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Ergebnisse neuerer Untersuchungen iiber den
Embrvosack der Angiospermen.?)
Von
. Ernst. Zivich.

Im Vergleich zu der innerhalb der Pteridophyten und
der Gymnospermen herrschenden Mannigfaltigkeit in der
Ausbildung der Geschlechtsgeneration erscheint diese bei
den Angiospermen auffallend stark und, bei Vertretern
zahlreicher Familien, gleichméssig reduziert. Innerhalb
der Pteridophyten ist die Reduktion des Prothallinms (Ge-
schlechtsgeneration) von einer freilebenden, sich autotroph
ernihrenden Pflanze zu einem kleinen, oft nur wenig aus
der keimenden Spore hervortretenden Zellkérper zu ver-
folgen, dem nur noch die wichtigste Aufgabe des Prothal-
liums, die Produktion von Sexualorganen, zukommt. Auch
bei zahlreichen Gymnospermen bildet die Geschlechtsgene-
ration einen von der ungeschlechtlichen Generation er-
nihrten Zellkorper, der im Innern von Geweben und Or-
ganen der ungeschlechtlichen Pflanze eingeschlossen bleibt.
An seinem Scheitel werden bei der grossen Mehrzahl der

1) Da es sich in der vorliegenden Arbeit um Wiedergabe eines
Vortrages handelt, glaube ich von der Beifiigung detaillierter Literatur-
angaben absehen zu konnen. Die im Texte enthaltenen Zeichnungen
sind — mit Ausnahme von Figur 8 (Embryosackentwicklung von Pe-
peromia nach Johnson u. Campbell) — Reproduktionen nach Originalen
aus eigenen Arbeiten und denjenigen meiner Schiller P, Tannert,
E.Schmid, H. Huss und K. Peters, sowie Zeichnungen nach neuen,
eigenen Priparaten und solchen der Herren H. Meier, J. Samuels
und H. Wirz. Bei der Herstellung der Clichés sind alle Zeichnungen
auf 3/4 der Originalgrésse reduziert worden. Die Vergrosserungs-
angaben in den Figurenerklirungen beziehen sich auf die Original-
zeichnungen. '
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Gymnospermen Organe ausgebildet, welche den Archegonien
der Pteridophyten homolog sind. Im einzelnen sind aber
die zur Bildung des weiblichen Prothalliums fiihrenden
Vorginge ebenfalls verschieden, und eine vergleichende
Betrachtung derselben ergibt, dass auch innerhalb der
Grymnospermen die aus der Makrospore hervorgehende
Geschlechtsgeneration (weibliches Prothallium, Embryo-
sack) einer verschieden weit gehenden Reduktion unter-
Liegt.

Bei den Angiospermen ist der Entwicklungsgang der
Greschlechtsgeneration noch viel weiter verkiirzt worden.
Was fiir die Deutung dieses Entwicklungsvorganges be-
sonders ungiinstig wirkt, ist der Umstand, dass er bei
Vertretern aller Reihen und Familien im wesentlichen nach
 demselben Typus erfolgt, und daher eine Reduktionsreihe
innerhalb der Angiospermen bis jetzt nicht aufgestellt
werden konnte. ‘

Der gew6hnliche Verlauf der Entstehung und Keimung
der Makrospore (des Embryosackes) der Angiospermen ist
etwa folgender:

Im Nucellus der jungen Samenanlage wichst eine
subepidermal gelagerte Zelle stark heran (Fig. 1 A) oder
erfahren die Zellen einer kleinen Zellgruppe eine starke
Vergrosserung (Fig. 1 C). Sie werden zu Makrosporen-
oder Embryosackmutterzellen. Haben sie unter gleich-
zeitiger Vergrosserung ihres Kernes und besonderer Lage-
rung der firbbaren Kernsubstanz ihre definitive Grosse
erreicht, so erfahren sie eine Teilung in vier Enkelzellen
(Embryosackzellen, Makrosporen) (Fig. 1 B). Man be-
zeichnet diesen Teilungsvorgang als Tetradenteilung. Die
Kernteilungen, welche wahrend derselben erfolgen, sind die
Redulktionsteilungen. durch welche die Chromosomenzahl
der Kerne auf die Hilfte reduziert wird. Der Verlauf
der Tetradenteilung wird bei vielen Angiospermen abge-
kiirzt (Fig. 10). An Stelle von vier Enkelzellen entstehen
nur deren drei oder zwei (Fig. 1 D—@G), oder es unter-
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bleibt die Tetradenteilung vollstindig. Die Embryosack-
mutterzelle wiichst im letzteren Falle direkt als KEmbryo-
sackzelle weiter. Die Reduktionsteilungen finden dann
wihrend der Entwicklung des Embryosackes statt oder
bleiben in Fillen parthenogenetischer Fortpflanzung aus.

Fig. 1. Tetradenteilung der Embryosackmutterzelle.

A. Lathraea squamaria L. Junge Samenanlage mit einer
Embryosackmutterzelle. n = Nucellus, i = Integument, em =
Embryosackmutterzelle, Vergr. 350/1.

B. Scrophularia nodosa L. Junge Samenanlage nach’ vollstiu-
diger Tetradenteilung einer Embryosackmutterzelle. e - Em-
bryosackzellen (Makrosporen). Vergr. 400/1.
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C. Pedicularis foliose L. Samenanlage mit zwei Embryosack-
mutterzellen im Nucellus. em = Embryosackmutterzellen. Vergr.
350/1.

D. Paris quadrifolic L. Nucellus einer jungen Samenanlage;
Kern der Embryosackmutterzelle in Teilung. n = Nucellus,
em = Embryosackmutterzelle. Vergr. 150/1.

E. Paris quadrifolia L. Embryosackmutterzelle nach der ersten
Teilung in die Tochterzellen t; i = Integument. Vergr. 150/1.

F. Paris quadrifolia L. Tochterzellen nach dem zweiten Kern-
teilungsschritt der Tetradenteilung. Vergr. 150/1.

G. Paris quadrifolia L. Verdringung der oberen Tochterzelle

durch die zum Embryosack (e) auswachsende, untere Zelle.
Vergr. 150/1.

Nach der Produktion von vier, drei oder zwei Ab-
kommlingen der Xmbryosackmutterzelle entwickelt sich
in der Regel nur eine einzige derselben, meistens die
unterste Zelle der kurzen Zellreihe, weiter (Fig. 10). Haben
in einem Nucellus eine griossere Anzahl von Embryosack-
mutterzellen Tetraden gebildet, so kann die Weiterent-
wicklung je einer Zelle jeder Tetrade einsetzen. Gewdhn-
lich aber beschrinkt sich die Entwicklung schon von
Anfang an auf eine einzige der durch die Teilungen der
Mutterzellen entstandenen Enkelzellen (Makrosporen).

Wie bei den Gymnospermen bleibt auch bei den
Angiospermen der Embryosack (Makrospore) im Inneren des
Nucellus, eines (Gewebes der ungeschlechtlichen Generation,
eingeschlossen. Der Keimungsvorgang verlduft ausserordent-
lich einfach. Er beginnt wie bei den Gymnospermen mit
dem Vorgang der freien Kernteilung. Wiahrend aber bei
jenen zunichst durch eine grossere Anzahl von Teilungs-
schritten hundert und mehr Kerne erzeugt werden, ist die
Anzahl der Teilungen und damit auch diejenige der ent-
stehenden Kerne im Embryosack der Angiospermen sehr
beschrinkt. Bei der grossen Mehrzahl derselben werden
durch drei aufeinanderfolgende Teilungsschritte zwei, vier
und dann acht Kerne gebildet. Gleichzeitig erfolgt die
Vergrosserung des Zellraumes. Das in der Zelle enthaltene

Cytoplasma wird vacuolig. Die Vacuolenbildung beginnt
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auf sehr frithen Stadien, und nach der ersten Kernteilung
hat gewohnlich schon die Vereinigung aller Vacuolen zu
einem zentralen Saftraum stattgefunden, welcher mit dem
Cytoplasma auch die beiden Kerne gegen die Schmalseiten
des elliptischen Sackes hindriangt (Fig. 2 A und B).

Jedem der beiden Pole des Embryosackes wird in der
Regel ein Kern zugeteilt. Wihrend der beiden weiteren
Teilungsschritte teilen sich die Kerne an den Enden der
langgestreckten Zelle immer gleichzeitig. Wenn im ganzen
acht Kerne, vier an jedem Ende des Embryosackes, ge-
hildet sind (Fig. 2 E), folgt dem Vorgang der freien Kern-
teilung derjenige der simultanen Zellbildung nach. Die
der Befruchtung vorausgehende Entwicklung des Embryo-
sackes erreicht damit ihren Abschluss. Man hat diesen
Entwicklungsgang als den Normaltypus der Embryosack-
anshildheng bei den  Angiospermen bezeichnet.

£

Fig. 2. Die drei Kernteilungssehritte im achtkernigen
Embryosack.

A—E. Paris quadrifolie L. A: Embryosackzelle mit zwei
Kernen und vacuoligem Plasma. Vergr. 300/1. B: zwei-
kerniger Embryosack mit zentraler Vacuole. Vergr. 300/1.
C: vierkerniger Embrycsack unmittelbar nach der zweiten
Kernteilong. Vergr. 300/1. D: vierkerniger Embryosack
vor der letzten Teilung. E: achtkerniger Embryosack, je
eine Vierergruppe von Kernen an den Polenden der Zelle.
Vergr. 300/1. '
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Aus zahlreichen Tatsachen (Entwicklung der Samen-
anlage, Liage und Verhalten der Tetraden-bildenden Zellen,
Ubereinstimmung im Verlauf der Reduktionsteilung) geht
sicher hervor, dass wir den Inhalt des Embryosackes der
Angiospermen /omolog zu setzen haben dem Inhalt der
gekeimten Makrospore bei den heterosporen Pteridophyten
und der im Nucellus eingeschlossenen Makrospore (Embryo-
sack) der Gymnospermen, also einem weiblichen Prothal-
lium mit Archegonien. Aus der Gestaltung des Embryo-
sackinhaltes dagegen kann diese Homologie nicht mehr
. direkt festgestellt werden. Es werden daher bis in die
neueste Zeit immer neue Ansichten iiber den phylogene-
tischen Wert der im Embryosacke enthaltenen Zellen und
Kerne gesussert. Uber die zahlreichen Versuche, die
Bestandteile des Embryosackinhaltes (der gekeimten Angio-
spermen-Makrospore) it Prothallium- und Embryosack-
teilen der Pteridophyten und Gymnospermen zu homolo-
gisieren, sei folgendes erwihnt:

An dem der Mikropyle der Samenanlage zugekehrten
Teil des Embryosackes ist eine Zelle vorhanden, welche
durch ibhre besondere Gestalt und ihr spiteres Verhalten
vor allen anderen Inhaltsbestandteilen auffillt. Sie ist als
Lizelle bezeichnet worden und wird gewdhnlich als ein bis
auf die Eizelle reduziertes Archegonium aufgefasst. Bei
einer grossen Zahl der bis jetzt embryologisch untersuchten
Angiospermen sind Grosse, Liagerung und Differenzierung
dieser Zelle ziemlich konstant. Sie ist meistens halb-
kugelig oder etwas in die Linge gezogen, elliptisch. Vor
der Befruchtung wird sie durch eine zarte Plasmahaut um-
grenzt; die Ausbildung einer Zellulosehaut erfolgt erst
nach der Befruchtung. Das Protoplasma ist an ihrem ge-
wolbten Scheitel angehéuft und enthilt hier auch den grossen
Zellkern. Durch Aufnahme eines minnlichen Kernes wird
die Eizelle befruchtet und entwickelt sich zum Embryo.

Mit der Eizelle sind am Mikropylarende des Embryo-
sackes zwei weitere Zellen zu einer kleinen Zellgruppe
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vereinigt. Sie sind unter dem Namen Synergiden, Ge-
hiilfinnen, bekannt. Diese Bezeichnung verdanken sie der
Annahme, dass sie in irgend einer Weise beim Befruch-
tungsakt beteiligt seien. Thr Name hat also keine Be-
ziehung zu ihrer phylogenetischen Deutung. Diese ist sehr
verschieden. Da die Synergiden bei einer grosseren An-
zahl von Angiospermen ausnahmsweise befruchtungsfihig
sind und hie und da auch Embryonen liefern, werden sie
gewohnlich als funktionslos gewordene Eizellen gedeutet.
Nach einer zweiten Auffassung gehoren sie mit der Eizelle
demselben reduzierten Archegonium und zwar als dessen
Halszellen an. Neuerdings sind sie von Strasburger als
vegetative Prothalliumzellen bezeichnet worden, welche sich
einer bestimmten Funktion (Zuleitung des Spermakerns zur
Eizelle) angepasst haben.

Fig. 3. Verschiedene Formen des ,,Eiapparates‘ im acht-
kernigen Embryosack.

A. Paris quadrifolia 1. Embryosackscheitel mit Fizelle, den
beiden Synergiden und den sich vereinigenden Polkerneu
(pt + p2). Vergr. 500/1.



B. Rofflesia Patma Bl. Scheitel des Embryosackes mit grosser
Eizelle und zwei kleinen Synergiden. Kern der befruchteten
Eizelle unmittelbar vor der Teilung. Vergr. 630/1. e = En-
dospermkerne.

C. 4dvena sativa L. Flaschenformige Eizelle und zwei klein-
kernige Synergiden. Vergr. 350/1. '

D. Pedicularis foliosa L. Eiapparat; s =Synergiden, ek = Eizelle.
Vergr. 400/1.

E. Tulipa Gesneriana L. Mikropylenende des Embryosackes mit
freien Kernen. s = Synergidenkerne, ek = kugeliger Eikern.
pt = oberer Polkern. Vergr. 370/1.

Auch am entgegengesetzten Ende des Embryosackes
sind drei Zellen vorhanden. Sie heissen Anfipoden, Gegen-
fiisslerinnen. Nach einer weit verbreiteten Auffassung sind
sie als vegetative Zellen des Prothalliums zu deuten.

Nach Bildung von sechs Zellen im achtkernigen Em-
bryosacke verbleiben demselben noch zwei freie Kerne.
Sie stammen von den beiden Polen des Embryosackes,
der eine aus dessen scheitelstindiger, der andere aus der
basalen Vierergruppe von Kernen, und werden daher als
dessen Polkerne bezeichnet. Spiter, meistens der Befruch-
tung vorausgehend, vereinigen sie sich zum sekunddiren
Embryosackkern. Dieser liefert nach der Befruchtung durch
Teilung zahlreiche Tochterkerne, die Kerne des Endosperms.
Fasst man den sekundiren Embryosackkern als Ver-
schmelzungsprodukt vegetativer Prothalliumkerne auf, so
ist auch das Endosperm als wegelatives Prothallivmgewebe
zu bezeichnen. Wéhrend der Embryoentwicklung wird der
wachsende Embryosackraum vollstindig mit dem Reserve-
stoffe speichernden Endosperm angefiillt. Hierin liegt ein
weitgehender Unterschied zwischen Gymnospermen und
Angiospermen. Wihrend bei den meisten Gymnospermen
der Embryosack vor der Befruchtung mit dem als vegeta-
tives Prothallium zu deutenden Gewebe angefiillt wird, wird
hei den Angiospermen dessen Bildung nach den ersten drei
Teilungsschritten eingestellt und die Produktion des eigent-
lichen Ndhrgewebes vom Eintreten der Befruchtung abhingig



— 238 —

gemacht. Bei den Angiospermen findet der Vorgang fraktio-
nierter Prothalliumbildung statt; der Anstoss zu der weiteren
Entwicklung wird den beiden Polkernen oder ihrem Ver-
schmelzungsprodukt durch den zweiten Spermakern ge-
geben. '

Eine im letzten Jahre von Porsch') verittentlichte
Auffassung des Embryosackinhaltes ist die Archegon-Theorie
des Embryosackes. Unter Beriicksichtigung der innerhalb
der Geschlechts-Generation der Gymnospermen zum Aus-
druck gelangenden Entwicklungstendenz kommt Porsch in
seiner vergleichenden Studie zum Ergebnis, dass der In-
halt des Embryosackes der Angiospermen aus einem scheitel-
stindigen und einem basalen Archegonium bestehe. Von
den Zellen am Mikropylarende des Embryosackes ent-
spricht nach seiner Auffassung die Eizelle der Kizelle eines
Archegoniums; die beiden Synergiden sind Reste des Arche-
goniumhalses, zwei Archegoniumhalszellen; der obere Pol-
kern, welcher beim dritten Teilungsschritt im Embryosack
als Schwesterkern des Eikerns gebildet wird, ist nach ihm
der Kern der nicht mehr zur Ausbildung gelangenden
Bauchkanalzelle des Archegoniums. Die Antipodenzell-
gruppe, welche beim Normaltypus der Angiospermen hie und
da ungefihr in gleicher Gestalt wie der Eiapparat auftritt,
betrachtet er als zweites Archegonium. Es besteht nach
~ seiner Auffassung ebenfalls aus Eizelle, zwei Halszellen
und dem Xern der Bauchkanalzelle. Von den beiden
Archegonien des Embryosackes ist eines, das basale, nicht
mehr befruchtungsfihig, und die Embryoentwicklung erfolgt
aus der FEizelle des oberen Archegoniums. Dem Endo-
sperm, dessen Bildung durch die Vereinigung der beiden
Bauchkanalkerne untereinander und mit einem Spermakern
eingeleitet wird, misst Porsch eine Bedeutung zu, welche
demselben schon frither, nach der Entdeckung der Doppel-

1) Porsch, O., Versuch einer phylogenetischen Erkldrung des
Embryosackes und der doppelten Befruchtung der Angiospermen.
Jena 1907.
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befruchtung, von Nawaschin') und anderen ebenfalls zuge-
legt worden ist: diejenige eines zur Fortpflanzung unfihig
. gewordenen Nihrembryos, in welchem die zur weiteren Ent-
wicklung des aus der Kizelle des oberen Archegoniums
hervorgehenden Embryos notwendigen Baustoffe gespeichert
werden.

Die Auffassung des Embryosackinhaltes als bestehend
aus zwei phylogenetisch gleichwertigen Gruppen von Zellen
und Kernen wire sehr bestechend, wenn wirklich beim
achtkernigen Normaltypus der Angiospermen, welcher von
Porsch vorliufig allein beriicksichtigt worden ist, jenen
Gruppen an den beiden Enden des Embryosackes immer
ungefihr gleiche Gestalt zukéime. Innerhalb des achtker-
nigen Normaltypus sind aber eine grosse Zahl von Abwei-
chungen bekannt; es ist also zu untersuchen, ob einzelne
derselben vielleicht Anhaltspunkte zur Bestdtigung der
Porsch’schen Annahme geben. Im folgenden seien nur einige
der hiufigsten und wichtigsten dieser Abweichungen aufgezihlt.

1. Verschiedene Gestalt des .,FHiapparates” (Eizelle und
Synergiden): |

a) Eizelle und Synergiden von gleicher Grosse und mit
gleicher Lagerung von Kern und Plasma.

b) Die Synergiden, wie schon angefiihrt, nicht selten
befruchtungsfihig. '

c¢) Eizelle sehr gross, Synergiden klein, aber dicht mit
Plasma erfiillt (Fig. 3 B und C).

d) Die Synergidenzellen werden nicht ausgebildet, ihre
Kerne liegen frei neben der Eizelle im Plasma des Embryo-
sackes (Fig. 3 E).

2. Verschiedene Gestaltung des ,,Antipodenapparates-
(Gruppe der als Antipoden bezeichneten Zellen) :

1) Nawaschin, S., Resultate einer Revision der Befruchtungs-
vorginge bei Lilium Martagon und Fritillaria tenella. Bull. de ’Acad.
imp. d. sc. St. Petersbourg. 1898. pag. 377. '
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a) Antipodengruppe im Grossenverhiltnis und in der
gegenseitigen Lagerung der Zellen dem Eiapparat dbnlich
(Fig. 4 A).

b) Alle drei Zellen der Antipodengruppe von gleicher
(Grosse, nebeneinander gelagert, plasmareich oder plasma-
arm (Fig. 4 B).

¢) In engen Embryosicken oder in nach unten spitz aus-
laufenden Formen Antipoden nicht nebeneinander, sondern
in einer Reihe iibereinander gelagert (Fig. 4 C).

d) Antipodenzellen klein, friihzeitiz degenerierend
(Fig. 4 D).

e) Antipodenzellen werden nicht ausgebildet, die Kerne
des unteren Embryosackendes, mit Ausnahme des unteren
Polkernes, werden aufgelost oder zerfallen vorher in eine
Anzahl Stiicke (Fig. 4 D—G).

Die Entwicklung der unteren Kerngruppe im Embryo-
sacke wird schon im zweikernigen Stadium unterbrochen.
Der Kern am Antipodialende der Zelle degeneriert und
die Bildung von zwei, in anderen Fillen (bei Unterbrechung
nach dem zweiten Teilungsschritt) diejenige von vier Kernen
im unteren Ende unterbleibt.

Fig. 4. Verschiedene Formen der Antipoden im achtkernigen
Embryosacke.
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A. Myosurus minimus L. Eiapparatdhnliche Antipodenzellgruppe.
Vergr. 600/1.

B. Ramunculus Lingua L. Antipodenzellen am breiten Basal-
ende des Embryosackes nebeneinander liegend. Vergr. 600/1.

C. Actwea Cimicifuga L. Antipodenzellen in vertikaler Reihe
das untere Ende des Embryosackes ausfiillend. Vergr. 600/1.

D. Paris quadrifolia L. Niedere Antipodenzellen am basalen
Embryosackende; unterer Polkern. Vergr. 350/1.

E. Paris quadrifolia L. Die drei Antipodenkerne bei ausblei-
bender Zellbildung in einer gemeinschaftlichen, vakuoligen
Plasmamasse. Vergr. 350/1.

F. Tulipa Gesneriana L. Die drei Antipodenkerne und der untere
Polkern frei im Cytoplasma am basalen Ende des Embryo-
sackes. Vergr. 350/1.

G. Tulipa Gesneriana L. Zerfall der Antipodenkerne. Vergr. 350/1.

f) Die Antipoden erfahren auch nach der Befruchtung
noch eine betrichtliche Vergrosserung; ihr Protoplasma
wird dichter, die Kerne nehmen an Grosse zu und teilen
sich mitotisch oder amitotisch; die drei Autipodenzellen
wachsen zu plasmareichen, mehrkernigen Riesenzellen heran
(Fig. 5 A—C0).

g) Den Teilungen der Antipodenkerne folgen Zell-
teilungen nach. Die Zahl der Antipoden wird bei zahlreichen
Vertretern aus den Familien der Gramineen, Araceen und
Sparganiaceen durch diese Teilungen nach und nach bis zu
fiinfzig, hundert und mehr Zellen vergrissert, welche das
ganze basale Ende des Embryosackes erfiillen (Fig. 5 E).
Auch bei Dicotyledonen gibt es zahlreiche Beispiele nach-
triglicher Vermehrung der Antipodenzahl im Embryosacke,
so z. B. innerhalb einzelner Gattungen der Ranunculaceae,
wie Anemone, Trautvetteria (Fig. 5 D), bei Asclepiadaceen,
Rubiaceen, Grentianaceen und Compositen (Senecio, Conyza,
Aster, Antennaria etc.). Die Anzahl der sekundir er-
zougten Zellen ist sehr verschieden; bei den einen Beispielen
finden nur wenige Zellteilungen statt, bei anderen aber wird
die Basis des Embryosackes mit einem kompakten Gewebe
erfiillt. Ist das Teilungsvermogen der Zellen erloschen, so

werden sie nicht selten zum Schluss noch mehr- oder vielkernig.
16



Fig. 5. Verschiedene Formen der Antipoden im achtkernigen
Embryosacke.

A. Aconitum Napellus I. Grosse Antipodenzellen mit chroma-
tinreichen Kernen; sekundérer Embryosackkern. Vergr. 8506/1.

B. Clematis orientalis L. Mehrkernige Antipoden. Vergr. 110/1.

C. Anemone Hepatica L. Vielkernige Antipoden. (Amitotische
Kernteilungen in den Antipodenzellen.) Vergr. 110/1.

D. Trautvetteria palmata (Mich.) Fisch et Mey. Antipodengruppe
aus elf Zellen (durch Teilung aus drei Zellen entstanden).
Vergr. 600/1.

E. Avena sativa L. Embryosack mit Eiapparat, verschmelzenden
-Polkernen und einem basalen Zellhiigel aus dicht zusammen-
schliessenden, vielkernigen Antipodenzellen. ei= Eizelle, p = Pol-
kerhe, @ = Auntipoden. Vergr. 85/1.

In allen diesen Ausnahmefillen erfolgt die Kern+ oder
Zellvermehrung am Antipodenende erst, nachdem vorher im
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“achtkernigen Stadium des Embryosackes der Vorgang der
freien Kernteilung unterbrochen und Zellbildung um sechs
der acht Kerne erfolgt war. Unmittelbar nach vollzogener
Embryosackdifferenzierung sind auch bei diesen Vertretern
stets nur drei und zwar einkernige Antipoden vorhanden.
Diese Tatsache ist zur Beurteilung all dieser abweichenden
Bildungsformen von grosser Bedeutung.

3. Verschiedenes Verhalten der Polkerne. Noch vor
wenigen Jahren nahm man an, dass die Verschmelzung
der Polkerne der Befruchtung regelmissig vorausgehe und
erst ihr Vereinigungsprodukt sich mit dem zweiten Sperma-
kern des befruchtenden Pollenschlauches vereinige. In
neuerer Zeit sind zahlreiche Variationen der ,,Endosperm-
befruchtung bekannt geworden. Der Spermakern kann'’
sich statt mit dem Verschmelzungsprodukt der beiden Pol-
kerne, dem sekundidren Embryosackkern (Fig. 6 H und G),
auch mit den beiden erst in Verschmelzung begriffenen
Kernen (Fig. 6 F), oder einem derselben, dem unteren oder
dem oberen, vereinigen. Die Verschmelzung der Polkerne
unter sich, wie diejenige mit dem Spermakern kann am
Eiende, in der Mitte des Embryosackes oder an seinem
Antipodenende erfolgen (Fig. 6 A—D). Vor der ersten
Teilung nimmt der ,befruchtete Embryosackkern* gewshn-
lich in der N&he des Eiapparates Aufstellung. Fiir einige
wenige Beispiele ist auch gezeigt worden, dass zur Bildung
des sekundiren Embryosackkerns der eine der beiden Pol-
kerne und der Spermakern geniigen, der andere dagegen
schon vor oder wihrend deren Vereinigung degeneriert.
In Féllen ausbleibender Befruchtung ist der sekundire
Embryosackkern oder der obere Polkern auch ohne Auf-
nahme eines ménnlichen Kerns fiir sich allein entwicklungs-
fahig.

Die zahlreichen Ausnahmen vom Normaltypus des
achtkernigen Embryosackes lassen sich auf verschiedene
Art deuten. Am wenigsten wird sich jedenfalls die Arche-
goniumtheorie auf diese Ausnahmen stiitzen kénnen, da in
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den meisten die Analogie zwischen FEiapparat und Anti-
podengruppe wegfillt. Speziell der auffallende Vorgang
der Vermehrung der Antipodenzellen findet seine Erklirung
am einfachsten in der #lteren Auffassung der Antipoden
als vegetative Prothalliumzellen. Im iibrigen konnen vor-
ldufig die zahlreichen Abweichungen vom achtkernigen
,Normaltypus® leichter zur Widerlegung bisheriger Deu-
tungen herangezogen als zur Stiitze derselben gebraucht
werden.

Fig. 6. Polkerne und sekundirer Embryosackkern.

A. Avena sativa L. Achtkerniger Embryosack vor der Aus-
bildung der Zellen des Ei- und Antipodenapparates; Vereini-
gung der beiden Polkerne in der Mitte des Embryosackes.
Vergr. 370/1.

B. Papaver bracleatum Lindl. Vereinigung der Polkerne am
Antipodenende des Embryosackes. Vergr. 600/1.

C. Helleborus foetidus L. Embryosack mit sekundédrem Embryo-
sackkern; vertikale Antipodenreihe. Vergr. 175/1.

D. Caltha palustris L. Verschmelzungsstadium der beiden Pol-
kerne; Eiapparat und zwei Antipodenzellen, wovon die eine
mit zwei Kernen. Vergr. 350/1.
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E. Pedicularis foliosa L. Vereinigung der Polkerne in der
Mitte des langgestreckten und schmalen Embryosackes.
Vergr. 350/1.

F. Paris quadrifolia L. Vereinigung des birnférmigen Sperma-
kerns mit den beiden Polkernen. Vergr. 250/1.

G. Viscum album L. Vereinigung des Spermakerns mit dem -
sekundiren Embryosackkern. (Das Vorkommen von zwei
Kernkorperchen in diesem letzteren zeigt an, dass er aus den
beiden Polkernen entstanden ist.) Vergr. 630/1.

H. Lathree squamaria L. Vereinigung des Spermakerns mit
dem sekundiren Embryosackkern. Vergr. 350/1.

Anders steht es mit einigen weiteren Ausnahmefillen,
die in den letzten Jahren bekannt geworden sind. Bei
einigen Angiospermengattungen sind im Embryosacke mehr
als acht freie Kerne getroffen worden, im besonderen bei
Peperomia (Piperacee) und bei Gunnera (Halorrhagidacee).
Uber Peperomia liegen Arbeiten von Campbellt) und Jolhin-
son®) aus den Jahren 1899—1902 vor. Fiir Gunnera ist
der Entwicklungsgang des Embryosackes, der zu einem
sechszehnkernigen Embryosacke fiihrt, 1902 von Sclinegg,?)
allerdings liickenhaft und unrichtig, beschrieben worden.
Die eigenartigen Embryosackverhiltnisse dieser beiden Gat-
tungen konnten bis vor kurzem auch nicht anders wie als
unerkldrbare Ausnahmefille bezeichnet werden, da gerade
das fir die Auffassung als primitive Formen wichtige Ver-
hiltnis zwischen Kernteilung und Zellbildung im Embryosacke
bei beiden Gattungen noch nicht mit wiinschenswerter Klar-

1) Campbell, D. H, Die Entwicklung des Embryosackes von
Peperomia pellucide Knuth. Ber. der deutsch. bot. Ges.,, Bd. 17. 1899,
S. 452—456; Campbell, D. H., A peculiar Embryo-Sac in Peperomia
pellucida. Ann. of Botany, Vol. 13, 1899, p.626; Campbell, D. H.,
The Embryo-Sac of Peperomia. Ann. of Botany, Vol. 15, 1901,
p- 101—118.

2) Johnson, D. 8., On the Endosperm and Embryo of Pepero-
mia pellucida. Botan. Gazette, Vol. 30, 1900, p. 1—11; Johnson,
D. S., On the development of certain Piperaceae. Botan.Gazette, Vol.
34, 19502, p. 321—340.

3) Schnegg, H., Beitrige zur Kenntnis der Gattung Gunnera.
Flora, Bd. 90, 1902, S. 161—208. '
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heit festgestellt worden war. Weitere Untersuchungen an
Vertretern dieser Gattungen waren notwendig. Uber die-
selben, sowie iiber eine weitere Gruppe von Gattungen mit
sechszehnkernigen Embryosicken liegen nun neueste Unter-
suchungen vor. Johnson') hat letztes Jahr die Ergebnisse
seiner Untersuchung einer weiteren Peperomiaart versffent-
licht. K. L. Stephens®) hat sechszehnkernige Embryosicke
bei drei verschiedenen Gattungen aus der Familie der
siidafrikanischen Penaeaceac gefunden. Den Entwicklungs-
gang des Embryosackes einer Gunneraart?) habe ich selbst
im Juniheft (1908) der Berichte der deutschen botanischen
Gesellschaft eingehend beschrieben.

In Hinsicht auf die viel weitergehende Entwicklung
der keimenden Makrospore der Gymnospermen sind nach
meiner Ansicht die im Embryosacke der genannten Pflanzen
stattfindenden Entwicklungsvorginge von allergrosster Be-
deutung fiir die Erklirung derjenigen im achtkernigen Em-
bryosacke. Sie sind von denselben so verschieden, dass
mir die Aufstellung eines zweiten Typus der Embryosack-
entwicklung bei den Angiospermen geboten erscheint. Dem
achtkernigen ist der sechszelmkernige Embryosackiypus
gegeniiber zu stellen.

Zur Begriindung dieser Ansicht mdéchte ich zuniichst
den Entwicklungsgang der Embryosicke der genannten
Gattungen kurz darstellen.

Bei den Penaeaceae (fiinf Arten aus den (Gattungen
Sarcocolla, Penaea und Brachysiphon) geht nach den Mit-

1) Johnson, D. 8., A new type of Embryo-Sac in Peperomia.
Johns Hopkins University Circular, 1907, Nr. 3, p. 19—21.

?) Stephens, E. 1., A preliminary note on the Embryo-Sac of
certain Penaeaceae. Ann. of Botany, Vol. 22, Nr. 86, April 1908,
p- 329.

3) Ernst, A., Zur Phylogenie des Embryosackes der Angiospermen.
Ber. d. deutsch. Botan. Gesellschaft. Jahrg. 1908, Bd. XXVIa, Heft
6, pag. 419—438.
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teilungen von K. L. Siephens der Entwicklung des sechs-
zehnkernigen Embryosackes eine Teilung der Embryosack-
mutterzelle in vermutlich drei Tochterzellen, also eine fast
vollstiindige Tetradenteilung, voraus. In der Embryosack-
zelle sind nach den ersten beiden Teilungsschritten, im
vierkernigen Stadium, die Kerne mehr oder weniger kreuz-
weise gelagert. Infolge der Ausbildung eines grossen,
zentralen Saftraumes werden sig mit dem Cytoplasma an
die Wand gedringt. Jeder der vier Kerne erzeugt hier-
auf durch zwei weitere Teilungsschritte je eine Gruppe
von vier Kernen. In den vier Vierergruppen erfolgt Zell-
bildung um je drei Kerne, so dass im Embryosack vier
Eiapparat-dhnliche Gruppen gebildet werden. Die vier
freibleibenden Kerne, ,, Polkerne“, vereinigen sich im Zentrum
des Embryosackes zu einem einzigen, grossen Kern, dem
sekundiren Embryosackkern. Nach einer brieflichen Mit-
teilung von Friulein Stephens haben die seither weiterge-
fihrten Untersuchungen den in der vorliufigen Mitteilung
geschilderten Verlauf der Entwicklung vollkommen be-
stitigt. Als wichtigste Abweichung ist gefunden worden,
dass in einzelnen Embryosicken mit den vier Polkernen
sich noch andere Kerne vereinigen konnen, einzelne Zell-
gruppen also unvollstindig werden. Im Maximum ist die
Vereinigung von sieben Kernen (vier Polkerne und drei
weitere Kerne) beobachtet worden.

Bei Gunnera macrophylla geht der Embryosackent-
wicklung keine Tetradenteilung der Mutterzelle voraus.
Wihrend der beiden ersten Kernteilungen im Embryosacke
(Reduktionsteilungen) findet im Cytoplasma der wachsenden
Zelle die Bildung zahlreicher, kleiner Vacuolen statt (Fig. 7
B und A). Nach der zweiten Teilung sind die vier Kerne
im Embryosacke kreuzweise gelagert (Fig.' 7 B). Unmit-
telbar nach der dritten Teilung liegen zwei Kerne am
Mikropylarende, zwei am Antipodialende und vier in der
Mitte der achtkernigen Zelle (Fig. 7 O).



Fig. 7. Embryosackentwicklung von Gunnera maerophylla Bl.

A. Vierkerniger Embryosack mit kreuzweis gelagerten Kernen
und vacuoligem Plasma. Vergr. 420/1.

B. Beginn der Vacuolenbildung im Cytoplasma des zweikernigen
Embryosackes. Vergr. 420/1.

C und D. Achtkernice Embryosiacke vor und nach der Wande-
rung der vier mittleren Kerne an das Chalazaende. Vergr. 420,1.

E. Embryosack mit Eiapparat, Antipoden und den sich vereini-
genden Polkernen. Eizelle mit scheitelstindigem Kern und
basaler Vacuole, Synergide mit inverser Lagerung von Kern
und Vacuole. Die sechs Antipoden sind zu zwei Dreiergruppen
angeordnet. Die Vereinigung des oberen und des unteren
Polkernes (dieser aus sechs Kernen entstanden) erfolgt in
einem zentralen, den Eiapparat mit den Antipoden verbinden-
den Plasmastrang. Vergr. 420/1.

(Gewohnlich haben sich auf diesem Stadium die Vacu-
olen schon zu einem grosseren, zentralen Saftraum ver-
einigt. Vor der letzten Teilung wandern die vier mittleren
Kerne im seitlichen Wandbelag an die Basis des Embryo-
sackes hinunter (Fig. 7 D). Am Ende des Achtkern-
Stadiums enthilt also der eine Pol des Embryosackes zwei,
der andere sechs Kerne. Durch den vierten Teilungsschritt
werden im Embryosacke von Gunnera am Mikropylarende
vier, am Chalazaende zwélf Kerne erzeugt. Die ersteren
liefern die Kerne fiir die Eizelle und zwei Synergiden, der
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vierte derselben wird zum oberen Polkern. Von den zwdlf
basalgelagerten Kernen werden sechs zu Kernen von Anti-
podenzellen (zwei Gruppen von drei Zellen?), sechs bleiben
freie Kerne (die Polkerne zweier Vierergruppen und die
vier Kerne einer Vierergruppe?). Diese letzteren ver-
einigen sich zunichst gewsGhnlich untereinander und her-

nach mit dem oberen Polkern zum sekundéren Embryo-
sackkern (Fig. 7 E). -

Auch bei.den Peperomiaarten wird die Embryosack-
entwicklung ohne Tetradenteilung der Mutterzelle einge-
leitet.

Im Embryosacke von Peperomia pellucida werden
wieder durch einen vierten Teilungsschritt sechszehn Kerne
erzeugt, die ungefdhr gleichméssig im Plasma des Embryo-
sackes verteilt liegen. In der Mikropylengegend entstehen
um zwei derselben die Eizelle und eine Synergide (Fig. 8 D).
Acht Kerne ballen sich zur Zeit der Befruchtung zum
sekundédren Embryosackkern zusammen (Fig. 8 D und E).
Die sechs verbleibenden Kerne behalten ihre seitliche
Stellung und werden durch Membranen vom iibrigen Em-
bryosacke abgetrennt. Bei der Bildung des Endosperms
werden diese seitlichen Zellen (Antlpoden‘?) zusammenge-
driickt und resorbiert.

Der Entwicklungsgang des Embryosackes der kiirzlich
von Johnson untersuchten Peperomia hispidula zeigt bis zum
Vierer-Stadium Ubereinstimmung mit den Penacaceae und
~ Gunnera, im achtkernigen Stadium noch mit Gunnerca.
Von den acht Kernen liegen wieder zwei in einer Plasma-
ansammlung am Mikropylenende, die sechs anderen am
Chalazaende des Embryosackes (Fig. 8 A). Auch bei dieser
Pflanze sind also nach dem vierten Teilungsschritte am
einen Ende des Embryosackes zwolf, am anderen vier
Kerne vorhanden (Fig. 8 B). Um einen der letzteren
entsteht eine wohlgeformte Kizelle, um einen anderen eine
Synergide; die beiden iibrigen Kerne dieser Vierer-Gruppe
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wandern ins Zentrum des Embryosackes und vereinigen
sich dort mit den simtlichen zwolf Kernen des Antipodial-
endes zum sekundiren Embryosackkern (Fig. 8 C).

A.

Fig. 8. Embryosackentwicklung bei Peperomia.

Peperomia hispidula. Achtkerniger Embryosack ; zwei Kerne
am Mikropylenende, 6 am Antipodialende des Embryosackes.
(Nach Johnson.) Vergr. 500/1.

Peperomia hispidula. Sechszehnkerniger Embryosack vor Beginn
der Zellbildung und der Kernverschmelzung. (Nach Johnson.)
Vergr. 900/1.

Peperomia hispidula. Sekundérer Embryosackkern (aus 14
Kernen hervorgegangen) im befruchtungsfihigen Embryosacke.
(Nach Johnson.) Vergr. 950/1.

Peperomia pellucida Knuth. Sechszehnkerniger Embryosack.
In der Nihe der Eizelle eine Gruppe verschmelzender Kerne,
(Nach Campbell.) Vergr. 600/1.

Peperomia pellucide Knuth. Schnitt durch die Gruppe der
zum sekundiren Embryosackkern verschmelzenden Kerne.

(Nach Johnson.) Vergr. 775/1.

In Figur 9 stelle ich die Entwicklungsginge der Em-
bryosicke bei den genannten Gattungen zum Vergleich
mit demjenigen des achtkernigen Embryosackes in schema-
tisierter Form zusammen. In den Zeichnungen sind die

Kerne

mit Punkten, die Zellen im Embryosacke mit Halb-

kreisen angedeutet. Um die Figuren moglichst klein
zeichnen zu konnen und nicht mit Einzelheiten zu iiber-
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laden, ist die Einzeichnung des Plasmas und der Vacuolen
unterblieben. ‘

Wie sind nun die sechszehnkernigen Embryosiicke der
. Penaeaceae, von Gunnera und Peperomia zu deuten?¢ Sind
sie vom achtkernigen Embryosack abzuleiten oder sind sie
prinzipiell von demselben unterschieden und als Vertreter
eines #lteren oder eines neben dem achtkernigen ent-
standenen Entwicklungstypus aufzufassen? Ich méchte mich
auf Grund der nachfolgenden Erwigungen fiir das Letztere
entscheiden. o

Beim Normaltypus des achtkernigen KEmbryosackes
ist die Bipolaritit gew6hnlich schon kurz nach der ersten
Teilung durchgefithrt. Zwischen den beiden Kernen entsteht
der zentrale Saftraum, durch welchen sie mit dem grossten
Teil des Plasmas an das obere und das untere Ende des
Embryosackes gedriingt werden, wo dann die zwei weiteren
Teilungen stattfinden und schliesslich, nach dem dritten
Teilungsschritt, der Vorgang der Zellbildung erfolgt. Der
Embryosack der Penaeaceae ist nicht zwei- sondern vier-
.polig. Bei Gunnera macrophylla und ebenso bei Peperomia
hispidula wird der Embryosack erst sehr spit, im acht-
kernigen Stadium, zweipolig. Bei allen Vertretern mit
sechszehnkernigen Embryosicken sind im vierkernigen Sta-
dium die Kerne mehr oder weniger kreuzweise, an den
Enden der grossen und kleinen Achse der elliptischen
Zelle, also quadripolar, gelagert. Von diesem Stadium an
ist die Weiterentwicklung des Embryosackes bei den ge-
nannten Gattungen im einzelnen verschieden, in einem
Punkte von grosster Wichtigkeit aber stets vollig gleich:
es folgt dem dritten Kernteilungsschritte, durch welchen in
der Ausbildung des achtkernigen Typus das definitive
Achtkernstadium erreicht wird, noch ein vierter, vollkommen
regelmiissig verlaufender Teilungsschritt nach (Fig. 9B, a—d).
Die Vermehrung der Kernzahl im Embryosacke dieser
Pflanzen ist also nicht etwa zu vergleichen mit der Ver-
mehrung der Kernzahl, wie sie im.achtkernigen Embryo-
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sacke sekundér, zum Beispiel durch Teilung der Kerne in
den Antipodenzellen, also nach erfolgter Zellbildung im
Embryosacke, eintritt. Der Vorgang der freien Kern-
teilung, der im Embryosacke der Gymnospermen zur Bil-
dung einer grossen Zahl freier Kerne fiibrt, bei den meisten
Angiospermen aber nach dem dritten Teilungsschritte ein-
gestellt wird, ist bei diesen Formen durch einen vollkommen
normalen, dem dritten sich anschliessenden, ¢ierten Teilungs-
schritt verlingert. Hierin stimmen alle diese Formen, so
verschieden auch nach dem vierten Teilungsschritt ihre
weitere Ausgestaltung erfolgen mag, vollig iiberein und
hierauf ist nach meiner Ansicht bei der Beurteilung dieser
Fille ein Hauptgewicht zu legen.

Gegen die Aufstellung des selbstiindigen, neben oder vor
dem achtkernigen entstandenen Typus des sechszehnkernigen
Embryosackes sind folgende Einwénde vorauszusehen:

1. Steht die besondere Art der Embryosackentwick-
lung der genannten Pflanzen, im besonderen das Vor-
kommen eines vierten Teilungsschrittes, nicht etwa in Be-
ziehung zu dem Umstand, dass die der Embhryosackent-
wicklung vorausgehende Tetradenteilung bei den Penaeaceac
unvollstindig ist und bei den Gattungen Peperomia und
GGunnera sogar ganz unterbleibt?

2. Im sechszehnkernigen Embryosacke dieser Pflanzen
hilt die Vermehrung der Zellenzahl derjenigen der Kern-
zahl nicht Schritt; es findet daher stets Verschmelzung
einer griosseren Zahl von Kernen statt. Spricht das Aus-
bleiben der Zellbildung und die Vereinigung zahlreicher
Kerne nicht eher fiir reduzierte als fiir primitive Ver-
hiltnisse ?

Besonders eingehend wird der erste Einwand wider-
legt werden miissen. Es scheint mir dies durch folgende
Uberlegungen moglich zu sein.

Z&hlt man die Kernteilungsschritte, die zum normalen
achtkernigen Embryosacke der Angiospermen fiihren, nicht
von der ersten Teilung in der Embryosackzelle, sondern
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von derjenigen in der KEmbryosackmutterzelle an, SO er-
folgen bei vollkommener Tetradenteilung zur Bildung des
achitkernigen Sackes fiinf Teilungsschritte (Fig. 10 I und
Fig. 9 A). Teilt sich die Embryosackmutterzelle nur in
zwei Tochterzellen. von denen die eine zum achtkernigen
Embryosacke wird, so ist die Anzahl der Teilungsschritte
vier (Fig. 10 IIT u. IV u. Fig. 9 A). Unterbleibt die Tetraden-
teilung vollstindig, so entsteht der achtkernige Embryosack
durch drei Teilungsschritte (Fig. 10 V und Fig. 9 A). Im
ersten Falle ist die Gesamtzahl der stattfindenden Teilungen
grosser, im zweiten gleich gross und im dritten Falle kleiner
als bei Gunnera und Peperomia.

G0-0-0——00
OG-0
L0000
G—a-60
00-0-00

Fig. 9. Achtkerniger und sechszehnkerniger Embryosack-
' typus.

©~.\

A. Kern- und Zellbildung im achtkernigen Typus. Durch dred
Teilungsschritte entstehen zwei Vierergruppen von Kernen;
Bildung von sechs Zellen und Vereinigung der beiden Pol-
kerne zum sekundiren Embryosackkern. '
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B. Kern- uud Zellbildung im sechszehnkernigen Typus. Nach dem
zweiten Teilungsschritt sind die vier Kerne kreuzweise gela-
gert; dem dritten Teilungsschritt folgt ein regelméssig ver-
laufender vierter nach. a: Verlauf der Embryosackentwicklung
beli den Penaeaceae (Brachysiphon, Sarcocolla, Penaea). b:
Verlauf der Embryosackdifferenzierung bei Gunnera macro-

" phylla Bl., ci: bei Peperomia pellucida und c:: be: Pepé-

romie hispidula.

Von dieser Uberlegung geht auch in einer gleichzeitig
mit meiner Mitteilung im Juni dieses Jahres erschienenen
Studie Coulter') aus und zwar zum entgegengesetzten Nach-
weis, dass die Embryosackverhiltnisse der Penaeaceae und
von Peperomia abgeleiteter und nicht primitiver Natur seien.

. Von den fiinf Teilungsschritten, die fir den Verlauf
der Tetradenteilung und die Entstehung des achtkernigen
Embryosackes notwendig sind, sind die beiden ersten, die
withrend der Tetradenteilung stattfinden, nach Coulfer fiir
den Prozess der Embryosackbildung die wichtigsten. Es
sind die Reduktionsteilungen, die nicht wegfallen konnen,
wenn spiter die Befruchtung erfolgen soll. Wird die An-
zahl der Teilungsschritte von fiinf auf vier, oder wie bei
Lilium, Tulipa u. s. w. sogar auf drei reduziert, so finden
daher immer zuerst diese beiden Reduktionsteilungen statt,
und die Anzahl der nachfolgenden Teilungen wird von
drei auf zwei oder sogar auf eine reduziert. Die Gesamt-
zahl der Teilungen vermindert sich dadurch auf vier oder
drei. Ahnlicher Art wie die Reduktionsvorgéinge inner-
halb der Gattungen Lilium und Twulipa sind nach Coulter
auch diejenigen der Penaeaceae, von Peperomia etc. Die
Tetradenteilung unterbleibt teilweise oder vollstindig, von
den Reduktionsteilungen finden beide oder doch die
zweite im Embryosacke selbst statt, und es folgen den-
selben, wenigstens bei Peperomia, nur noch zwei weitere
Teilungen nach. Statt normalen fiinf Teilungen finden
also nur deren vier statt und die Embryosackentwicklung

1) Coulter, J. M., Relation of Megaspores to Embryo-sacs in
Angiosperms. Botanical Gazette. Vol. 45. June 1908. p. 361—366.



— 265 —

dieser Gattungen erscheint trotz der Zahl von sechszehn
Kernen im Vergleich zum achtkernigen Embryosack, dem
eine normale Tetradenteilung vorausgeht, reduziert. Auch
wenn diese KEmbryosicke statt sechszehn Kerne deren
zweiunddreissig enthalten wiirden, konnten sie, nach Goulfer.
immer noch nicht als primitive Formen bezeichnet werden,
da dann erst die Fiinfzahl der auch beim Normaltypus
stattfindenden Teilungen erreicht wire. Nach der Anzahl
der Teilungsschritte ist also Péperomia — das Gleiche wiirde
wohl auch fiir Gunnerd gelten, — nach Coulters Auffassung
zwischen die gewohnlichen Angiospermen einerseits, Lilium
und Twlipa anderseits einzustellen.

Die sechszehnkernigen Embryosicke dieser Gattungen
wiaren demnach nicht primitive, sondern ebenfalls redu-
zierte Formen. :

Ich kann mich dieser Ansicht Cowlters nicht an-
schliessen. Fiir die im Embryosacke sich abspielenden
Entwicklungsvorgiinge haben nicht alle Teilungen, von der-
jenigen in der Embryosackmutterzelle an gerechnet, die-
selbe Bedeutung. Die Entwicklungsvorginge im Embryo-
sack scheinen mir unabhingig - von seiner Entstehung
betrachtet werden zu miissen. Gewiss ist das Ausbleiben
der die Reduktionsteilungen begleitenden Tetradenteilung
der Embryosackmutterzelle kein Merkmal primitiven, son-
dern reduzierten Verhaltens; es hat aber nach meiner
Ansicht keinen Einfluss auf die Embryosackentwicklung
selbst. Die fiinf Teilungen, welche bei einer grossen
Zahl von Angiospermen von der Embryosackmutterzelle
zum achtkernigen Embryosack fiihren, gehéren ja ganz
verschiedenen Entwicklungsvorgingen an. Die beiden ersten
reprasentieren die letzten Teilungen in einem Makrosporan-
givm ; sie sind die Reduktionsteilungen einer tetraden-
bildenden Makrosporenmutterzelle und gehdren dem Vor-
gang der Sporenbildung an. Die drei anderen Teilungen
dagegen erfolgen im Verlaufe der Sporenkeimung. Fiir die
ersteren ist der Vorgang der Chromosomenreduktion, fir
die letzteren die Schaffung bestimmter Polaritits- und
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(restaltsverhiiltiisse in der keimenden Spore charakteristisch.
Die beiden ersten Teilungen einerseits, die drei letzten
anderseits gehoren also verschiedenen Entwicklungsprozessen
an und haben innerhalb der Angiospermen, unabhingig
von einander, in verschiedenem Grade Reduktionen er-
fahren. Gerade dieser Umstand bedingt, dass die urspriing-
lich den Vorgang der Tetradenteilung begleitenden Reduktions-
leilungen und der Vorgang der Embryosackentivickiung in
einem ganz verschiedenen Verhiltnis zu einander stehen
kimnen. Bei zahlreichen Monokotyledonen, weniger hiufig
bei Dikotyledonen, wird der Vorgang der Tetradenteilung
teilweise oder vollstindig unterdriickt, von den Reduktions-
teilungen wird die eine oder werden beide in den Embryo-
sack hineinverlegt. Bei vollkommener Tetradenteilung ver-
laufen die beiden zur Chromosomenreduktion notwendigen
Teilungen vor Beginn der Embryosackentwicklung (Makro-
sporenkeimung). Bei teilweiser Unterdriickung der Tetraden-
teilung (Bildung von zwei Tochterzellen) wird der zweite
Teilungsschritt der Reduktionsteilung in die keimende
Spore verlegt, und bei vollstindig ausbleibender Tetraden-
teilung finden beide der zur Reduktion notivendigen Teilungen
inerhalh der keimenden Makrospore statt.

Der in den letzten Jahren von verschiedenen Autoren
gebrauchte, nun von Coulter angegriffene Ausdruck ,die
Embryosackmutterzelle wird direkt zum Embryosack® ist
also nicht unrichtig. Die Makrosporenmutterzelle ist ohne
Teilung zur Makrospore geworden, die Reduktionsteilungen
sind verschoben worden und finden nun wihrend der
Sporenkeimung statt. Fiir den Verlauf derselben (Embryo-
sackentwicklung) ist die Anzahl der Teilungsschritte, die
Lagerung der Kerne, die Vacuolenbildung und der Vorgang
der Zellbildung charakteristisch. Der Umstand, ob die
Teilung der Kerne unter Reduktion der Chromosomenzahl
staltfindet oder mnicht. scheint auf die Entwicklung des
Embryosackinhaltes ganz ohne Einfluss zu sein. Das geht
Ja gerade aus dem Beispiel der Lilinceen, das Coulter zum
gegenteiligen Beweis benutzen mdchte, besonders schlagend
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hervor. Innerhalb dieser Familie finden sich, ausgehend
von normaler Tetradenbildung (G'altonia) die verschiedensten
Reduktionen im Verlauf der Tetradenteilungen und damit
die Verlegung von einem oder von beiden Teilungsschritten
der urspriinglich mit der Tetradenteilung verbundenen
Reduictionsteilung der Kerne in den Embryosack hinein
(Fig. 10 I—V). Dennoch hat diese Verschiebung des
nach Coulter fiir die Embryosackbildung wichtigsten Vor-
ganges die iibrigen Gestaltungsvorginge innerhalb des
Embryosackes in keiner Weise berithrt. Die Bipolaritiit,
die Bildung der zentralen Vacuole, die Anzahl der
Teilungsschritte im Embryosack, der Vorgang der simultanen
Zellbildung, die Ausgestaltung der einzelnen Zellen, alles
bleibt unveriindert, gleichgiiltig, ob die acht Kerne aus
einem, zwei oder aus vier ,Megasporen-Kernen“ (Kernen
von Makrosporenzellen) hervorgegangen sind.

Fig. 10. Verhdltnis von Tetradenteilung, Reduktionsteilungen
und Embryosackentwicklung.

17
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Bei vollkommener Tetradenbildung (I) verlaufen die beiden
Reduktionsteilungen ausserhalb des Embryosackes; ebenso bei Aus-
bildung von drei Enkelzellen (II). In beiden Féllen entsteht der Embryo-
sack aus der untersten Zelle der kleinen Reihe (unter allmihlicher
Verdringung der anderen) und enthidlt nur einen einzigen der vier
durch die Reduktionsteilungen erzeugten Kerne (,Megasporenkerne*).
In der Embryosackzelle finden noch drei Teilungsschritte statt.

Findet nur eine Teilung der Embryosackmutterzelle statt (III und
IV) und entwickelt sich eine der beiden Tochterzellen zum Embryo-
sack (gewohnlich die untere), so enthilt sie zwei der durch die
Reduktionsteilungen erzeugten Kerne. Den beiden Reduktionsteilungen
folgen noch zwei Teilungen nach.

Bleibt die Tetradenteilung ganz aus, wird also die Mutterzelle
direkt zu einer Embryosackzelle, so verlaufen beide Reduktionsteilungen
wihrend der Entwicklung des Embryosackes. KEs enthilt dieser nach
der zweiten Teilung alle vier der durch die Reduktionsteilungen er-
zeugten Kerne. Ein weiterer Teilungsschritt genigt zur Bildung der
acht Kerne.

In dhnlicher Weise wie bei den Liliaceen und anderen
Vertretern der Monokotyledonen und Dikotyledonen wird
auch bei den Penaeaceen die Abkiirzung der Tetraden-
bildung und die teilweise Verlegung der Reduktionsteilungen
in den Embryosack, sowie bei Peperomia und Gunnera das
vollstindige Awusbleiben der Tetradenteilung und die Ver-
legung beider Teilungsschritte der Reduktionsteilung in
den Embryosack nicht von Einfluss sein auf die Vorginge
wihrend der nachfolgenden Embryosackentwicklung. Der
vierte Teilungsschritt ¢ Embryosack ist nicht in Beziehung
zu setzen mit der Unterdriickung zweier Teilungsschritte
vor dessen Entstehung, Der Vorgang der Tetradenteilung
ist wie bei den Liliaceen reduziert, der Vorgang der Embryo-
sackentwicklung (der Makrosporenkeimung) zdhlt einen
normalen Teilungsschritt mehr und wird dadurch als dltere
oder doch als selbstindige Form des Embryosackes der
Angiospermen gekennzeichnet.

Der zweite Einwand gegen die genannte Autffassung
des sechszehnkernigen Embryosackes nimmt Bezug auf die
bei Gunnera, besonders aber bei Peperomia nicht mit der
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Vermehrung der Kernzahl schritthaltende Vermehrung der
Zellenzahl und die Vereinigung einer grosseren Anzahl
freibleibender Kerne. :

Im Normaltypus des achtkernigen Embryosackes werden
um sechs der acht Kerne Zellen ausgebildet. Wie schon
in den einleitenden Ausfithrungen beschrieben worden ist,
findet der Vorgang der Zellbildung im achtkernigen Embryo-
sacke lange nicht bei allen untersuchten Formen regelmissig
statt, vielmehr unterbleibt bald die Ausbildung der Synergiden,
bald diejenige einzelner oder aller Antipeden und fiir einige
Fille ist — fiir die wildwachsenden Tulpen von Guignard,?) fiir
Juglans von Karsten®) und Nawaschin®) — ein vollstindiges
Ausbleiben der Zellbildung im Embryosack beschrieben
worden. In gleicher Weise wie im achtkernigen Embryosacke
ist auch im sechszehnkernigen eine Reduktion der Zellen-
zahl moglich. Der entwicklungsgeschichtlichen Gleichheit
der beiden Gruppen, bestehend aus drei Zellen und einem
freien Kern,imbipolaren,achtkernigen Embryosacke entspricht
im sechszehnkernigen Embryosacke diejenige der vier quadri-
polar gelagerten Vierergruppen, ebenfalls aus je drei Zellen
und einem freien Kerne bestehend, wie sie bei den Penacaceac
in der Regel zu beobachten ist. Ausnahmsweise vereinigen
sich mit den vier Polkernen auch noch ein bis drei weitere
Kerne (im Maximum zusammen sieben Kerne), so dass
also die Reduktion der Zellenzahl bereits innerhalb der
Penaeaceae eingeleitet wird und bei den Gattungen Gunnera
und Peperomia weiter fortschreitet., Nach dem vierten
Kernteilungsschritt entstehen im sechszehnkernigen Embryo-
sacke von Gunnera neun Zellen (drei Zellen des Eiapparates
und sechs Antipoden); bei Peperomia pellucida entstehen

1) Guignard, L., L’appareil sexuel et la double fécondation dans
les Tulipes. Ann. Sc. nat. Bot. 7, Vol. 11, p. 3656—387, 1900.

?) Karsten, G., Uber die Entwicklung der weiblichen Bliiten
bei einigen Juglandaceen. Flora. Bd. 90, 1902, S. 316 —333.

3) Nawaschin, S., Ein neues Beispiel der Chalazogamie. Bot.
Centralblatt, Bd. 63, 1895, S. 353—351.
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zwei Zellen des Eiapparates und sechs zerstreut an den
Wiinden entlang liegende kleine Zellen (Antipoden?); bei
Peperomia hispidula ist die Zahl der entstehenden Zellen
auf zwei eingeschrinkt. Innerhalb der kleinen Reihe von
Beispielen sechszehnkerniger Embryosicke kommt also
Peperomia hispidule ungefihr eine dhnliche Stellung zu wie
den wilden Tulpen innerhalb der Beispiele achtkerniger
Embryosicke mit reduzierter Zellenzahl.

Die Verschmelzung einer grisseren Zahl von Kernen
im sechszehnkernigen Embryosacke (vier, ausnahmsweise
bis sieben bei den Penaeaceae, sieben bei Gunnera, acht bei
Peperomia  pellucida und zwolf bei Peperomia hispidula)
scheint mir, obschon dieser Vorgang auf den ersten Blick
sehr auffallend ist, fiir die Auffassung des ganzen KEnt-
. wicklungsganges nicht von grosser Bedeutung. In den
sechszehnkernigen Embryosidcken folgt einfach dem Vor-
gange der Zellbildung die Vereinigung von allen frei im
Embryosacke verbliebenen Kernen nach. Das Gleiche ist
nicht selten auch im achtkernigen Embryosacke der Fall.
Werden in demselben weniger als sechs Zellen ausgebildet,
indem die Awusbildung von Synergiden- oder Antipoden-
zellen unterbleibt, so konnen die betreffenden Kerne, wie
z. B. von Murbeck®) fir Alchimilla festgestellt worden 1ist,
sich ebenfalls mit den Polkernen zum sekundidren Embryo-
sackkern vereinigen. Von grossem biologischem Wert

scheint diese auffallende Vermehrung der Kernmasse zum

mindesten bei Peperomia nicht zu sein, da die Teilungs-
energie des grossen, sekundiren Embryosackkerns gering
ist und das Endosperm im reifen Samen hdchstens aus 40
bis 50 Zellen besteht.

Aus den vorstehenden Betrachtungen geht nach meiner
Ansicht hervor, dass die besprochenen Beispiele sechszehn-
kerniger Embryosicke nicht vom achtkernigen Typus abzu-

_i) Murbeck, S., Uber Anomalien im Baue des Nucellus und des
Embryosackes bei parthenogenetischen Arten der Gattung Alchimilla.
Lunds Univ. Arsskrift. Bd. 38, Afd. 2, 1902. No. 2, pag. 6.
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leiten sind. Sie bilden vielmehr Glieder einer Formenreihe,
deren Ausgangsform die doppelte Kern- und auch die doppelte
Zellenzahl des achtkernigen Embryosackes enthilt und inner-
halb welcher Abweichungen im Vorgang der Zellbildung
in derselben Richtung und relativ in demselben Masse vor-
kommen, wie sie vom Normaltypus des achtkernigen Embryo-
sackes bekannt geworden sind. Es brauchen demnach auch
die dieser Formenreihe angehdrenden Beispiele nicht un-
mittelbar in der Awufwirtsentwicklung des achtkernigen
Embryosackes und dessen weiterer Reduktionsform, des
vierkernigen Embryosackes, zu liegen.

Anhinger der Archegoniumtheorie von Porsch werden
die besprochenen Beispiele sechszehnkerniger Embryosicke
" jedenfalls als Belege fiir die Richtigkeit dieser Theorie
willkommen heissen. Betrachtet man mit Porsch die
Reduktion der Archegonien und ihrer Anzahl als besonders
charakteristisch fiir die Aufwirtsentwicklung der Geschlechts-
generation der Embryophyten, so lassen sich wenigstens
zwei der beschriebenen Formen sechszehnkerniger Embryo-
sicke als dem Normaltypus der Angiospermen voraus-
gehende Glieder dieser Entwicklungsreihe deuten.

Der Inhalt des Embryosackes der Penaeaceae mit seinen
vier quadripolar gelagerten Gruppen kann nach der Arche-
goniumtheorie als bestehend aus vier Archegonien, deren
Bauchkanalkerne sich als die vier Polkerne zum sekundéren
Embryosackkern vereinigen, aufgefasst werden. Bei Gunnera
und Peperomia ist der Vorgang der Zellbildung innerhalb
der vier Gruppen mehr oder weniger unvollstindig. Zell-
bildungen und Kernverschmelzungen im Embryosacke von
Gunnera wiirden der Bildung von drei Archegonien ent-
sprechen. Mit den drei Bauchkanalkernen derselben vereini-
gen sich die vier Kerne des vierten, nicht mehr zur Ausbildung
kommenden Archegoniums. Ausgehend von Embryosicken
mit vier Archegonien (Penacaceae) wiirde also innerhalb der
kleinen Reihe der bis jetzt bekannt gewordenen Beispiele
sechszehnkerniger Embryosicke eine Reduktion auf drei



— 262 —

Archegonien erfolgen. Der achtkernige Embryosack ent-
hélt noch zwei Archegonien und bei einzelnen Vertretern,
bei denen der dritte Teilungsschritt unterbleibt, wie bei
Cypripedium.") oder bei denen die zur Bildung der basalen
Vierergruppe fithrenden Teilungen ausfallen, wie bei Helosis?)
und Limnocharis,®) liegt im Embryosacke mit einer einzigen
Vierergruppe das Schlussglied in der Reduktion des Embryo-
sackes der Angiospermen vor.

In den vorstehenden Betrachtungen iiber die ver-
schiedenartigen Embryosackverhiltnisse bei den Angio-
spermen ist absichtlich weder die systematische Stellung der
genannten Pflanzen, noch das Vorkommen oder Fehlen
primitiver Merkmale ihrer Sporophytengeneration in die
Diskussion gezogen worden. Es geschah dies aus ver-
schiedenen Griinden, vor allem, weil iiber die Verwandt-
schaftsverhéltnisse innerhalb der Angiospermen noch sehr
wenig bekannt ist, und weil fiir die bisherigen Versuche,
Beziehungen der Angiospermenreihen unter einander und
zu den Gymnospermen fest zu stellen, durch die Ent-
wicklungsvorgéinge im Embryosack niihere Anhaltspunkte
nicht gegeben worden sind. Nach dem bisherigen Stande
unserer Kenntnisse zu schliessen, ist es auch nur wenig
wahrscheinlich, dass sie in Zukunft solche Merkmale liefern
werden. So weit sich ndmlich bis jetzt beurteilen lisst,
ist es nicht ausgeschlossen, dass Formen, welche uns weiteren
Aufschluss iiber die Phylogenie des Fmlnryosackes geben
konnen, nicht ausschliesslich unter denjenigen zu treffen
sind, welche auch in den Merkmalen der Sporophyten-
_generation primitiver Nafur sind; ferner weisen gerade
diejenigen Angiospermen, welche in Gestalt oder Bau
» 1) Pace, L., Fertilisation in Cypripedium. Botan. Gazette, Vol.
44, Nov. 1907. S, 356.

2) Chodat, R. et Bernard, Ch, Sur le sac embryonnaire
d’Hélosis guyanensis. Journal de Botanique, Vol. 14, 1900. Sep.-
Abdr. S. 11.

3) Hall, J. G., An embryological Study of Limnocharis emaryinata.
Bot., Gazette. Vol. 32, 1902, pag. 214—218.
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am meisten Anklinge an die Gymnospermen zeigen, wie
Casuarina, Drimys etc. im Verlauf der Embryosackent-
wicklung durchaus den Normaltypus des achtkernigen
Embryosackes der Angiospermen auf, Dass primitivere
Embryosackverhiltnisse nicht innerhalb bestimmter Reihen
und Familien, sondern sporadisch innerhalb weit ausein-
- ander stehender Familien vorhanden sein mogen, lassen
auch andere mit der Bildung der Geschlechtsgeneration in
Beziehung stehende Vorginge, wie derjenige der Archespor-
bildung, erwarten. Das Vorkommen einer grosseren Zahl
von Embryosackmutterzellen im Nucellus der Angiospermen-
samenanlage ist sicher ein Merkmal primitiven Charakters,
und doch findet man Beispiele dafiir nicht nur bei Formen
mit vermutlich primitiven Sporophyten wie Casuarina, Faga-
ceen, Betulaceen und Salicaceen, sondern auch in sog. hoch-
stehenden Reihen, z. B. bei Vertretern von verschiedenen
Gattungen der Rosaceen, bei Ranunculaceen, gelegentlich bei
Asclepiadaceen, Rubiaceen, (ompositen und vereinzelten Ver-
tretern anderer Familien. Das primitive Merkmal eines
mehrzelligen Archespors ist also gar nicht mit dem Vor-
kommen primitiver Merkmale am Sporophyten verkniipft.
In gleicher Art kann auch der Vorgang der Embryosack-
gestaltung von jenen unabhingig sein. Damit ist allerdings
auch das Aufsuchen weiterer Ausnahmen vom achtkernigen
Embryosack erschwert. Doch werden neue Beispiele sechs-
zehnkerniger Embryosiicke oder anderer primitiver Embryo-
sacktypen vielleicht nicht allzu selten gefunden werden,
sobald einmal das Material zu neuen entwicklungsgeschicht-
lichen Untersuchungen etwas hiufiger, als bis jetzt ge-
schehen ist, den zahlreichen in dieser Richtung noch wenig
oder gar nicht untersuchten Familien entnommen werden
- wird. Die in der letzten Zeit erzielten Erfolge berechtigen
jedenfalls zu der Hoffnung, dass die weitere Forschung
auf diesem Gebiete uns zuletzt doch noch zu einer sicher
begriindeten Auffassung der Entwicklungsvorgéingé im Em-
bryosack der Angiospermen. fiihren wird.
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