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ENTWICKLUNGSGESCHICHTLICHE
UNTERSUCHUNGEN AN THESIUM
ROSTRATUM M. u. K.

VON

ALFRED RUTISHAUSER
(mit 5 Abbildungen im Text).
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1. EINLEITUNG.

Thesium rostratum gehért zu den Santalaceen,
einer Pflanzenfamilie, die in unserem Gebiete nur durch
die Gattung Thesium vertreten ist. Die Pflanze lebt, wie
alle anderen Thesiumarten halbparasitisch, d. h. sie ent-
nimmt anderen Bliitenpflanzen nicht assimilierte Stoffe, ist
dagegen durch den noch vorhandenen Chlorophyligehalt
zur Kohlensidureassimilation befdhigt. Besonderes Interesse
beansprucht die Gattung wegen der mehr oder weniger
starken, durch Riickbildungen hervorgerufenen Abweichun-
gen im Bau der Bliite.
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Die vorliegende Arbeit versucht einen Einblick in die
Entwicklungsgeschichte der Bliite und des Samens einer
solchen reduzierten Pflanze zu geben. Dabei soll haupt-
sidchlich festgestellt werden, an welchen Organen und Or-
ganteilen Reduktionen auftreten und wie sich diese Riick-
bildungen auf den Bau des Samens auswirken.

Es sind bereits eine Anzahl von Thesiumarten mit dhn-
licher Fragestellung untersucht worden. Vor allem sind in
diesem Zusammenhang zu erwidhnen die &lteren Arbeiten
von BAILLON (1868) {iber Th. humifusum, von
GUIGNARD (1885) iiber Th. divaricatum und die
neueren von MODILEWSKI (1928) iiber Th. inter-
medium Schrad. = Th. Linophyllon L. und
SCHULLE (1933) iiber Th. montanum Ehrh. = Th.
Bavarum Schrank. Uber die Entwicklungsgeschichte von
Th. rostratum liegen hingegen noch keine Untersuchun-
gen vor.

Das Material zu dieser Arbeit stammt aus dem Unter-
holz bei Herblingen, Kt. Schaffhausen, und wurde z. T.
Anfang April, z. T. Ende Mai eingesammelt. Herrn Real-
lehrer G. KUMMER bin ich fiir Standortsangabe und Mit-
hilfe beim Einsammeln der Pflanzen zu Dank verpflichtet.

Als Fixierungsmittel dienten Alkohol-Eisessig nach Car-
noy und Chromessigsdure. Das gesamte Material, ca. 300
Bliiten und Friichte, wurde in Paraffin {iberfiihrt, in Schnitt-
serien zerlegt und mit Himatoxylin Heidenhain und Hédma-
toxylin Ehrlich gefirbt.

2. ERSTE ENTWICKLUNGSSTADIEN
DER BLUTEN.

Wir sind iiber die Entwicklung der Bliitenknospen ver-
schiedener Thesiumarten durch die in der Einleitung er-
wihnten Arbeiten gut orientiert. Da die ersten Stadien der
Bliitenentwicklung von Th. rostratum gleich verlaufen
wie bei jenen Arten, soll nur der Vollstindigkeit halber
kurz darauf eingegangen werden.
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Dicht unterhalb der Kuppe des halbkugeligen Bliiten-
vegetationspunktes entstehen zunidchst fiinf seitliche Aus-
buchtungen, die als die ersten Anlagen des fiinfblittrigen
Perigons angesprochen werden konnen. Wihrend sie zu
konkaven, mit der Spitze nach innen gekriimmten Blédttchen
heranwachsen, entwickeln sich auf gleiche Weise die fiinf vor
den Perigonblidttern stehenden Antheren. Die erste Anlage
der Karpelle konnte nicht mit der fiir unsere Zwecke wiin-
schenswerten Genauigkeit verfolgt werden, diirfte aber,
nach den vorhandenen Stadien zu urteilen, von den bei
Th. montanum gefundenen Verhiltnissen nicht wesent-
lich abweichen. SCHULLE schreibt dariiber (1933, S. 143):
,Mit dem ndchsten Entwicklungsschritt entsteht rings um
den Scheitel der Bliite eine zunichst nur wenig auffallende
Erhebung. Sie erstreckt sich zuerst iiber den ganzen Bliiten-
boden hin, sodall es aussieht, als versinke der zentrale Teil.
Dann aber wachsen vorzugsweise die inneren Rédnder und
bilden einen Ringwall um die Mitte.“ Die Karpelle scheinen
also von Anfang an untereinander verwachsen zu sein.
Kurz nach ihrer Entstehung ist auch die Verwachsung zwi-
schen ihnen und dem Bliitenboden so vollstindig, daB es
nicht mehr mdglich ist, die beiden Organe gegeneinander
abzugrenzen (Abb. 1b).

Durch die Ausbildung der Karpelle wird der Bliiten-
vegetationspunkt nicht vollstdndig aufgebraucht. Aus sei-
ner, innerhalb des Karpellringwulstes liegenden Spitze, die
spiater zur sogenannten Zentralplazenta auswichst, ent-
stehen in Form kegeliger Ausbuchtungen die drei Samen-
anlagen (Abb. 1c¢).

Die weitere Entwicklung der jungen Bliitenknospe, wie
sie Abb. 1a darstellt, wird dadurch bewirkt, dal an ver-
schiedenen Stellen Zonen stidrkeren Wachstums auftreten.
Durch Auswachsen der in Abb. 1a mit x bezeichneten
Wachstumszone, die sowohl die Bliitenachse als auch die
mit ihr verschmolzenen Karpelle umfaft, findet eine Strek-
kung und eine Verlagerung des Fruchtknotens nach unten
statt (Abb. 1c¢). Hand in Hand damit geht eine starke Ver-
lingerung der Zentralplazenta, in der besonders das dicht
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unter den Samenanlagen liegende Gewebe auswichst. Es
entsteht so zunichst eine gerade, schlanke Siule, an der
spater korkzieherartige Windungen auftreten.
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Abb. 1. Lingsschnitte durch Knospe, Bliite und Frucht
von Th. rostratum.
a: Entwicklung des Peridons; b: Entwicklung des
Gynaeceums; c: Fruchtknoten einer jungen Frucht.
(Vergr.: ca. 1:50).

Die zwischen den Karpellen und der Basis der Antheren-
filamente gelegene Zone zeigt das stdarkste Wachstum, wo-
durch bewirkt wird, daB sich die in dieser Region zusam-
menhiangenden Perigonbldatter zur ,Perigonréhre“ heran-
bilden und gleichzeitig die Antheren emporgehoben wer-
den. SchlieBlich wachsen auch die Spitzen der Karpelle nach
oben aus, verschmelzen mit ihren Innenfldchen bis auf einen
schmalen Griffelkanal und bilden an ihrem oberen Ende
die einfache Narbe.



3. ENTWICKLUNG
UND BAU DES ANDROECEUMS.

Die Entwicklung der Antheren erfolgt gleich, wie sie
SCHULLE (1933) fiir Th. montanum beschrieben hat.
Reduktionen konnen nicht nachgewiesen werden.

Die Bildung der Antherenwand verldauft ebenfalls nor-
mal. Die fertige Wand besteht aus einer Schicht langge-
streckter Epidermiszellen, einem mit Verdickungsleisten
ausgestatteten Endothecium, der ,verdridngten® Schicht
und einem mehrkernigen Tapetum. Letzteres wird im Ver-
lauf der Pollenentwicklung aufgelést. Die Tapetenkerne
sind im Gegensatz zu allen anderen Kernen reich an Chro-
matin.

DIE POLLENENTWICKLUNG.

Die Pollenmutterzellen sind sehr klein. Ihr Durchmesser
betridgt ca. 20 u, derjenige der Kerne nur 10 . Solange
sich die Kerne im Ruhezustand befinden, deuten nur wenige
dunkler gefidrbte Koérnchen und Streifen auf das Vorkom-
men von Chromatin hin. Dagegen ist ein groBer Nukleolus
stets deutlich sichtbar (Abb. 2a). Zu Beginn der Pro-
p h ase nimmt die Farbbarkeit des Chromatins, das in der
Form feinster, langer Fidden den ganzen Kernraum durch-
zieht, zu (Abb. 2b). Wihrend der Synapsis ballen sich
die Fidden auf einer Seite des Kernraumes zusammen und
bilden einen wirren Kniuel, der keine genauere Analyse der
Chromatinanordnung zuldBt (Abb. 2 c). Parallellaufen von
Fiden oder streckenweises Verschmelzen von solchen konnte
in einigen wenigen Fillen beobachtet werden. Es ist dem
Verfasser aber wegen der geringen Unterschiede der einzel-
nen aufeinanderfolgenden Stadien nicht méglich, iiber den
Zeitpunkt und die Art der Aneinanderlagerung der Chro-
matinfdden Aussagen zu machen. Erst das Stadium der
Diakinese ist wieder zur feineren Analyse der Chro-
matinverhidltnisse geeignet. Alle Kerne des betreffenden
Stadiums (Abb. 2d) lassen deutlich erkennen, daB das
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Chromatin wenigstens z. T. die Form von paarweise auf-
tretenden, als Doppelchromosomen oder Gemini zu deu-
tenden Kornchen oder Stdbchen angenommen hat. Da die
zur Geminibildung fiithrende Verkiirzung der Chromo-
somenpaare nicht gleichzeitig stattfindet, konnte ihre
Zahl nur in wenigen Fillen einwandfrei festgestellt werden.
In einem solchen, in Abb. 2d gezeichneten Kern, sind
12 Gemini als solche leicht kenntlich. AuBerdem ist aber in
der Mitte des Kernes ein feiner, drei Kornchen enthalten-
der Chromatinfaden sichtbar, der mit keinem der in der
Nihe liegenden Gemini in Zusammenhang steht, folglich
als selbstdndiges Doppelchromosom aufzufassen ist. Es
diirften somit im ganzen nicht 12, sondern 13 Gemini vor-
handen sein.

Die mutmaBliche Haploidzahl 13 wird durch die
in den Abb. 2e und f dargestellten Stadien bestitigt. Die
einzelnen Chromosomen der Gemini sind, nachdem sie
sich in eine Ebene eingestellt haben, eben im Begriffe, ge-
gen die Pole der bipolaren Spindel zu auseinanderzuweichen.
Eine Zihlung der Chromosomen war in diesem Stadium,
besonders in der Aufsicht, sehr leicht mdéglich und ergab
wieder die Zahl 13. Die Chromosomen sind sehr klein.
Zwei von ihnen, die sich deutlich von den iibrigen durch
grofere Dimensionen unterscheiden, haben eine Breite von

1 « und eine Linge von 1,5 k, alle iibrigen sind bedeutend
kleiner.

Die Ergebnisse unserer Chromosomenzdhlungen stim-
men mit den Angaben von SCHULLE (1933) und MODI-
LEWSKI (1928) iiber die Haploidzahlen von Th. m on-
tanum, resp. Th. intermedium nicht iiberein.
Beide Forscher geben fiir die von ihnen untersuchten Ar-
ten die Haploidzahl 12 an. Dazu muf allerdings bemerkt
werden, da SCHULLE seine Angaben fiir nicht ganz ge-
sichert erachtet. MODILEWSKI wieder hat seine Resultate
indirekt durch Auszidhlung der Kernplatten der Endosperm-
zellen erhalten, fiir die er die Zahl 34 bis 35 angibt und
daraus auf die triploide Zahl 36 schlofB, was der haploiden
12 entsprechen wiirde.
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Nachdem die Chromosomen an den gegeniiberliegenden
Polen der bipolaren Spindel angelangt sind, wird fiir kurze
Zeit auf jeder Seite ein Tochterkern gebildet, worauf dann
sofort die homootype Teilung erfolgt. Die Chromosomen
sind jetzt so klein, daB ich sie mit den mir zur Verfiigung

g (
ADD. 2. Pollenentwicklung. Erkldrung im Text.
(Vergr.: ca. 1 : 1400).

stehenden optischen Mitteln nicht mehr genau verfolgen
konnte (Abb. 2 g).

Auf die homdbotype Teilung folgt die Bildung der vier
Tochterkerne. Der nunmehr vierkernige ZellkGrper teilt
sich darauf simultan in die vier jungen einkernigen Pollen-
korner (Abb. 2 h). Diese wachsen rasch auf das vielfache
ihrer urspriinglichen GréBe heran und nehmen ungefdhr
tetraedrische Gestalt an. Die Untersuchung der weiteren
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Kernteilungsvorgédnge wird in der Folge wegen des
Auftretens einer dicken, mit feiner Netzstruktur versehe-
nen Exine sehr erschwert. Eine Analyse der progamen
Teilung des Pollenkornkernes war deshalb nicht moglich.
Dagegen konnte ich feststellen, da in &lteren Antheren
zweikernige Pollenkérner vorkommen (Abb. 21i). Merk-
wiirdigerweise kénnen aber an vielen ilteren Pollenk6rnern
aus meinem Material keine inneren Differenzierungen
wahrgenommen werden. In einigen Prdparaten schien sogar
der gesamte Inhalt der Pollenkdrner vollkommen homogen
zu sein. Eine eindeutige Erkldrung dieser Erscheinung kann
vorldufig noch nicht gegeben werden.

4. BAU UND ENTWICKLUNG DES
GYNAECEUMS.

Die Fruchtbldtter des unterstdndigen Fruchtknotens von
Th. rostratum sind, wie bereits ausgefiihrt, schon zu
Beginn der Entwicklung untereinander und auch sehr friih
schon mit der Bliitenachse verwachsen. Da die Gewebe der
beiden Organe unmerklich ineinander iibergehen, ist eine
klare Abgrenzung zwischen Karpellen und Bliitenachse
nicht moglich. Die Frage nach der Zugehorigkeit der Zen-
tralplazenta kann deshalb durch Untersuchung der Ent-
wicklungsgeschichte und der Morphologie allein nicht ge-
16st werden. VAN TIEGHEM (1868) glaubte aus dem Ver-
lauf der Leitbiindel den SchluB ziehen zu diirfen, daB die
Zentralplazenta aus den umgewendeten basalen Partien der
Karpelle aufgebaut sei, eine Behauptung, die, obwohl sie
von den tatsdchlichen Verhiltnissen nicht weit entfernt
sein diirfte, zu wenig fundiert ist, da der Leitbiindelver-
lauf allein nach GOEBEL (1933) keine Riickschliisse auf
die urspriingliche Herkunft eines Organes gestattet.

Eine definitive Losung der Frage diirfte wohl am ehe-
sten aus dem Vergleich mit verwandten Familien zu er-
warten sein. Es sei deshalb in diesem Zusammenhang auf
die mit den Santalaceen nahe verwandten Myzo -
dendraceen und Olacaceen hingewiesen. Die



— B5 —

Fruchtknoten dieser Familien zeigen insofern Ankldange an
synkarpe Gynaeceen, als die Fruchthohle wenigstens im
basalen Teil meist dreifdcherig ist. Offensichtlich gehen die
auch hier vorkommenden Zentralplazenten aus den Ver-
schmelzungsstellen der verwachsenen Karpelle hervor, sind
also blattbiirtige Organe. Diese Tatsache 146t mit Riick-
sicht auf die nahe Verwandtschaft vermuten, daf auch die
Zentralplazenta der Santalaceen urspriinglich eine dhnliche
Entwicklung durchmachte, also ebenfalls urspriinglich aus
den Karpellen hervorgegangen sein muf.

Die drei Samenanlagen entspringen aus der dicht
unter der Spitze der Zentralplazenta gelegenen Region.
Ihre Spitzen sind zunidchst genau seitwirts gerichtet; spéi-
ter treten Kriimmungen nach unten auf, sodaB dann die
Lingsachse der nunmehr hidngenden Samenanlagen in die
Richtung der Bliitenldngsachse zu liegen kommt.

Wihrend der Umbildung der Archesporzellen zu den
langgestreckten Embryosackmutterzellen, beginnen die
rings um die Spitze der Samenanlagen gelegenen Gewebe
intensiv auszuwachsen (Abb. 3 a). Es kommt so eine ring-
férmige Vorwolbung zustande, die im Verlaufe der Em-
bryosackentwicklung noch eine weitere Streckung erfihrt,
sodaf} schlieBlich ein schmaler, zur Spitze des Nuzellus fiih-
render Kanal entsteht, der seiner Lage nach unzweifelhaft
als Mikropylarkanal betrachtet werden muff (Abb. 3 g,
h, k).

Eine Mikropylebildung wie sie uns vorliegt, ist schon
einmal von SCHULLE (1933) bei Th. montanum be-
obachtet worden, scheint aber nicht bei allen Arten der
Gattung vorzukommen. So hat GUIGNARD (1885) an T h.
divaricatum nur eine schwache Einbuchtung in der
Gegend der Nuzellusspitze gesehen. Eine 4&hnliche Er-
scheinung ist auch von WARMING (1878) bei Th. ebrac-
teatum gefunden worden. Hier kommt aber eine schwache
Vorwolbung der seitlich der Nuzellusspitze gelegenen Gewebe
dadurch zustande, dafl die Epidermiszellen tangentiale Tei-
lungen eingehen, wiahrend bei Th. rostratum und nach
SCHULLE auch bei Th. montanum das Auswachsen



- Abb. 3. Embryosackentwicklung.

a: Junge Samenanlage mit Embryosackmutterzellen und bedinnender
Integumentbildund; b, c¢: 1. Reduktionsteilung, b im Querschnitt, ¢ im
Léngsschnitt; d, e: homdotype Teilung; f: zweikerniger Embryosack
mit drei Schwesterzellen; g¢: Samenanlage mit zwei- und vierkernigem
Embryosack; h: Samenanlagen mit vierkerniden und achtkernigen
Embryosdcken und degdenerierten Schwesterzellen; k: mikropylares
Ende eines achtkerniden Embryosackes, die beiden Polkerne in Ver-
schmelzung bedriffen; i: achtkerniger Embryosack. (Vergr.: ca. 1: 700).
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dieser Gewebe eher durch Zellwachstum als durch Zelltei-
lung vor sich geht. Auflerdem beteiligen sich bei letzteren
Arten auch die subepidermalen Schichten am Aufbau der
Vorwdélbungen.

WARMING deutet die von ihm gefundenen Gebilde als
Uberreste eines Integumentes. Ebenso GOEBEL (1933,
S. 2043), der, wahrscheinlich beziiglich der Verhiltnisse bei
Th.divaricatum schreibt: ,Eine kleine Einbuchtung
an der Spitze der Samenanlagen kann wohl..... als Rest
einer Mikropyle betrachtet werden, es wiirden dann die
Santalaceen die Andeutung eines dicken Integu-
mentes besitzen.“ Auch SCHNARF (1929, S. 54) hilt es
nicht fiir ausgeschlossen, dafl bei den Santalaceen,
dhnlich wie bei den Apocynaceen und Asclepi-
diaceen durch kongenitale Verschmelzung zwischen
einem Integument und dem Nuzellus eine nackte Samen-
anlage zustande gekommen ist. Nachdem durch SCHULLE
und dem Verfasser eine so deutliche Mikropylarbildung
festgestellt wurde, diirfte die Ansicht, daf die
Samenanlagen von Thesium mit rudimen -
tdren Integumenten versehen seien, eine
weitere wesentliche Stitzung erfahren
haben.

Trotzdem die Integumente spiter aufgelost und nicht
zur Bildung der Samenschale verwendet werden, ist ihr
Nachweis doch von einiger Bedeutung. Thr Vorhandensein
zeigt deutlich, da die Santalaceen von Formen,
deren Samenanlagen mit mindestens ei-
nem Integument versehen waren, abzu-
leiten sind, daB aber die Integumente im Verlauf der
phylogenetischen Entwicklung mehr und mehr reduziert
wurden, wobei gleichzeitig eine Verschmelzung der basalen
Partien mit dem Nuzellus stattgefunden haben diirfte.

DIE EMBRYOSACKENTWICKLUNG.

Nach den bisher bekannt gewordenen Angaben iiber
die Embryosackentwicklung einiger Thesiumarten
koénnen innerhalb der Gattung verschiedene Entwicklungs-
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typen beobachtet werden. So verldauft die Embryosackent-
wicklung von Th. montanum und Th. inter-
medium, wie wir den Arbeiten SCHULLES und MODI-
LEWSKIS entnehmen, nach dem Liliumtypus. GUIG-
NARD hingegen gibt fiir Th. divaricatum Entwick-
lung nach dem Normaltypus an. Eine eingehende Unter-
suchung auch der Embryosackentwicklung von Th. ro -

stratum war unter diesen Umstidnden von einigem In-
teresse.

Schon an jungen integumentlosen Samenanlagen dif-
ferenzieren sich einige Archesporzellen heraus. Sie liegen
an der Spitze der Samenanlagen und unterscheiden sich
durch die GroéBe der Kerne deutlich von den iibrigen ve-
getativen Zellen der subepidermalen Zellschicht. Sie wach-
sen sehr rasch, ohne sich zu teilen, zu den langgestreckten
Embryosackmutterzellen heran (Abb. 3 a). Thre Zahl wird
spater durch Umwandlung vegetativer Zellen der ersten
und zweiten subepidermalen Schicht noch vermehrt. An
verschiedenen Samenanlagen ausgefiihrte Zdhlungen er-
geben, dafl ca. sieben bis neun Embryosackmutterzellen
gebildet werden, wovon aber nur die Hilfte zu Embryo-
sicken auswichst. Die Umwandlung der Embryosackmut-
terzellen zu Embryosidcken geschieht nicht gleichzeitig und
es konnen infolgedessen in derselben Samenanlage die ver-

schiedensten Entwicklungsstadien nebeneinander gefunden
werden.

Die Untersuchung der die Embryosackentwicklung ein-
leitenden Makrosporenbildung ist wegen der geringen
GréBe und der Chromatinarmut der Kerne mit groBen
Schwierigkeiten verbunden. Wir miissen deshalb auf eine
genauere Analyse der Reduktionsteilung verzichten. Wie
aus Abb. 3b hervorgeht, konnen in einem Stadium kurz
vor der Kernplattenbildung der ersten Teilung, in Uberein-
stimmung mit den Untersuchungen an Pollenmutterzellen,
wieder 13 Gemini gezihlt werden. Nach erfolgter Reduk-
tionsteilung wird die Embryosackmutterzelle durch eine
Querwand in zwei hintereinanderliegende Tochterzellen ab-
geteilt, deren Kerne wie Abb. 3¢ und d zeigt, nach einer
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kurzen Ruhepause eine weitere Teilung durchmachen. Die
Achsen der beiden Spindeln liegen entweder schief oder
senkrecht zueinander. Auch nach der zweiten Teilung tritt
wieder und zwar in beiden Zellen eine Querwandbildung
ein, sodaBl also schlieBlich vier hintereinanderliegende Zel-
len, die vier Makrosporen, vorhanden sind. In einigen Sa-
menanlagen waren allerdings am Ende vierkerniger Em-
bryosdcke nur zwei degenerierende Makrosporen zu sehen
(Abb. 3 g). Ob in diesen Fillen eine nachtrigliche Ver-
schmelzung zweier Makrosporen stattgefunden hat, oder
ob wirklich nur drei Makrosporen gebildet wurden, kann
nicht mehr mit Sicherheit angegeben werden. In der Regel
liegen aber drei Schwesterzellen an der Spitze der zwei-
und vierkernigen Embryosicke, woraus folgt, dafl sich von
den vier Makrosporen die chalazale zum Embryosack
entwickelt, wihrend die drei mikropylaren degene-
rieren und in der Folge aufgeltst werden.

Die Bildung der zwei- und vierkernigen Embryosicke
verlduft normal (Abb. 3 f—h). Hervorzuheben ist, daBl an
einigen der vierkernigen Embryosicke der eine von Plasma
umgebene Kern der chalazalen Kerngruppe vom Embryo-
sack abgetrennt und oft auch etwas kleiner war als der
andere (Abb. 3h), also bereits Anzeichen einer Degenera-
tion aufwies.

Vollstindige, achtkernige Embryosidcke konnten nur
selten beobachtet werden. Die beiden klarsten Fille sind in
den Abb. 3h und i dargestellt. Es lassen sich die am mi-
kropylaren Ende liegenden drei Kerne, aus welchen spéiter
die Synergiden- und Eizellkerne hervorgehen, gut erken-
nen. Je ein Kern der mikropylaren und chalazalen Vier-
kerngruppe ist in den abgebildeten Stadien bereits gegen
die Mitte des Embryosackes zu gewandert, in einem Fall
(Abb. 3 k) sind die beiden Kerne eben im Begriffe, mitein-
ander zu verschmelzen, in dem in Abb. 3h gezeichneten
Embryosack scheint die Vereinigung der Kerne ausnahms-
weise in der Nihe der Antipoden stattgefunden zu haben.
Die drei Antipoden sind in beiden Embryosdcken nicht
deutlich zu erkennen. Nur einer der zu erwartenden drei
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Kerne ist seiner Form nach noch einigermafBen erhalten,
die beiden anderen sind degeneriert. Eine Abgliederung des
Plasmas ist indessen trotzdem erfolgt. In den meisten Em-
bryosdcken konnte aber von Antipoden gar nichts mehr
gesehen werden (Abb. 3 k), entweder weil die Kernbildung
im chalazalen Ende des Embryosackes ganz unterblieb,
oder weil die Antipoden in jenen Fillen bereits degeneriert
waren. MODILEWSKI nimmt nach SCHULLE (1933) fiir die
Embryosidcke von Th. intermedium das erstere an
und auch SCHULLE hilt dies fiir Th. montanum nicht
fiir ausgeschlossen. Jedenfalls kann bei allen The-
siumarten eine Tendenz zur Reduktion
der Antipodenzellen festgestellt wer-
den, denn bis anhin ist noch nie eine Zellbildung im anti-
podialen Ende des Embryosackes eindeutig beobachtet
worden. Die Erscheinung diirfte mit der Umwandlung der

Antipodialregion ,jn ein Embryosackhaustorium zusammen-
hingen.

In jeder Samenanlage entwickeln sich mehrere Embryo-
siacke. Meist sind es zwei oder drei, selten mehr Embryo-
sdcke, die neben- und iibereinander liegend das Innere des
Nuzellus durchziehen und daneben sind oft noch vier- und
zweikernige Entwicklungsstadien sichtbar. Die Auslese des
zur Befruchtung bestimmten Embryosackes erfolgt dem-
nach hauptsichlich wihrend der spéteren Stadien der Em-
bryosackentwicklung. Erst mit Beginn des nach der Acht-
kernbildung eintretenden Wachstums kommt eine letzte
Ausscheidung der Embryosicke bis auf einen zustande und
wihrend bis jetzt in allen drei Samenanlagen Embryosidcke
heranwachsen, wird von nun an, selten schon vorher, die
Embryosackenwicklung in zwei Samenanlagen vollig ein-
gestellt. Nur ein einziger Embryosack jedes Fruchtknotens
entwickelt sich somit weiter, sodaBl also von den iiber 20
Embryosackmutterzellen jeder Bliite nur eine ihrer Be-
stimmung zugefiihrt wird. Diese allen Santalaceen gemein-
same Eigenschaft stellt nach unserer Ansicht einen wei-
teren Schritt zur Reduktion des Gynae-
ceums dar und diirfte letztlich zu Formen
mit nur einer Samenanlage fiithren.
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Das Wachstum des achtkernigen Embryosackes erfolgt
in zwei Richtungen. Die Antipodialregion verldngert sich
gegen die Zentralplazenta zu und folgt dabei einem Strang
diinnwandiger, in der Mitte der Plazenta verlaufender
Zellen (Abb. 1 ¢). Die auf diese Weise zustande gekommene
Bildung muB, da sie vor der Befruchtung auftritt und die
Antipoden nicht daran beteiligt sind, als Embryosackhaus-
torium bezeichnet werden.

Der mikropylare Teil des Embryosackes, in welchem der
Eiapparat liegt, erfdhrt nur eine starke Verbreiterung, da-
gegen Kkeine Verldngerung nach der Mikropyle zu. Das
Wachstum erfolgt dabei hauptsidchlich gegen den von der
Zentralplazenta abgewendeten Teil der Samenanlage. Durch
Zerdriicken und Auflésen der Integumentschichten kommt
der Embryosack z. T. auberhalb der Samenanlage, dicht
vor die Fruchtknotenwand zu liegen.

Gleichzeitig mit diesen Wachstumserscheinungen dif-
ferenzieren sich im Inneren des Embryosackes die Zellen
des Eiapparates heraus. Die beiden Synergidenzellen, die
mit relativ kleinem Kern versehen und mit feinkdrnigem
Plasma erfiillt sind, nehmen die Spitze des Embryosackes
ein. Meist liegen sie der nach auffen gerichteten Seiten-
wand des Embryosackes an (Abb. 4 a). Die Eizelle wird von
ihnen halb verdeckt, was besonders an Tangentialschnitten
durch die Samenanlagen deutlich wird (Abb. 4c¢). Das
Plasma der Eizelle ist reich an Stirkekornern und ihr Kern
bedeutend grofer alsderjenige der Synergiden. Der gesamte
iibrige Raum des Embryosackes wird von dem kugeligen
sekunddren Embryosackkern beherrscht, der seit Ver-
schmelzung der Polkerne zu bedeutender GréBe herange-
wachsen ist.

Aus den mitgeteilten Untersuchungsergebnissen ist er-
sichtlich, daff zur Bildung des Embryosackes
von Th. rostratum finf Kernteilungs-
schritte notwendig sind. Die beiden ersten sind
von Zellteilungen begleitet und liefern die vier Makrospo-
ren, wovon nur eine, die chalazale, zum Embryosack aus-
widchst; die iibrigen drei degenerieren. Die restlichen drei



Teilungsschnitte fiithren zur Bildung des achtkernigen Em-
bryosackes (wobei allerdings noch beriicksichtigt werden
muf}, da moglicherweise einer oder beide chalazalen Kerne
des vierkernigen Embryosackes keine Teilung mehr ein-

Abb. 4. Voll entwickelte Embryosicke.
a: Eiapparat eines befruchtungsreifen Embryosackes, die beiden
Synergiden, die Eizellen und den sekundiaren Embryosackkern zeidend;
b: medianer Langsschnitt, c: tandentialer Langsschnitt durch Embryo-
sdcke kurz vor der Endospermbildung. Die beiden Synerdiden bereits
degeneriert, (Vergdr.: ca 1 : 700).

gehen). Die Embryosackentwicklung von
Th. rostratum verlduft also nach dem
Normaltypus.

Zu ahnlichen Ergebnissen ist auch GUIGNARD (1885)
beziiglich der Embryosackentwicklung von Th. divari-
catum gelangt. Es werden hier allerdings nur drei Ma-
krosporen ausgebildet, eine Beobachtung, die wir nur in

Ausnahmefillen auch fiir Th. rostratum bestdtigen
koénnen.
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Wesentlichere Unterschiede bestehen aber gegeniiber
den Angaben SCHULLES (1933) und MODILEWSKIS (1928),
die fiir Th. montanum, resp. Th. intermedium
Embryosackentwicklung nach dem Liliumtypus an-
geben. Es scheint demnach innerhalb der Gattung The -
sium eine Tendenz zu bestehen, die auf Abkiirzung der
Embryosackentwicklung hinzielt. Vielleicht stellt das Auf-
treten von nur drei Makrosporen bei Th. divarica-
tum einen ersten Schritt auf diesem Wege dar.

5. ENTWICKLUNG DES SAMENS.

Obwohl ich eine grofie Zahl von Bliiten verschiedener
Entwicklungsstadien untersuchte, gelang es mir nie Be-
fruchtungsstadien zu beobachten. Auch konnte in keiner
Bliite keimender Pollen oder Reste von Pollenschlduchen
nachgewiesen werden. Die Frage, ob eine Befruchtung
stattfindet und wie diese verlduft, muB deshalb vorldufig
offen gelassen werden.

Der in Abb. 4 b dargestellte Embryosack entstammt ei-
ner dlteren, bereits verbliiten Bliite. Die Synergiden sind
degeneriert, was durch Schwarzfirbung mit Haematoxylin
Heidenhain deutlich wird. Der mikropylare Teil des Em-
bryosackes, insbesondere die Endospermanlage, ist mitt-
lerweile noch erheblich gewachsen, sodaB nur noch die
Spitzen der Integumente erhalten geblieben sind.

In diesem Stadium setzen die zur Bildung des Samens
fithrenden Zellteilungen ein. Das in Abb. 5a dargestellte
jiingste beobachtete Stadium enthéilt vier Endospermzellen
und die vorerst noch ruhende Eizelle. Die Endospermbil-
dung eilt also, wie dies oft beobachtet werden kann, der
Embryoentwicklung voraus. Die beiden mikropylaren und
die beiden chalazalen Endospermzellen sind durch eine
cutinisierte Membran voneinander getrennt. Wahrschein-
lich geht, dhnlich wie bei Th. montanum, auch bei
Th. rostratum die Endospermbildung in den ersten
Stadien so vor sich, daB nach Bildung der ersten beiden



Zellen sofort eine Quermembran entsteht, durch welche
die Endospermanlage in einen chalazalen und einen mikro-
pylaren Teil getrennt wird. In der Regel diirften nur die
Zellen des mikropylaren Teiles eine Vermehrung erfahren,
denn es konnte nur ausnahmsweise im chalazalen Ende
mehr als ein Kern beobachtet werden. Wahrscheinlich liegt
der Abb. 5a ein sclcher Ausnahmefall zugrunde.

Die rasch aufeinanderfolgenden Teilungsschritte der
mikropylaren Endospermzellen fiihren zur Bildung eines
ovalen, oben abgestutzten Zellkérpers, durch dessen
Wachstum die Reste der Samenanlagen auseinander ge-
sprengt und die Integumente vollstindig zum Verschwin-
den gebracht werden (Abb. 5¢, e). Die meist regelmidfiig
angeordneten Endospermzellen sollen nach NAEGELI (vergl.
SCHULLE 1933) Ol und Aleuronkorner als Reservestoffe
enthalten. Wir konnten nachweisen, daff Stirke nicht oder
nur in geringem MaBe vorhanden ist. Die im befruchtungs-
reifen Embryosack in grofien Mengen aufgespeicherte
Stdrke wird also im Verlaufe der Samenbildung aufge-
braucht oder in andere Reservestoffe umgewandelt.

Der im chalazalen Teil der Endospermanlage liegende
Haustorialkern ist nicht mehr teilungsfahig. Durch sein in-
tensives Wachstum und die michtigen meist unregelméfig
geformten Kernkorperchen erinnert er an Kerne von Drii-
senzellen. Es ist somit wahrscheinlich, daff er bei der Er-
nihrung des Endosperms und des Embryos eine grofie Rolle
spielt. SCHULLE meint, daB er nicht nur an der Verstar-
kung der Zuleitung von Nahrungsstoffen, sondern auch an
deren Umwandlung in gut aufnehmbare Form beteiligt sei.
Das Plasma des Haustoriums ist grobkoérnig und vakuolen-
reich (Abb. 5c¢). Durch vermehrtes Wachstum dringt das
sich mehrfach verzweigende Ende immer tiefer in die Zen-
tralplazenta ein, bis es ungefidhr in der Mitte derselben an-
gekommen ist.

Die Entwicklung des Embryos ldBt sich in den ersten
Stadien nur schwer verfolgen, da die Eizelle weitgehend
den Endospermzellen gleicht. Wie das in Abb. 5b darge-
stellte Stadium zeigt, teilt sich die Eizelle zunidchst in zwei
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iibereinanderliegende Zellen. Nach SCHULLE (1933) soll
die untere Zelle des analogen Stadiums bei Th. monta-
num einem Suspensor gleichzusetzen sein. Die mir vor-
liegenden Bilder erlauben mir nicht, diesbeziiglich zu einem
klaren Schlusse zu kommen.

Abb. 5. Entwicklung von Embryo und Endosperm.

a: Endospermbildung, die Eizelle (e) noch im Ruhezustande; b: Endo-

sperm mit zweikernigem Embryo; c: jundes Endosperm mit Haustorium

und hypertrophiertem Haustorialkern; d, e: Embryonen in Endosperm
eingebettet; f: Ende des Haustoriums. (Vergr.: ca 1 : 500).

Meist tritt der junge Embryo in der Form eines keulen-
formigen Korpers auf (Abb. 5d), an welchem deutlich zwei
Regionen, eine stielartige, an die Integumente anstoBende
und eine ovale innere unterschieden werden kénnen. Es ist
moglich, dab die erstere einem Suspensor entspricht. An
dlteren Embryonen ist diese Region nicht mehr nachweis-
bar, wird also spiter aufgelsst.
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Andere Friichte zeigen ein von dem besprochenen vol-
lig abweichendes Verhalten der Embryoentwicklung. Der
Embryo erscheint hier in Form eines flachen Kegels, der
mit seiner Basis an die Integumente anst6ft (Abb. 5e).
Suspensordhnliche Regionen kommen nicht vor. Ob in die-
sen selteneren Fillen eine Degenerationserscheinung vor-
liegt, kann nicht festgestellt werden.

Die weitere Entwicklung des Samens und der Frucht
gleicht in den meisten Punkten der von SCHULLE fiir
Th. montanum beschriebenen. Hier wie dort beteiligen
sich die Integumente nicht am Aufbau der Samenschale.
Die Thesiumarten bilden also in der Re-
gel nackte Samen aus, eine Erscheinung, die als
Reduktion aufzufassen ist. Die Funktionen der Samen-
schale werden auf die Fruchtwand iibertragen, deren Ent-
wicklung SCHULLE fiir Th. montanum eingehend be-
schrieben hat.

6. ZUSAMMENFASSUNG.

1. Die fiinf Perigonblitter, die vor ihnen stehenden
Antheren und die verwachsenen Karpelle entstehen nach-
einander aus dem Bliitenvegetationspunkt, dessen Spitze
zur Zentralplazenta wird. Durch Auswachsen der Perigon-
basis wird eine ,Perigonrohre“ gebildet und gleichzeitig
werden die Antheren emporgehoben.

2. Die Antheren sind normal gebaut. Reduktionen kén-
nen nicht nachgewiesen werden. Auch die Pollenk&rner
entwickeln sich normal. In Diakinesestadien konnen 13 Ge-
mini, in den Kernplatten der ersten Reduktionsteilung eben-
falls 13 Doppelchromosomen gezdhlt werden, sodaBl mit
grofler Wahrscheinlichkeit auf die haploide Chromosomen-
zahl 13 geschlossen werden kann.

3. Der Fruchtknoten besteht aus den verwachsenen Kar-
pellbldttern und der mit drei Samenanlagen versehenen
Zentralplazenta. Die Samenanlagen bilden ein mit dem Nu-
zellus verwachsenes rudimentédres Integument aus, das aber
bei der Samenbildung wieder aufgeldst wird.
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4. Das mehrzellige Archespor entspringt aus der sub-
epidermalen Zellschicht der Nuzellusspitze. Etwa die Hilfte
der sieben bis neun Embryosackmutterzellen, die direkt
aus den Archesporzellen hervorgehen, entwickeln sich nach
dem Normaltypus zu Embryosidcken. Nach der Reduktions-
teilung degenerieren die drei mikropylaren Makrosporen,
die chalazale wird zum Embryosack.

Der achtkernige Embryosack ist selten voll ausgebildet.
Oft fehlen zwei der drei Antipodenkerne vollstindig. Die
Auslese der zur Befruchtung bestimmten Embryosicke fin-
det im Vier- oder Achtkernstadium statt, gleichzeitig de-
generieren zwei von den drei Samenanlagen. Der befruch-
tungsreife Embryosack erfiillt den ganzen Nuzellus und
durchwichst spiter auch die von der Plazenta abgewendete
Integumentschicht.

5. Die zellulare Endospermbildung beginnt mit einer
Querteilung der Endospermanlage in einen chalazalen und
einen mikropylaren Teil. Nur der letztere entwickelt sich
zum Endosperm weiter, der erstere geht mit wenigen Aus-
nahmen keine Kern- und Zellteilungen mehr ein. Der sich
stark vergréBernde Haustorialkern gleicht in seiner Form
den Kernen von Driisenzellen.

Da die Integumente schon friihzeitig verschwinden, wird
keine Samenschale ausgebildet.

6. Wie aus den mitgeteilten Untersuchungsergebnissen
hervorgeht, werden nur die Gynaeceen und zwar vorwie-
gend die Samenanlagen von Riickbildungen erfafit. Wah-
rend die Samenanlagen normal gebauter Bliiten aus dem
Nuzellus und einem oder zwei deutlich davon abgegrenzten
Integumenten besteht, sind die basalen Partien der Samen-
anlagen bei Th. rostratum nicht in Nuzellus und In-
tegument differenziert. Nur an ihrer Spitze kénnen freie,
einen Mikropylarkanal umschliefende Integumente beob-
achtet werden. Bei Th.divaricatum werden auch die
Integumentspitzen noch abgebaut, sodal dann eine schein-
bar nackte Samenanlage vorliegt. Hand in Hand mit diesen
Reduktionserscheinungen tritt auch ein Funktionsverlust
ein. Statt zur Bildung der Samenschale aufgebraucht zu
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werden, verschwinden die Integumente im Verlaufe der
Samenbildung vollstdndig. Endosperm und Embryo stofen
infolgedessen direkt an die Fruchtwand an, die ihrerseits
nun die Funktionen der Samenschale iibernehmen muf.

Im Gegensatz zu den sporophytischen Geweben der
Pflanze werden die Gametophyten nicht riickgebil-
det. Eine Beeinflussung des Gametophyten durch die am
Sporophyten stattfindenden Riickbildungen findet also
nicht statt. Der Embryosack entwickelt sich trotz Reduk-
tion des Sporophyten noch nach dem Normaltypus. Die
einzige am Gametophyten beobachtete Reduktionserschei-
nung, die Riickbildung der Antipoden, kann wohl nicht
dem Einfluf der Reduktion sporophytischer Gewebe zuge-
schrieben werden, sondern diirfte auf die Ausbildung eines
Embryosackhaustoriums zuriickzufiihren sein. Bei anderen
Thesiumarten, wie Th. montanum und Th. inter-
medium, Kkann allerdings auch eine Riickbildung des
Gametophyten beobachtet werden, indem hier eine Ab-
kiirzung in der Embryosackentwicklung eintritt. Doch
zeigt gerade dieser Fall wieder deutlich, daf} eine Beziehung
zwischen Sporophyten und Gametophyten nicht besteht,
denn sowohl Th. montanum wie auch Th. rostra-
t um stehen beziiglich der Reduktion des Sporophyten auf
gleicher Stufe.
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