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Studien über Entwicklung der Farne.

Von H. Leitgrob.

(Mit 1 Tafel.)

L Die Dorsiventralität der Prothallien und ibre Abhängigkeit

vom Lichte.

Die Dursiveiitntlität der Prothallien ist, wie ich zeigte/ eine

Wirkung des Lichtes, und ist denselben nicht inhärent, so dass

durch Wechsel der l^eleuchtung eine Umkehrung der Thallus-

seiten möglich ist.

Ich habe seit Bekanntgabe jener Beobachtung mich fort-

während mit diesem Gegenstande beschäftigt, weniger desshalb,

um die Richtigkeit jener Beobachtung zu prüfen, die für mich

vom Anfange an über jeden Zweifel war, als vielmehr desshalb,

um die Frage zu beantworten, ob der Ort der Anlage der Organe

am Embryo von seiner Lage im Prothallium (und Archegon)

bestimmt sei, oder von diesen unabhängig, etwa durch äussere

Agentieu, namentlich durch die Schwerkraft, beeinflusst werde.

Ich werde darül)er in einem anderen Capitel referiren; hier

habe ich nur die Absicht, die Methoden bekannt zu machen,

welclie ich anwendete, und weiters einige Erscheinungen mit-

zutheileu, welclie ich an unter geänderten äusseren Verhält-

nissen gezogenen Prothallien kennen zu lernen Gelegenheit

hatte.

1. Yersuclie mit Cerafopterls thaUctroides.

Die Vorgänge bei der Keimung der Sporen dieser Pflanze

und bei der Entwicklung der Prothallien sind durcli die Unter-

suchungen Kny's^ genau bekannt. Der Umstand, ein schon

1 Flora, 1877, Nr. 11.

2 Eatwicklimg der Parkeriaceeii. Nova Acta, Band XXXVII.
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2,en:iu untersuchtes Object zu den Versuchen verwenden zukihmen,

und weiters die (Grösse der 8poren, ihre rasche Keimung und die

frühe Entwicklung der Gesclüeclitsorgane an dem Prothallium,

diese bei Keimversuchen nicht hoch genug anzuschlagenden

Vorzüge des Objectes, bestimmten mich, vor Allem diese Pflanze

zu den Experimenten zu verwenden.

A. Es ist durch Kny bekannt, dass bei der Keimung der

Sporen zuerst das Exospor in der Richtung der am »Scheitel

zusammentreifenden Leisten gesi)rengt wird , und dass an dieser

Stelle später ein konisches Wärzchen als Andeutung des S})äteren

Vorkeimes hervortritt, der an seinem Scheitel eine „keilförmige"

Scheitelzelle erkennen lässt.

Die von Kny auf Tafel I, Figur 3, abgebildeten Zustände

sind w^eitaus die häufigsten und ich habe sie an allen, vielfach

abgänderten Culturen immer beobachtet. Es ergaben sich nun

bezüglich dieser ersten Keimungsstadien folgende Fragen:

Da die Stelle, wo das Prothallium aus der Spore hervortritt,

durch die Organisation der Spore bestimmt, und somit nur von

der Lage der S])ore am Substrate abhängig ist, so wird selbst-

verständlich weder Licht noch Schwerkraft auf die Lage der

Auskeimungsstelle einen Einfluss nehmen können, und es wird

also das Keimwärzchen in Bezug auf seine Lage an der Spore

weder zum Lichtstrahle noch zur Schwerkraft irgend welche

Beziehungen zeigen. Wohl aber wird dies möglich sein, bezüg-

lich der Orientirung der Scheitelzelle, und somit bezüglich der

Lage der die beiden Segmentreihen aufnehmende Ebene.

Zur Entscheidung dieser Frage war es nun nothwendig, die

Spore vor ihrer Keimung zu tixiren, und sie in dieser Lage später

der Untersuchung zu unterwerfen. Ich bewerkstelligte dies

anfangs in der Weise, dass ich in die Mitte eines Objectträgers

einen Tropfen von geschmolzenem Wachs oder Stearin brachte,

nach seinem Erstarren nun ringsum an seinem Rande Sporen

legte und nun den Objectträger vorsichtig erwärmte. Die trockenen

Sporen kleben dem wieder halbflüssig gewordenen Stoffe an,

und es kann nun der Objectträger in jede beliebige Lage gebracht

Averden. Da die Keimung der Sporen auch unter Wasser recht

gut vor sich geht, so war durch Untertauchen der Objectträger,

der sonstigen Schwierigkeit, des gleichmässigen Feuchthaltens
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der Ciilturen leicht jiljziilielfen. Ein ^n-os,ser Tlieil der Sporen

keimte jiueli in der Tliat anx, und jene, bei welchen das Keim-

wärzchen iil)er den Kand des Klebtroi)fens nach auswärts ge-

wachsen war, k(mnten nun direct der Beobachtung unter dem

Mikrosko])e und zwar bei durchfallendem Lichte unterzogen

werden. Da aber häutig- die KIel>tro]>fen sich s^täter doch vom

Ulasc ablösten, so griif ich zu einem anderen C'ulturvert'ahren

:

Stückchen feinsten Seidenpapieres wurden beliufs TCtdtung etwa

vorhandener Pilzsporen zuerst einige Zeit in Alkohol gelegt, dann

mit destillirtem AVasser ausgewaschen und nun mit Kährstofif-

lösung getränkt. Derart präjiarirt, wurden sie in ziemlich flache

riirgläser gelegt, und nun gegen den Rand hin mit einzelnen

Sporen besäet, ihre Mitte — die tiefste Stelle im Uhrgläschen —
aber frei gelassen, um von dieser Stelle aus das Papier fort-

während feucht erhalten zu können, da ich es absichtlich nnter-

liess, die Cnlturen in vollkommen abgeschlossenem (dampf-

gesättigtem) Kaume zu halten, und die Glasglocken nur locker

aufsetzte. Das Papier war genügend durchsichtig, um die Vhv-

gläschen direct unter das Mikroskop zu bringen.

Die so vorbereiteten Cnlturen wurden am Fensterbrette

gehalten.

Wie zu erwarten war, brachen die Keimwärzchen nach allen

Seiten (der Lage der S})orcn entsprechend) hervor, und da die

Spore, durch die vorhergegangene Pjildung eines Phizoides,

dem bald mehrere nachfolgen, am Substrate fixirt ist, so konnte

die Lage des Keimwärzchens mit grosser Wahrscheinlichkeit

auch als die ursprüngliche angesehen werden. Es zeigte sich

nun, dass die Keimwärzchen, mochten sie nun an der Fenster-

oder Zimmerseite, recdits oder links aus der Sjjore hervorbrechen,

ihre Fläche in verticaler Richtung ausbildeten, dem Peschauer

also die schmale Seite und somit eine Segmentreihe zukehrten.'

Die Scheitelzelle hatte sich also, und gewiss nur unter dem
Einflüsse der Schwerkraft, so orientirt, dass die Segmente ab-

wechselnd zenith- und erdwärts gekehrt waren. ^ Es steht also

^ Mau vergleiche Kuy, 1. c. (Tafel I (XVIII;, Fig. -i 0.

- Eine älmliche Beobachtung habe ich seinerzeit an den keiuieudeu

Sporen von Lop/tocolrci gemacht, wo bei Constituirung der Sclieitclzelle und
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die Protlialiiuiufiäclie aiit;ui<;-s verticnl, später aber tindeii wir

sie mehr weniger horizontal. Die Lag-enveränderung- des Pro-

tlialliums, die an einigen früher, an anderen später eintritt, wird

in verschiedener Weise bewirkt. Am einfachsten Avar dies der

Fall bei jenen, die ihren Scheitel vertical nach aufwärts gerichtet

hatten und dem einfallenden Lichtstrahle eine Fläche zukehrten.

»Sie wurden au der beleuchteten Seite concav, krümmten sich also

g-eg-eu das Licht und legten dadurch schon ihre Fläche horizontal.

Die nach reclits und links abgehenden zeigten ebenfalls ein

Concavwerden an der Lichtseite, dann aber trat eine Drehung-

des hinteren unndttelbar über der Spore betindlichen sclnnäleren

rrothalliumtheiles, der fast immer beiderseits Ehizoiden trägt, ein,

<lie oifenbar durch stärkeres Längenwachsthum einer Seitenkante

bewirkt wurde. Ahnliche Drehungen der hinteren schmäleren

Prothalliumtheile wurden beobachtet an den nach vor- und rück-

wärts (Fenster- und Zimmerseite) aus der Spore hervorgewachsenen

und ebenso an jenen Prothallien, deren Scheitel zwar vertical

nach aufwärts wuchs, die aber ihre Fläche in der Richtung des

einfallenden Lichtstrahles ausgebildet hatten.*

Da die Culturen leider bald und noch vor Entwicklung von

Oeschlechtsorg-anen zu Grunde gingen, so konnten ndt den so

gezogenen Prothallien keine weiteren Versuche angestellt werden.

Es hatten aber die oben ndtgetheilten Beobachtungen ergeben,

dass die Schwerkraft in den ersten Stadien der

Keimung- insoweit einen orientirende n Einfluss auf

das Wachsthum ausübt, als die Theilungen der Schei-

telzelle in eine r Vertica lebene vorsichgehen, und die

primäre Prothallium flä che vertical steht. Es ist also

in diesem Stadium ein G eg-ensa tz beider Seiten (die

der Anlage des Pfläuzclieus iu der Endzeile des Keinischlauohes, die erste

schiefe AVand erdwärts gekehrt ist, das erste Segment somit ventral

gelegen erscheint fUntersnchungen über die Lebermoose, Heft II, p. 66).

1 An den in verticaler Richtung aus der Spore hervorgebrochenen

Keimwärzchen konnte oftenbar die Schwere auf die Orientirung der Scheitel-

zelle keinen Einfluss nehmen. Wovon es abhängig ist, dass einige ihre Fläche

senkrecht auf den Lichtstrahl, andere diesem parallel gestellt hatten, weiss

ich nicht, wenn nicht vielleicht auch hier eine wohl innner vorhandene,

wenn auch ganz geringe Divergenz der Wachsthumsriclitung von der

Verticaleu denn doch die Schwerkraft zur Geltung kommen lässt.
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Dorsiventnilität) noch nicht vorhanden, die erst

später zur A usbildinii;' gelang-t, wenn die Protliall-

fläch e sieli senkrecht auf die Kiclit iinj^- des einfallen-

den Licht stralil e s zu stellen strebt.

B. I'nter nornuilen Verhältnissen (horizontales .Substrat und

allseiti^'c lieleuchtuni;-) ii'enuichte Culturen zeig-cn die Flächen

der entwickelten Prothallien bekanntlicli mehr oder wenii;er

dem Substrate anliegend und die denselben zugekehrte Seite

wird zur rhizoiden- und archeg-onientraiicnden Seite ausgebildet.

Hängt man nun solche Culturen verkehrt über einer Spiegelfläche

auf, so bleibt auch jetzt die dem Substrate zugekehrte und

beschattete, aber nun zenithwärts sehende Fläche als (Anhangs-

organe tragende) Yentralfläche ausgebildet. Es gilt dies auch

für die fortwachsenden, nicht mit dem Substrate in Berührung-

befindlichen Sprossenden. Es zeigt uns dies, dass die Schwer-

kraft eine Umkehrung der Thallusseiten nicht zu

bewirken vermag. (Man vergl. /).)

C. Werden Sporenaussaaten auf horizontaler T7nterlage

einseitig beleuchtet, so wachsen die Prothallien in der über-

wiegenden Mehrzahl der Fälle schief nach auf- und rückwärts

und kehren eine Seite dem Lichte zu, die auch als Dorsalseite

ausgebildet wird. Werden solche Culturen nun in der Horizontal-

ebene um 180° gedreht, und somit die Ventralseite, die aber

noch immer erdwärts gekehrt ist, beleuchtet, so tritt eine Umkeh-

rung der Thallusseiten ein, indem die nun beschattete, aber noch

immer zenithwärts gekehrte Seite als Ventralseite ausgebildet

wird. Es tritt dies aber nie an allen Prothallien ein. Ein Theil

der Prothallien, und zwar, wie es mir scheint, jene, welche vor

der Umkehrung nur Avenig über das Substrat aufgerichtet waren,

bei denen also durch die Umkehrung eine volle Beschattung der

früher beleuchteten Seite nicht erzielt wurde, brachten diese durch

Uberkrümmung des Scheitels — in gleicher Weise, wie es unter

ähnlichen Verhältnissen ein Marchantiaspross thun würde —
wieder in die günstigste Stellung gegen das Licht und eine

Umkehrung der Thallusseiten fand daher nicht statt.

Es wirkt also das Licht offenbar in zweierlei Weise auf die

Prothallien ein ; einmal in der AVeise, dass es die l'mkehrung der
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Thalliissciton veranlassen kann, dann aber, dass es heliotropische

Ki1ininiiini;en bewirkt.

Viel leichter erfolgt die Umkelirung- der Thalhisseiten, wenn

die Prothallien vertical stehen. Man erreicht dies durch künst-

liche Autriclitmig- schief gewachsener; nur muss dies mit einiger

.Sorgfalt vorgenonnnen werden, um nicht zu viel Ehizoiden zu

verletzen; man kann diese Stellung aber auch dadurch liervor-

l)ringen, dass man Cultureu, an denen die Prothallien nocli sehr

klein sind, durch horizontal einfallendes Licht beleuchtet.

Namentlich nach letzterer Methode gelingt dann die Umkehrung

fast regelmässig, und kann selbst mehrere ^Male wiederholt werden.

D. Werden S])oren auf einer Nährstoiflösung ausgesäet, so

entwickein sich sehr schöne Prothallien, die es selbst zur Ent-

wicklung von jungen Pflänzehen bringen.

Ein Theil der Sporen sinkt allerdings unter, und die daraus

entwickeltenProthallien sind immer schmächtig, vielfach verkrümmt

und gedreht, und ich habe sie nicht weiter untersucht. Jene aber,

die an der (Jl)erfläche schwimmen, entwickeln sehr schöne

Prothallien. Sie liegen der Oberfläche der Flüssigkeit an, richten

sich aber mit ihrem Scheitel öfters etwas empor. Trägt man
Sorge, die Culturen vor jeder Erschütterung sorgfältig zu be-

wahren, so beol)achtet man, dass mindestens 90 Percent der

Prothallien dem Lichte zuwachsen (die Culturen waren an einem

Ostfenster gehalten). Die Phizoiden bilden sich aus den Zellen

der Seitenkanten und den Flächenzellen der Unterseite, an welcher

später auch die Archegonien sich bilden. Die Erscheinungen

Avaren durchaus dieselben an unter doppelwandigen Glasglocken

gehaltenen Culturen, deren gefärbte Flüssigkeiten (Kali hichro-

niicum und Kupferoxydammoniak) in solcher Concentration gewählt

wurden, dass das Spectrum genau in zwei Hälften zerlegt wurde.

Werden nun dergestalt (in Glasgefässen) gemachte Aussaaten

mittelst eines Spiegels von unten beleuchtet, so wachsen die

Prothallien in die Flüssigkeit hinein, das heisst, krümmen sich mit

ihrem hinteren schmäleren Theile dem Lichte zu. Ihr vorderer

breiterer Theil, die eigentliche Fläche des Prothalliums, erscheint

später aber horizontal, d. h. senkrecht zum einfallenden Licht-

strahle gestellt, und die Gescldechtsorgane (Archegonien) bilden

sich an der Oberseite.
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Nicht selten findet man Areliej;()nien aueli sclion an den

schmalen bandförmigen Thcilcn desProtluiUiums, und zwar öfters

auf beiden Seiten. Da diese Tlieile fast immer sehr starke Tor-

sionen um ihre Läng-sachse /ei^-en, und somit der fortwachsende,

Arche,ii'(»nien i)roducirende Scheitel nicht immer die gleiche

Fläche na(di unten (d. i. geg-en das Licht) kehrt, so ist dies Auf-

treten der Archegonien an beiden Seiten wohl verständlich. Öfters

findet man aber Archegonien fast genau einander gegenüber-

liegend. Es ist Avahrscheinlich, dass dies dann zu Stande kommen

kann, wenn in Folge verticaler Stellung der Fläche beide Seiten

gleich stark beleuchtet werden.

Die vertical nach abwärts" wachsenden bandförmigen Pro-

thalliumtheile produciren reichlich Rhizoideu. Sie bilden sich

meist aus den Zellen der Seitenkanten, seltener aus Flächen-

zellen, und nehmen wie bei normal gezogenen Prothallien fast

immer aus dem ])asiskopen Ende der Zelle ihren Ursprung,

wachsen dann nach aufwärts und breiten sich an der FlUssigkeits-

oberfläche aus.

Es zeigt dies, dass erstens der Ort ihrer Anlage in

d e r Z e 1 1 e n i c h t d u r c h d i e S c hw e r k r a f t beeinfiusst ist, und

zweitens, dass ihre Wachsthumsrichtung durch ihren negativen

Heliotropismus bestimmt wird.^

Ich hatte diese Aussaaten zuerst in tiefen Glasgefässen vor-

genommen, und es bildeten die Prothallien in Folge zu dichter

Aussaat an der Flüssigkeitsoberfläche eine durch die vielfach

durch einander gewachsenen Rhizoiden fest zusammenhängende

Schichte, so dass bei der späteren Herausnahme von Proben zum

Zwecke der mikroskopischen Untersuchung die in der Cultur

zurückbleibenden Prothallien vielfach in ihrer Lage verändert

wurden, und daher keine reinen Resultate mehr ergeben konnten,

um so weniger, als eine directe Beobachtung vor dem Heraus-

nehmen wegen der Grösse des Clefässes und der dichten Lage

der Prothallien nicht möglich war.

1 Dass sie in diesen Culturen sich nicht über die Flüssigkeitsoberfläche

frei in die Luft erheben, dürfte durch ihre Adhäsion an der FUis.sig'keit zu

erklären sein, da, wie wir später sehen werden, dort, wo an aufder Oberfläche

schwimmenden Prothallien sich unter ähnlichen Beleuchtungsverhältnissen

Rhizoiden entwickeln, diese sich in der That frei in die Luft erheben.

Download from The Biodiversity Heritage Library http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum



"^^^^ Leitg'el).

Ich änderte daher den Versiudi in tblg-ender Weise ab : Ein

Tischchen, dessen Platte durch eineGhistafel gebiklet war, wurde
auf einem horizontal liegenden Spiegel ganz nahe an einem Nord-

fenster unverrückbar aufgestellt. Auf dasselbe wurden nun ziemlich

flache, mit Nährstofflösung gefüllte Uhrschalen gestellt, in welche

nur eine kleine Zahl von Sporen ausgesäet worden war. Über die

Tischplatte wurde ein ziemlich fest anschliessender innen

geschwärzter Blechkasten gesetzt. Damit die Nährstotflösung

nicht zu rasch verdunstete, wurde die als Tischplatte fungirende

Glastafel fortwährend befeuchtet, und merkte man endlich doch

eine Abnahme der Flüssigkeit in den Uhrschälchen, so wurde

durch vorsichtigen Zusatz von destillirtem Wasser das ursprüng-

liche Niveau wieder hergestellt. Die Culturen gediehen vortreff-

lich^ und brachten es bis zur Bildung- weit vorgeschrittener

Embryonen, die dermalen schon das dem Cotyledo nachfolgende

Blatt („zweites Blatt") augelegt haben. Es hatte diese Methode

den grossen Vortheil, dass jedes einzelne Prothallium in seiner

ursi)rünglichen Lage mittelst der Loupe g-enau beobachtet werden

konnte und zwar ohne das Uhrgläschen auch nur zu berühren.

Die Resultate waren ganz dieselben wie in dem früheren

Versuche. Auch hier aber zeigten sich viele derselben vielfach

gedreht und verkrümmt, was ich dem Umstände zuschrieb, dass

der Mang'el einer Fixirung der Spore doch immer Lagenverän-

derungen ermöglichte, zu welchen durch das ungleiche Wachs-

thum (Ivhizoidenbildung etc.) Anlass genug- geboten war. Ich

änderte nun den Versuch in der Weise ab, dass ich aus den Uhr

gläschen, in denen sich erst ganz junge Prothallien entwickelt

hatten, die Flüssigkeit entfernte, so dass dieRhizoiden dem Glase

anklebten. Wenn man nun wieder vorsichtig die Uhrschälchen

mit Nährstofflösung füllt, so bleiben die Sporen durch die noch

immer fest klebenden Rhizoiden tixirt und die Prothalliumfläche

entwickelt sich dann äusserst regelmässig.

1 Bei allen Culturen empfiehlt es sich, das Aussaatniaterial früher zu

reinigen, und namentlich die Sporangien früher zu entfernen, und nur die

Sporen auszusäen. Au jenen haften nämlich immer Pilzsporen, und die an

Aussaaten so häufig auftreteudeu Schimmelrasen haben immer von jenen

ihren Ausgangspunkt. Bei der Grösse der Ceratopterissporen ist auch ihre

Isolirung keine zu mühevolle Aufgabe.
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Die Cnlturcii in mit Nähr.stofflö.sunj;' gefüllten von

unten beleuchteten IJlirg-lä.schen eignen sich auch
vortrefflich, um die Dorsi ventralität der Prothallien

umzukehren. Man kann zu dem Ende normal auf Erde

gewachsene Prothallien einfach auf die Oberfläche der Niihrstofll-

lösung bringen, so dass die nnt der Flüssigkeit in Herührung

stehende Unterseite beleuchtet wird. Es ist gar nicht nothwendig,

ganze Prothallien' zu nehmen, sondern es genügt, die vorderen

Theile dazu zu verwenden, nur ist es zweckmässig, dass an

ihnen mindestens junge (noch nicht gebräunte) Rhizoiden vorhan-

den sind.

Die Resultate sind so ziemlich dieselben, wie mit den auf

festem »Substrate durch entsi)rechende Beleuchtung aufrecht

erzogenen Prothallien. Häufig tritt auch hier eine heliotropische

Krümmung nach abwärts ein, die die Scheitelfläche manchmal

ganz vertical stellt und in diesem Falle unterbleibt an der Ober-

seite die Bildung von Archegonien. Hat die Krümmung aber keinen

so hohen Grad erreicht, bleibt also die Oberseite auch ferner noch

im Schatten, so producirt dieselbe Archegonien.

Da die Archegonien immer dicht hinter dem fortw^achsenden

>5cheitel entstehen, so treten sie selbstverständlich an unter solche

Verhältnisse gebrachten Prothallien nur dann auf, wenn das

Scheitelwachsthum an ihnen auch weiter noch thätig ist. Die

Rhizoiden aber bilden sich erst ziemlich weit hinter dem Scheitel,

und man sieht sie bei derart verkehrt beleuchteten Prothallien aus

Zellen hervorgehen, welche lange vor der Umkehrung an der

beleuchteten Seite gebildet worden waren, was uns zeigt, dass

auch die ausgewachsene Zelle noch in Bezug auf Rhizoiden-

bildung gegen das Licht empfindlich ist.

E. Ein mit Erde gefülltes Schälchen wurde der vertical-

stehenden, sehr langsam rotirenden Axe eines Rotationswerkes

aufgesetzt, und durch einseitig und seitlich einfallendes Licht

beleuchtet. Die aus den dort ausgesäeten Sporen erwachsenen

Prothallien stellten, wie zu erwarten waj-, ihre Fläche vertical,

den Scheitel zenithw^ärts. Auch war es wohl erklärlich, dass sie

ihre Flächen in keiner bestimmten Richtung orientirt hatten, die

in Bezug auf das Rotationscentrum theils tangental, theils radial

standen, theils alle möglichen Mittellagen einnahmen, dies Alles

Sitzl). d. mathem.-naturw. Cl. LXXX. Hd. I. Abth. 1-4
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war, wie g"csag"t, bei dem Umstände^ als das Licht seitlich einfiel

und in Folg-e der Eotation die Beleuchtung- am Prothallium fort-

wälirend wechselte, vollkommen verständlich. Ich hatte nun

erwartet, dass es an solchen Prothallien entweder überhaupt zu

keiner Archegonbildung- kommen würde, oder dass — was

mir wahrscheinlicher Avar — die Archegone an beiden Seiten

auftreten würden ^ Das war aber nicht der Fall; es zeigte sich

vielmehr an allen Prothallien immer nur eine Seite archegone-

tragend, Avährend die Phizoiden allerdings auch auf der anderen

Seite, aber immer spärlicher als aufjener vorhanden waren. Diese

als Ventralseite ausgebildete Seite zeigte aber die verschiedensten

Lag'en g'egen das Potationscentrum und selbst nahe bei einander

.stehende Prothallien zeigten sich diesbezüglich verschieden.

Wahrscheinlich war auch in diesen Fällen denn doch eine

ungleiche Beleuchtung- beider Seiten die Ursache der Ausbildung

der Dorsiventralität, da eine solche bei jeder noch so geringen

Abweichung der Prothallien aus der Verticalebene Platz greifen

muss, aber auch durch die Stellung benachbarter Prothallien etc.

bedingt sein kann.

F. Ein mit Erde belegter und mit Sjjoren besäeter Thon-

cylinder wurde auf die Axe eines Klinostaten geschoben. Der

Apparat Avar 1 Meter von einem Ostfenster entfernt aufgestellt.

Die sich entAvickelnden Prothallien hatten also einseitige Be-

leuchtung, es Avar aber eine Wirkung- der SchAverkraft au.s-

geschlossen. Die Prothallien entAAickelten sich vollkommen so,

Avie am horizontalen einseitig beleuchteten Substrat, und hatten

die Flächen vorzüglich schief nach rückwärts (Zimmerseite)

gerichtet. In Folge der stark geneigten Lage der Prothallien und

der dichten Aussaat Avar auch hier die dem Substrate abgekehrte

Seite überAviegend beleuchtet und diese Avar auch als Dorsalseite

ausgebildet.

Die Culturen auf verticalen, rasch rotirenden (3 Rotationen

per Secunde) Flächen ^9 Meter von einem Ostfenster entfernt,

ergaben keine klaren Resultate. Die|Prothallien hatten ihre Flächen

1 Eine sclion iin vovigeu Jahre a'ou einem meiner Schülei- gemachte

Aussaat vonStriithiopterissporen, wurde am Fensterbrette jeden Tag umge-

dreht. Viele Prothallien (die ebenfalls fast vertical standen) hatten auf beiden

Seiten Arcliegouc eut\\ Ickelt.
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.senkrecht auf das Sub.strat, aber geg-en das l^otationscentriim

thcils tang'ciital, theils radial g'cstellt, und i2:anz nahe bei einander

wacli^>ende Prothallicn hatten ihre Dorsalseite tlieils nach dem

( V'ntruni, theils nach der Peripherie g'ekchrt. Die nahe an der

rerii)herie gewachsenen rrothallien (öO Mill. Ivotationsradius)

hatten allerding'S, doch nicht ausschliesslich ihre Ventraltiächen

nach der Peripherie gerichtet. An diesen nun, wie auch an den

mit ihren Flächen mehr weniger genau radial gestellten waren die

frei in die Luft ragenden Ehizoiden sehr häufig an der Spitze zu

grossen Blasen aufgetrieben, was wohl auf Rechnung der Flieh-

kraft gebracht werden darf, die an diesen Prothallien gegenüber

der Beschleunigung der Schwere nahe die doppelte Grösse

erreichte,

2. Versuche mit Prothallien anderer Farne.

A. Ein etwa 2 Cm. Durchmesser haltender Hohlcvlinder aus

Thon,klessen Wandvon zahlreichen Löchern durchsetzt war, wurde

iin der Innenseite mit einer etwa 1 j\[m. dicken Schichte thoniger

Erde überzogen, und diese nut Sporen von SfnifJnopien's (jer-

wr////rc/ besäet. Der Cylinder wurde nun vertical aufgehängt, durcli

einen Spiegel von unten beleuchtet und sein oberes Ende mit

einem Propfe aus Torfmoos verschlossen. Die zeitweise Befeuch-

tung wurde durch den Moospfropfen aber auch durch die in der

Cylinderwand befindlichen Öffnungen vorgenommen. Es ent-

wickelten sich sehr schöne Prothallien, die sämmtlich ihre Fläche

horizontal entwickelt hatten. Ausnahmslos war die nach unten

gekehrte beleuchtete Seite als aller Anhangsorgane entbehrende

Dorsalseite ausgebildet; Rhizoiden wie Archegone waren nur an

<ler beschatteten zenithwärts gekehrten Seite vorhanden. Leider

^ Es empfiehlt sich , den Thoncylinder früher in zwei Längshälfteu

niiseiuanderzuschneideu, die nur durcli eine Klammer verbunden werden.

Man kann so die einzelnen Prothallien, auch die tiefer im CSiinderraum

befindlichen, viel leichter genau besehen und eventuell ohne Berührung-

und Beschädigung der benachbarten herausnehmen. Nebst den C'ulturen

auf "Nährstoflflösung, die von unten beleuchtet werden, ist dieser A'ersuch

wohl der eleganteste, um zu zeigen, dass nicht die Schwerkraft, sondern

xlas Licht die Ausbildung der Dorsiventralität der Prothallien veranlasst.

14*
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entwickelten dipse Prothallien keine Embryonen und i^ingen

.später zu Grunde.

B. Wenn man Prothallien von Osmundu auf Nährstofflösung'

legt, und von unten beleuchtet (vergl. 1 d), so tritt in dem Falle

als die Dorsalseite dem Lichte zugekehrt ist, eine Veränderung-

an den Prothallien nicht ein; die nach oben gekehrte Ventral-

seite bleibt, weil Schattenseite, als solche erhalten und fährt in

der Production von Rhizoiden und Archegonien fort. Legt man

die Prothallien aber ^ in normaler Lag-e auf die Flüssigkeitsober-

fläche, also mit der Ventralseite nach abwärts, so gelingt hier die

Umkehrung nicht minder leicht, als bei Ceratopteris. Es bildet

sich unter günstigen Verhältnissen schon nach wenigen Tagen

die so charakteristische wulstartig vorspringende Mittelrippe, die

dicht mit über die Oberfläche sich erhebenden Ehizoiden besetzt^

beiderseits eine Eeihe von Archegonien producirt.

Auch bei Osmunda zeigt sich die Ventralseite positi\- helio-

tropisch, und fast jedesmal tritt bei den eben erwähnten Experi-

menten eine starke Einkrümmung- der dem Wasser anliegenden

und beleuchteten Ventralseite ein. Von der »Stärke dieser Abwärts-

krümmung und der Easchheit des Scheitehvachstlmmes hängt es

nun ab, ob die geänderte Beleuchtung an den neu hinzugewach-

senen Theilen eine Umkehruug der Thallusseiten zu bewirken

vermag oder nicht. Ist nämlich diese Umkehrung an dem neu

hinzugewachsenen Stücke früher erfolgt als die Vorderfläche des

Prothalliums in die verticale Stellung gelangt ist, wurde der

Oberseite also früher der Charakter der Ventralseite inducirt, als

sie wieder zur beleuchteten wird, so hört an diesem neu hinzu-

gewachsenen Stücke auch die heliotropische Krümmung auf, und

das Prothallium wächst in horizontaler Eichtung weiter.

Der Mangel eines solchen günstigen Verhältnisses zwischen

der Stärke der heliotropischen Abwärtskrümmung und der Inten-

sität des Scheitelwachsthumes ist wohl auch der Grund, warum

es mir nicht gelingen wollte, auch auf festem Substrate eine Um-

kehrung der Seiten zu bemrken. Auf einer mit weiten Löchern

versehenen Holzscheibe Avurde eine Erdschichte aufgetragen. In

diese wurden im Umkreise der Löcher auf Erde gewachsene

1 Es genügt aiicli hiev, die vorderen Hälften zu nehmen.
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Protliallicn, die noch lebhaftes Scheitehvaclistliiun zeig'ten, so

eingesetzt, dass ihre Vorderendeii frei über den Ivand liinaus-

rag'ten. Diese Scheibe wurde nun in ein Glasg-efäss gelegt, in

Avelehem eine niedere Wassersehieht vorhanden war, so dass die

Erde durch Saugung fortwährend feucht erhalten wurde. Dem

Lichte wurde durch einen Spiegel nur von unten der Zutritt

gestattet. Alle Prothallien zeigten sehr starke EinkvUmmung der

beleuchteten Ventralseite, so dass die Scheitel häutig ganz nach

rückwärts sahen und somit wieder ihre frühere Oberseite dem

Lichte zuwendeten. Hier war offenbar das Scheitelwachsthum ein

zu langsames und die Wirkung der veränderten Beleuchtung

konnte nicht mehr zur Geltung kommen.

Alle diese bis jetzt mitgetheilten Experimente zeigen, wie

ich glaube, auf das Entschiedendste, dass

1. die Dorsiventralität der Prothallien eine Licht-

wirkung ist und durch die Schwerkraft gar nicht

l)e stimmt wird, dass

2. bei veränderter Beleuchtung eine Umkehrung
der Thallusseiten erfolgt, die Dorsiventralität den

Prothallien daher nicht inhärent ist, und dass

3. Archegonieh und Rhizoiden sich immer an der

Schattenseite entwickeln, welche letzteren sich also gegen

das Licht wie die Archegonien verhalten.

Ich habe bei allen diesen Versuchen der Antheridien nicht

Erwähnung gethan. Ich habe diess desshalb unterlassen, weil ihre

Stellung am Prothallium überhaupt eine sehr schwankende ist.

Anderseits kommen sie bei Ceratopteris bekanntlich vorzüglich

an den beiden Seitenkanten vor, viel seltener an der Ventral-

seite, und sind überhaupt an älteren Prothallien seltener vor-

handen. Bei Osniunfi(f stehen sie allerdings meist auf der Ventral-

fiäche, aber schmale Prothallien tragen sie häufig nur an den

Seitenrändern [und auch bei dieser Pflanze erhielt ich au den in

Cultur genommenen Prothallien fast nur Archegonien. Ich habe

später auf dieselben überhaupt nicht mehr geachtet, glaube aber,

dass die flächenständigen in ü'leicher Weise wie die Arche-
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iiunieu und Rhizoiden ebenfalls mir an der Sebattenseite ssicb

bilden.

p]ine zweite, nocdi zu beantwortende Frage wäre die, ob

Berübrung- mit einem Substrate auf die Pruduetien der Organe

von Einfluss ist? Dass Berübrung mit Wasser diesbezüglieb

vollkommen wirkungslos ist, geht sebon aus den oben mitgetheil-

ten Versnoben bervor. Ebenso ist in Bezug- auf dieProduction von

Arcdiegonien die Berübrung mit einem festen Körper vollkommen

nn^^irksam , wäbrend eine solcbe allerdings Production von

Ehizoiden aucb auf der beleucbteten Seite zu veranlassen scbeint,

obne sie übrigens auf der bescdiatteten aufzuheben. leb habe auf

diesen Punkt leider zu wenig Aufmerksamkeit gerichtet, um einen

ganz bestimmten Ausspruch machen zu können.

IL Der Embryo von Ceratopteris thalictroides.

Ich habe in einer früheren Abliaiidlung ^ den Nachweis zu

führen versucht, dass der Embryo der Farne bis zum Stadium

der Octantenbildung als ein Thallom aufzufassen ist, an dem sich

nach Erreichung dieser Entwicklungsstufe die Organanlage voll-

ziehe. Bis dahin gleiche er dem Embryo der Lebermoose. So wie

aber (hn't in diesem Stadium die Diflferenzirung in Fuss- und

Ka]»seltheil schon vollzogen sei (Jungermanniaceen und Antbo-

ceroten), so wäre auch am Farnembryo wurzel- und stamm-

bildende (hypo- und epibasale) Hälfte schon differenzirt, welche

Diiferenzirung- also als eine von den Lebermoosen ererbte Eigen-

schaft zu betrachten sei. Die Ausbildung der hypobasalen Hälfte,

wie sie der wurzellose Embryo von Salvinia zeigt, entspreche

vollkommen der Ausbildung des Fusses bei Jungermanniaceen

und Antboceroten, und wo, wie bei den übrigen Farnen aus

dieser Hälfte auch die Wurzel hervorgeht, da könne diese als

selbstständige Diiferenzirung innerhalb dieser Hälfte angesehen

werden fp. 217). Ich stellte mir im Anschlüsse an Prantl ferner

vor, dass Hand in Hand mit dieser Diflferenzirung in der hypo-

1 Zur Embryologie der Farne. Sitzlier. der Wiener Akademie, Bd.

LXXVII.
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basalen Hälfte, aneli in der epibasalen eine solelie l'latz -eiiriffen

habe, die zur lUldnni;' des Cotyledo und eines s}»äter den Stannn-

scheitel anlegenden Theiles g-et'Uhrt habe. Der Cotyledo würde

dann einem Stüeke der Lebermooskapsel (oder der ganzen

Kapsel von Symphyog-yna)^ ents])reelien
; der Stammseheitel

wäre eine selbstständig-e Bildung aus dem nicht in die Kajjsel-

bildung einbezogenen Stücke der epil)asalen Hälfte; und es

könnte daher ebenso wenig der Cotyledo als eine Seitensprossung

des Stammscheitels betrachtet werden, als auch dieser nicht als

secundäre Bildung an jenem aufgefasst werden dürfte.

Ich glaube ferner nachgewiesen zu haben, dass in der epi-

basalen Embryohälfte unndttelbar nach Bildung der 4 Octanten

aus diesen noch eine an die Basalwand angrenzende Scheibe,

das „epibasale Glied" (Vouk) abgeschnitten werde, welches

nach Anlage und Entwicklung dem Stiele des Lebermoossporo-

gones entspreche, und bei manchen Farren auch scharf hervor-

trete, da es bei Salvinia das „Stielchen" bilde, aber auch bei

Marsilia noch lange erkannt werden kann, während es allerdings

bei den übrigen Farren Aveniger deutlich sei.

Mit diesen Vorstellungen stehen die meisten der in letzter

Zeit angestellten embryologischen Untersuchungen nicht im

Widerspruche. Vouk, Kienitz-Clerloff und Andere haben

gezeigt, dass die Sonderung des Embryo in hypo- und e})ibasale

Hälfte, der Zerfall jeder derselben in 4 Octanten und die Abschei-

dung des epibasalen Gliedes "^ allerorts zu beobachten sei, dass

ferner das erste Blatt (der Cotyledo) immer aus zwei Octanten sich

bildete, dasselbe also nie mit einer Scheitelzelle wachse, und

dass der Stammscheitel aus einer vom anderen Octantenpaar

abstammenden Zelle hervorgehe.

Dass diese Verhältnisse auch bei Salvinia und Marsilia

statttinden, habe ich in jener Abhandlung gezeigt, und es konnte

bei diesen Pflanzen die Entstehung der Stammscheitelzelle aus

einem der Octanten Schritt für Schritt verfolgt werden.

1 Manvergleiche iiieiue .,Unter8ucIiimgeD über die Lebermoose". Heft III,

p. 27 et seqq.

- Das^ypobasale ist niese (leutlicliliervortreteud.wiidrifters .Salvinia,

Marsilia, Ceratopteris) gar nicht angelegt, was wieder mit Ausbildung des

Fusses bei den Jungermanni'iceen und Anthoceroteen übereinstimmt.
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Diesen Beobachtungen stehen meines Wissens nur die von

Kny an Ccnitopteris tfuilicfrnidcs gemachten, ziemlicli unver-

mittelt entgegen, und es Avar schon beim Niederschreiben jener

Abhandhing mein sehnlichster Wunsch, auch diesen Farn in

Bezug auf die Embryoentwicklung studiren zu können.

Die nachfolgenden Zeilen werden zeigen, dass Cerato-

pteris sich den UbrigenFarnen durchaus gleich verhält,

ja in den ersten Stadien der Embrvoentwicklung und bis zur

Bildung des Stammscheitels mit Ma rsilia eine geradezu über-

raschende Ähnlichkeit zeigt.

Der wesentlichste Unterschied, den Ceratopteris nach der

Darstellung Kny 's auszeichnet, würde darin bestehen, dass

erstens: die Bildung von Octanten ganz unterbleibt und schon

nach erfolgter Quadrantenbildung die Anlage der Organe und

zwar vorerst des ersten Wedels (ich werde ihn in Zukunft immer

als Cotyledo bezeichnen) und der Wurzel erfolgt, dass also die

beiden Quadranten der epibasalen Hälfte ganz zum Aufbaue des

Cotyledo verwendet werden, während die Stammknospe erst ver-

liältnissmässig spät seitlich an ihm hervortritt, also als Neubildung

am Cotyledo aufgefasst werden müsste. Ein wichtiger Unter-

schied, der sich als nothwendige Conserpienz der Kny'schen Auf-

fassung ergeben würde, wäre weiters der, dass Wurzel- und

Fussanlage nicht in einer senkrecht auf der Prothalliumfläche

gelegten Ebene, also über einander, sondern neben einander

angelegt würden.

Es ist allerdings richtig, dass nach Auftreten der Basalwand

und der dannt eingeleiteten Dififerenzirung der epi- und hypo-

basalen Hälfte in den meisten Fällen nun die Medianwand ^ auf-

tritt, wodurch der Embr3^o in 4 in der Ebene des Prothalliums

neben einander liegende Quadranten zerfällt. Unmittelbar nach

dem Auftreten dieser erfolgt aber weiter sogleich die Bildung der

Transversalwand und somit die Differenzirung in Octanten.

Bei den Polypodiaceen tritt nun allerdings meistens die

Transversalwand vor der Medianwand auf, aberVouk zeigte

für AspIcH'nim Shefthcrdi, dass hier die Sache sich meistens so

1 In Bezug' auf diese Bezeichnungeu vergleiche man meine oben citirte

und Vouk's Abhandlung.
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«

wie bei Ceratopteri^ verhält, anderseits fand ieli aiieli l)ei dieser

Pflanze Embryonen, wo die zweite Theilunyswand in der epiba-

saleu Embryohälfte allerdings als Medianwand erschien, während

sie in der hypobasalen als Transversalwand auftrat, in jener die

so entstandenen Quadranten also neben einander, in dieser

über einander g-elag-ert erschienen.

Ich glaube, dass dies deutlich genug dafür spricht, dass die

die beiden embryonalen Hälften spaltenden Wände, welche die

liildung von Quadranten bewirken („Quadrantenwände" der

Autoren) eine morphologische Bedeutung nicht besitzen, und die

Quadrantenbildung mit der Anlage der Organe nicht in Beziehung

gebracht werden kann.

Die Eizelle ist kurz nach der Befruchtung ziendich genau

kugelig, öfters aber in der Richtung der Prothalliumlängsachse

etwas gestreckt. Auch bis zur Octantenbildung tindet man noch

beide Formen, und ich weiss nicht, von welchen Bedingungen dies

abhängig ist, bemerke aber, dass diese wechselnde Form nur

durch die langsamere oder raschere Entwicklung der Cotyledo-

naroctanten bedingt ist, während die übrigen Theile des Eml)ryo

in beiden Fällen ziemlich gleiche Ausbildung zeigen.

Das durch die Basalwand abgeschnittene hintere »Stück der

Embryokugel (hypobasale Hälfte; ist vom Anfange an etwas

kleiner als das vordere, eine Thatsache, die auch bei anderen

Farnen beobachtet wird, und die ich wieder phylogenetisch

deuten möchte, da ja auch am Jungermanniaceenembryo etwas

Ahnliches der Fall ist. Die Basalwand setzt in der Pegel sehr

nahe am Archegonhalse an, liegt aber kaum jemals in der Ver-

längerung dieses, sondern ist immer so geneigt, dass ihr dem

Archegonhalse zugekehrter Rand dem Scheitel des Prothalliums

(und des Cotyledo) näher ist, eine Neigung, die ganz mit den

Angaben von Frings heim für Salvinia, Haustein für Mar-

silia, Kienitz-Gerloff und Vouk für Polypodiaceen über-

einstimmt. Gerade diese so gleichsinnige Neigung der ersten

Wand,trotz der verschiedenen Lagen, welche die Archegone zeigen,

spricht wieder gegen die Beeinflussung ihrer Orientirung durch

die Schwerkraft; und ich möchte den Grund viel lieber darin

suchen, dass die beiden diagonal liegenden Organe: Cotyledo und

Fuss, den beiden anderen: Stamm und Wurzel anfangs im Wachs-
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thiniic voruiLseileu. Diese« raschere AVachstlmui w irkt auf die

Basalwand offenbar in gleicher Weise, wie ein aid' die diagonal

Hegenden Scheitel jener beiden Organe in entgegengesetzter

Richtung einwirkender Zug, und es spriclit für diese Erklärung

vielleicht auch der Umstand, dass, so weit meine Erfahrungen

reichen, die stärkere Neigung der Wand fast immer auch mit

einer stärkeren Längsstreckung des wenigzelligeu Embryo

zusammenfällt. Doch ich lege auf diesen A'ersuch der Erklärung

kein Gewicht; —• vielleicht sind es andere im Wachsthume des

Prothalliums, resp. der Bauchhülle gelegene Gründe; nur soviel

glaube ich nach obigen Auseinandersetzungen behaupten zu

dürfen, dass keine der dermal bekannten Thatsachen die An-

nahme, die Lage der ersten Wand werde durch die Schwerkraft

bestimmt, zu beweisen vermögen.

Nach Bildung der Octanten erfolgt in der epibasaleu Hälfte

die Abscheidung des epibasalen Gliedes (Wand c in den Figuren),

welches später, ganz so wie bei Salvinia sich sehr stark

streckt, und dort das „Stielchen", hier das hypocotyle Glied

(Fig. 11—13) bildet. Das blattbildende Octantenpaar wächst mm
in der von Kny geschilderten Weise zum Cotyledo aus (Fig. 2

und 3). In dem anderen Öctantenpaare der epil)asalen Hälfte

erfolgt nun genau so, wie es von Haustein für Marsilia, von

Vouk für Asplenium angegeben wurde, die Bildung einer der

früheren Theilung entgegengesetzt geneigten Wand (<r), womit,

wie dort, die gleichartige P^ntwicklung beider Octanten aufhört.

Bei Marsilia bildet nun einer der Octanten das zweite Blatt,

der andere fungirt als Stammscheitelzelle; bei Ceratopteris

aber bleibt jener Octant steril,' während dieser sogleich ein blatt-

bildendes Segment {bl in Fig. 7) bildet, das in seiner Lage am

Embryo auch v(m Kny beobachtet und auf Taf. IV, Fig. 7 und 8,

ganz richtig abgebildet wurde.

Ich übergehe die übrigen Details der Zelltheilungsfolge in

den einzelnen Organen und will nur noch erwähnen, dass die

beiden an der Basis des Cotyledo schon vor Anlage des zweiten

Blattes sichtbar werdenden, von Kny als Stipularschuppen

bezeichneten Gebilde nicht aus den beiden den Cotyledo bildenden

1 Wie bei Sal viuia.

Download from The Biodiversity Heritage Library http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum



Stiidirii iilicr Kutw ickliiiii;- der Fanic. 219

(Jctauteu hervori;x'luMi, soiulcni den .stuiuinbiklc'U(k'ii angehören

und ich habe den Ort ihr(M- Anlag-e in Fig. 7 angedeutet.

Die Bildung- der Wurzelanlage und des Fusses wird aus der

Vergleifliung der Figuren leicht verständlich und hat weiter

nichts Bemerkenswerthes, was nicht schon von Kny niitgetheilt

worden wäre.

Ich möchte jedoch diesen Gegenstand nicht verlassen, ohne

nochmals aufdie ganz wunderbare Übereinstimmungaufmerksam zu

machen, welche bezüglich der Entwicklung der End)ryonen von

Gerat opteris und ^larsilia bis zu dem Zeitpunkte besteht, w^o

in dem einen Öctanten die Anlage des Stammscheitels erfolgt.

Ich möchte diesbezüglich namentlich hinweisen auf die Über-

einstnnnning meiner Fig. 2 mit der Haustein'schen Fig. 21 auf

Taf. XI, ferner meiner Fig. 3 (t und 3 h mit den Fig. 2 a und 2 b

auf Taf. XII; Übereinstimmungen, welche grösser sind, als man
es zwischen zwei systematisch so entfernt stehenden Pflanzen je

erwarten konnte.

Ist es nun für Ceratopteris festgestellt, dass auch hier, sowie

bei deuKhizocarpeen der .Stammscheitel unabhängig vomCotyledo,

also selbstständig am Embryo angelegt wird, so ist man w^ohl

berechtigt, dies für alle übrigen Polypodiaceen und w(dü für alle

Farne vorauszusetzen, und die Annahme der sogenannten Blatt-

bürtigkeit des Stammscheitels erscheint wenigstens für die Poly-

podiaceen damit wohl beseitigt.

III. Wird der Ort der Organanlage am Embryo durch äussere

Kräfte bestimmt?

Die veränderliche Lage der Basalwand (ersten Theilungs-

wand) gegen die Archegonaxe, die Angaben Hofmeister's

bezüglich einiger Embryonen, die ihre Organe in anderer Weise

orientirt hatten, als dies normal vorkommt und die Tbatsache,

dass die Anlage der ersten Organe am Embryo der Equisetaceen

in Bezug auf ihre Orientirung zum Prothallium ei)ie andere ist, als

bei den Filicinen, und dass dieser abweicheiulen Orientirung auch

eine andere Stellung der Archegonien am Prothallium entspricht

;

alle diese Beobachtungen hatten die Vermuthung wenigstens nicht

unberechenbar erscheinen lassen, es könnten äussere Einflüsse —
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vielleielit die Sclnverkraft — auf die Lage der ersten Tlieiluug-s-

wändc im Einbrvo vom Einflus.se sein.

Icli lial)e aber schon seinerzeit^ die Seliwieriii'keit liervor-

g'ehoben, die Lage des Prothalliums gegen den Horizont und

namentlich — worauf es ja A'or Allem ankommt — die Lage des

Archeg'ones (der Archegonaxe) insoweit genau abzuschätzen,

um dann die l^age der ersten Theilung'swände und primären

Organe gegen die Horizontale mit einiger Verlässlichkeit be-

stimmen zu können.

Aus der Thatsaclie^ dass bei den Prothallien der Polypo-

diaceen die primäre Wurzelanlage immer an der erdwärts gekehrten

Seite des Embryo gelegen ist, durfte aber noch nicht gefolgert

Averden, dass diese Lage durch die Schwerkraft bestimmt werde,

denn in allen genau beobachteten Fällen waren die Archegone ja

ebenfalls an der erdwärts gekehrten Seite vorhanden, die primäre

AYurzel daherdem Archegonhalse zugekehrt, und es war die frühere

Annahme, dass die Lage der Organe des Embryo durch seine Lage

im Archegon bestimmt wurde, zum Mindesten ebenso gerechtfertigt.

Ja, manche Erwägungen sprachen sogar dafür, dass das

J^etztere der Fall sei. An allen Culturen und an den Wänden der

(lewächshäuser findet man häufig genug Prothallien, deren Fläche

nicht horizontal, sondern mehr weniger vertical steht, und deren

Wachsthumsaxe dabei mit der Verticalen alle möglichen Winkel

l)ildet. Würde nun die Wurzel am tiefsten Punkte des Embryo

angelegt, so müssten nothwcndiger Weise denn doch öfters schon

Prothallien beobachtet worden sein , wo die Längsachse des

Embryo von der Längsachse des Prothalliums um einen grösseren

oder kleineren Winkel divergirt hätte. Aber meines Wissens

stimmen alle neueren P>eobachter darin überein, dass diese beiden

Pichtungen ziemlich genau übereinstimmen.

Viel wahrscheinlicher schiene jene Annahme des Einflusses

der Schwerkraft, wenn es Farne gäbe, an deren Prothallien die

Arcliegone rückenständig wären und wenn wir auch bei diesen

die Wurzelanlage erdwärts gerichtet fänden, die dann also an

der dem Halse abgekehrten Seite des Archegons angelegt werden

müsste. Der einzige Farn, der die Archegone in der That an der

Pückenseite des Prothalliums ausbildet, ist Salvinia, die aber

1 Zur EiuUryolog'ie der Faruc. 1. c.
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bekanntlich wurzellos ist, nnd sc »mit liier zur Vergleielum^- nicht

in Ik'tracht konnnt.

In letzter Zeit will nun S ade 1) eck ' durch Beobachtung- der

Veränderlichkeit der Winkel, welche die Prothalliumfläche bei

verschiedenen Arten und Individuen mit der Horizontale bildet,

in der Tliat zu dem Kesultate gekommen sein, dass sich in jedem

Falle der terrestrisch unterste Quadrant zum Wurzelquadranten

ausbildet, und dass „wir es mit feststehenden Gesetzen zu thun

haben, denen zufolg-e sowohl bei der ersten Theilung- der Eizelle

in zwei Hälften, als auch bei der darauf f(»lgenden Vertheilung-

der Quadranten der positiv geotrope Charakter der Wurzel sich

geltend macht."

Dass dies nicht unbedingt richtig sein könne, hatten aber

schon meine Versuche mit Marsilia gezeigt. Sie hatten dar-

gethan, dass der wurzelbildende Octant unter allen Umständen

der dem Archegonhalse zugekehrten Embryohälfte angehört,

während er nach jenen Gesetzen bei vertical aufgerichteten

Makrosporen und zenithwärts gekehrten Archegonien in der nun

unteren, dem Archegonhalse abgew^endeten Hälfte hätte gelegen

sein müssen. Wohl aber zeigte sich eine Wirkung der Schwer-

kraft insoweit, als an jMakrosporen, deren Längsachse horizontal

lag, die Wurzel unter allen Umständen aus der erdwärts

gekehrten Hälfte sich entwickelte.

Bezüglich der Lage der Halbirungswand ergab sich bei

jenen Versuchen Folgendes: Da dieselbe an vertical gestellten

Makrosporen ebenso wie an horizontal gestellten bezüglich ihrer

Lage im Archegon keine Veränderung zeigte, also in beiden

Fällen und überhaupt bei allen Neigungen der Längsachse der

Makrospore (und des Archegons) immer, wie es schon Haustein

angegeben, „unter dem Archegonhalse beginnend, fast nach der

Mitte der Basis der Keimzelle zugeht", also mehr weniger genau

in der Verlängerung des Halscanales liegt, so kann diese ihre

Lage im Archegon nicht von äusseren Einflüssen abhängig sein.

(Die beiden Hälften des Embryo [hypobasale und epibasale]

liegen also unter allen Umständen quer zur Archegonaxe). Die

1 Entwicklung des Keimes der .Schachtelhahne in Pr ingsheim's

Jahrbüchern, Bd. XI, p. 596.
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.selbe J^age hat aber die Halbirnng-sAvand (mehr wenig'er g"eiiau)

auch bei allen ]^:)lypodiaeeenJ sie scheint dort aber insoweit

noch i^enauer tixirt, als sie auch zur AVachsthnnisaxe des Pro-

thallinms quer i;erichtet ist, daher die beiden durch sie g-ebildeten

embryoniilen Hälften immer so liegen , dass die liypobasale

(wurzelbildende ) nach dem Grunde des Protballiums, die epi-

basale nach dessen Scheitel gekehrt ist. Steht also das Pro-

thallium mit seiner Längsachse vertical, so liegen die beiden

Hälften über einander, bei horizontaler Prothalliumlage aber

neben einander. Am Prothallium vonMarsilia tritt nun in Folge

der mangelnden Flächenentwicklung * der Gegensatz z>visclien

Scheitel und P)asis allerdings nicht hervor, Avar aber an dem

Vorfahren mit entwickelten Prothallien, wie wohl kaum zu

bezweifeln, vorhanden. AYenn also auch nicht mehr erkennbar,

könnte dieser Gegensatz immerhin noch (Avie bei unseren Poly-

podiaceen) in einer bestimmten Lage der ersten Tlieilungswand

erhalten geblieben sein, es müssten dann aber an Makrosporen,

<leren Längsachse horizontal liegt, die beiden embryonalen

Hälften ebenso häutig nel)en, als über einander stehend gefunden

werden. Dies ist nun nicht der Fall. Lei horizontaler Lage der

Makrosporen- (und Archegon-) Axe liegt auch die Halbirungs-

Avand horizontal und die beiden Embryohälften befinden sich

dann also ausnahmslos über einander.

Stimmen nun bezüglich dieser Thatsachen die Polypodiaceen

mit Marsilia überein oder nicht? Ist also unter allenümständen

der Avurzelbildende Octant nach dem Archegonhalse hin gelegen,

oder nimmt er, Vvie Sadebeck meint, Avelehe Lage das Arche-

g-on auch haben mag, immer die tiefste Stelle am Embryo ein?

Oder macht sich eine Wirkung der SchAverkraft Avenig-stens inso-

Aveit geltend, dass der dem Archegonhalsc anliegende und

wurzelbildende Octant zum Mindesten immer erdAvärts gekehrt

erscheint, Avie es bei Marsilia der Fall ist.

Um es gleich auszusprechen: Die Anlage der Organe
am Embryo der Polypodiaceen ist nur durch seine Lage
im Prothallium und Archegone l)estimmt, und von der

Seh AV e rk r a ft d u r c h a u s u n a 1j h ä n i;- i i;'.

Vei'iil. meine oben citirte Abhandlung, p. .S.
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Nehmen \Yir vorerst an, die X'erliältnisse wären so wie bei

Marsilia. Dann mUssten, wie ich sehon oben erwähnte, bei dem

l'mstnnde, als fast in jeder Cidtiir Trotliallien i;etiinden werden,

welche bei annäliernd horizontaler Wachstlmmsrichtnn;;- ihre

Fläche schief gestellt haben, denn doch öfters Endjryonen beob-

achtet worden sein, die ihre Länjj-sachse schief zur "Wachsthums-

axe des Prothalliums g-estellt gehabt hätten, während ja alle

Beobachter darin übereinstimmen, dass die beiden embryonalen

Hälften (Stamm- und Wurzelhälfte) ausnahmslos in der Wachs-

thumsrichtung- des Prothalliums liegen. Bei Ceratopteris, wo

ich diesbezüglich viele Beobachtungen und Versuche angestellt

habe, ist die Wachsthumsrichtung auch älterer Embryonen mit

schon aus der Bauchhülle herausgetretenem Cotyledo noch voll-

kommen dieselbe; der Cotyledo tritt ausnahmslos an der Ein-

buchtung des Yorderrandes über das Prothallium hervor, und die

Längsachse des Embryo ist an Prothallien, deren Fläche vertical

steht, deren Wachsthumsaxe aber horizontal liegt, ebenfalls

horizontal gelegen.

Bei Ceratopteris ist es mir durch das früher beschriebene

Culturverfahren in mit Nährstofflösung gefüllten und nur von

unten beleuchteten Fhrschalen gelungen, zahlreiche Prothallien

zu erziehen, die es nicht allein zur Archegonbildung brachten,

(die also an der zenithwärts stehenden Fläche entwickelt waren),

sondern in denen auch Embryonen sich entwickelten. Ich habe

viele solcher Embryonen in allen Stadien der EntAvicklung bis

zur Bildung des zweiten Blattes untersucht, und nicht ein einziges

Mal eine AbAveichung bezüglich der Lage der Organe gefunden.

Wurzel und Cotyledo waren immer an der Seite des Archegon-

halses angelegt, also zenithwärts gelegen, und es gelang mir

absolut nicht, irgend welche Unterschiede, auch nicht bezüglich

der weiteren Entwicklungsstadien der Embryonen herauszufinden.

Allerdings fand ich einige Male Embryonen, die in dem etwa der

Fig. 3 entsprechenden Entwicklungsstadium fast kugelig waren.

Wie die Fig. 10 zeigt, ist hier aber die Organanlage genau die-

selbe und der Embryo ist nur dadurch unterschieden, dass der

Cotyledo in der Entwicklung zurückgeblieben. Ein andermal war

aber die Wurzel in der Entwicklung etwas vorangeeilt, ein drittes

:\Ial bei normaler Entwicklunü' der Wurzel und des Cotyledo nur
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(las liypocotylc ( epibasalej Glied im Längeuwacli.sthume etwas

voraus. Aber alle diese Unregelmässigkeiten, die ja überhaupt

auf keine Gesetzmässigkeit himveisen, findet man auch bei unter

normalen Verhältnissen gezogenen Embryonen.

Ich habe schon oben erwähnt, dass diese an der Oberseite

der Prothallien gezogenen Embryonen bis zur Anlage des Stamm-

scheitels und zweiten Blattes vorgeschritten waren, und wenig-

stens bis zu diesem Stadium sich vollkommen normal verhielten.

Leider gingen mir die Culturen durch Auftreten eines sich

massenhaft entwickelnden Pilzes zu Grunde.

Auch anjenen, pag.205,sub b beschriebenen Culturen, welche,

nachdem die Prothallien bis zur Production zahlreicher Arche-

gonien vorgeschritten waren, verkehrt aufgehängt und mittelst

eines Spiegels von unten beleuchtet worden waren, wurden zahl-

reiche Pflänzchen angelegt. Filr die ersten, die endlich so weit

entwickelt waren, dass sie mit der Lupe erkannt werden konnten,

w^ar es allerdings nicht vollkommen sicher, ob die Befruchtung

und somit die Bildung des Embryo nicht schon vor der Und^eh-

rung stattgefunden hatte, wohl aber konnte für jene PflänzcJien

(durch Vergleichung ihrer Grösse mit der zur Erreichung der-

selben erfahrungsgemäss nothwendigen Zeit), welche erst viel

später sichtbar wurden, eine erst nach der Umkehrung erfolgte

Anlage mit aller Sicherheit angenommen werden. Auch bei diesen

w^ar Anlage der Organe und Entw^icklung vollkommen normal.

Die ]»flänzchentragendenProthallien stellten sich später vollkommen

vertical nach abwärts, ^ und genau in gleicher Weise waren auch

die Ehibryonen gestellt. Das häufig etwas stärker gestreckte

hypocotyle Glied zeigte nie eine geotropische Aufwärtskrümmung,

war genau vertical nach unten gerichtet und schien somit in

seiner Wachsthumsrichtung ebenfalls nur durch das Licht beein-

flusst.

Für den Cotyledo gibt Kny an, dass denselben ein unge-

theiltes Gefässlnindel bis über seine Mitte durchziehe. So fand

es auch ich in den meisten Fällen; öfters jedoch findet man das

Bündel gabelig gespalten (wie es normal am zweiten Blatte vor-

' Wohl nur in Folge des Absterbens des Prothalliunig-nmdes durch

das Gewicht der Pflänzchen passiv nach abwärts gezogen.
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kommt) oder wenig'stcns eine Gabelung jingcdeutct. Bei den nach

abwärts gewachsenen Keimpflänzchen war nun diese Gabelung
fast ausnalimslos vorhanden, und einmal fand ich selbst die

"Wurzel gegabelt (Fig. 13).

Die ersten Wurzeln dieser vertical nach abwärts gerichteten

PHänzchen gingen auch später nicht zu Grunde, sondern wuchsen,

der Obertläclie des Substrates angeschmiegt und mit diesen durch

zahlreiche Wurzelhaare verbunden, normal weiter, und es ist

wohl wahrscheinlich, dass hier, wie in den von Sachs studirten

Fällen, der Geotropismus durch die Wirkung der feuchten Ober-

Hache überwunden wird.

Die bis jetzt mitgetheilten Beobachtungen zeigen, wie ich

glaube, unwiderleglich, dass eine Beeinflussung der Organanlage

am Embryo durch die Schwerkraft nicht statttindet. Auch Sporen-

aussaaten, welche bei langsamer Rotation um eine horizontale

Axe und in gleicher Weise bei rascher Kotation gezogen wurden

und die es bis zur Embryobildung gebracht hatten (pag. 210), ergaben

keine anderen Resultate; in allen Fällen war die Lage der Organe

gegen einander und in Bezug auf das Prothallium (und Archegon)

durchaus normal.

Sitzb. d. mathem.uaturw. Cl. LXXX. Bd. I. Ablh. 15
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Erklärung der Tafel,

In allen Figuren sind die sicli entsprechenden Wände (resp. W;ind-

coniplexe) mit gleichen Buchstaben bezeichnet; und es bedeutet

b) Die Ba,silar- oder Halbirungswand.

ni) Die Medianwand (die Theilnngswaud, die in der Längsachse

des l'rothalliunis und senkrecht auf dessen Fläche gestellt

istj; bei ( 'eratopteris meist als zweite Theilungswand (Qua-

drantenwandj erscheinend.

i.J Die Transversalwand (die den Embryo parallel der Fläche

des Prothalliums durclisetzende Wand), die bei den meisten

Faren als Quadrantenwand erscheint.

c) Die in der epibasalen Hälfte das epibasale (ilied f^'/^^bildende

Wand.

Figur 1 i'AbO). Ein im Archegon eingeschlossener Fmbryo von der Seite

und im Durchschnitt gesehen. Der Scheitel des Prothalliunis

liegt hier, wie in den folgenden Figuren, nach links. In dieser,

wie in den Figuren 2, 3, 5 war das Archegon normal, d. h. an der

Prothallium-Unterseite erzogen worden.

Figur 2 (350). Ein etwas älterer, frei präparirter Embryo.

2 a) Ansicht, wie Figur 1.

2 b) Ansicht der dem Archegonhalse zugekehrten Seite.

2 cj xVnsicht der dem Prothallium zugekehrten Seite.

Figur 3 (350). Noch älterer Embryo.

3 aj entspricht der Fig. 1 und 2 n.

3 b) entspricht der Figur 2 c
Figur 4 (350). Achtzelliger Embryo in Ansicht wie Figur 1. (Archegon

an der Überseite des Prothalliums erzogen.)

Figur 5 (350). Alterer Embryo-, Ansicht, wie Figur 1. Entwicklungs-

stadium, wie Figur 3, durch deren Vergleichung auch die sich

entsprechenden AVände leicht herausgefunden werden.

Figur 6 (350j. Ansicht, wie Fig. 1 und 5. Das Archegon war an der zcnith-

wärts gekehrten Seite des Prothalliunis erzogen worden.

Figur 7 (350). Anlange des Stammscheitels (Ic^, des „zweiten Blattes" (^6(y

und der Stiiiidarschuppen (st). Man vergleiche 3 ä, wo bei

gleicher Lage des Embryo, die sich entsprechenden Wände auch

gleich bezeichnet sind.

Figur 8 (120). Alterer Embryo, auf der Prothallium-Oberseite gewachsen,

im Längsschnitte. Lage wie in Figur 3 a. Der Pfeil zeigt Lage

und Richtung des Archcgonhalses.
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i

Fi^iir ! f.").")!)). Ein nocli im Arclioj^oiR- (Miiycsclilossoiicr lOiiiltry«», .iiit'dcr

Prothalliiini-01)er!seite g-o\v;icliseu.

Fi.i^iir Kt ('Miü). Embryo, etwa (lern in Fij^ur ü dai-gcstclltcn Entwick-

liingsstadium entsprechend, aber kugelig, was, wie man sogleich

sieht, in der zurückgebliebenen Entwicklung- des Cotylcdo und

des diesem augehörigen Tlieiles des epibasalen Gliedes seinen

Grund hat.

Figur 11 (^10). An der Prothallium-Untersoite entwickeltes l'Häuzchen mit

ausgewachsenem Cotylcdo. F. Fuss, Sc/i. .Stammscheitel.

Figur 12 (lOj. rrothallium und Embryo au der Überseite des rrothalliunis

entwickelt. (Cultur in von unteu beleuchteten Uhrschälchen,

vergl. p. -ioi).;

Figur 13 (10). Embryo ans der Cultur 6, jt. 205 (vergl. auch p. 225) mit

dichotomirter" Wurzel. Die beiden Wurzelspitzen waren von

mehreren gemeinsamen Kappen der Wurzelhaube bedeckt-, der

Getassbüadel setzte sich jedoch nur l)is unter einen Scheitel

fort.

Figur 11 (lOj. Embryo aus der Cultur (p. 205; mit stark entwickelter

Keimwurzel.

Download from The Biodiversity Heritage Library http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum



Download from The Biodiversity Heritage Library http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum



Loilgeb: Studien überEnfwicklimg der Farne

Si(zun(jsb.d.k.Akad.d.W:math.nat.Cl.LXXX.Bd.I.Abth.l879.

Litinstv Th-Sdmeiders "We.iiPiesuhn Graz

Scharf lith.

Download from The Biodiversity Heritage Library http://www.biodiversitylibrary.org/; www.biologiezentrum



ZOBODAT - www.zobodat.at
Zoologisch-Botanische Datenbank/Zoological-Botanical Database

Digitale Literatur/Digital Literature

Zeitschrift/Journal: Sitzungsberichte der Akademie der
Wissenschaften mathematisch-naturwissenschaftliche Klasse

Jahr/Year: 1880

Band/Volume: 80

Autor(en)/Author(s): Leitgeb Hubert

Artikel/Article: Studien über Entwicklung der Farne. 201-227

https://www.zobodat.at/publikation_series.php?id=7341
https://www.zobodat.at/publikation_volumes.php?id=30990
https://www.zobodat.at/publikation_articles.php?id=146386

