte an Langsschnitten und beim Betrachten der 
Enden (Fig. 10, Bild 13).

Viel besser kann man den marattioiden Bau beim Betrachten der 
Langsschnitte folgender mehr oder minder an trockenen Stellen 
gewachsener Farne erkennen: Ptendium  (Bild 2), Blechnnm spicant 
(uberwinternde Blatter 17) Nolochtaeua (5), Ceteracli (12). Im Einklang 
damitsind die apikalen Querschnitte durch dunne Wandę ausgezeichnet. 
Bei Pteris (3) kann man infolge Verdickung der Oberseite sogar fast 
dreieckige Formen sehen. Im sonstigen Bau sind naturlich auch 
Verschiedenheiten vorhanden. Doch ist die starkę Ausgestaltung des 
Aufienhornes auch bei Formen wie Peterach eigentlich verbluffend. 
Die Stomata stehen in dem Schuppenpelze erhaben; da dieser Wasser 
ansaugt, so konnte das ais ein Schutz gegen das Benetzen bei ein mai 
vorhandenem Durchnassen gedeutet werden. Es kann im Schuppen
pelze der Antagonismus der Nebenzellen verloren gehen (Peterach). 
Kennzeichnend aber fur diese Form ist der inarattioide Bau.

Ueberblick iiber die ph> logenetisclie Entwicklung des Spaltoffnungs- 
apparates innerhalb von Archegoniatcn und Gymnospcrnicn.

Wir wollen nun zum Schlufi noch einmal kurz die ganze Ent
wicklung des Spaltoffnungsapparates ubersehen. Wir bitten Tafel II, 
Fig 3 zu vergleichen. — Der Beginn der Entwicklung ist schon mit 
dem Betreten des Landes gegeben. Sobald die Pflanzenwelt das 
Wasser verliefi, mufite sie zunachst noch zeitweilig feuchte Standorte 
bewohnen Die fein zerteilten Thalli mufiten sich zusammenschliefien 
und mit einer geschlossenen Epidermis uberziehen. Da nun aber fur 
die Assimilation die Luft und die Kohlensaure Zutritt haben und die 
Nahrsalze nach oben gezogen werden mufiten, so en stan den einfache 
Atemoffnungen innerhalb dieser Epidermis.

Der nachste Schritt war ihr Verschlufi durch Eigenbeweglichkeit. 
Das Oeffnen einer festen Haut*) konnte nur durch Wachsen in radialer 
Micellierung erfolgen. Die Haut differenzierte sich nicht vollig, sondern

’> mit Kutikula.
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behielt ihre Elastizitat. Damit hatten wir den urspriinglichen Typ 
einer Spaltoffnung, sagen wir nach Art mancher Marclumtiaceae. Der 
Diplont trug im Inneren noch die Eigenschaften des Haplonten, und 
seine abweichende Gestaltung ist wie bei den Moosen nur eine Folgę 
der Entwicklung. Es ist daher kein Wunder, daC er die Gestaltung 
des Haplonten (wenn auch geandert) ubernahm. Er bildete die Spalt- 
óffnungen, wenn auch oft durch den zunachst kleineren Raum ver- 
kleinert. Wir finden eine Gestaltung, wie wir sie etwa bei Authoceros 
haben. Von hier aus gehen drei bis vier Entwicklungen. Erstens die 
der Lebermoose: Die ungeschlechtliche Generation wird sehr kurzlebig; 
sie verliert die Fahigkeit, sich auch nur zum Teile selber zu ernahren. 
Es bildet sich eine verkleinerte Kapsel, die einen raschwiichsigen Stiel 
zum Emporheben bekommt. Nur zógernd verlassen die Gewachse den 
thallósen Bau, verlieren die verwickelte anatomische Gestaltung des 
Thallus und weisen allmahlich eine groCere vegetative morphologische 
Differenziation auf. Sie kónnen keine Spaltoffnungen brauchen und 
haben sie restlos verloren.

Zweitens: Eine kleine Gruppe (etwa um Sphaynum und die 
Andraencene herum) bildet ebenfalls den Sporophyten weitgehend 
zuriick. Seine Spaltoffnungen werden zwar noch angelegt, ja konnen 
noch Ansatze von Spalten zeigen (Porsch, 35), aber ein echter Spalt- 
offnungsapparat ist bei der Kurzlebigkeit unnótig, der Stiel wird durch 
das Pseudopodium ersetzt. Es tritt etwas Aehnliches ein wie bei 
dem der Lebermoose, nur daft der Haplont das Organ ausbildet.

Drittens: Nicht so rasch geht die Gestaltung des Sporophyten 
bei den Laubmoosen verloren. Wir haben auch hier eine teilweise 
Unterdruckung der anatomischen Gestaltung; nur die Leitorgane 
erreichen eine gewisse Vollkommenheit. Die Gewachse werden damit 
betahigt, trockenere Stellen lebend, nicht nurlatent (schlafend) in der 
trockenen Zeit zu besiedeln (Polytrichaceac). Der langlebige Sporophyt 
behalt die Spaltoffnungen lange Zeit und kann selber zum Teil 
assimilieren, ist zunachst wenigstens nicht rein parasitisch. Allmahlich 
aber macht sich auch hier eine Reduktion des Sporophyten geltend, 
die dann zu einer Kapsel fiihrt. die herzlich wenig von der der Sphagnen 
und Lebermoose nnterschieden ist (Cleistocarpae)und keine Stomata hat.

Viertens: Mit der Vergrófierung des Sporophyten und, was das 
WTichtigste ist, mit der allmahlichen Emanzipation aus der Abhangigkeit 
von Gametophyten heraus ist der Spaltóffnungsapparat immer besser 
geworden. Aber noch bei den Lycopodien, Phylloglossum und 
Selaginel/aceae ist das Stoma ein Glied in der Epidermis.

Die Psi lophyten diirften sich vielleicht (zum Teil mindestens) 
ahnlich verhalten haben. Wir haben den Archetyp der Spaltoffnung. 
Die Entwicklung zu den echten Polyciliaten, die wohl bei einer Ge
staltung nach Art der Psilotaceae zuerst vorgenommen wurde, hat 
bereits die Nebenzelle geschaffen. Das grófiere Assimilationssystem 
erfordert zunachst eine Vergrófierung der Oberflache. Dadurch 
erscheinen sekundare Ausbreitungen der Epidermen. Es liegt daher 
nahe, dafi der Spaltóffnungsapparat durch begleitende Nebenzellen aus 
der Epidermis herausgenommen wird. Das alles hat die Wedelgestalt 
begiinstigt, die zunachst ein Yerschmelzen der Assimilationssprosse,
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dann aber ihr Flachenwachstum voraussetzt. Die Spaltóffnung verdickt 
die Mitte; sie wird marattioid.

Aus dieser Form laik sich einesteils die gymnospermoide Ge- 
staltung der Cyeadaceae und Ginkgoaceae ableiten. Die Epidermis ist 
das Festigungsorgan. Dadurch wird ein besonderer Typ von Spalt- 
óffnungen geschafien. Andererseits aber haben wir iinmer eine Ver- 
eintachung des Spaltóffnungsapparates bei vielen Pteridophyten.

Die Epidermis der Blatter yerliert ihre mechanischen Eigenschaften 
mehr; die Wedel werden weich. Die Stomata werden die des Pterido- 
phytentypes nach Porsch, die man besser ais filicoiden Typ bezeichnen 
kónnte. Die Pfianzen, die auch noch austrocknende oder antrocknende 
Stellen bewohnen, behalten besser den marattioiden Typ ais die 
Hygrophyten.

Wahrend diese Polyciliaten immer in dem Gametophyten den 
Wasserpflanzencharakter der Haplophase stark bewahren, yerliert 
sich dieser schon innerhalb der Selaginellaceae allmahlich. Hand in 
Hand geht damit die eigcntliche Ausbildung des Blattes, die schon 
innerhalb der Lycopodiaceae auftaucht. Die Gestaltung des echten 
Blattes erfordert ein Flachenwachstum und so sehen wir denn beim 
Auftauchen grófierer Blatter, bei den Coniferen, die Nebenzelle immer 
deutlicher werden. Die Betonung der Epidermis und Hypodermis ais 
Festigungsorgan erzielt min einen ganz besonders eigenartigen Typ der 
Spaltóffnung, den coniferoiden.

Die Angiospermen dagegen haben von Anfang an das biegsame 
flachige Blatt und damit einen anderen Typ der Spaltóffnung. Die 
Nebenzelle ist bei den ursprunglichen Gattungen vorhanden, aber die 
Verdickung der Stomata ist nicht so extrem; sie ist eigentlich der 
Gestaltung von Anłhoceros in der SchlieCzelle ahnlicher ais die der 
Coniferen. Es ist interessant zu sehen, daC einerseits auch bei den 
Coniferen mit der Aufgabe der starren Epidermis und Hypodermis 
(Grietnm) die Spaltóffnung sich der Gestalt der Angiospermen annahert. 
Andererseits ist da, wo die Epidermis, sei es die des Blattes selbst 
(manche Liliaceae, Grammeae, Cyperaccae), sei es die des Phyllodiums 
oder Phyllocladiums, die Festigkeit ubernimmt, immer die Neigung zu 
einem Bau der Stomata vorhanden, den man gymnospermenahnlich 
nennen kann.

V. Die S łom afa  d er Angiosperm en.

Es mufi daher die Aufgabe sein, zunachst den normalen Bau der 
Spaltóffnung der Angiospermen zu betrachten und dann dereń Ab- 
wandlungen vorzunehmen.

Fragen wir nach den wohl am niedrigsten stehenden Angio
spermen, so werden wir diese wohl bei den Magnoliaceae (und Certidi-  
phyllaceae) zu suchen haben. Dafur spricht einstweilen der Glieder- 
reichtum der Bliite, die oft unverkennbare Aehnlichkeit der Frucht mit 
dem Zapfen, die Apokarpie, der Gymnospermenbau des Holzes und' 
nicht zuletzt auch das Ergebnis der Serologie. Kein geringerer ais 
S t ra sb u r g e r  hat diese Gedankengange anatomisch verfolgt und hat 
bei den Pfianzen unter anderem nur den gewóhnlichen Bau der Angio- 
spermenspaltóffnung gefunden.

Fedde, Rep. Beifi. CXXIH. 3
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a) Die urspriinglichsten Typen sind die Normaltypen mit 
antagonistischen Nebenzellen. Magnoliaceen und Drimydaceen.

Die Ausgange der Spaltóffnungen der mit Wachs bereiften 
Blatter von Drimys W inien, die uns zur Verfiigung standen, sind etwas 
eingesenkt und mit Wachs verstopft. Wenn man die Schilderungen 
der Standorte dieser Pfianze in den subantarktischen Regenwaldern 
z. B. bei Neger  (78) liest, dann wird man das ais Schutz gegen Ein- 
dringen von Wasser (siehe spater) verstehen. Ob das auch gleichzeitig 
ein Transspirationsschutz ist, wie der Autor infolge der Kalte und damit 
Erschwerung der Wasseraufnahme durch die Wurzeln anniinmt, das 
kónnte man yielleicht bezweifeln. Es soli selten einmal die Sonne 
durchbrechen und dann urplótzlich die Transpiration der erhóht 
stehenden Baume groG werden, sodaG eine xeromorphe Ausstattung 
nótig ist. Die Verhaltnisse erinnern an die ,,xeromorphen“ Anpassungen 
der Moor-Ericaceen. In der Mitte des medianen Querschnittes haben 
die Innenwande eine starkę Verdickung aus Zellulose; die AuGen- 
wande sind stark kutinisiert. Die Apikalquerschnitte lassen hingegen 
dunnere Wandę erkennen, was auch in den Langsschnitten an dem 
hantelfórmigen Lumen der Zellen hervortritt. Die Verdickungen sind 
symmetrisch gelagert, setzen aber nichl plotzlich, sondern allmahlich ab, 
sodaG von der Flachę die Verdiinming nicht zu sehen ist. Da die 
beiden ausgesprochen antagonistischen Nebenzellen rechts und links 
von der Spaltrichtung (Fig. II, Bild 1—4) unten die Spaltóffnung 
umfassen, so ist ein Bild nach Art von ffelleborns vorhanden, dessen 
Stomata sich nur durch die diinnen Enden unterscheiden; die Stomata 
selbst sind ausgesprochen radiomicellat. Wir werden also eine Be- 
wegungsfahigkeit nach Art des Hellcbonts-Types in der Vertikalen und 
nach Art des Cyperaceen-Types in der Horizontalen erwarten ditrfen. 
Die Bewegung ist offenbar auGen etwas gehemmt und erfolgt wegen 
der Dunnwandigkeit vomehmlich innen, also schrag nach unten, wobei 
die Radiomicellierung von Bedeutung ist.

b) Die Unmogłichkeit, die Stomata der Magnoliaceen etc. von denen 
der heutigen Coniferen abzuleiten, von der lugendform dagegen

ist das mogiich.

Von der Gestaltung der erwachsenen Coniferen ist diese Art der 
Atisbildung wegen der fast cyperaceenartigen Verdickung nicht abzu
leiten, weil die Coniferen bekanntlich langsmicellate Stomata haben. 
Aber die Organisation der jungen Stomata, der Keimblatter, der Coniferen 
ist hier schon ahnlicher. Infolge des Fehlens von untersuchbaren 
Zwischengliedern wird man geneigt sein, zwei Gedankengange ais 
mdglich hinzustellen: entweder verkorpert Drimys einen Spaltóffnungs- 
typ oder einen Abkómmling von ihm, der dem Ausgangspunkte der 
Coniferen nicht ferne steht und heute in der Jugendform der Keim
blatter dieser Gewachse gelegentlich noch zu erkennen ist, weil diese 
ja auch (siehe oben) oft radiomicellat sind. Oder aber wir haben es 
mit einer Spezialisation eines reinen Dikotyledonen-Types zu tun, der
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eben ahnliche Rildungen erzeugte. Wir mochten uns nicht absolut 
festlegen.

Solche Spaltoffnungen sind bei den Umiałeś gar nicht selten; 
wir mochten nur an die Aufstellung des Helleborus-Types durch 
Schwendener  (i) erinnern, dabei aber betonen, dafi dieser durchaus 
nicht etwa der Typus der Ranunculaceae und dieser Familie allein ist. 
Das Vorbeulen der Riickwande und das VergrbCern der Bogen der 
Bauchwande ist bei diesem Typ ja schon besprochen worden oder laBt 
sich von den Monokotyledonen auf diese ubertragen (siehe oben).

Bereits im nachsten Verwandschaftskreise der Drimydeae, bei 
den Cercidiphyllaceae, die morphologisch und serologisch sehr nahe 
stehen und aus ihnen somit ableitbar sind, haben wir einen ganz anderen 
Typ der Epidermis. Wahrend die Umrisse der Epidermiszellen bei 
Drimys geradlinig sind, finden wir bei Cercidipliyllum japoniciim  
Wellungen. Nach unseren Beobachtungen und denen von Riebner  (47) 
ist die Wellung der Epidermiswande eine nicht ursprunglich in der 
Blattentfaltung an sich begriindete Erscheinung, sondern eine F'olge 
der flachigen Ausbreitung der Blatter. Hierbei werden die Spalt- 
óffnungsapparate aus der urspriinglich meist regelmaCigen Lagę mit 
dem Spalte in der Langsachse des sich streckenden Blattes heraus- 
gebracht und manniglaltig verdreht und verschoben. Es ist die 
Epidermis mehr passiv ais aktiv tatig. Ferner zeigten die Stomata der 
von uns untersuchten, schattig gewachsenen Biische von Cercidiphyllum  
(aus einer Baumschule im Walde) haufig die Erscheinung des Heraus- 
stehens aus der Epidermis. An den Enden war je eine breite groGe 
Nebenzelle mit oft undeutlicher Micellierung, an den Seiten 2—6 
schmalere, senkrecht zum Spalte verlangerte Nebenzellen; diese 
zeigten leider eine so schwache Doppelbrechung, daB der Antagonismus 
nicht sicher bestimmbar war. Diese Nebenzellen greifen unter die 
SchlieCzelle und heben sie uber die andere Epidermis hinaus. Man pflegt 
diese hygromorphe Erscheinung mit Recht ais einen Benetzungsschutz 
zu deuten (siehe hinten).

Wir haben schon hier die Vertreter der zwei Hauptkonstruktionen 
der Epidermen, der Angiospermen und der Dikotylen.

c. Die Stomata der Dikotylen im Normalfalle.

Wir unterscheiden also einmal die gradlinig begrenzten Epidermis
zellen und dann die gewelltwandigen.

Die gradlinige Begrenzung der Epidermiszellen macht uns keine 
Schwierigkeiten. Die Micellierung der Zellen ist meist absolut klar, 
entweder langsmicellat, wenn eine Flachenausbreitung da ist, wobei 
man allerdings fast immer eine quermicellate Primarmembran nach- 
weisen kann, oder aber die urspriingliche Quermicellierung ist bei- 
behalten. Die SchlieGzellen werden von deutlichen Nebenzellen (in. 
der Flachenansicht betrachtet) umgeben (z. B. bei Rhododendron, 
Tiiia, Dianthus, Drimys), oder die Nebenzellen sind so ohne w'eiteres 
nicht zu erkennen und von oben gesehen mit den sonstigen Epidermis
zellen gleichgestaltet, w;enn auch oft zu einer Art von Ring urn die 
SchlieCzellen angeordnet (Buocus sempermrens, Aemm-Blatter, Arcto-

3*
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słaphylos rwa ursi, Daphne cneorum, Syringa, Fraxinus exeelsior, 
Bibes aurea). In allen diesen Fallen konnten wir den Antagonismus 
deutlich erkennen, der ebenso wie Gelenke usw., die Nebenzellen 
kennzeichnet. Diese Typen sind besonders bei lederigen, saftigen 
Blattern hin und wieder zu finden und bei den Monokotyledonen am 
Jhaufigsten.

War dieser Bau der Epidermis bei den Dikotyledonen seltener> 
so ist der mit gewellten Zellen geradezu ais ihr Normal-Typ zu 
bezeichnen; er eignet besonders den diinnen flachigen Blattern. Wir 
móchten hinsichtlich der,,Grunde“ hierfur besonders auf L in  s bauer (72) 
und R u d o l f  (79) verweisen. Bei diesen Wandlungen erscheint eine 
ziemlich verwickelte Micellierung der Epidenniszellen; es kommt zu 
Zugspannungen. Wahrend sich aber diese bei den Selaginellen, wie 
oben erwahnt, so auswirken, dafl die Spaltóffnungen selber verzerrt 
werden, ist das bei den GefaGkryptogamen mit Nebenzellen nicht der 
Fali. Es ist eigentlich kennzeichnend, daC auf verschiedenen Aesten 
des Pflanzenreiches diese Eigenschaft zweimal mit den Nebenzellen 
erworben wird, einmal bei der flachigen Ausbildung der Wedel ais 
Sprofisysteme, das andere Mai bei den echten Blattern. Bei diesem 
Vorgange kann innerhalb der Angiospermen die Nebenzelle selber in 
den Verbiegungs-Vorgang mit einbegrifFen werden; wir finden dann 
keine ohne Weiteres in Flachenansicht kenntliche Nebenzellen.

Durch die Micellbestimmung und liaufig durch den Querschnitt 
und das Auffinden von Gelenken usw. kann man die Nebenzellen ais 
solche erkennen. Im Gegensatz zu den Selaginellaceen und den 
Lycopodien finden wir immer die seitlich zum Spalte gerichtete 
antagonistische Micellierung der Nebenzellen selber oder zum mindesten 
■ der der Spaltóffnung benachbarten Zellen. An den Enden ist eine 
solche Ausbildung meist auch zu finden, abef nicht immer. (So bei 
Baimnculns lamiginosns, Gentiana venm, lAgusdrum). Dieser Typ mit 
den durch Wellung verwischten Nebenzellen, den haufigsten unter den 
Dikotylen, fan den wir bei Bcmrtucnlus lannginosus, Hepatrm triloba, 
Helleborus foetidiis und H. niger, Ficaria verna, Paparer somniferum, 
Geumurbanum, Pim pinclla magna, Pastinaca, Heracleum sphnndyUum, 
Impatiens Balsamina, Pelargoninm, Polygala chamaebuzus, Pirola 
roiu rulifolia (Bild 4) Ligustrum, Gentiana verna, G.ascleptadea, Sweertia, 
Vinca minor, Plantago lance,olata, P. major, Sambwus nigra, Adom, 
Valerianella olitorru, Valeriana offłcinalis, Bellis, Dahlia, Taraxacnm 
und anderen mehr. Es gibt aber unverkennbare Typen, bei denen 
die Nebenzellen gestaltlich sich von den anderen gewellten Epidermis- 
zellen unterscheiden, ja sogar die Wellung vermissen lassen. Es ist 
dann mehr und mehr der gesamte Spaltóffnungsapparat einschliefilich 
der SchlieCzellen aus dem Entfaltungsvorgange der Epidermis heraus- 
genommen. Von Vorkommen dieser Alt heben wir Veronica herleri- 
folia, Galimn roiundifoliurn, Babia ghitinosa (Bild 3) und Cercidi- 
phylhm i hervor. Ein detailliertes Studium der Entwicklungsgeschichte 
der Epidermen wiirde da sicher ganz nette Ergebnisse erzielen, fiel 
aber doch zu sehr aus dem Rahmen dieser Arbeit.

Zur Illustration dieser Typen seien einige derselben in einer 
Tafel (Tab. VII; Fig. 12) wiedergegeben.
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Ais Besonderheit sehen wir vornehmlich bei breiter Anheftung 
der Enden in der Epidermis nicht nur bei Monokotylen sondem auch 
bei Dykotylen den Spitzentyp, der sich durch Fortsetzung der radialen 
Micellierung der den beiden SchlieGzellen gemeinsamen Membran in 
die Nebenzelle hinein auszeichnet. Die sonstigen Endwande haben 
dagegen den Antagonismus mit jenen der Nebenzellen (Parnassia, 
(Bild i, Fig. 12), sonst fanden wir das bei Po pater somniferum und 
Siceertia percnnis) .

DaG innen die Stomata von den Nebenzellen umwallt sind, ist 
naturlich haufig zu finden: wir erwahnen das fur Parnassia, Paparer, 
CerddiphyUum, Chrysosplmium, Adoxa, wo es an allen Seiten und 
Enden, bei Hepatica und Stccertia, wo es sich nur an den Seiten findet.

d. Der taxonomische Wert der Spaltóffnungstypen der Dikotylen.

Die Systematische Anatomie, allen voran Sole reder  (80) hat 
immer die Lagę der Nebenzellen ais phyletisches oder vielleicht besser 
gesagt systematisches Einteilungsprinzip verwendet. Sie gelangte so 
zu verschiedenen Typen, die fur die Familien besonders kennzeichnend 
sind. Schon Prantl (cit. nach 80) und Vesque (cit. nach 35) haben 
diese unterschieden und letzterer mit besonderen Namen belegt. Nach 
diesen Gedankengangen spielt also die Richtung der die Bildung der 
Stomata vorbereitenden Wandę, sowie die Zahl und Lagę der Neben
zellen zu den SchlieGzellen eine bedeutende Rolle. Man hat den 
Rammeulus-Typ, den echten und falschen Rubiaceentyp, den echten 
und falschen Caryophyllaceentyp und den Cruciferentyp aufgestellt. 
Besonders in So lereders  Handbuch der Systematischen Anatomie 
Wurde dies mit gróGter Geduld in weitestem Umfange durchgefiihrt. 
Soweit wir die Mentalitat So lereders  kennen, war er sich wohl bewuGt, 
daG er damit, wie Porsch (35) besonders betont, kein allgemein giiltiges 
Einteilungsprinzip geschaffen hat. Die Stomata sind ein Einteilungs- 
mittel von wechselndem taxonomischen Werte. Mit P o r s c h  mussen 
wir betonen, daG die Einteilung nach der Oberflachenansicht recht 
grób ist, daG sie zum mindesten mit dem Querschnitte und auch der 
Micellierung erganzt werden muG. Vollig verwerfen mochten wir das 
Mittel nicht; es hat, wie es ja oft in der Systematik so ist, in dem einen 
Falle einen solchen Wert, daG es ganze Familien umfaGt, das andere 
Mai aber nur Gattungen oder Unterfamilien, wohei es nichts ausmacht, 
daG in anderen Familien konvergent dasselbe entstehen kann. Auch 
der Gymnospermentyp und Gramineentyp von Porsch unterliegt, wie 
wir schon gesehen haben und noch weiter sehen werden, der Konvergenz 
und schon Kaufmann (68) hebt fur die Verholzung ihre konvergente 
Entstehung hervor. Immerhin sind aber bestimmte Entwicklungs- 
linien, wie die Coniferen, die Gramineen, die Cyperaceen, die Cyca- 
deen usw. gut durch die Spaltoffnungen zu kennzeichnen. Wie so 
oft in der Systematik, ist es eine Endentwicklung, die sich auf den 
einen Typ legt; in anderen kann man das nicht feststellen. Gerade 
die undifferenzierten Familien zeichnen sich durch groGe Mannig- 
faltigkeit nicht nur im Stomatyp aus.
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Ais Beweis dafiir kónnen wir vielleicht die Sa x if rag a ceae  an- 

fiihren. Wir finden auch im stomataren Apparate einen neuen Beweis 
fur die Auffassung von Róder (81) ais eines Schwarmes von Unter- 
familien, die man schwer zu einer Familie zusammenfassen kann, die 
aber doch gewisse gemeinsame Ziige besitzen. Ohne naturlich irgend- 
wie erschópfend diese Frage zu behandeln, seien nur einige Streiflichter 
wiedergegeben.

Iiibes aureum z. B. hat eine wenig oder an manchen Blattern 
sogar kaum gewellte Epidermis. Die Nebenzellen sind gestaltlich auf 
den Flachenansichten kaum von den anderen Zellen zu unterscheiden; 
hóchstens macht sich bei ihnen eine Minderung der Wellung geltend; 
der Antagonismus der bis 7 Nachbarzellen zum SchlieGzellenpaar war 
deutlich zu sehen; unten umwallen sie dieses.

Dagegen erweist sich die Epidermis von Phitadelphus coronarius 
aus stark gewellten Zellen gebildet, in sie sind mit je 2—3 kaum oder 
nicht gewellten kleinen Nebenzellen auf den Seiten die SchlieGzellen so 
eingebettet, daG die Enden durch gewohnliche Epidermiszellen begrenzt 
werden. Gelegentlich finden sich innerhalb der Nebenzellen blind 
endende Membranfortsatze. Wegen der nur schwachen Doppel- 
brechung ist der Antagonismus an den Seiten und den benachbarten 
Zellteilen der Nebenzellen der Enden schwer zu erkennen. Wie bei 
fast allen Saxifragaceae ist der SchlieGzellapparat unten umwallt.

Parttassia pahistris (Taf. VII, Fig. 12, Bild 1) hat wie die bisher 
betrachteten Epidermen vereinzelt liegende Stomata; aber man findet 
hier den Spitzentyp. Die 3— 5 Nebenzellen gleichen in der Flachen- 
ansicht den anderen Epidermiszellen und umwallen sie unten, Wenn 
nicht die Ausnahmezahl von 3 oder 5 Zellen die SchlieGzelle umfaGt, 
sondern 4 Stiick, so befindet sich auf der Seite der Blasen keine Wand, 
sondern je zwei Wandę gehen zunachst senkrecht ab.

Diese Verschiedenheit kónnte man noch durch die verschiedenen 
Unterfamilien verstehen, aber wir finden die gróGten Unterschiede 
selbst unter den Saxifragaceae. Die Anordnung in Nestern mit bis 
12 Apparaten treffen wir bei Chrysospleniwm aUermfoUum an (80); 
es kommen immer je 3—6 kleinere Nebenzellen auf ein Stoma. Der 
Antagonismus ist gewahrt, wenn auch oft wegen der diinnen Wandę 
schwierig zu sehen. So groG wie 3 Stomata mit 6 Nebenzellen ist 
etwa eine stark gewellte gewohnliche Epidermiszelle. Diese Organi- 
sation erinnert an manche Sukkulenten, wobei aber gerade die Stomata 
oft nicht mehr schlieGen und sogar eine starkę Guttation aus den Enden 
der Strange des Blattes zu sehen ist.

Vielleicht noch mehr aus dem Rahmen fiel eine dickhautige 
Bergema. Deutlich erkannten wir in Oxaminfarbung, daG die Teile 
in der Nahe der gemeinsamen Wand der SchlieGzellen verdiinnt sind 
und, wie bei den Cgperaceae, an die Spaltwande ansetzen; auch die 
Radiomicellierung entsprach dem Bilde jener von der Flachę; nur die 
SchlieGzellen selber waren breiter. Die antagonistischen Nebenzellen 
beginnen mit schmalen, ein Viertel so groGen Nebenzellen, die von 
Stiick zu Stiick sich vergróGernd in spiraliger Anordnung in die 
gewóhnlichen Nebenzellen iibergehen. Die vereinzelt gelagerten Spalt-
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ófłnungen werden unten oft so stark umwallt, daG fast wie durch 
Thyllen ein Zuriegeln der Atemoffnung eintritt.

Innerhalb der Gattung Saxifraga selber gibt es keine Einheit- 
lichkeit. Bei Saxi.fr aga rotundifolia sind, umgekehrt wie bei 
Chrysosplenium, Haare fiihrende, spaltóffnungsfreie Nester eingestreut, 
die gróGere, aber sonst gleich gestaltete Zellen besitzen. Bis zu sechs 
stark gewellte Nebenzellen uingeben mit schmalen antagonistischen 
Enden angrenzend die Stomata und umwallen sie unten. Etwa 
4 Nebenzellen umgeben in der Regel die Stomata von S. ańoides, sodaG 
je 2 Wandę senkrecht auf den Flankcn abgehen. Ein Unterschied der 
gewellten gleich groGen Nebenzellen besteht sonst nicht gegen die 
andere Epidermis. Dagegen hat S. aixoon gerade Epidermiszellen 
und einen deutlichen GróGenunterschied der Nebenzellen, die von Yc 
bis fast zu normaler GróGe wechseln. Meist 3—4, aber auch bis 
zu 8 SchlieGzellen sind mit den kleineren Nebenzellen zu Nestern 
vereinigt; der Antagonismus ist hier gut zu sehen. Diese Nester (80) 
sind oft etwas eingesenkt (84). Andere Angaben und Abbildungen (83) 
bestehen auch zu Recht. Die Epidermis ist hier nicht viel hóher ais 
die SchlieGzellen.

Damit kom men wir zu richtigen Sukkulenten mit diinneren 
Wanden und daher bestehen hier auch gewisse Aehnlichkeiten. Es 
ware vielleicht einmal interessant, die Familie der Crassulaceae im 
einzelnen zu bearbeiten; aber das liegt nicht im Rahmen dieser Arbeit, 
weshalb wir uns mit einigen Streiflichtern begniigen mussen.

e Die Crassulaceen stellen den Typ der Succulenten mit 
diinnwandigen niedrigen Epidermen dar.

a) C rassu laceae.

Die Wasserspeicher dieser Blatter liegen nicht in der Epidermis, 
sondern im Inneren der Blatter. Wir untersuchten Seduni maaamum, 
Senipervivum giganteum, S. tectorum, S. arachnoidem, Bryopliyllum  
arenatum, B. calycinum, Cotyledon, Echereria. Die Aehnlichkeit ist 
aber so groG, daG wir alle gemeinsam schildern wollen.

Uber die Spaltóffnungen der Crassulaceae gibt es eine ziemlich 
groCe Literatur. Dieselben entstehen, wie Solereder  (80, S. 362) sehr 
schón hervorhebt, nach dem Modus der Scheitelzellteilungen. ,,Die 
Urmutterzelle, welche oft so groG wie die anderen Epidermiszellen ist, 
wird durch sukzessive, nach 3 Richtungen in der Flachę gestellte 
Wandę in einen meist mehrfachen Nehenzellengurtel und die umringte 
SchlieGzelle geteilt“ . Wie wir in den Bildern von Bryopliyllum  und 
Sempervivum. (Taf. V, Fig. 13) zcigen, muG dieser Teilungsmodus 
eigentlich schon von Anfang an die Micellierung hervorbringen: erst 
die Bildung der SchlieGzellen selber bedingt durch das Aufgehen den 
Gegensatz zu der Micellierung der Nebenzellen

Da bei manchen Sempcrrńrum-Arten (z. B. S. giganteum) nicht 
alle angelegten Stomata auch wirklich ausgebildet werden, kann man 
die Lagerung der Micellierung wahrend der Entstehung gut an den 
stehengebliebenen Stucken studieren. Von einem gewissen Werte ist
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uns die Arbeit von W asserm ann (82), die die Lagę der Wandę und 
ihr Alter sehr nett auch die Abweichungen durch anomale Kultur 
wiedergibt. Auch Haberlandt (3) schildert die Entstehung eingehend.

Die Entwicklung ist von 2 sehr merkwiirdigen Regeln beherrscht, 
die schón den Zusammenhang zwischen Micellierung und Wandbildung 
beleuchten. Erstens: die Querwand liegt immer in der Langs-Richtung 
der Micellierung. Nach ihrer Bildung wird die neue Wand in der 
Micellierung verdreht; dadurch mufi eine andere Anordnung der 
neuen Wandę entstehen. Da bekanntlich die Lagę der mitotischen 
Figur bei der Zellteilung der mabgebende Faktor ist, so ist ohne 
Zweifel der Kern von EinfluG auf die Micellierung der Zellen und damit 
auch auf die neue Wandung. Man kann sehr wohl die Einzelstadien 
der Verkummerung finden: erstens die, bei denen die innerste Zelle 
noch die urspriingliche Micellierung vor Anlage der Querwand bei- 
behalten hat, oder die, bei denen die Drehung erfolgt ist, bezw. die 
anders micellierten Wandlamellen angelegt sind. Diese Vorgange 
sind uber die Entstehungsgeschichte der Spaltóffnungen von Crassu- 
laceen hinaus von einer sehr groGen Bedeutung, weil sie uns einen 
Schritt weiter in die Vorgange bei der Histogenie blicken lassen.

Wir móchten nur kurz aus unseren Untersuchungen vor- 
wegnehmend andeuten, daG bei den eigentlichen Scheitelzellen ganz 
ahnliche Erscheinungen feststellbar sind; auch in den verkummerten 
Stomata wiederholt sich derselbe Vorgang. Zunachst sind die 
Micellierungen der diinnen Wandę der Langsstellung parallel. Dann 
erfolgt langsam in der Mitte die Bildung der Radiomicellierung; die 
Folgę bei der VergróGerung ist das Aufgehen der Zellen. Zum Teil 
sind die Bilder so schón, daG man das ais ein Praparat fur das 
Praktikum geben kann.

Wie schon Metzeler(83) in seiner sehr fleiGigen Arbeit hervorhebt, 
sind die Epidermen der meisten Crassulaceae kleinzellig und nur mit 
einer diinnen Kutikula versehen. Das verwundert uns eigentlich, weil 
wir sonst gerade bei Xerophyten die Verdickung der Kutikula gewohnt 
■ sind. Wir haben weder starre Wandę in der Epidermis noch in den 
Wassergeweben der Crassulaceen. Es zeichnen sich die Sukkulenten, 
nach l lu b er  (85) durch geringen osmotischen Druck oder, sagen wir 
besser, durch restlose Absattigungsmóglichkeit der Saugkraft infolge 
der diinnen Wandę aus. Diese Art von Wassergeweben geben keine 
starkę Gewebespannung beim Eintrocknen. Es werden zwar auch 
etwas Runzeln und Falten gebildet, aber da kein Einschrumpfen in 
bestimmter Richtung erfolgt, so ist keine einseitige Beanspruchung der 
Epidermis vorhanden. Der Spaltóffnungsapparat ist durch die Neben- 
zellen mit ihrer ausgesprochen antagonistischen Micellierung, die ein 
Schrumpfen in unserem Falle in symmetrischer Art und Weise bedingt, 
vor Spannungen geschiitzt. Wir bitten hieriiber Bene cke (25) und 
Haberlandt  (3) zu vergleichen. Die Epidermis der meisten 
Crassulaceen, besonders aber der untersuchten Arten, ist kein Wasser- 
speicher und daher besteht auch kaum ein Hóhenunterschied zwischen 
den sonstigen Epidermiszellen und dem Spaltóffnungsapparat, wie wir 
das z. B. bei Tradescantia so schón kennen. Die Verwachsung und 
groGe Ausbildung der AuGenhórner der SchlieGzellen wird bei der



25
Benetzung sicherlich eine Rolle spielen. Das Vorhandensein von 
Wasserspalten bei einer Reihe von Arten (80) bedeutet einen nur 
scheinbaren Widerspruch zum zeitweise trockenen Standorte, der sich 
durch das periodische Vernassen auch dieser Standorte verstehen lafit.

Vom sonstigen Bau sei nur das auBere Gelenk und das Umfassen 
der Stomata von unten noch erwahnt. Die Wandungen sind 
asymmetrisch verdickt.

Am meisten Aehnlichkeit mit den Crassulae.eae hat von unseren 
untersuchten Objekten

b. Portulaca gran diflora,

das wir von sehr heiBen Stellen der Insel Reichenau (im Untersee) 
sammelten. Es handelt sich, wie bei den meisten Vertretern der 
Familie, um eine einjahrige Sukkulente. Die Pflanze besitzt an den 
fleischigen weichen Blattern eine niedrige Epidermis (Metzeler, 83). 
Die Epidermiszellen sind etwas gewellt und schlieBen den Spaltóffnungs- 
Apparat mit seinen drei Nebenzellen ein, die im Kreise zweischneidig 
angeordnet, an GroBe abnehmen. Die Aehnlichkeit mit den Crassu- 
laceen ist grofi. Es findet sich zwar bei So le reder  (80) die Angabe, 
daB die Mehrzahl der Portulac.aceae nur zwei Nebenzellen, je eine 
rechts und links vom Spalte besaBen, aber gerade die Abbildung 
daselbst bezeugt die gleichen Verhaltnisse wie bei der von uns unter
suchten Art; der Antagonismus ist richtig gewahrt.

Bei der hinsichtlich des Standorts anormalen Montia haben wir 
keine ausgesprochenen Nebenzellen; der Antagonismus lafit sich aber, 
wenn auch nicht ganz leicht, feststellen.

Von den Aizoaceac stand uns nur eine strauchige Form zur Ver- 
fiigung. Die Epidermiszellen sind wie bei den meisten normalen 
Arten klein und niedrig und von nur einer verhaltnismaBig dunnen 
Kutikula bedeckt. Anders ist das bei den Arten, die sogenannte 
Blasenzellen ais Wasserspeicher in der Epidermis tragen; rechts und 
links von den SchlieBzellen stehen die beiden deutlich antagonistischen 
Nebenzellen, die den Apparat fast oder auch ganz umschliefien, wie die 
Zcichnung wiedergibt. Aufier diesen kleinen Nebenzellen Solereders  
(80) sind auch noch die Epidermiszellen an den Enden mehr oder 
minder deutlich zu erkennen und antagonistisch, so daB der Apparat 
eine gewisse Aehnlichkeit mit dem vom Ditmthus (Taf. VII, Bild 8, Fig. 1 2) 
bekommt, Die Spalten stehen auf der Epidermis quer zur Langs- 
richtung des Blattes; wir konnten ein schwaches Ausbilden des 
Hantellumens erkennen.

Ais Vertreter des anderen Typus der Blattsukkulenten mit 
weichen Blattern untersuchten wir einige

c . B ego n iaceae .

Die Blattąuerschnitte haben, wie wir das von Tradescantw her 
kennen, machtige Wasserspeicherepidermen auf beiden Seiten (Taf. IX, 
Fig. 14). Die Zellen sind sehr groB und umfangreich; dabei sind sie 
ąuermicellat, was eine Kontraktion beim Schrumpfen gegen die 
Micellierung bedingt, eine auch sonst auffindbare Erscheinung ( 18c u. 20)*

Fedde, Rep. Beih. CXXIII. 4
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Es mussen sich daher in der Richtung senkrecht zur Micellierung Zug- 
krafte auswirken. Die oft kollenchymatóse Beschaffenheit der Vertikal- 
wande wird wohl auch einen Widerstand bedingen. Die Spaltóffnungs- 
apparate sind immer in eine besondere, oft um ein yielfaches kiirzere 
Epidermis eingebettet, welche die Atemhóhlen bedeckt. Sei es, dafi 
diese Teile nur eine einzige Spaltóffnung fiihren, oder sei es, dafi sie, 
wie abgebildet, in Gruppen von 3—6 zusammenlagern, immer sind die 
diinneren Epidermen irgendwie umfangreicher ais sie im voIlgesogenen 
Zustande sein miifiten. Das schon mufi, wie Benecke(25)  betont, 
einen gewissen Schutz gegen Spannungen ergeben. Einerseits sind 
sie schon durch die mangelnde Anheftung an das Mesophyll aus den 
Spannungen durch die Kontraktion vertikal zur Blattflache herausgelóst; 
andererseits wirkt diese zu grofie Flachenausdehnung (Tab. IX, Fig. 14, 
Bild 1 u. 3) schiitzend gegen die Flachenkontraktion. Die Spalt- 
óffnungen sind von Nebenzellen umgeben, die ausgesprochen anta- 
gonistisch micellat sind. Das gibt eine zusatzliche Dehnbarkeit der 
Nachbarschaft der Spaltóffnungsapparate in der Flachę und schiitzt 
wiederum die Stomata.

Noch in anderer Hinsicht sind die Spaltóffnungsapparate mit 
ihren Nebenzellen merkwurdig. Wie Stras burger (76) zeigte, ist die 
Entwicklungsgeschichte die gleiche wie die der Crassulaceae und fiihrt 
zum Umgebensein der Schliefizellen mit ein bis zwei Kreisen von 
Nebenzellen. Das ist eine sehr schóne Konvergenz zu den yerwand- 
schaftlich einem ganz anderen Kreise angehórigen Crassulaceae. Wir 
bitten iiber Einzelheiten besonders die Arbeit von F e l le r e r  (86) 
zu vergleichen.

Es ist in diesem Zusammenhange angebracht, etwas iiber die 
Entstehung des Antagonismus der Stomata auch anderer Arten zu 
sagen. Nach den Angaben von Prant l  (siehe Solereder,  Erganzungs- 
band, S. 321, 80) entstehen die Nebenzellen des echten Rubiaceentypes, 
des Caryophyllaceentypes unddesCruciferentypes, wie oben geschildert, 
durch Teilungen einer Urzelle, die damit allmahlich die Schliefizellen 
formt. Es erfolgt die Entstehung nach der Regel, dafi die neue Wand 
nach der Richtung der Micellierung der Mutterzelle streicht; anders 
geartet ist die Entstehung der Schliefizellen beim falschen Rubiaceentyp, 
bei vielen Monokotyledonen, bestimmten Porłulacaceae und Proteaceae. 
Da werden die nicht aus gleicher Urzelle entstehenden Nachbarzellen 
zur Teilung angeregt, strecken sich senkrecht zur tangentialen Ober- 
flache der Stomata und setzen die Wand dann sekundar ein. Da das 
Strecken und die Wandbildung eine tangentiale Micellierung zur 
benachbarten Nebenzelle voraussetzt, ist wieder die Regel, wenn auch 
auf anderem Wege, gegeben. Die vielen Nebenzellen Coniferae, 
Cycadaceae und Monokotijledoneae entstehen iibrigens, gleich wie die der 
obigen Typen, mit nur zwei Nebenzellen; dagegen ist das bei dem 
Ranunculaceentyp nicht der Fali; dort nehmen die Zellen von selber 
die andere Micellierung an. Wir fanden bei einem Teile von ihnen 
(Ranunculus lanuginosus) keinen guten Antagonismus der Zellen an 
den Enden. Es ware móglich, dafi ein Zusammenhang zwischen der 
Micellierung und Entstehung insofem bestande, ais die Einwirkung auf 
die Nebenzellen von der Schliefizelle aus geringer ware. Bei manchen
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Orchidaceen fehlt bekanntlich auch der Antagonismus der Nachbar- 
zellen an den Enden; auch das kónnte nach obigem vielleicht ver- 
standlich werden, die Seiten haben ihn immer; dagegen haben wir bei 
einer ganzen Reihe von anderen Ranunculaceen einen glanzenden 
Antagonismus beobachtet, wenn auch, wie im abgebildeten Falle, 
die Anheftung der Nebenzellen wechselte. Es muG also von der sich 
teilenden UrschlieGzelle ein gewisser EinfiuG auf die Nachbarzellen sich 
geltend machen, der zu ihrer antagonistischen Micellierung fiihrt. 
Schon nicht mehr ganz in diese Abteilung der sukkulenten Blatter 
gehóren die lederigen Blatter von Viscum album Die Zellen haben 
auGen auf der Epidermis einen machtigen Kork- und Kutinpanzer. Wie 
das von So le r e d e r  (80) fur die Familie ais kennzeichnend hingestellt 
wird, steht rechts und links vom Spalte je eine kleinere Nebenzelle. 
Die Ruckwand der SchlieGzellen gegen diese ist deutlich diinn, ja die 
Nebenzelle kann mit einer diinnen Wand gegen die Nachbarzelle 
seitlich angrenzen; dagegen ist die Wand gegen die Enden derSchlieG- 
zellen und an dereń Verlangerungswand der Nebenzellen deutlich 
verdickt. Der Antagonismus ist deutlich zu erkennen.

Auf dem Schnitte fallt sofort die starkę Verdickung der Mitte der 
Spaltóffnungszellen auf, wahrend die Enden diinn sind. Wir haben 
einen deutlichen Cyperaceen-Typ im hantelfórmigen Lumen. Es 
stimmt nur nicht die eifórmige Gestalt der SchlieGzellen.

Mit der Mistel haben wir die weichblatterigen Formen verlassen 
und wenden uns den dicken, aber lederigen starren Blattern zu; sie 
haben eine starre, harte Epidermis. Wir beginnen unsereBetrachtungen 
mit den einfacheren Typen. Ihre Zahl kónnte ins ungemessene 
vermehrt werden, wenn uns nicht der Rahmen unserer Arbeit zur 
Beschrankung zwange.

d. H arłlau b b la łłer. Haufige  V e r d i c k u n g  der Mitteltei le.  

a) A llg e m e in e  Typen.

Die Behandlung der Blatter dieser Gruppe ist bekanntlich beinahe 
ein Studium fur sich, so groG ist die Mannigfaitigkeit, die uns hier 
entgegentritt. Wir kónnen und wollen daher nur einen Ausschnitt aus 
weiter ausgedehnteren Studien wiedergeben, zumal da sie iiber die 
Bedeutung der Spaltóffnungen hinausgreifen miiGten.

Mit den meisten Nadelhólzern haben die Hartlaubgewachse die 
starkę Ausbildung der Epidermis und oft auch der Hypodermis 
gemeinsam. Machtige starre, verholzte und kutinisierte Schichten 
legen die Bewegungsfahigkeit der Hautgewebe fest. Im Inneren 
kónnen die weicheren Mesophyllgewebe zum Eintrocknen gekommen 
sein, wahrend der starre AuGenpanzer seine Gestalt beibehalt. Es 
ware ein Irrtum zu glauben, daG dabei nicht groGe Gewebespannungen 
wirksam waren; sie werden nur durch den AuGenpanzer abgeglichen. 
Zerteilt man solche Blatter, so kann man allerhand Trockenbewegungen 
und Gewebespannungen feststellen. Es ist daher verstandlich, daG die 
Spaltóffnungen gegen die im Bau der Blatter liegenden Trocken
bewegungen geschiitzt sein miissen. Die Wege hierzu sind mannigfaltig.

4*
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So kann die ganze Spaltóffnung innerhalb des Blattes in 

besonderen Gruben eingeschlossen werden, wofur Neriurn oleander 
ein bekanntes Beispiel ist. Wahrend hier fórmlich eine Unterseite 
nesterartig auf das ganze Blatt verteilt ist, kann in anderen Fallen nur 
ein einzelner Apparat mit seinen Nebenzellen aiiein eingesenkt 
erscheinen (Hakea suareolenś). Nicht so extrem sind die Apparate 
von Olea oleasłer, bei denen die Nebenzellen hornartig den Apparat 
umfassen.

G rff diese Bauart verhaltnismaGig wenig in die Gestalt des 
Apparates ein, weil die Abgleichung der mechanischen Einfliisse durch 
die Umgebung gewahrleistet ist, die besondere Verdickungen zeigt und 
fórmlich den Apparat aus dem Getriebe der Haut herausnimmt, so ist 
eine groGe Aenderung bei solchen Gestaltungen zu verzeichnen, wo 
die Kutikularschichten der Epidermis sehr stark sind und die AuGen- 
hórner der Stomata mit den dicken AuGenschichten verschmelzen. 
Bei Eucalyptus globidus und Ilex aąuifolium  kónnen wir das feststellen. 
Wahrend zum Beispiel bei Oleasłer (Taf. VIII, Fig. IS» Bild 7— 11)  
ein einfaches AuGengelenk, eine Verj(ingung der Nebenzellen, genugt, 
um eine Beweglichkeit zu ermóglichen, kann das bei diesen Typen 
so nicht gehen. Es wird auf die Verdickung der dem Spalte zu 
gelegenen AuGenwande der SchlieGzellen Verzicht geleistet und diese 
sehr klein und dunn gemacht (Ilex aąuifolium, Taf. VIII, Fig. 15, 
Bild 1 u. 2; Eucalyptus). Die Hauptbewegung erfolgt dagegen im 
Inneren: hier sind die Nebenzeilwande diinnwandig. Wir haben also 
folglich zweifelsohne eine starkę Bewegung in der Vertikalen durch 
Abrundung der Zellen. Diese vertikale Bewegung hat ein Zuriick- 
weichen in der Horizontalen zur Folgę. Die Riickwande und Bauch- 
wande sind diinn gebaut, aber auch die Radiomiceliierung der nach 
dem Vorhofe gewandten Teile hat Bedeutung fur das Óeffnen des 
Spaltes. Damit aber die Bewegung gut von statten geht, sind zwei 
Dinge nótig: erstens eine gewisse Starrheit der Mittelteile der Innen- 
wande, zweitens eine dfinne Wand vor der Stelle des Zusammen- 
stoGens der beiden SchlieGzellen. Diese Enden sind nicht eng begrenzt, 
sondern auf einer weiteren Strecke diinnwandig.

Wir haben zwar gewisse Anklange an die Coniferen, aber doch 
eine andere Konstmktion. Die Nebenzellen sind antagonistisch 
micelliert und in beiden Fallen in groGer Zahl vorhanden. Da die 
Kutinwande von oben gesehen sehr wenig doppelbrechen, so ist das 
Studium derMicellierungderdarunter gelegenen Wandę sehr erleichtert.

Die Verdickung der Mittelteile der SchlieGzellen konnten wir mehr 
oder minder ausgepragt bei allen feststellen, was sich besonders auf 
den Langsschnitten ais hantelfórmiges Lumen und an den diinnen 
Wandungen der apikałen Querschnitte kundgibt.

Wir untersuchten Mahonia aąuifolium, Hellcborus foetidus, 
Laurus nobilis, Eucalyptus ylobulus, Baxus semperuirens, TJex aąui
folium , Polygala chamaebuxus, Andromeda polifolia, Arctostphylos 
uva ursi, Wiododendron pontic.nm, Pirola rotundifolia, Hedera Helix, 
Quercus ilex, Olea europaea oleasłer, Neriurn oleander, Vinca. minor.

Die Verjiingung der AuGenwande setzte bei einer Reihe von Arten 
plótzlich ab, so daB schon in der Aufsicht deutlich die Gestalt deś
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Gramineentypes im weiten Sinne herauskam Rhododendron, Andromeda, 
Arctostaphylos, Firola, Eucaiyptus, Bnxus, Vinca, Neriam, Quercus 
ilex, Poły pala, Helleborits, Oleaster, Lanrus).

Die diinnen Gelenke vor der Vereinigung der Wandungen zur 
gemeinsamen Wand an den Endblasen konnten wir immer finden, so 
daC eine Bewegung in der Horizontalen nach Art der Gramineen 
durchaus gewahrleistet ist. Copeland hat diese Dinge iibrigens 
besonders bei Ericaceae (46) schon erwahnt. In manchen Fallen ist 
die diinne, unmittelbar neben der gemeinsamen Wand gelegene Stelle 
auberordentlich schmal (Lamus, Taf. IX, Fig. 16, Oleaster), so daB 
man eher an eine Gelenkstelle zwischen der yerdickten gemeinsamen 
Wand und den Mittelleisten denken muC. Wie bei den Coniferen und 
Grasern ist die Verdickung dieser gemeinsamen Wand sehr haufig. 
Sie fuhrt meistens ein T-formiges Stuck (Taf. IX, Fig. 16, Bild I—3), 
da sie nach rechts und links iibergreift. Wir bekamen das bei 
Helleborus (Taf. X, Fig. i6a, Bild 5), Mahonia (Bild 1, Fig. i6a), 
Laurus, Quercus ilex (Bild 6, Fig. 16), Buzus, den Ericaceae, Poły gala, 
Oleaster (Taf. VIII, Bild 7, Fig. 15), Oleander, Vinca sehr gul zu sehen.

Hinsichtlich der Micellierung haben wir einerseits in der Haupt- 
masse der Falle auch in der yerdickten Mittelleiste die Radiomicellierung. 
Zwei Falle wurden aber von uns aufgefunden, bei denen unzweifelhaft 
die Langsmicellierung nach Art der Gramineen und Coniferen fest- 
zustellen war: Laurus nobilis und Ouercus ileż. Wir sehen, daft man 
darauf keinerlei phylogenetische Mu(3-Verbindungen konstruieren kann. 
Es kann eben ein solches Merkmal auch konvergent auftreten. Die 
Verbindung von Laurus nobilis mit Quercus ilex wird wohl niemand 
allen Ernstes direkt yersucht haben, und wer den Bau der Stomata der 
anderen Quercus-Arten und den speziellen Bau von Quercus ileż an- 
sieht, wird auch nicht eine Aehnlichkeit mit Coniferen konstruieren 
wollen. Wir heben das im Hinblick auf Casuarina besonders hervor. 
Von oben gesehen hat der Apparat von Quercus ilex infolge der 
Tangentomicellierung der Ruckseite und Radiomicellierung der Bauch- 
seite eine gewisse Aehnlichkeit mit denen der Coniferen. Wir halten 
das aber durch die Gleichheit der mechanischen Beanspruchung bedingt. 
(Taf. IX, Fig. 16, Laurus und Quercus).

Dasselbe kann man wohl fraglos mit K aufm ann (68) von der 
Verholzung der SchlieOzellen aussagen, die bei Laurus und Qucrrus 
ilex von G u tten b erg  (8 u. 88), fur Camellia von He i 1 bron n (89), 
fiir Hedera heliz und Mahonia von Kaufmann (68) angegeben wird; 
die Riicken- und Bauchwand sind aber von diesem Vorgange aus- 
genommen. Wahrendman nach der Verholzungim Alter bei Camellia {68) 
keine Bewegung und Infiltration mehr feststellen konnte, gelang es in 
der Jugend bei den unverholzten Stomata leidlich. Dagegen sind bei 
Mahonia und Hedera (Taf. X, Bild 4, Fig. i6a) sehr wohl die SchlieO- 
zellen auch im yerholzten Zustande (68) beweglich, wenn auch etwas 
trage. Die Verholzung legt die Mittelstiicke fester, sodafi zur Bewegung 
Gelenke und Endblasen notwendig werden.

G u ttenberg  (8 u. 88) deutet mit Recht die Verholzung der 
Mittelleisten von Quercus ilex und natiirlich auch der Coniferen usw. 
ais einen festen Yerband der Mittelstiicke mit den bęweglicheren Polen.
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Es handelt sich dabei aber weniger um die xerophilen Pfianzen ais um 
solche mit harten Epidermen. Wir mochten an dieser Stelle ubrigens 
hervorheben, daC die Verholznng der Mittelleisten auch bei den 
Ghramineae und Cyperaceae beobachtet, ja sogar oft regelmafiig vor- 
handen ist. Die erste Beobachtung stammt von H elm ing (87). Sehr 
haufig allerdings ist die Phloroglucinreaktion nicht vorhanden, dagegen 
die schon etwas haufigere Maulesche Reaktion und gar die Plautsche 
konnte Kaufm ann oft nachweisen. Inwieweit die Plautsche Reaktion 
mehr einem physikalischen Zustand ais einen chemischen andeutet, 
das mochten wir ais Frage aufwerfen. Die Plautsche Reaktion 
versagte nach K aufm ann (68) bei Pon annua, Olyceria fluitans, 
M ilium  effusum, Carex pallescens, C. rernota, C. Oederi. Eigentumlicher- 
weise tritt die Phloroglucinreaktion (Miscantlms) nach dieser Autorin 
in der Jugend auf und versagt im Alter.

Wir wollen den dort geaufierten Ausspruch betonen: „Nach der 
Anatomie und der Bewegungsmechanik des Spaltoffnungsapparates zn 
urteilen, werden an die Mittelstiicke der SchlieCzellen besondere An- 
spriiche gestellt in Bezug auf Druck- und Biegungsfestigkeit der Wandę, 
da die Parallelverschiebung der Schliefizellmittelstucke beim Oeffnen 
und SchlieGen eine gewisse Festigkeit und Starrheit der betreffenden 
Zellpartien voraussetzt“ . Die Nebenzellen bleiben, wenn Bewegung 
stattfindet, unverholzt wegen der grófieren Beweglichkeit und Elastizitat 
der unverho!zten Zellulose. In sehr vielen Fallen sind die Apparate 
unten besonders an den Seiten umwallt, wie bei Mahonia (Tab. X, 
Fig. i6a, Bild 1—4), Quercns ilex, Ilex aąuifolium  (Tab. IX, Fig. l6, 
Bild 4 u. 5), Oleander, Eucalyptus, Buxus, Helleborus, (Tab. X, Fig. l6a, 
Bild 5 u. 6), Hedera helix, Rhododendron, Pirola. Am eigenartigsten 
ist das bei Buxus der Fali, wo Zipfel weit in die Atemóffnung hinein- 
ragen (Tab. VIII, Fig. 15, Bild 6).

Was die Einzelheiten des Baues sonst anlangt, so herrscht, wie 
man das ja bei einer nur nach physiologischen Gesichtspunkten zu- 
sammengestellten Gruppe erwarten muB, eine grofie Mannigfaltigkeit; 
denn jede Pflanze tragt ihre phylogenetische Geschichte in sich. 
Drimi/s, Mahonia und Helleborus sind auf dem Querschnitte ais 
TTelleborus T ypen zu bezeichnen. Die Verdickung unten ist vóllig 
gleichmaftig, oben dagegen asymmetrisch. Unten ist die Spaltoffnung 
verschmalert, sodaB ein inneres Gelenk innerhalb des Querschnitts- 
bildes entsteht. Die Nebenzellen haben oben ein Gelenk gegen das 
Stoma, unten ist die gesamte Wand der Nebenzelle diinn. Beim 
Oeftnen tritt ein Herausheben ein.

Die Ericaceae haben oft an sich etwas emporgehobene Stomata 
wie Rhododendron. Die Verkniipfung mit den Nebenzellen ist schmal; 
die Enden der Stomata sind oben ziemlich frei, sodafi eine Bewegung 
leichtvon stattengeht. Wachsbelage (Andromeda) oderHaare sorgen fur 
eine schlechte Benetzung. Es handelt sich eigentlich weniger um 
richtige Xerophyten ais um Pfianzen, die an Standorten wachsenund 
transpirieren, die mindestens zeitweise kalte Boden haben und dereń 
Wurzeln gerade in dieser Zeit verschlossen sind und wenig Wasser auf- 
nehmen kónnen. Auch eine schwer benetzbare Behaarung der ein- 
gerollten Blatter ist haufig (Ledum).
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Besonders móchten wir das Herausstehen der Stomata ans der 

Epidermis bei Pfianzen betonen, die ihre Stomata in Gruben (Nerium) 
versenkt oder innerhalb eines Haarbelages stehen haben.

Eine besondere Eigenheit stellt fraglos der merkwiirdige Besatz 
der AuOenóffnung mit Kutikularzapfchen dar, der sich besonders schón 
bei Quercus Ilex  (Tab. IX, Fig. 16, Bild 4 u. 5), aber auch bei anderen 
mediterranen Macchienpflanzen sich vorfindet, so bei Ruscus aculeatus 
(siehe G uttenberg  (8 u. 88). Sie werden zumeist (so auch von 
H ab erlan d t [3]) ais eine Erschwerung des Austrittes der Luft aus den 
Stomata gedeutet; man kónnte aber eher an eine Verhinderung der 
Benetzung denken. Wer die Hauptvegetationszeit der Macchien im 
Spatherbst bis Friihjahr gesehen hat, der weifi, dafi zu dieser Zeit doch 
ein nicht unbetrachtlicher Regen und Tau fallt.

b. Hakea.

Ein ganz eigenartiger Typus von Spaltóffnungen findet man bei 
Hakea-Arten (Tab. IX, Fig. 17). Die Blatter sind eigentlich in dornige, 
rutenartige „Zweige“  umgewandelt, wenn wir ohne Riicksicht auf die 
morphologische Dignitat uns ausdriicken wollen; daneben wachsen die 
Pfianzen an sehr trockenen Standorten. Aus der Arbeit von Renner (90) 
entnehmen wir eine Zusammenstellung der Herabsetzung der Tran- 
spiration durch solche Versenkung: Agave americana 3 1% , Hakea 
suareolen 37% , H. leucopłera 46°/0, Dasylirion atrichum 42% , Nerium  
oleander 77% , Elegia 53%■  Dies sind die Extreme der Senkung der 
Transpiration durch Versenkung, die sonst etwa 30% betragt. Aber 
neben dieser Verhinderung der Transpiration diirfen wir nicht die 
Gewebespannung vergessen, die bei einem solchen stielrunden Ruten- 
blatte eintritt, wenn das Wasser im Inneren des unnachgiebigen 
Kórpers verschwindet. Es ist daher gar kein Wunder, wenn diese 
Rutenblatter vóllig im Bau manchen Rutenzweigen gleichen. Das 
Wassergewebe im Inneren der unifacialen Blatter ist mit Gefafibiindeln 
versehen, die lange Sclerenchymfasern ais Belage fuhren. Auł dem 
Querschnitte glaubt man durchaus einen Stammteil vor sich zu haben. 
Eine besondere Richtung der Micellierung ist nicht scharf festzustellen. 
Manchesmal kónnte man versucht sein, eine radiale Richtung anzunehmen. 
Dagegen gibt der Langsschnitt vóllig klare Bilder; wir haben eine 
ausgesprochene Quermicellierung aller parenchymatischen, derb- 
Wandigen Elemente. Das muC mehr oder minder bei Wasserverlust 
zu einer Verkiirzung der Lange fuhren, soweit dazu die derbwandigen 
Zellen gebracht werden; aber die Fasern leisten da schon Widerstand. 
An dieses zentrale Wassergewebe grenzen die radial angeordneten 
Strebezellen (80) an. Diese sind oft vóllig saulenfórmig mit verbreitertem 
FuGe und Enden und sehr derbwandig. Die Micellierung ist radio- 
micellat hinsichtlich des Querschnittes und langsmicellat hinsichtlich 
der Langsausdehnung der Zelle. Zwischen den Strebezellen ist das 
diinnwandige Palissadengewebe eingereiht, das damit vóllig aus den 
Trockenspannungen herauskommt. An der Grenze der Epidermis 
findet man langsgestreckte und langsmicellierte Fasern. Die Epidermis 
selber hat hohe Zellen, die zwar wenig doppelbrechen, aber auf dem 
Querschnitte radio-, auf dem Langsschnitte ąuermicellat erscheinen.
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Durch die Strebezellen scheint die Epidermis abgestiitzt zu sein. 
Immerhin werden aber in ihr selber Trockenspannungen auftreten. 
Die Gruben der Stomata sind oben durch sehr dickwandige Hórner 
abgesteift und unten grenzen die Spaltóffnungsapparate nochmals, wie 
derQuerschnittnach Porsch  und noch besser der tangentiale Flachen- 
schnitt (Taf. IX, Fig. 17, Bild 2) zeigt, an einen dicken Membranring. 
Diese Gruben sind in unserem Falle radial, aber in anderen auch noch 
schief verschoben. Die Apparate selber sind auf beiden Seiten von 
Nebenzellen mit diinneren Wandungen besonders unten umgeben, die, 
wie die Querschnitte zeigen, nach unten weit vorgewólbte Gelenkwande 
bilden, wie wir sie ja auch bei Grasartigen oft antreften.

Die Seitenwande der Schliefizellen geben reine Zellulosereaktion. 
Die zwei Nebenzellen werden nach S tras burger (76) sekundar durch 
Aufteilung der benachbarten Zellen erzeugt; sie sind deutlich anta- 
gonistisch langsmicellat. Es kommt dann nach aufien zu eine besonders 
oben dickwandige Zelle, die ebenfalls in der Grube liegt. In sehr 
starkem Mafie ist der Spaltoffnungsapparat nochmals in die Nebenzellen 
versenkt. Er hat auf dem Querschnitte deutliche Aufienhómer; die 
Innenhorner fehlen fast. Die Verdickung der Aufien- und Innenwande 
istganznach Grasartsymmetrisch. Der apikale Querschnitt zeigt jedoch, 
dafi die grofien Endblasen dunnwandig sind (Bild 4). Der Langsschnitt 
(Bild 5) ergibt ein sehr deutliches Hanteilumen. Von der Flachę 
betrachtet fallt die schlanke Form der Spaltóffnungen sofort auf, die 
sich nur sehr wenig von der vieler Carices unterscheidet. Der Spalt 
selber ist nur gewóhnlich kiirzer und die Endblasen etwas grófier ais 
dort. Die Verdickung hat ausgesprochene Radiomicellierung (Bild 1).

Die Betrachtung des Apparates in Anwendung des biogenetischen 
Lehrsatzes ist von Porsch  (35) so griindlich vorgenommen, dafi wir 
nur auf diese Arbeit verweisen kónnen. Auf den Keimblattem (Bild 6) 
ist der Apparat unversenkt. An den noch fiachigen Primarblattem 
sieht man schon die Versenkung in die Nebenzellen und das GróOer- 
werden der anderen Epidermiszellen, die nicht versenkt sind. Die 
Starkę der Versenkung in die Nebenzellen und das Zusammenwólben 
der anderen Epidermiszellen, wodurch die Grube nochmals oben 
verengt ist, ist an den Rutenblattern deutlich sichtbar. Wir zitieren 
hier Porsch  wórtlich: „So zeigt uns die zylindrische, radiar gebaute 
Fieder des spateren Blattes einen Spaltoffnungsapparat, der in allen 
Einzelheiten seines Baues die Vollendung dessen darstellt, was der 
Apparat des Jugendblattes auf einer viel tieferen Stufe zeigt, obgleich 
das letztere in seiner fiachigen Blattspreite eine ungleich bedeutendere 
Transpirationsgrófie besitzt, und dies blofi deshalb, weil es ais 
atavistisches Organ einer friiheren Anpassungsepoche iiber seinen 
urspriinglichen Zustand nicht hinaus kann“ .

Beim Obergehen auf trockenere Standorte kónnen Formenkreise 
mit schon durch Anpassung an feuchte Stellen zu sehr festgelegter 
Blattgestalt die Blatter ruckbilden. Einen Weg hierhin stellt die 
Bildung der

g. Phyllodien
dar. Die Phyllodien bestimmter Akazien sind ein so bekanntes Beispiel 
fiir die Wiederholung der ancestralen Gestalt durch die Keimlinge, dafi
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daruber kaum mehr etwas gesagt zu werden braucht. Auch hinsichtlich 
der Stomata wiederholt sich dasselbe Spiel. Wirwollen an den Beginn 
unserer Untersuchungen den Satz von Porsch {35) setzen: ,,Im 
Spaltóffnungsapparat des Blattstieles, der also kaum nach einer 
bestimmten Richtung hin stark zugespitzte und historisch gefestigte 
Entwicklungstendenz hatte, muBte die Anpassungsnotwendigkeit einen 
viel giinstigeren Ansgangspunkt fiir eine Neubildung finden ais in 
jenem der Blattspreite". In den Keimblattern und den ersten Primar- 
blattern wiederholt sich nach dem biogenetischem Lehrsatze die 
ancestrale Gestaltung nicht nur der Form sondern auch des anatomischen 
Baues. Ja bei manchen Stiicken von Acacia heterophylla werden an 
jeder Knospe die ersten Blatter noch angelegt und allmahlich die 
Gestaltung der Phyllodien erreicht. An den Keimblattern findet man 
schwach eingesenkte Spaltoffnnngen, wie sie Porsch beschreibt. Die 
fast normalen Schliefizellen tragen stark abgeschragte Verdickungen 
der Aufien- und Innenwand, wahrend die Bauch- und Riickenwand 
recht diinn ist. Die zwei schmalen Nebenzellen sind deutlich, wie das 
nach S o le red e r (80) typisch fur die Mimoseae ist, und dazu dem 
Spalte parallel. An den Fiederblattern (Taf. XI, Fig. 18, Bild I i)  sind 
die Stomata noch mehr eingesenkt; wir móchten das aber weniger ais 
Trockenheitsanpassung, denn ais Benetzungsschutz, wie bei vielen 
Hygrophyten, deuten. Es soli sich das bei den meisten Pflanzen mit 
beweglichen nyktonastischen Fiedern vorfinden. Es erscheinen neben 
breiten und niedrigeren, normalen Stomata schon gelegentlich 
etwas hóhere. Die Stomata auf dem Stiele dieser Fiedern sind etwa 
gleichgestaltet.

Ein ganz anderer Typ von Spaltóffnungen findet sich bei den 
Phyllodien (Taf. XI, Fig. 18, Bild 7— 10). Sie sind schmal und kurz, 
dafiir aber sehr in die Hóhe gezogen, was nach Porsch  dem Quer- 
schnittsbilde eine ganz eigenartige Gestaltgibt Die Kutinisierung setzt 
von der Kutikula deutlich ab und ist sehr stark, ergreift vor allem auch 
Anteile der Stomata, die anderswo, wie manche Anteile der Riicken- 
wand, davon frei bleiben. Die Hórner sind nach oben stark vorgezogen 
und das Stoma liegt ganz oder fast ganz in der Ebene der Kutikula 
(Bild 8— j o ) .  Schon H ab erlan d t (3) weist in seiner Physiologischen 
Anatomie auf die fast symmetrische Verdickung der Aufien- und 
Innenwande von Acacia, Hakea und Melaleuca hin. G u tten b erg(8 ) 
betont das Vorkommen des Gramineentyps und S o le re d e r  die 
Parallelstellung zur Langsachse des Phyllodiums. Dabei kann gelegent
lich eine Nebenzelle nochmals geteilt werden.

Betrachten wir die Spaltóffnungsapparate von der Flachę, so 
kónnen wir eine derbe Bauchwand der Enden der Schliefizellen gegen 
die Nebenzellen beobachten, nicht dagegen auf der Ruckseite, auch die 
seitlichen Nebenzellen haben vielfach noch gegen die Nachbarin diinne 
Wandę; ihre Micellierung ist deutlich antagonistisch (Bild 7). Die 
Schliefizellen selber haben deutliche Blasen an den Enden, die in der 
Mitte an starkę Wandverdickungen nach Art der Oyperaceae (also mit 
Radiomicellierung) grenzen. Die Endblasen sind ziemlich umfangreich, 
dagegen der Spalt selber nur kurz. Die apikalen Querschnitte und die 
Langsschnitte zeigen die Endblasen und die starkę Verdickung der

Fcdde, Rep. Beih. CXX1I1. 5



34

Mittelschicht, die oft fast ganz symmetrisch ist. Der Mechanismus ist 
offenbar ganz der der Graser. Die Gelenke der Nebenzellen sind sehr 
deutlich. Die apikalen Querschnitte (Bild 9) erinnern stark an 
viele Coniferen.

Wir betonen das im Hinblick auf die phylogenetischen Gedanken- 
gange. Es bezeugt das alles wieder, daG solche Dinge nicht unbedingt 
eine Verwandschaft anzeigen mussen, sondern eben nur konnen.

Vergleichende Untersuchungen anderer Phyllodien von Araciae 
und der Phyllocladien von der Papilionacee Carmichaelm mtstrahs 
ergaben ahnliche oder gleiche Bilder.

Wenn wir auch gewisse Kreise durch die Phyllodien und durch 
ihre Stomata zusammenbringen konnen, so bezeugt wieder das Vor- 
kommen von Phyllodien bei O.ralis-Arten (Taf. XI, Fig- 18, Bild 1 — 5), 
daG auch diese Gestaltung sehr der Konvergenz unterworfen ist. Ob 
auchhier dieBeweglichkeitderBIatterund dereń allzugroGeSpezialisation 
der zwingende Grund zu dieser Neubildung aus dem noch unspeziali- 
sierten Blattstiele war, kónnte man mit Recht fragen. P orsch  (35) 
hat wieder auf diesen Umstand aufmerksam gemacht und die Quer- 
schnitte der Phyllodien und Blatter eingehend studiert. Hierbei 
mochten wir nicht verabsaumen, die Unterstiitzung mit Materiał durch 
Herm Prof. Dr. v. F a b e r  zu erwahnen.

Schon S o le re d e r  (80) hebt das Fehlen ausgesprochener Neben
zellen bei den Gcramucecic hervor, die er noch nach H 0 0 ker mit den 
Oxalidacem vereinigt. Sowohl an den oft auf den Phyllodien er- 
scheinenden Laubblattern, wie auch an den Phyllodien selbst konnten 
wir je eine kleine Nebenzelle an jedem Apparate beobachten (Taf. XI, 
Fig. 18, Bild 1 u. 5), diese ist sicher die zweite daneben gelegene Zelle 
wahrscheinlich eine Nebenzelle. Die Micellierung beider ist aus- 
gesprochen antagonistisch, wenn auch nicht ganz leicht festzustellen, 
weil Kutinschichten in der Flachę kaum doppelbrechen, stóren sie nicht. 
Die Nebenzellen haben eine vollig andere Gestalt ais bei den Akazien 
und belegen dadurch die Konvergenz der Bildung. Die Laubblatt- 
spreite tragt die Stomata sanft eingesenkt, wie das ja die Regel bei 
beweglichen Blattern sein soli. Das fehlt jedoch an den Phyllodien 
ganz oder fast ganz. Wir untersuchten O.ralis rusciformis. Wahrend 
die Wandungen der Blattchen-Epidermis ganz diinn ist, ist sie beim 
Phyllodium recht derb; man findet daher auGen an den SchlieGzellen 
ein ziemlich deutliches Gelenk; bei Porsch  war es nur undeutlich zu 
sehen (Alter?). Innen ist die Wand der Nebenzellen so diinn, daG ein 
Gelenk uberflussig ist. Die Stomata selber sind am Blatte breiter, 
beim Phyllodium dagegen schmaler und hóher. Es nahert sich das 
etwas an Acacia an. Von oben betrachtet sind die Stomata beim 
Phyllodium kiirzer. In beiden Fallen ist die Radiomicellierung zu 
erkennen. Das hantelformige Lumen, die Endblasen und nicht zuletzt 
die Betrachtung der Flachę bezeugen, daG beim Phyllodium die 
Mittelpartie stark verdickt und gegen die Blase nach Art der Cyprracmr, 
in der Wand verdiinnt ist.

Alles in allen ist die Aehnlichkeit mit Akazien zwar sehr groG, 
aber prinzipielle Unterschiede belegen wieder, daG eine Konvergenz 
vorliegt. Auch hier ist, wie die gelegentlich vorkommenden Blattchen
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mit angedeuteten Gelenken anzeigen, der biogenetische Lehrsatz giiltig. 
Die Derbheit der Epidermis und die Uebernahme der Festigung durch 
die Epidermis erklart wohl die Konvergenz der Stomata mit Cyjjeraceae 
und Orammeae.

lnnerhalb der Leyiuniiwme sind noch auf anderem Wege Ver- 
anderungen der Assiinilations- und Transpirationsorgane eingetreten, 
von denen wir die Fliigelbildung und Rutenbildung an Stelle der 
ablalligen Blattorgane hervorheben. Wieder miissen wir auf die vor- 
zugliche Arbeit von P orsch  (35) verweisen.

h. Rułenzw eige.
a) A llgem ein es und G en isteen typ u s.

Wir haben nicht nur einen interessanten Typus derSpaltóffnungen 
an sich vor uns, sondern wegen des Vorkommens anderer Stomata an 
den Keimblattern und an zeitweise lebenden Blattern gewissermaGen 
phylogenetische Entwicklungsreihen, woriiber sich Porsch  besonders 
eingehend auGert, sodaG wir uns da kurz fassen kónnen. Das 
physiologisch Eigenartige ist erst der Umstand, daG die Kutinisierung 
die Wandung nicht nur der Epidermis, sondern auch der AuGen- und 
Innenhómer der SchlieGzellen selber ergreift. Von allen uns bekannten 
kutinisierten Membranen gilt der Satz, daG die gróGte Achse der 
Micellierung senkrecht zum Umfange ihres Querschnittes steht. Diese 
Membranen werden nachtraglich durch ErguG erzeugt und damit diirfte 
auch die Richtung der Micellierung der Dipolsubstanzen stabchen- oder 
schmal scheibchenfórmiger Gestalt zusammenhangen. Das bedingt 
eine groGe elastische Dehnbarkeit aller solcher Membranen in der 
Flachę, die man Ieicht von Kutikularhauten und letzten Endes vom 
Flaschenkork her kennt. Irgend eine besondere Dehnbarkeit in 
bestimmter Richtung der Ebene pflegen diese Membranen ebensowenig 
zu besitzen, wie eine starkę Lichtbrechung beim Beobachten in der 
Flachenansicht, wodurch das Studim der darunterliegenden Zellulose- 
schichten erleichtert wird. Leider beobachtet man daher oft nur sehr 
geringes Doppelbrechen trotz groGer Dicke und nicht sehr hoher 
Interferenzfarben.

Die gerichtete Dehnbarkeit solcher Konstruktionen wird durch 
die darunter befindliche Zelluloseschicht, nicht durch die Korkschichten 
gegeben. Um nun sicher eine gerichtete Dehnung der Wand aus- 
zufiihren, finden wir immer in extremen Fallen eine Verkurzung der 
AuGen- und Innenwande der SchlieGzellen, dafiir aber eine starkę 
Biegung der Riicken- und auch der Bauchwande. (Wir bitten die 
Bilder der Aloe- und AUium-Arten zu vergleichenl). Der Widerstand 
ist hinten kleiner, und so biegt sich der Riicken infolge der Radio- 
micellierung besonders stark, was gegen den Widerstand der Mitte 
stattfindet. Die Verdickung der SchlieGzellen ist meist asymmetriseh. 
Der Absatz der Verdickung ist nicht so plótzlich, daG man auf der 
Flachę alles Ieicht erkennt, aber ein Hantellumen pflegt in Eanpsschnitten 
sichtbar zu sein. Das Ganze bezweckt eine Zerlegung der physio- 
logischen Ober- und Innenwand in die eigentlich kurzeń morphologischen 
Ober- und Innenwande und die Riick- und seltener Bauchwand, die 
infolge der Vorwolbung auch in der Flachę wirken. Die Stomata sind

5*
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daher obcn und innen eingestellt im Flachenabzug schmaler und oft 
auch kfirzer ais in der Mitte (Taf. XII, Fig. 19). Damit eine Bewegung 
erfolgt, mufi aber auch noch eine besondere Gestalt der Nebenzellen 
vorhanden sein. Diese sind im Querschnitte mehr oder minder 
halbmondformig, weil die diinne Riickwand der Schliefizelle in sie 
hineinragt.

In Genista tinctoria kennen wir eine Form, die noch deutlich die 
lederigen Blatter behalt. Wie in einem normalen Blatte liegen die 
ebenfalls gewellten, antagonistisch micellaten Nebenzellen innerhalb der 
gewellten Epidermis, ohne sich in Grofie und Gestalt sonderlich auf 
der Flachenansicht von ihrer Umgebung zu unterscheiden. Die 
Epidermis tragt eine starkę Kutinschicht und durch dereń Verjiingung 
gegen die Schiiefizellen hin entstehen die aufieren Gelenke. Die 
Schiiefizellen tragen derbe und grofie Aufienhórner, die durch den 
Gegensatz zu den kleineren Innenhórnern die asymmetrische Ver- 
dickung der Schiiefizellen erzeugen. Die Riickwand wolbt sich etwas in 
die Nebenzellen vor. Im Langsschnitte der radiomicellaten Schliefizelle 
beobachten wir die Flantelform ohne scharfes Absetzen gegen die 
Endblasen.

Bei Genista sagitłalis sind zwar die Blatter noch vorhanden; 
jedoch haben sie offenbar keine grofie Bedeutung fiir Assimilation und 
Transpiration mehr. Diese Funktionen werden in der Hauptsache 
und fiir die meiste Zeit durch die machtigen Fliigel des Stengels 
iibernommen. Die Epidermiszellen der Blatter haben weniger dicke 
Wandę ais beim Phyllocladium und die Nebenzellen gleichen ihnen in 
Grofie und Gestalt vóllig: nur zeigen sie in Mehrzahl vorhanden eine 
antagonistische Micellierung. Die Schiiefizellen sind deutlich etwas 
eingesenkt und unten umfafit. Die Verdickungen der Schiiefizellen 
sind nicht stark und die Grofie der Ober- und Unterflache weicht wenig 
von der Mitte ab.

Am Phyllocladium dagegen sind die Nebenzellen verkleinert und 
umfassen antagonistisch-micellat den oben offensichtlich kleineren 
Spaltóffnungsapparat. Die langsgeschnittenen hantelformigen Schliefi- 
zellen sind nicht versenkt, aber die Kutinhórner sind sehr machtig und 
ebenso wie bei den anderen Epidermiszellen auf dem Querschnitte 
senkrecht zur Oberflache micellat. In der Hauptsache besteht die 
asymmetrische Verdickung aufien und innen aus solchen Kutinhórnern. 
Die 4— 5 Nebenzellen nahern sich stark der Mondform auf dem Quer- 
schnitte und haben deutlich ein aufieres Gelenk gegen die Schiiefizellen^

Bei Genista radicata sind die Blatter bereits hinfallig; sie griinen 
nur in der feuchteren Friihjahrs- und Friihsommerzeit, um in der 
Trockenzeit abzufallen. Ihre Nebenzellen gleichen den anderen 
Epidermiszellen und haben ebensolche dunnere Wandę. Die Stomata 
selber sind stark eingesenkt und unten umwallt. Aufien- und Innenseite 
sind etwa gleich grofi, wobei die VorwóIbung der Riickwand noch nicht 
sehr auffallig ist. Porsch deutet das ais Atavismus, ais eine zum 
Organisationsmerkmal gewordene Anpassung an noch nicht so extreme 
Trockenheit. Man kónnte aber vielleicht unbeschadet der phyletischen 
Deutung die Frage aufwerfen: Sollen nicht gerade diese Laubblatter 
in der noch feuchten Periode ais in der fiir die Yerdunstungungiinstigeren



Hauptvegetationszeiteine groGere Transpiration besorgen? Die Stomata 
der Keimblatter lassen selbst die Einsenkung vermissen. Bei beiden 
haben wir keine ubergroGe Verdickung des sonst noch normalen 
Apparates.

An den Rutenzweigen ist die oft (z. B. von K er ner von 
Marilaun) abgebildete VersenkungderStomata in Rillen mit Haarbelag 
zu sehen; diese wird wohl mitRecht ais xerophile Anpassung gedeutet. 
Innerhalb der sehr stark kutinisierten Epidermis der Gruben zeichnen 
sich die Apparate und Nebenzellen durch eine Umringung aus. Die 
Nebenzellen sind viel kleiner ais die anderen Epidermiszellen. Dabei 
haben sie auGen und innen ihre gróGte Breite, weil die Mitte durch die 
Vorwólbung der SchlieGzellenruckwande verkleinert ist. Ihre Wandę 
gegeneinander und gegen die SchlieGzellen sind feiner ais die sonstigen. 
Das Gelenk gegen die SchlieGzelle ist deutlich. Wie in der ganzen 
Epidermis ist an den anderen Stellen unter der Kutikula eine starkę 
Kutinschicht mit der zur Oberflache senkrechten Micellierung vorhanden. 
Die SchlieGzellen haben auGen ein machtiges Kutinhorn. Daneben ist 
auf der Innenseite die Verdickung der SchlieGzellen sehr stark, aber 
aus Zellulose gebildet. AuGen sind die SchlieGzellen genau so schmal 
wie innen. Die vorgewólbte Mitte vollzieht passiv die geringe Oeffnung 
der Spalten, die hier durch die Lagerung in der Rille und durch die 
Ringe vor Gewebespannungen geschirmt sind. Die Langsschnitte 
lassen Hantellumen und allmahlich abgesetzte Endblasen beobachten. 
Nach Porsch  ist diese Gestaltung eine durch die Rillen am vólligen 
Ausschwingen zum xeromorphen Bau gehinderte Erhaltung eines sonst 
durchlaufenen Zwischenzustandes.

Einen ahnlichen Bau hinsichtlich der nur an giinstigen Standorten 
erhalten bleibenden, sonst im trockenen Sommer abfalligen Laub- 
blattchen zeigt Sarothamnm scoparius (Taf. XII, Fig. 19, Bild 1—4); 
nur kommt es nicht zur tiefen Rillenbildung. Nach den Untersuchungen 
von Porsch  tragt die diinnwandige Oberhaut der Keimlinge ohne 
Einsenkung Spaltoflnungen, dereń Riickwand sehr dunn ist; das Lumen 
ist auf dem Querschnitte dreieckig. Ais Besonderheit erscheinen die 
ungebogenen AuGenhorner, die gewissermaGen eine Art Schwimm- 
blattyp erzeugen. Abgesehen von dem fehlenden Umbiegen der 
Horner und dem dafur erfolgenden Versenken sind die Stomata der 
Laubblatter ebenso gestaltet. Wieder deutet das Porsch  ais einen 
Atavismus, ais ein Festhalten einer veralteten Organisation bei einem 
rudimentaren Organ. Jedoch konnte man geradeso die Dauer der 
Wirkung des Blattes in einer feuchteren Periode geltend machen; denn 
durchaus nicht alle Standplatze vom Besenginster sind so trocken und 
begunstigen die Transpiration. Auf dem Blatte sind die etwa 4— 5 
Nebenzellen von gleicher Gestalt wie die sonstigen Epidermiszellen; 
nur die antagonistische Micellierung unterscheidet sie.

An den Rutenzweigen mit ihrer Seilkonstruktion und Drehbarkeit 
fallt die machtige Entwicklung der senkrecht zur Oberflache micellierten 
Kutinschichten auf. Der Ansatz der SchlieGzellen ist infolge lokalen 
Schwindens der Kutinschichten ais Gelenk gezeichnet.

Da die Kutinschichten in der Aufsicht sehr wenig doppelbrechen, 
so ist die Micellierung der antagonistischen Nebenzellen nur bedingt
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durch dunne Zellulosewande und nicht so deutlich wie man es gerne 
fur die Beobachtung hatte. Die Nebenzellen grenzen mit dickeren 
Wanden gegen die sonstige Epidermis ais aneinander, was wir schon 
ais einen mechanischen Ring zum Abschirmen des Apparates gedeutet 
haben; sie sind selber hornartig vorgezogen. Gut ausgebildet ist der 
halbmondfórmige Querschnittund die kleinere Aufien- und Innenansicht 
der Schliefizellen; dabei sind die SchlieOzellen selber auffallend hoch, 
was schon Porsch  hervorhebt. Die Verdickung der schrag gestellten 
Zellulosewande ist dabei (Taf .XII, Fig. 19) gar n icht stark und a bgeschragt; 
dagegen ist aufien und innen ein machtiges Kutinhorn aufgesetzt. Die 
apikalen Langs- und Querschnitte durch die SchlieCzellen zeigen keine 
stark verdickte Wand, aber man erkennt eine solche auf den medianen 
Quer- und Langsschnitten. Dabei ist das Hantellumen mit allmahlichem 
Abklingen der mittleren Wandverdickung zu erkennen. Setzen wir 
noch die ausgesprochene Radiomicellierung hinzu, soist dieSchilderung 
dieses vollkommenen Genisteentypes fertig.

Fast das Extrem dieses Genisteen-Types stellen die Apparate von 
Spartium junceum  dar, von dem wir das Materiał wieder Herrn Prof. 
v. F a b e r  verdanken. Die Pflanze gedeiht bereits in zeitweilig 
ziemlich trockenen Macchien, wenn wir auch auf Cherso, Hvar, 
Dubrownik, Kotor die Beobachtung machten, daB die Pflanze gerne an 
ephemere Wasserrinnen geknupft ist. Wieder folgen wir in der Be- 
trachtung der Querschnitte den P o rsch ’schen Untersuchungen, die 
wir bestatigen und dereń Bildei wir auch zum Verstandnis beifugen. 
(Taf. XII, Fig. 19, Bild 5—9). Schon die Stomata der Keimblatter 
sind eingesenkt (Bild 9); noch mehr gilt das von denen der Laubblatter; 
die Bilder erinnern stark an manche Liliaceen. Hinter der Anheftung 
mit einem deutlichen Gelenke sind die plattgedruekten Schliefizellen 
in die Nebenzellen vorgewólbt. Bei den Apparaten der Rutenzweige 
(Bild 8) ist die Ruckseite der erhdhten Stomata ebenso vorgewolbt, 
wie die AuBen- und Innenseite extrem verkleinert sind und eigentlich 
nur mit den machtigen Kutinhórnern hervorragen. Dadurch gewinnt 
die obere Flachenansicht (Bild 5) ein ganz eigenartiges Geprage. Die 
Bauchwand ist vorgewoIbt. In der Mitteleinstellung sind die Schliefl- 
zellen besonders groC. Da aber die Kutinhorn er ebenso schwach 
brechen wie die sonstige extrem starkę Kutinschicht und nicht stóren, 
so kann man die Micellierung der Zelluloseschichten leicht ais radio- 
micellat erkennen (Bild 6). Die Nebenzellen sind mondformig und 
auflen mit Gelenk, innen mit diinnen Wanden versehen. Sie zeichnen 
sich in der Flachenansicht durch Kleinheit aus, besonders bei Ein- 
stellung auf die Mitte der SchlieGzellen. Die gemeinsame Wand der 
Schliefizellenden ist etwas verdickt. Das Hantellumen und der apikale 
Querschnitt ergeben das gewohnte Bild (7).

Einen sehr eigenartig gebauten Spaltoffnungsapparat finden 
wir bei den

C asu arin aceae.
D ie ph ylogen etisch e S te llu n g  derselben.

DerBau der vegetativen Organe besonders der Polsterphyllocladien 
weist eine so treffende Aehnlichkeit zu den Eguisetaeeae auf, dafi man 
das immer ais ein Paradestiick fflr die Konvergenz angesehen hat.
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Weil nun noch di© Phyllocladien der Epkedraceae Aehnliches zeigen, 
so hat man seit langem in den Casuarinacene eine Bindefamilie zu den 
Coniferen gesehen. W ettste in  (38) hat diese Aehnlichkeit der 
Verticillaten mit den Gnełaceae betont. Unter dem Einflusse dieser 
Gedankengange steht nun auch die Arbeit seines Schiilers Porsch, die 
wir so oft in ihrer Grundlichkeit und Gedankenreichtum hervorheben 
konnten. Seine Untersuchungen (91 und 35) sind hinsichtlich der 
Aehnlichkeit der Stomata grundlegend geworden. Er hat vor allem 
mit Casuarina quadrivalvis gearbeitet, betont aber, dafi die anderen 
vergleichsweise herangezogenen Arten vóllig homologe Bilder ergeben. 
Auch in dem Handbuche von S o le re d e r  (80) sind eine Reihe von 
Beobachtungen hinsichtlich der Verteilung usw. und Bilder enthalten, 
ohne daC er aber auf die uns hier interessierenden Einzelheiten eingeht.

Die Stomata stehen quer zur Langsrichtung der Triebe derart. 
daB sie reihenartig liegen, wobei sie noch seitlich alternieren. Bei den 
meisten Arten liegen sie in Rillen; so auch bei der von uns untersuchten 
Casuarina eąmsetifolia, von der uns v. F a b e r  in dankenswerter Weise 
Materiał zur Verfiigung gestellt hatte. Zwischen jeden Spaltoffnungs- 
apparat und seinen rechts und links des Spaltes parallelen Nebenzellen 
sind i miner bei den einen Arten 2, bei C. eąuisetifolia, die wir unter
suchten, 3 Zellen eingelagert. Die Micellierung der Nebenzellen ist 
dem Spalt parallel. Bei So lered er w êrden sie so abgebildet, dafi sie 
auch an den Enden die SchlieCzellen umfassen. Das war bei unseren 
Praparaten meist nicht der Fali, sondern die Enden grenzten an andere 
in der Nahe zum Spalt ąuermicellierte Zellen an.

Schon bei den Nebenzellen dernicht mit Kongregationen gepanzerten 
Epidermis der Furchen fallt die minimale Doppelbrechung auf; sie 
teilt das mit allen stark kutinisierten Membranen. Die Flachenansicht 
der Stomata selber ist sehr eigenartig. Wir haben eine Gleichheit mit 
einem Gramineen- oder Coniferentyp. Die gemeinsame Wand ist 
stark, die beiden Leisten sind extrem verdickt. Aber die Stomata 
sind nur selten wirklich in den Einzelzellen symmetrisch gebaut. Wie 
aus unseren Abbildungen (Taf. IX, Fig. 20) ersichtlich, ist fast immer 
mindestens eine Seite am Ende zugespitzt, die andere verbreitert. 
Dann ist der Spalt in der Mitte gelegen. In sehr vielen Praparaten, 
zumal nach aufien zu, ist die Spaltoffnung asymmetrisch gebaut. Der 
Spalt ist (Taf. IX, Fig. 20, Bild 7) oben nach der einen Seite ausgeweitet 
und die gemeinsame Wand ist kurz und unverdickt, unten dagegen ist 
nach der anderen Seite dasselbe der Fali. Das ist etwas, was vollig 
aus dem Rahmen der Coniferen herausfallt.

Will man die Doppelbrechung bestimmen, so stofit man auf 
grofie Schwierigkeiten, weil die Wandung trotz ihrer Dicke wegen 
reicher Kutineinlagerung nur ganz schwach bricht. Mit allem 
Vorbehalte zeichnen wir die Langsmićellierung der Verdickungen ein. 
Wir betonen, dafi wir diese Langsmicellierung auch bei Querrus Her. 
vorfanden (Taf IX, Fig. 16, Bild 4—6). Eine Verho!zung wie bei
normal entwickelten Coniferenstomata liegt also ebenso wenig vor wie 
eine Zellulosemembran. Es ist alles kutinisiert. Das kann unserer 
Ansicht nach gar nicht mit den Coniferen verglichen werden. Auch 
W asserm ann (82) auCert sich im gleichen Sinne.
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Porsch  betrachtet mehr die Querschnitte. Die yorgewolbten 

Nebenzellen (Bild 2) haben aufien eine Verdiinnung. Das Bewegungs- 
gelenk ist in hohem Mafie wie bei den Eąuisetaceae angeordnet. 
Zweifelsohne ist die Nebenzelle an derBewegung beteiligt. Leider erlaubte 
es uns das Materiał nicht, eine vergleichende Untersuehung verschiedener 
Entwicklungsstadien zu unternehmen.

Wir mochten in Analogie mit den Eąuisetaceae glauben, dafi auch 
hier ein Festlegen im Sinne von R ieb n er (47) vorliegt. Nun kommen 
wir zu einer Konvergenz zu den Eąuisetaceae; aber auch hier bezeugt 
sowohl das Flachenbild wie die Kutinisierung, dafi es sich nur um eine 
Konvergenz handelt.

Wie bei allen Typen der Gramineae, Cyeadaceae und Coniferae 
ist die Endblase diinnwandiger ais aufgeblasen (Bild 3). Das sieht 
man sehr schon auf den Langsschnitten (Bild 4) der Stomata, die leicht 
auf Querschnitten durch den Stengel zu finden sind. Die Gestalt ist 
sattelfdrmig, sodafi unten der Grund des Stoma gerade liegt, oben 
dagegen die Endblase vorgewblbt erscheint. Man erkennt in der 
Mitte auf den Ruckwanden eigenartige 6—8 Leisten, die wieder an die 
Eąuisetaceae erinnern. Aber es hat keinen Sinn, auf diese Gestaltung 
hin eine Verwandschaft zu konstruieren, wir haben das schon im Laufe 
dieser Arbeit oftmals gezeigt.

Der apikale Querschnitt ergibt uns ein Bild, das wieder sowohl 
an viele Filicales, Oycadales ais auch Coniferen erinnert; aber es ist 
iramer der Unterschied durch die Kutineinlagerung gegeben. Ofifen- 
bar besteht aber nach den P orsch ’schen Bildern nur eine kleine 
Stelle der Ruckwand aus reiner Zellulose. Wir diirfen dabei jedoch 
nicht aufier Acht lassen, dafi die diinnen Kutinwande leicht biegbar 
sind. Der Querschnitt erinnert sehr stark an die Eąuisetaceae. Die 
unteren schief gestellten Wandę haben Kutinwandungen. Das lafit 
sich auch funktionell n i c h t  mit der Verholzung der Coniferen etc. 
vergleichen, weil diese Kutinwandungen nicht wie die verholzten Wandę 
starr sind. Dafi nun die Casurinaceae aber nicht von Gymnospermen 
direkt abstaminen, das bezeugt aufierdem das gelegentliche Vorkommen 
rudimentarer Hinterhofleisten. Offen gestanden wird damit die Aehn- 
lichkeit mit einer Gestaltung, wie sie Dasylirion besitzt, grofier ais mit 
den Coniferen. Die Kutinisierung findet zudem bei den Genisteae 
vieles Gemeinsames.

Wir kommen nun zu der Feststellung von P orsch , dafi der 
stomatare Apparat bei den nach ihm phylogenetisch tief stehenden 
Cycadaceen am grófiten ist und iiber die Coniferen zu den Casaarina- 
ceae abnimmt. Da hat denn schon W asserm ann darauf hingewiesen, 
dafi die hóchsten Coniferales, mit denen man Casueirina verkniipten 
kónnte, einen sehr bedeutenden Grofien unterschied untereinander 
aufweisen. Gerade unsere obigen Untersuchungen haben die konver- 
gente Natur der Oycadales und Coniferales aufgezeigt. Es handelt sich 
bei der anomalen Grófie der Kerne, Zellen und Stomata der Oycadales 
um eine abgeleitete Sache.

Den Ietzten Beweis gegen die Abstammung der Casuarinaceae von 
Coniferales hat aber Porsch  selber erbracht. Er bildet die Stomata
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der Keimlinge ab und zwar so, dafi die Stomata ganz nach der Art der 
Dikotyledonen sind.

Fur Dasylirion gilt iibrigens fast dasselbe. Um sich nun nicht 
in Widerspriiche zu verwickeln, setzt er hier eine Sonderanpassung der 
Keimblatter voraus, und statt gerade da den biogenetischen Lehrsatz 
anzuwenden, macht er folgende Konstruktionen: „Die weitgehende 
anatomische Uebereinstimmung im Bau der Spaltófifnimgen der Keim- 
bliitter verschiedener Ver\vandtschaftskreise findet dem nach ihre 
Erklarung in der Notwendigkeit, mit móglichst geringem Aufwande an 
Bildungsmaterial undFormbiklungsvermogen einen Apparat zu schaffen, 
der den Anspruchen der relativ giinstigen auf die Keimpflanzen ein- 
wirkenden aufiere Faktoren. aber auch nur diesen geniigt11, oder „Die 
Gattung Casuariria wiirde in ihrem Keimblatte denselben Spalt- 
óffnungstyp auch dann ausbilden, wenn der spezielle phylogenetische 
VorIaufer der Gymnospermen ganz anders ausgesehen liatte. Wir 
haben hier also keineswegs eine blofie Wiederholung friiherer Stadien 
vor uns, sondern diese Wiederholung ist in der Anpassungsnotwendig- 
keit der Gegenwart begriindet“ .

Wir kónnen sehr wohl diese Gedankengiinge von Porsch ver- 
stehen. Erstens wird wohl immer eine nur auf morphologische 
Beobachtung begriindete Phylogenie sehr stark subjektiv beeinfluBt 
sein, anders ais eine die objektive Serologie beniitzendc morphologisch 
unterbaute Phylogenie. Die Primitivitat der Windblutler war in der 
Zeit, ais Porsch  seine sonst sehr gute und gedankenreiche Arbeit 
schrieb, ein Dogma, um das so leicht keincr herumkam, ja sie wird 
auch heute noch vielfach vertreten. Ergaben nun die Untersuchungen 
einerseits eine sonderbare Embryologie und dazu noch eine so 
„eklatante“ Aehnlichkeit gerade der Querschnittsbilder der Spalt- 
óffnungen, so mufite er die Gedankengange so, wie er es tat, ziehen. 
Eine falsche Auffassung kann unter Umstanden auch fruchtbar sein. 
Errando non negando discimus! Ueber die Stellung von Casuarma 
bitten wir iibrigens die unter 92 angegebene Literatur zu vergleichen.

Indem wir die von uns noch untersuchten Kakteen einer spateren 
Arbeit vorbehalten, weil nur das gesamte Sukkulentenproblem uns 
wirklich Neues in dieser Richtung bringt, aber eine solche Abhandlung 
weit iiber den Rahmen dieser Arbeit gehen mufi, wollen wir die 
Komplikationen der Spaltdffnungsapparate verlassen und uns der 
„Reduktion11 desselben znwenden. In wieweit allerdings in diesem 
Falle eine wirkliche Vereinfachung vorliegt, das móge die folgende 
Behandlung ergeben.

Schwim m blołłypen.

a) A n atom isch er Bau.
Nachdem wir im vorhergehenden das komplizierteste an Spalt- 

dffnungsapparaten betrachtet haben, was uns begegnet ist, wollen wir 
uns nun den Apparaten der Wasser- und Sumpfpflanzen zuwenden, die 
hinsichtlich der SchlieCzellen reduziert sind. Es mógen aber nur die 
behandelt werden, die Luft fiihren. Wir trennen mehr oder minder 
scharf die Hydathoden ab, die ja auch topographisch und gestaltlich
P cddc, Rep. Beifi. C X X III 6
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oft sehr stark von den Luft fiihrenden Spaltóffnungen unterschieden sind. 
Fast alle Spaltóffnungen von Wasserpfianzen, so reduziert sie sonst 
sind, haben eine sehr starkę Ausbildung der AuOenhórner um die 
Eisodialóffnung. DiegrundlegendeArbeitstammtvon H ab erlan d t(60). 
Weiterhin ist das Gedankengut dieser Arbeit in der Physiologischen 
Anatomie von ihm behandelt worden (3). Eine der wenigen Ausnahmen 
der Ausbildung der Auftenhórner haben wir oben fur Axolla und 
Salmnta behandelt. Sonst ist es aber geradezu auffallend, wie die 
Abkómmlingeaus den verschiedenartigstenPflanzenfamilien konvergent 
ahnlich gebaut sind. Der obige Autor erwahnt solcheFormen aus den 
Familien der: Farne, Commelinaceen, Gesneraceen, Lemnaceen, 
Acanthaceen, Nymphaeaceen, Trapaceaceen, Hydrocharidaceen, Alis- 
mataceen u. m. Wir sind aber iiberzeugt, dafi bei naherer Betrachtung 
sich auch hier wie in ahnlichen Fallen Differenzen in unwesentlichen 
Punkten ergeben wiirden. Wenn wir im folgenden eine Reihe aufstellen, 
so ist es eine Reihe der Organisationshóhe, etwa in dem Sinne, wie sie 
G oebel in seiner Organographie gebraucht, nicht etwa eine phylo- 
genetische Reihe, die an sich sehr vvertvoll ware, aber den Rahmen 
dieser Arbeit sprengen mufite.

An den Anfang stellen wir die Spaltóffnungen, die ohne sehr 
grofie sonstige Wandlungen noch relativ normal entwickelte SchlieB- 
zellen besitzen. Diese kónnen auch noch bei so hochgradigem Wasser- 
entzug, wie es die Plasmolyse darstellt, geschlossen werden, aber in der 
Natur wird man sie trotzdem immer offen finden. Es ist mir eine Freude 
zu erwahnen, dafi es mein Lehrer Stahl war, der diese Beobachtung 
wohl mit seiner Kobaltmethode zuerst gemacht hat. Er hat dann spater 
mit der M olisch ’schen Infiltrationsmethode die Sache weiter verfolgt. 
Auch wir hatten bei pflanzengeographischen Arbeiten oft Gelegenheit, 
Weiden am Standorte auf die Oeffnungsweite mit der Infiltrations
methode zu priifen. Wir bekamen immer ein Eindringen von Petroleum, 
ja fast immer ein solches von Paraffinól, was bekanntlich durch eine 
groBe Viskositat eine sehr weite Oeffnung der Stomata anzeigt.

Kennzeichnend fur diese Weidenspaltóffnungen Sahx purpurea 
(Taf. XIII, Fig. 2i,Bild 1—3) und auch fur die der Pappeln ist die starkę 
Ausbildung des Auftenhofes, die sich besonders nach Sudanfarbung 
deutlich hervorhebt. Die Schliefizellen sind noch mit einem Hinter- 
horne versehen und auf dem Querschnitte sonst nicht besonders 
figuriert. Die SchlieCzellen sind deutlich radiomicellat und die beiden 
Nebenzellen ebenso wie die zwei an den Enden gelegenen antagonistisch 
micelliert. Die Nebenzellen bilden zumeist ein Kreuz, in dessen Mitte 
die Schliefizelle liegt, eine sehr haufige Anordnung bei Dikotyledonen. 
Es handelt sich, wenn wir von der Ausbildung des Aufienhornes absehen, 
um eine Reduktion der Reaktionsfahigkeit des Plasmas. Dafi Ietzteres 
der Fali ist, kann man schon deutlich an dem Umstande erkennen, 
daB man einen Straufi von Weidenblattern bei langerem Wege nicht 
unvertrocknet heimbekommt. Die Blatter verwelken zudem haufig 
selbst im Wasserglase, wenn man sie in trockener Luft stehen laGt. 
Eine vergleichende Untersuchung von Weiden verschiedener Standorte 
hat interessante Beziehungen gebracht, soli aber hier nicht ausgefiihrt 
werden.
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Etwas weiter geht die Reduktion oder, wenn wir so sagen wollen, 
die Sonderbildung bei Schwimmblattern vom Typ des Botamogeton 
natans; Alisma natans, Limnanthemum nymphaeoides verhalten sich 
iibrigens ahnlich. Ueber die Oeffnungsbewegungen von Totamogeton 
natans hat auch schon L e itg e b  (6) eingehende Untersuchungen 
angestellt; er fand ein Aufgehen in Wasser. Die Stomata haben hier 
noch eine gewisse Bewegungsfahigkeit; aber zu einem regelrechten 
Schlusse kommt es nicht mehr. Wir fanden den Spalt immer etwas 
geóffnet, selbst in den Glyzerinpraparaten.

Schon H aberlan dt erwahntden ,,SpaltenverschluB“ trotzstarkerer 
Ausbildung der Aufienhómer durch die Bauchwande. Man kann auf 
den Schwimmblattern noch gelegentlich Spaltóffnungen finden, die 
sich vollig schlieBen, aber die Mehrzahl tat das bei unserem Materiale 
nicht mehr.

Die Micellierung der Stomata ist vollig normal. Bei der groBen 
Feinheit der Wandungen ist es allerdings nicht ganz leicht, diese 
Dinge zu erkennen.

Die zwei seitlichen Nebenzellen griffen unten um die SchlieBzellen, 
sie waren antagonistisch micelliert. Deutlich heben sich aber die Spalt
óffnungen ans der sonst quer zur Lange des Blattes gestreckten und 
langs dem Blatte micellaten Epidermis heraus. Die Enden waren nicht 

•  anders ais mit gewóhnlichen Epidermiszellen besetzt ohne antagonistische
Micellierung. Auf dem Querschnitte sind die Nebenzellen ebenfalls 
deutlich (Taf. XIV, Fig. 22, Bild 1—4). Die SchlieBzellen sind mit sehr 
deutlichem Aufien- und weniger deutlichem Innenhorne versehen. 
Die „Verdickungen“ der Aufien- und Innenwande sind dagegen gering- 
fugig oder gar nicht vorhanden. Es ist dieser Umstand insofern von 
besonderer Bedeutung, ais die Spaltóffnungen zweifelsohne eine gewisse 
Bewegungsfahigkeit besitzen. Da kann die vertikale Komponentę der 
Bewegung sicheriich ebensowenig in Frage kommen wie bei Apolla, 
die nicht einmal die Hórner besitzt und sich ohne Verdickungsleisten 
doch nach Sch afer (7) bewegt. Wir haben hier eben eine Bewegung 
nur infolge der Radiomicellierung.

Eine ganze Reihe von Spaltóffnungen gehóren mehr oder minder 
in diese Gruppe. Sie schlieBen sich teils noch etwas besser, teils 
gehen sie auch schon zu den folgenden iiber. Alisma plnntago und 
Butomus umbellatus besitzen beide sehr ahnliche Apparate. Die 
seitlichen Nebenzellen sind kleiner aber ebenso deutlich antagonistisch 
wie die grófieren an den Enden, die ganz oder fast ganz die Breite der 
SchlieBzellen und die beiden Nebenzellen einnehmen. Typha angnsti- 
folia  ist unten deutlich umwallt, sonst mit Kreuzform der Nebenzellen 
versehen. Bei Scheuchzeria sind die Zellen an den Enden kleiner, aber 
die Micellierung ist iiberall gleich.

Die Wandę aller dieser Stomata und noch mehr der Nebenzellen 
sind sehr dunn, wie die der ganzen Epidermis. Die Spaltóffnungen 
selber jedoch haben eine Kutikula, die besonders an den Hómern 
deutlich verdickt ist. Der Bau der Spaltóffnungen von der Flachę 
gesehen, ist bei den Dikotylen ahnlich; aber die Zahl und Gestalt der 
Nebenzellen ist wesentlich anders. Wir konnten aber fast immer den 
Antagonismus der Nebenzellen oder ihrer der Spaltóffnung nahen

6*
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Stellen nachweisen. In den anderen Fallen gelang es nicht, die Doppel- 
brechung so deutlich zu erkennen, dali man ihren Charakter oder den 
des Dichroismus bestimmen kónnte. Die Zahl der Nebenzellen ist 
hier verschieden; sie sind aber unregelmafiiger und mit mehr oder 
minder buchtig gewellten Wanden versehen. Wir untersuchten Peplis 
Portula (Biid 8) mit meist 3 Nebenzellen, Callitriche rernalis mit 
7 Nebenzellen (hier ist die antagonistische Micellierung nicht zu sehen), 
M arsilia( 2—5 Nebenzellen [Bild 9 u. 16]), Calt/ia palustris (ca. 5 Neben
zellen, Mcnyanthes trifoliata mit ca. 5 Nebenzellen). Dagegen behielten 
einige Cyperaceen wie Flelcocharis palustris immer noch die Bauart 
der Familie bei, auch wenn die Stomata die Verschlufifahigkeit verloren 
halten. Die Wandę waren allerdings sehr diinn. Die Stomata selber 
konnen emporgehoben oder sogar in seichte Gruben versenkt sein.

Die Spaltóffnungen von Pinguicula kann man vielleicht auch in 
diesen Typus einbeziehen. In den aufgehellten Praparaten fanden wir 
offene Stomata bei: Calla, Caltha, Pinguicula, Mar sil ia, Scheuchzeria, 
Callitriche rernalis, Peplis. Zu einem Verschlusse unter diesen 
Bedingungen brachte es jedoch Alisma plan lago, Butom us, Parnassia, 
Mmigauthes. Bei Scheuchzeria konnten wir an den Praparaten ein 
Einbeulen der Ruckenwande beobachten.

Nicht ganz scharf hiervon geschieden sind die Stomata, bei denen 
der Innenhof vollig ebenso zuriicktritt, ja  sogar die eigentliehe Spalte 
fehlt. Die A u be nli dr ner bilden von oben gesehen einen engeren Spalt 
ais die Schliefizellen. Wir geben das in Bildern (Taf. XIV, Fig. 22, 
Bild 12 — 15), zum Teil nach H ab erlan dt, wieder. Hierher gehóren 
unter anderem Lemna minor und L. gibka, sowie Nymphaea alba., die 
wir untersuchten. Wenn auch die Haute so diinn waren, dafi man 
kaum eine Doppelbrechung feststellen kann, so ist die Kutikularschicht 
des Aufienhornes immer deutlicher sichtbar. Es gelang uns bei allen 
die Radiomicellierung festzustellen, bei Nymphaea vielleicht auch noch 
den Antagonismus der Nebenzellen. Bei Lemna dagegen gelang 
es nicht.

b. Die K u tin is ie ru n g  des A ufienhornes.

Ist es mógłich unter diesen Typen solche zu finden, die bei vóllig 
oder fast vóllig unverdickter Anfien- und Innenwand infolge der Radio
micellierung noch zu einer schwachen Bewegung befahigt sind, so inufi 
einem anderen Momente in der Bauart aller dieser Stomata ein 
besonderes Gewicht beigelegt werden; das ist die gute Ausbildung 
der auch sonst mehr oder weniger vorhandenen Aufienhorner.

Die Ergebnisse, die wir an den extremen Ausbildungen studieren 
wollen, konnen wir sicher auf die anderen ubertragen. Wir erheben 
also mit H ab erlan dt die Frage: Was hat das Aufienhorn im 
Besonderen und im Allgemeinen bei diesen Stomata zu bedeuten? Die 
Antwort auf diese Frage gibt uns H ab erlan d t in der oben zitierten 
Arbeit. Er lehnt die Deutung einer Erschwerung der Verdunstung, 
(die er in anderen Fallen anzunehmen geneigt ist), in diesen Fallen ab. 
Er sieht in dieser Einrichtung eine Erschwerung des Eindringens von 
Wasser. „Zwischen die scharfen Kanten der die Spalte begrenzenden 
Kutikularleisten kann namlich das Wasser blofi in Form eines sehr
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wenig widerstandsfahigen Hautchens festgehalten werden. Dieses 
wird sehr Ieicht platzen und auch alsbald durch Verdunsten ver- 
schwinden“ . Diese Funktion setzt also das Eindringen gewissermafien 
voraus und verhindert nur das Haftenbleiben. Man beobachtet aber 
tatsachlich gar kein Eindringen. Ohne weiteres ist das schlechte 
Eindringen namlich gar nicht verstandlich.

Bckanntlich ziehen Kapillaren das Wasser hinein, sobald die Luft 
entweichen kann. Warum ist das bei den Spaltóffnungen nicht der 
Fali? Alle Versuche, in kurzer Zeit Wasser in Blatter dieser Art 
eindringen zu lassen, mifilangen. Nun sind ja die Schwimmblatter im 
allgemeinen auften mit Oel behaftet, das die Benetzung verhindert (62). 
Auch sehr viele der Pflanzen feuchter Standorte, wie viele Weiden 
(Sali.t. purpur en z. B.) haben einen Wachsreif Man hat das schon 
lange ais Benetzungsschutz gedeutet. Einer der ersten ist K ern er in 
seinem Pfianzenleben gewesen. Wenn man aber die Blatter untertaucht, 
so dringt trotzdem kein Wasser ein. wenn dei Versuch nicht allzulange 
wahrt und keine Verletzung vorliegt. Mit dem Ultrapak kann man 
sehr gut das Ausweichen des Wassers von den Spaltóffnungen z. B. 
bei Potamogcton beobachten.

c) B en etzu n g sversu ch e .

Es gibt aber eine Methode, die mit der Benetzung der Spalt
óffnungen arbeitet und das Eindringen von FUissigkeiten verfolgt: 
Die Infiltrationsmethode von M olisch, S tah l und anderen mehr. 
Petrolather dringt in die Sfomata ein, auch wenn sie nur wenig offen 
sind. Etwas schlechter dringen Benzol, Xvlol, Toluol und Petroleum 
ein. Atn langsamsten erfolgt das bei Paraffinól. Wenn wir aber die 
Blatter recht lange liegen lassen, dann sieht man die viskósen Flussig- 
keiten wie Paraffinól oft noch eindringen, auch wenn das nicht so rasch 
von statten geht. Die Verhinderung des weiteren Eindringens, bezw. 
dessen Hinausschieben besorgt also die Viskositat.

Wie dringt nun eine Flussigkeit ein? Das kann man leidlich gut mit 
dem Ultrapak beobachten, indem man ein Blatt w’ahrend der Benetzung 
beobachtet. Es werden zunachst die Hórner benetzt und langsam zieht 
sich dann die Flussigkeit immer an den Wanden entlang hinein.

Wenn wir uns das im Sinn eines Mikrophysikers ais von der 
AtomgróGe abhangig vorstellen. so ist es zunachst ein AusstoPen der 
Flussigkeitsteilchen an eine hervorragende Stelle. Es werden die 
Bindungen zur Luft gelóst, und nun schiebt sich zunachst eine diinne 
Lagę von Molekiilen vor. Bei diesem Vorgange der Benetzung liegt 
eine Solvatation vor. Diese ist bekanntlich nicht rein willkiirlich, 
sondern durch van der W ahFsche Krafte bedingt, die Spezifitat 
besitzen; nurbestimmteFlussigkeiten bilden Solvathullen mitbestimmten 
Oberflachen. Die anderen Teilchen schieben sich langsam nach. Ist 
einmal eine Benetzung eingetreten, so wirken die Krafte zwischen den 
Einzelteilchen der Flussigkeit, und wir bekommen eine Kapillar- 
wirkung. Die Geschwindigkeit der Einstellung der Kapillarwirkung 
ist abhangig von der inneren Reibung oder besser gesagt von der 
Bewegung der Einzelteilchen innerhalb der Flussigkeit selber, von 
ihrer Yiskositat. Wir messen mit der obigen Infiitrationsskala.
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eigentlich nur die Geschwindigkeit des Einstellens. Damit aber 
uberhaupt eineKapillarwirkung vonstatten gehen kann, muG eine erste 
Benetzung erfolgt sein und diese ist nicht bei allen Oberflachen und 
Fliissigkeiten gleich, sondern spezifisch.

Sehen wir uns nun die verwendeten Fliissigkeiten an, so haben 
diese zwei Eigenschaiten: sie sind erstens mit starker Oberflachen- 
aktivitat begabt, zweitens sind es Fettsolventien. Was sagt streng 
genommen beides? Das erste besagt uns, daG die Einzelteile weniger 
fest aneinander haften, sondern in der anderen Fliissigkeit, sei es ais 
ganze, sei es mit einem Pole, nicht so gleichmaGig festverankert sind, 
daG sie sich an der Oberfiache anhaufen. Wenn nun an diese 
Fliissigkeitsgrenze eine feste Oberfiache herankommt, so kónnen wieder 
zwei Falle eintreten: entweder die Kórper werden an dieser Oberfiache 
haftend an sie herangedrangt oder sie werden abgestoGen. Wir sehen, 
daG es hier wieder ankommt auf die Spezifitat der Oberfiache und auf 
die Fahigkeit, mit der gebotenen Lósung oder ihren Teilen oder mit 
der Fliissigkeit selber SolvathiiIlen zu bilden. Wenn wir nun z. B. eine 
mit Fett eingeriebene diinne Glasplatte auf Wasser legen, so kann sie 
schwimmen, weil das Wasser nicht die andere Seite benetzen kann; 
eine Zugabe von oberflachen-aktiver Lósung laGt sie sinken. In eine 
Kapillare, die innen mit einem auch noch so feinen Fetthautchen iiber- 
zogen ist, zieht kein Wasser hinein, wohl aber eine fettlósende Fliissig
keit. Das kann inan umgekehrt mit einer Fettoberflache etc. beobachten; 
das Wasser wird weder hochgezogen, noch haftet es darauf.

Da nun die Stomata gerade der Wasserpflanzen, aber auch der 
sonstigen Pflanzen, mit Korkschichten iiberzogen sind, so miissen wir 
etwas derartiges erwarten. Wir bitten die Arbeiten des Autors iiber 
die Benetzung schwer benetzbarer Sporen und Samen (6l) nachzusehen.

Die Methodik unserer Versuche ist also sehr einfach; wir nehmen 
uns unverletzte Blatter und versenken sie zur Halfte in die in 
Reagenzglasern befindliche Fliissigkeit. Das Herausragen aus der- 
selben begflnstigt einerseits das Entweichen der Luft, andererseits laGt 
es einen Vergleich der benetzten mit der unveranderten Oberfiache zu.

Die Frage nach dem Objekte laGt sich sehr leicht lósen. Wir 
arbeiteten mit Weidenblattern von Salix purpurea, die uns in den 
Auen an Wertach und Lech leicht zuganglicb waren. Schon S tah l 
hat auf das Verwelken aufmerksam gemacht und der Verfasser hat in 
ausgedehnten Versuchen iiber die Oeffnungsweite an Standorten gerade 
diese Weide ais meist mit ofifenen Stomata versehen gekannt. Beim 
Heimbringen muG man sich nur hiiten, die Blatter in der Luft zu 
tragen und sie nicht an Orten mit trockener Luft aufbewahren.

Wir priiften eine Reihe von Fliissigkeiten auf ihr Eindringen; 
dies erkennt man, wie bei der Infiltrationsmethode iiblich, am Dunkler- 
werden der Aufsicht. Das Durchsichtigwerden beim Halten gegen das 
Licht hat sich nicht bewahrt. Dunkele Beschaffenheit der ganzen oder 
fast ganzen Oberfiache bezeichnen wir in den folgenden Tabellen mit 3, 
Nester gróGerer Ausbreitung mit 2, vereinzelte Nester mit 1, Versagen 
mit O. Zunachst waren alle Versuche, hydrophile Fliissigkeiten in die 
Blatter zu bringen, nicht vom Erfolge gekrónt. Es gilt das von Wasser 
und wasserigen Lósungen, Glyzerin, Milchsaure.
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Aber auch verdunntere Lósungen von oberflachenaktiven Sub- 

stanzen versagten : Phenolwasser, Anilinwasser, dunne Alkohollosungen, 
Aetherwasser etc. Es ist das ein Zeichen dafiir, daG schon ein hoher 
Grad von Oberfiachenaktivitat und Lipoidlósungsvermógen dazu gehórt. 
Obwohl man ja sonst schon mit diesen Flussigkeiten Erfolge erzielt 
(siehe Benetzungsversuche, 6l), kann man hier nichts erreichen. 
Alkohol absolutns drang nur sehr schwer und langsam ein. Das ist 
eigentlich wieder Erwarten ebenso wie das schwere Eindringen der 
Essigsaure, dereń Dampfe schon im Blattinneren ChlorophyIlverfarbungen 
hervorgerufen hatten, bevor ein Eindringen zu sehen war. Diese beiden 
dipolartigen Flussigkeiten haben eine sehr groGe Oberflachenaktivitat; 
es scheint hier wohl mehr Lipoidlósungsvermógen beteiligt zu sein.

Leicht konnten folgende Flussigkeiten, die mehr oder minder 
FettsoIventien sind, eindringen:

Aceton Amylacetat Aethylacetat Aether Sd>wefelkohlenstoff Terpentinól
sofort 3 3 3 3 3 3
Chloroform Bromoform Benzin Petroleum Xylol Toluol Benzol Methylaethylketon 

3 3 3 3 3 3 3 l,nad>5Min. 3
An Hand von Verdiinnungsstufen wurde die Wirkung in wasserigen 

Lósungen fur Aceton untersucht.
100 90 85 80 75 66 50 25 12 6 0
3 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 sofort
3 3 1 0 0 0 0 0 0 0 0 nad) 5 Min.
3 3 3 3 2 1 0 0 0 0 0 „ 15 „
3 3 3 3 3 3 1 0 0 0 0
3 3 3 3 3 3 2 0 0 0 0 „ 45 „
Wir sehen also, daG auch wasserige Lósungen oder vielleicht, 

besser gesagt, Lósungen von Wasser in Fettsolventien nur bis zu einem 
gewissen Grade wirken: vielleicht hórt dann die Wirkung auf, wenn 
nicht mehr das Wasser mit Acetonhiillen, sondem das Aceton mit 
Wasserhiillen umgeben ist.

Es lag nun nahe, einmal eine Reihe von Alkoholen zu verwenden, 
die mit steigendem Atomgewichte eine Steigerung der lipoiden Eigen- 
schaften und auch der Oberflachenaktivitat ergeben.

Methyl- Aethyl- Isopropyl- Amyl- Amylenhydrat- Benzylalkohol 
0 0 0 1 1 0 sofort
0 0 1 2 2 0 nadi 5 Min.
0 0 3 2 2 1 „ 15 „
3 3 3 3 3 3 „ 30 „
Die selbst schon gar nicht wenig oberflachenaktiven Aethyl- und 

Isopropylalkohole dringen zunachst recht langsam ein, dagegen die 
stark Fette lósenden Amylalkohole und Amylenhydrate rasch. Der 
wenig viskóse Isopropylalkohol iiberholt dann aber die „zaheren*1 
hóheren Alkohole. Interessant ist vielleicht der Vergleich folgender 
Benzolderivate:

Benzol Phenof Nitrobenzol Toluol Benzylalkohol 
3 0 0 3 0 sofort
3 0 2 3 0 nath 5 Min.
3 3 3 3 1 „ 15

Wir sehen, daG die hydrophoben am raschesten, die am meisten 
mit Wasser mischbaren am schlechtesten eindringen.
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Genau die gleichen Beziehungen gelten fur eine Reihe homologer 

und sonstiger Sauren:
Ameisensaure Essigsaure Baldriansaure, Oelsaure Mildisaure

0 0 3 3 0 sofort
0 3 3 3 0 nach ‘/s Stunde.

Je weniger sie Fette losen, desto schlechter ist ihr Eindringen
DaO die Viskositat bei einigem Warten keine allzu grofie Rolle 

spielt, zeigt die folgende Oelreihe:
Petroleum Paraffinol Riibol Leinol Mandelol Rizinusol

2 0 0 0 0 0 sofort
3 1 0 1 1 0 nadi 5 Min.
3 2 1 2 2 3 „ 30 „

Von dem nicht gut Fette lósenden Alkohol konnten wir vielleicht 
erwarten, durch Zugabe von Fett emulgierenden und lósenden Substanzen 
ein leichteres Eindringen zu erzielen. Das gelang uns nicht mit 
Kampher, Kaliólseife und Kali-Leinólseife. Dagegen gelang ein leichtes 
Eindringen, je nach dem Gehalte, mit Essigester und Aether. Genaue 
Reihen mit absichtlich go %  Alkohol haben wir mit Xylol angesetzt:

100 80 60 40 20 16 12 8 4 0 Xylol
0 20 40 60 80 84 88 92 96 100 Spiritus 90%
3 3 3 3 2 2 2 1 1 0 sofort
3 3 3 3 3 3 3 2 2 0 nadi 5 Min.
3 3 3 3 3 3 3 3 3 0 „ 15 „

Ein ebenso beschleunigtes Eindringen in die Spaltóftnungen 
erzielte eine Zugabe von reiner Oelsaure zu Alkohol und auch 
Eissessig, Auf 5 gr gaben wir

Alkohol 90% Eissessig
1 2 3 4 5 6  1 2  3 4 5 6 gramni
0~0-  0~ 1 3 3 0 0 0 0 0 1 sofort
0 0 0 2 3  3n 0 0 0 1 1 3  nadi 5 Min.
0 0 1 3 3 3  0 1 2 3 3 3 ,, 15 „
0 0 1 3 3 3 nadi 30 Min. 1 1 3 3 3 3 „ 20 „

Es findet also eine der Erhóhung der Oberfiachenaktivitat ahnliche 
Wirkung beim Losen von ganz lipoidophilen oder fast ganz lipoidophilen 
Kórpern in Dipolsubstanzen statt wie in Wasser. Auch diese vermehren 
die Benetzbarkeit fiir lipoide Haute.

Damit bekommt folgender Gedankengang seine Stiitze: Die mit 
Kork iiberzogenen Auftenhórner der Spaltóffnungen im AUgemeinen, 
der Schwimmblatt-Typen, wie man sie mit H ab erlan dt nennt im 
Besonderen, lassen sich mit Wasser nicht (oder bei sehrlangein Liegen 
vielleicht nur sehr zógernd) benetzen. Es kommt nicht zu einem 
Anhaften des Wassers in den AufSenóffnungen. Die Verengung und 
Erweiterung nach Art eines Trichters wirkt noch strukturell erhóhend 
auf diese Wirkung. Sie schiitzen daher die Stomata vor dem Ein
dringen von Wasser in tropfbar fliissiger Form. Die Lufthullen werden 
also lange und zahe festgehalten, auch wenn die Blatter untertauchen 
oder betaut werden. Dafi sich an solchen Stellen auch kein Tau 
ansetzt, ist selbstverstandlich. Wohl aber gelingt dies mit lipoiden 
Flussigkeiten, die Affinitat zum lipoiden Kork besitzen.
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d) A n d e re  a h n lich e  A tem offnungen .
Es ist von sehr groGem Interesse, daG wieder bei den Spalt- 

offnungen der Marchantiaceae genau die gleichen Einrichtungen an- 
zutreffen sind. Bei Fegatella conica (Taf. XIV, Fig. 22, Bild 14 und 15). 
Hier ist ganz deutlich die Kutikula zu sehen. Es handeit sich nicht 
gerade um denselben Kork wie bei den hóheren Pflanzen, aber doch 
um Substanzen von gleicher physikalisch-chemischer Beschaffenheit. 
Es mogę nur nebenbei erwahnt werden, daG eine ganze Reihe von 
sogenannten Laftalgen sich geradeso verhiilt. Auch sie nehmen nur 
vom Substrate aus das Wasser auf, wahrend der Regen abflieGt.

Von Einrichtungen, die auf dasselbe hinauszieien, seien die 
bekannten erhaben gelagerten Stomata erwahnt, wie man sie z. B. fiir 
Oucurbitn bei H ab erlan d t abgebildet vorfindet. Das Emporheben 
der Spaltóftnungen gerade von Pflanzen feuchter Standorte ist in dieselbe 
Denkrichtung zu setzen. Fraglos die beste Bearbeitung dieses 
Gedankens findet man in dem yielfach auch neuerdings geschmahten 
Pflanzenleben von K ern er (63). So reizvoll es gerade ware, auf die 
Einrichtungen naher einzugehen, die K ern er beschreibt und von denen 
wir auch manche Dinge untersucht und bei denen wir mit Benetzungs- 
fliissigkeiten Versuche angestellt haben; es muG aber hier in dieser 
Arbeit darauf verzichtet werden, um nicht allzusehr vom Thema 
abzuschweifen. Indessen soli nicht verhehlt werden, daG eine ganze 
Reihe von sogenannten xeromorphen Einrichtungen an Sumpf- und 
Moor-, sowie an Hochgebirgspfianzen eine sehr einfache Erklarung 
findet. Allen diesen Einrichtungen ist jedoch gemeinsam, daG Kork- 
lamellen an hervorgehobenen Stellen liegen, seien es Kutikularfortsatze, 
Haare oder Vertiefungen oder Wachsbelage; immer sind es lipoide, 
schwer benetzbare Bildungen.

Handelte es sich bei den unbenetzbaren, unverschlieGbaren Spalt- 
óffnungen um eine Verhinderung des Eintrittes des Wassers in den 
Spalt, so ist bei den

e) H yd atho d en  und S aftven tilen
der Fali anders gelagert: hier ist der Spalt ben etzbar. Hatten wir 
dort eine starkę Ausbildung der AuGenhorner, so sind sie hier zumeist 
mehr oder minder reduziert. Wie die sich nicht mehr schlieGenden 
Luftspalten sind auch die stomataren Hydathoden aurch eine gleitende 
Reihe mit den normalen Spaltóftnungen verbunden, von denen sie sich, 
wie H ab erlan dt (3) hervorhebt, phyletisch ableiten. Ueber die 
Haufigkeit und viele Einzelheiten der Bauart bitten wir V o !ken s (97) 
besonders zu vergleichen. Mit kurzeń Worten faGt F it t in g  (4) die 
Definition zusammen: „Die Wasserspalten, die gróGer (meist) ais 
Luftspalten sind. Ihre SchlieGzellen sind entweder lebend und kónnen 
den Spalt gleich den Luftspalten óffnen und sehlieGen oder sie 
verlieren (in anderen Fiillen) fruhzeitig den lebenden Inhalt ; der Spalt 
zwischen ihnen steht dann unverandert weit often. Die fiir die SchlieG
zellen der Luftspalten so bezeichnenden Verdickungs!eisten werden 
gewóhnlich nicht ausgebildet“ .

Der erste uns interessierende Umstand ist ihre Entstehung. Schon 
die altesten Untersucher dieser Frage (98) haben die normale Ent-

Fedde, Rep. Beih. CXXII1. 7
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stehung nach Art der Luftspalten nachgewiesen, ja sie kennen bei 
Saxifraya schon die zwei auf einander folgenden Teilungsschritte, die 
zudenNebenzellen und SchlieGzellen fuhren. Sowohl S trasb u rger(76 ) 
wie auch M inden (96) bestatigen dies; ja der letzte Autor zeigt, daÓ 
die Hydathoden in vielen Fallen sehr iriih angelegt, sogar zunachst 
noch regular Luft zwischen sich fuhren; erst spater erweitern sie sich, 
naturlicb zunachst bei Gegenwart von lebendigeni Inhalt, und bleiben 
stark erweiterte, unverschliefibare Hydathoden.

Dieser erste Oeffnungsvorgang muis schon eine Radiomicellierung 
zur Voraussetzung haben, noch mehr aberein Oefinungs- und Schliefi- 
vorgang. Bei einer ganzen Anzahl von Fallen ist uns die mehr oder 
minder groGe Beweglichkeit der Hydathoden in der Jugend bekannt. 
H ab erlan d t (3) erwahnt das genau so wie S tra sb u rg e r  (58); deut- 
lich wird hier hervorgehoben, dafi der Verlust der Beweglichkeit erst 
nach dem Absterben der Zellen eintritt. Es ist das in Hinblick auf die 
Theorie der gerichteten Beweglichkeit durch die Verdickungen besonders 
interessant, weil gerade von diesen Fallen das Fehlen der Verdickungen 
bekannt ist. H aberlan dt bildet dies von Tropaeolum ab. Ebenso 
ist die Beweglichkeit beim Fehlen irgendwie bemerkenswerter Ver- 
dickungen bei den Hydathoden von Fuchsia bekannt (58); sie sind 
aber lebend und fuhren Chlorophyll. Wenn auch nicht sehr stark, so ist 
dochimmerhin eineBewegungbei Thalirtrum nach Minden (96)bekannt. 
Obwohl eine nachmalige Bewegung bei einer Vielzahl von Stomata 
nach dem ersten Aufgehen nicht mehr auftreten soli, so muft doch das erste 
Geffnen irgendwie bedingt sein. Hier versagt der Schw endener sche 
Erklarungsversuch aus den Verdickungen heraus vóllig.

Unsere ziemlich ausgedehnten Untersuchungen ergaben unver- 
kennbar bei allen Objekten eine vóllig deutlich erkennbare Radio
micellierung der SchlieBzellen. Wirheben besondershervor; Tropncolnm 
majus, Fuchsia, Chrysospleniiun, Sn.rifraya aixoon, S. rotunclifolia, 
Menyanłhes trifoliata, Peplis, LiinoscUa, Callitrirhe und die schon oben 
abgehandelten Gramineen. Dasselbe gilt von den Saftventilen der 
Nektarien von Umbelliferen (Heracleum, Pasłinaca, Daucus u. a. m.), 
von Acer-Arten und nicht zuletzt von den extranuptionalen Nektarien 
von Pteridium  aąuilinum. Ueber die Morphologie aller dieser Organe 
wollen wir keine besondere Abhandlung schreiben, sondern auf die 
Literatur (99) verweisen. Wir sehen also, daC bei den Hydathoden 
ohne Zweifel die Radiomicellierung ais einziges Hilfsmittel zur Erklarung 
des Aufgehens und auch der Oeffnungs- und SchlieObewegung infolge 
Turgorschwankung in Frage kommt.

Es kann naturlich nicht in dieser Schrift die eingehende Be- 
handlung der rudimentaren Stomata, die besonders Porsch (35) so 
griindlich beschreibt, in Frage kommen. Wir haben eine ganze Reihe 
von Fallen behandelt. Hierbei waren uns vornehmlich solche sehr 
willkommen, bei denen man durch die bestimmte Art der Verteilungen 
die Orte der rudimentaren Stomata besonders gut verfoIgen konnte, 
wie etwa bei den Crassulaceac und ahnlichen. Immer hat sich dabei der 
Satz bewahrt, dafi die Radiomicellierung erst dann erfolgt, wenn sich die 
beiden SchlieGzellen zum Bilden des Spaltes anschicken. Auch wenn
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dieser nur rudimentar angedeutet war, war eine Radiomicellierung, 
und sei es nur in der Nahe des Spaltes selber, zu finden.

Von weiteren Eigentumlichkeiten der Hydathoden wie auch der 
anderen Spaltóffnungsrudimente, mochten wir verzerrte Formen (Pistia) , 
Doppel sto mata und gegenseitiges Beriihren der Hydathoden erwahnen 
(Thalictrum minii*, Cnmpannla, Genui ri-nale, ,Solarium Dulcamara (96). 
Alle solche von uns nachuntersuchten Yorkommen ergaben immereine 
Rodiomicelłiemng der Schliefizellen. Selbst der Antagonismus der 
Nebenzellen Iiefi sich in einer ganzen Anzahl von Beispielen sicher nach- 
weisen (Gramineae, Fnrhsia, Sazi/raga rotund i folia, Tropaeolmn). Der 
Fali liegt aber sehroft so, dafi die Wandungen dermafien diinn sind, daB 
sich der vielleicbt vorhandene Antagonismus nicht am Farbumschlag 
erkennen lafit.

Wie wir schon oben ausłuhrten, ist das Aufienhorn meist sehr 
zuriickgebildet, ja kann sogar vollig fehlen; das Innenhorn fehlt immer. 
DaG bei der leichten Benetzbarkeit der nicht mit Kutin ausgekleideten 
Atemhóhle usw. auch Wasser durch die Hydathoden eingesaugt werden 
kann (96), wird uns nicht verwundern. Schon diese Reduktionen 
bezeugen, daG die Hydathode weiter nichts ist, ais eine nachtraglich 
angelegte Oeffnung der Haut. Es ist daher verstandlich, daG wir oft 
ein baldiges Absterben unter Yerbraunen antreffen. Dieses, mitunter 
sogar schon vor der Ausbildung der Hydathoden selbst erscheinende 
Absterben ist von einer Reihe von Autoren bezeugt (94, 95, 96). Bei 
den Apikaloffnungen z. B. bei Schewhzcria. finden wir solche Wasser- 
sporen, die gar keine Hydathoden haben und hatten. Hierbei kann 
die Wasserabscheidung durch die Kutikula selbst erfolgen. Ob da 
nun eine besonders durchlassige Kutikula vorliegt, oder ob diese 
Poren besitzt (94, 96), das festzustellen gehórt nicht in diese Arbeit. 
Es gibt sogar stomatare Hydathoden, bei denen die Kutikula erhalten 
bleibt, und du>ch die die Wasserabscheidung erfolgt (93). Es sind uns 
ja z. B. in den Blasen von Ut.i irnlaria oder in den Endospermen der 
Gramineen solche durchlassige Korksubstanzen bekannt, fur die wir 
den Namen Endodennin vorgesch!agen haben.

Wir haben nunmehr das gesamte Gehiet der Spaltófinungen im 
Liclite der Micellierung an uns vorheiziehen lassen. Es diirfte erlaubt 
sein, die Hauptergebnisse so kurz wie moglich zusammenzufassen.

Zusammenfassung.
Der Ausgangspunkt der ais ein Teilstuck einer groC angelegten 

Sammelarbeit (die schon in den Versuchen fertig ist) gedachten Arbeit 
ist der Satz, daC die D eh n b arkeit und U eb erd eh n b ark e it der 
M em branen sen k rech t zur grofiten M ice ll-A ch se  am grofiten  
ist. In diesem Teil der Arbeit wird dieser Satz auf die S p a lt-  
óffnungen angewandt. Zunachst wurde der Satz durch Ziehversuche, 
besser noch durch Turgordehnung wachsender Organe beim Wassern 
unterbaut.

Der erste Teil der Arbeit ist daher vollig physiologischer Natur. 
Die R ad io -M ice llie ru n g  der Sch lieG zellen  ist der Schliisselpunkt 
der Oeffnungs- und Schliefibewegung der Spaltófinungen. Abgesehen

T
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von sogenannten echten Archetypen finden wir daneben noch eine 
antagonistische Micellierung der Nebenzellen.

Diese Horizontal-Komponente der Bewegung ist bei einer ganzen 
Reihe von Spaltoffnungen, besonders bei solchen ohne jegliche Wand- 
verdickung, die allein wirksame. Daneben soli aber nicht die Vertikal- 
komponente nach Schw en dener  geleugnet werden. Sie findet gegen 
die Micellierung statt. Alle nur erdenklichen Modifikationen des 
Normalfalles, wie der Typ von Hclleborus, der Gramineae, der Cypera- 
cenc, Coniferac, Cycarlales, Eąuisetum, Genistrar, Akazien, Q uf rem  
ile.r, Casuarina u. a. m. wurden untersucht und obiger Satz bestatigt 
gefunden, sodaG man alles das auch umgekebrt ais Beweis fur die 
Richtigkeit der Dehnungsregel der Micellierung beniitzen kann. Ja 
sogar das Aufgehen derSpalten und viele Eigenheiten der Wandanlage 
(Semperrirum) lassen sich aus der Micellierung verstehcn.

Es ist aber zweitens móglich, mit Hilfe der Micellierung auch 
sch e in b ar  ganz ahnliche S p a l t o f fn u n g s ty p e n  ais konver-  
gente  Bi ldungen auseinander zu halten. So ist das Mittelstiick der 
verdickten Spaltoffnungen von Coniferae und Gramineae langs zum 
Spalt, das mancher Junccicene, der Cyperaccac, Ginkgonceae und 
Cycachceae radial micelliert. Das bezeugt nun wieder die Unrichtigkeit 
der phylogenetiscben Verkettung, z. B. der Cycarlales und Ginkgoales 
mit den Gonifer aleś, der Gramineae mit den Cyperaeeac und Juncaceae. 
Auch der genaue Bau von Casuarina ist wesentlich anders ais der 
der Coniferales und gerade die Keimblatter bezeiigen die Ableitung von 
Casuarina aus Dikotylen.

Die normalen Dikotylen und die Ueberzahl der Monokotylen sind 
im Bau derStomata den Anthoccrotales, der tiefsten Gruppe mit echten 
Stomata, ahnlicher ais die auch in dieser Hinsicht abgeleiteten Goni- 
ferales. Des weiteren muG scharf zwischen dem echten Archetyp 
etwa von Anłhoceros, den Lycoporliaceae und Selagincllaceae und den 
falschen Archetypen, z. B. der Farne, unterschieden werden. Der 
erstere hat keine antagonistisch micellaten Nebenzellen, der falsche 
dagegen sehr deutlich.

Es wurde versucht, die Famę wie die Cycarlales und Ginkgoales 
aus dem marattioiden Typ der niederen Farne abzuleiten, der schon 
ein Hantel-Lumen besitzt. Die meisten Laubmoose stellen reduzierte 
Archetypen dar. Hinsichtlich der anderen Komplikationen wie 
Casuarina, Eąuisetum, Psilotum, Geu.isfear, Bromcliacrar usw. muli auf 
den Text verwiesen werden.

Drittens der S ch w im m b la t t -T yp u s  (Haberlandt) mit seinen 
grofien AuGenhornern erklart sich durch die sehwere Benetzbarkeit der 
lipoiden Korksubstanzen durch hydrophile Fliissigkeiten, die nicht 
eindringen. Echte lipoidophile und dipol-lipoide Fliissigkeiten benetzen 
leicht, und zwar umso besser, je mehr sie erstere Eigenschaft besitzen.

Viertens wurden die Gedanken des Schutzes der Schl ieG- 
zellen durch die mechanischen Eigenschaften der Umgebung von 
Benecke  und W esterm eyer  geauGert, bestatigt und erweitert.

Das Ganze ist eine Vorarbeit fur die Monographie der Bewegungs- 
und Wachstumsmechanismen
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Abstract.
The starting point of this work which is intended to be part 

of a greater coIlective work, (already complete in the trials), is the 
sentence that the extensibility or over-extensibility of the membranę 
is the greatest vertically to the largest micell-axis. This sentence has 
been applied to the stomates in this part of the work. At first the 
sentence has been founded on pulling trials or even better on turgor- 
extension of growing organs in watering.
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The first part of the publication, therefore, is absoiutely physio- 

logical. The radio-micellation of the guard cells is the key to the 
opening- and shutting-movement of the stomates. Let aside the so 
called real archetypes, we find also an antagonistical micellation of the 
parastiches besides. This horizontal componente of the movement is 
the solely one in a whole linę of stomates, especially in those 
without any thickening of the wali. Beside it the vertical componente, 
according to Schw endener ,  shall not be denied. It happens against 
the micellation. Ali possible modifications of the normal case, as the 
type of Helleborus, the Gramineae, the Cyperaceae, Coniferae, Cycadales, 
Eąuisetum, Genisteae, Acacici, Quereus ilex, Casuarina, and others 
have been examined, and the sentence has been found confirmed, so 
that all this might also reversely be uted as a proof for the correctness 
of the extension-rule of the micellation. Even the opening of the 
stomates and many peculiarities of the character of the wali (Semper- 
vwum) can be only understood by the micellation.

By aid of the micellation it is secondly possible to discriminate 
between appearently quite similar types of stomates as convergent 
formations. So is the middle part of the thickened stomates of 
Coniferae and Gramineae along the splitting, while that of some Junca- 
ceae, of the Cyperaceae, Ginkgoaceae, and Cycadaceae is radially 
micelled. This again shows the incorrectness of the phylogenetical 
chaine, e. g. of the Cycadales and Ginkgoales with the Coniferales, the 
Gramineae with the Cyperaceae and Juncaceae. Also the exact structure 
of Casuarina is escentially difierent from that of the Coniferales, and 
just the cotyledons prove the derivation of Casuarina from Dicotylae.

The normal Dicotyles and the surplus number of the Monoctylae 
are, as to the structure of the stomates morę similar to the Anłhocero- 
tales, the lowest group with real stomata, than the Coniferales, also 
derived in this respect. It must be further distinctly differenced 
between the real Archetype, as in Anthoceros, the Lrycopodiaceae and 
Selayinellaeeae and the wrong Archetypes i. e. the Ferns. The 
former has no antagonistical micellate parastiches, the wrong one, 
however, very distinctly.

It has been tried to derive the Ferns, as the Cycadales and 
Ginkgoales from the marattoidous type of the lower ferns which already 
possess a Hantel-lumen. Most of the Musci are representing reduced 
Archetypes. As to the other complications like Casuarina, Eąuisetum, 
Psilotmn, Genisteae, Bromeliacene etc., it must be refered to the text.

Thirdly, the floating-leaf type (Haberlandt) with its large outer 
horns is explained by the difficulty to moisten the lippoidous cork- 
substances by hidroidous liąuids as they do not penetrate. Real 
lipoidophilous and dipol-Iipoidous liąuids are morę easily absorbed, 
and the better, the morę they possess the former property.

Fourthly, the opinions about the protection of the guard cells 
by the mechanical properties of the environs, expressed by Benecke  
and W e s te r m e y e r  have been confirmed and enlarged.

The whole is a preliminary work for the monography of the 
movement and growth mechanisme.
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Fig. 1.
SchlieBzellen

von P reissia  mit Micellierung. 
1. obere Kanaloffnung;
2a. geschlossene,
2b. offene vierzellige Atemoffnung; 

3. U. 4. dreizellige,
5. fast zweizellige Atemoffnung.

1. M arattia, AuBenóffnung, Spalt punktiert. -  2. A1., 
FISchenansicht mit Micellierung. - 3. A ngiopteris, AuBenóffnung, Spalt punktiert. - 4. A ng., 
Flachenansicht mit Micellierung. - 5. M arattia, Langsschnitt. - 6. M., median quer. - 7. End- 
blase quer. - 8. Todea riuularis, Flachę. - 9. Osmunda regalis, Flachę. - 10. SchlieBzellen 
mit kurzer, gemeinsamer Wand. - 11. O. r., quer median. - 12. Endblase. - 13. Verholzung 
(nach Ka uf mann). - 14. Langsschnitt. - 15. Yerholzung (nach Viege) von Todea barbara.

3. Stoma mit „geteilter* Zelle.
4. Mehrzelliges Stoma von A nthoceros.
5. Normales Stoma vom Sporogon von A nthoceros.
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Ophioglossum pendulum.
1'. medianer, 2'. apicaler Querschnitt. 
3'. Osmunda Claptonia,

Langsschnitt (nach C opeland).

Psilotum 1.—5.

Gleidienia linearis: 1. Flachenansicht, rechts Micelierung, links VerhoIzung schraffiert. 
2. Stoma von unter. - 3. Querschnitt median. - 4. Langsschnitt.
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Von der Flachę. - 2. Querschnitt median. - 3. Ende des Spaltes. - 4. Apicaler Querschnitt

■1. Flachenansicht, starkę Verdickung, Antagonismus fehlt; obere Einstellung. -  2. tiefe 
Einstellung. - 3. Querschnitte. - 4. Yerholzung allseitig. - 5. Langsschnitt.



F e d d e , R e p . B e ih . C X X III , ta b . V .

Fig. 9.
Polypodiaceae.
1. Adiantum Capillus Ueneris, l*)uer- 
schnitt. - 2. Flachenansicht. - 3. Dipla- 
zium celtiforme, Querschnitt. - 4—6. 
Aspidium Filix mas, Stomata mit Ne- 
benzellen.

■ Flachenansicht oben; - 2. Flachenansicht innen; - 3. Querschnitt median; - 4. Querschnitt
apical; - 5. Langsschnitt.
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1. Pteris median quer, - 2. median Iangs, - 3. apical quer, - 4. median quer; schraffiert Holz 
<nach Kaufmann). - 5 Notochlaena, Iangs, - 6. median quer, - 7. apical quer. - 8. Poly- 
podium angustifolium, Iangs,-9 . Flachę; Holz schraffiert (nach Kaufmann). - 10. Ceterach, 
median quer, -  11, apical qner, 12. Iangs. - 13. Polppodium aureum, apical quer, - 14. me

dian quer. - 15. Blechnum spicant, median quer, - 16. apical qner, -  17. Iangs.



F e d d e , R e p . B e ih . C X X III , ta b . V II .

I
Fig. 12. Nebenzellentypen der Dikotyledonen. - 1. Parnassia, Spitzentyp gewellt ohne 
deutliche Nebenzellen. - 2. Galium rotundifolium, - 3. Salvia glutinosa, gewellt mit 

^deutlicher Nebenzelle. - 4. Pirola rotundifolia, gewellt ohne deutliche Nebenzelle. -  5. 
Ribes aureum, gerade ohne deutliche Nebenzellen. - 6. Tilia, - 7. Statice, - 8. Dianthus, 

gerade mit deutlichen Nebenzellen.
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Fig. 15. 1. Uex aquifolium: Flachę oben, - 2. unten, - 3. Querschnitt median, - 4. apical, 
5. Langsschnitt, - 6. Buxus, von utiten. - 7. Olea europaea Oleaster: Flachenbild, Mitte, 

8. ganz oben, - 9. Querschnitt median, - 10. apical, -11. Langsschnitt.



Fig. 17. Spaltóffnungen von Hakea suaveolens.
1. Schliefizellen und Nebenzellen mit Micellierung,
2. von der Oberflache der Grube, - 3. Spaltoffnung 
median quer, - 4. Ende quer, - 5. Liingsschnitt, - 6. 
Jugendform.

Fig. 20, Casuarina eąuisetifolia. - 1. Jugendform, 
2—7. Aitersform, - 2. Querschnitt median, - 3. apical, 
4. Langsschnitt, - 5. Flachenansicht mit Micellierung, 
der asynietrischen Stomata. - 6. und 7. verschiedene 

Einstellungen.
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Fig. 14. Begonia: 1. Flachenansicht, - 2. stiirker 
vergróBert, - 3. Querschnitt.

Fedde, Rep. Beih. CXXIII, tab. IX.
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Fig. 16a. Mahonia aąmfolium: - 1. Oberansicht, - 2. Tiefeinstellung, - 3. Querschnitt, - 4. 
mit eingezeichneter schraffierter Verholzung. - Helleborus foetidus; 5. Oberansicht mit 

schmaler Verjiingung der Wand ara Ende. - 6. Langsschnitt, - 7. apicaler Querschnitt.
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Fig. 18. Oxalis rusciformis: - 1. Phyllodium, Flachę, - 2. Querschnitt median, - 3. apical, 
4. Langsschnitt, - 5. Laubblatt. - Acacia heterophylla: 6. u. 7. Flachę, - 8. Querschnitt me

dian, - 9. apical, - 10 Langsschnitt, -1 1 . Laubblatt.
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Fig. 19. Sarothamnus scoparius: - 1. Flachę oben, - 2. unten, - 3 quer median, - 4. erstes 
Laubblatt. - Spartium junceum: 5. Flachę oben, - 6. unten, -  7. langs, - 8. quer median,

9. Keimblatt.
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Fig. 21. Salix purpurea: i. Querschnitt, - 2. Oberansicht mit AuBeiihórnern, 
3. tiefe Einstellung mit Micellierung.
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Fig. 22. Potamogeton natans: 1. Stoma oben, - 2. unten, - 3. noch schlieBbares Stoma, 
4. Querschnitt. Dicke Striche: Kutiti. -  Lemna gibba: 5. Querschnitt, - 6. SchlieBzellen 
einzeln (a auBere Óffnung, b innerer Spalt). - Lemna minor: 7. Querschnitt. - Peplis: 8. 
auBere Óffnung innerhalb des Spaltes. - Marsilia: 9. von oben. - 16. von unten. - Nym- 
phaea alba: 11. von oben. - Pńmula: 12. Querschnitt. - Alsophila: 13. Querschnitt. - 
Fegatella: 14. Querschnitt. - Marchantia: 15. Querschnitt. - Dicke Strichelung bezeichnet 

die Spalte. - 7, 12 bis 15. nach Haberlandt .
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