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Einleitung

Wenn man die bestehende embryologische Literatur durch-
sicht wird man finden, daf die Familie der Scrophulariaceen oft
zum Gegenstand sehr eifriger und eingehender entwicklungs-
geschichtlichen Untersuchungen gemacht worden ist. Es muf}
aber gleich zugegeben werden, daf die bisherigen Untersuchun-
gen auf eine verhditnismafig kleine Anzahl der Vertreter dieser
artenreichen Pflanzenfamilie, die gegen 2600 Arten umfafit, be-
schrinkt sind. Viele Arten, Gattungen und selbst Tribus blie-
ben ganz unberiihrt.

Da die Familie der Scrophulariaceen in Bezug auf die em-
bryologischen Verhiltnisse noch mangelhaft untersucht worden
ist und da anderseits diese Familie als Entwicklungsherd ange-
sehen werden darf, von welcher die meisten tbrigen nahe ste-
henden Familien der Tubifloren phylogenetisch abzuleiten sind,
so schien es mir nicht nur verlockend, sondern auch dringend
nitig, die entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen auf einige
bisher nicht untersuchte Vertreter dieser Familie auszudehnen.

Eine recht grofie Anzahl der Ubereinstimmungen, welche
swischen den Scrophulariaceen und den Lentibulariaceen bestehen,
spricht fiir ihre nahere verwandtschaftliche Beziehungen. Nach
Hallier (1901) sind die Lentibulariaceen von den Gratioleen
herzuleiten, und zwar von solchen Typen, die dem Ufer- und
Wasserleben angepafit sind, wie: Hydrotriche, Limnophila, Li-
mosella und Lindernia.

Die Tribus der Gratioleen umfafit gegen 40 Gattungen.
Diesen sind duferst wenig embryologische Untersuchurngen

Bull. Inst. et Jard. Bot. Univ. Beograd, Tome 1l 8




130 Ljiub. M. Gligi¢

gewidmet worden. In der &lteren Literatur liegen einige kurze
und zum Teil unvollstindige Mitteilungen iiber die Samenent-
wicklung von Torenia-Arten (Merz, 1897; Ba licka-Iwa-
nowska, 1899; Létscher, 1905; S¢hmid, 1906) und Sco-
paria dulcis’) (Balicka-lwanowska, 1899) vor, Am aus-
fithrlichsten behandelt ist die Entwicklungsgeschichte von Limo-
sella aquatica. Betreffs der Bildungsweise des Endosperms bei
dieser Art haben Samuelsson (1913) und Schnart (1925)
einige kurze Notizen geliefert. Die wichtigste Untersuchung
stammt aber von Svensson (1928), welcher sich mit der Ent-
wicklungsgeschichte von Limosella aquatica eingehend beschit-
tigte. Auf alle erwihnten Arbeiten werde ich spdter zuriickkom-
men. Wenn ich noch hinzufiige, dal Westermaier (1890 in
seiner beriithmten Abhandlung iiber die Antipoden der Angio-
spermen einige Anmerkungen iiber dije »Beschattenheit der Em-
bryosackwandung im Zusammenhalt mit der Art der Stdrkever-
theilung® (nach Behandlung mit Schwefelsiure und Jod} bei
Gratiola ofjicinalis gemacht hat, und dafl Heil (1927) den Bau
der reifen Samen bei Limoselia, Gratiola, Lindernia und Cha-
maegigas untersucht hat, habe ich alles angefiihrt, was meines
Wissens bis jetzt iiber die Samenentwicklung der Gratioleen
bekannt geworden ist.

Wenn ich mich entschlof, die Samenentwicklung von Gra-
tiola officinalis einer Untersuchung zu unterwerfen und hier ihre,
so weit moglich, vollstindige Beschreibung folgen zu lassen,
hoffte ich in der Embryologie dieser Pflanze, welche der Tribus
selbst ihren Namen (Gratioleen) verleiht, auf einige Anhaltspunkte
zu stoflen, die bei der Beurteilung der gegenseitigen verwandt-
schaftlichen Beziehungen der einzelnen Typen innerhalb der
Scrophulariaceen eine gewisse Beachtung finden konnten. Aufler-
dem, suchte ich durch die Beriicksichtigung der embryologischen
Merkmale der Gartioleen und der nahe stehenden Familie der
Lentibulariaceen die Ansicht iiber jhre genetischen Beziehungen
ndher zu begriinden.

Im Laufe meiner Beobachtungen hat es sich erwiesen, dafl
die embryologischen Eigentiimlichkeiten bei Gratiola officinalis,
insbesondere die Art und Weise wie sich die Endospermbildung
vollzieht, sowohl von denjenigen der iibrigen bisher untersuchten

") Nach Halier (1903) soli Scoparia von den Digitaleen abgetrennt
und den Gratioleen angeschiossen werden,
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Scrophulariaceen, als auch von denjenigen der nahe verwandten
Familien, in einem so hohem Grade abweichen, dafi ich mich zur
7eit veranlaBt sehe, von weitergehenden phylogenetisch-syste-
matischen Schliissen abzusehen. Es miissen daher die entwicklungs-
geschichtlichen Untersuchungen iiber eine viel grofiere Anzahl
der Gattungen und Arten, als die bisher untersuchten, ausge-
dehnt werden, um die Liicken in unseren bishericen Kenntnissen
auszufiillen und somit einige sichere Schliisse zu erlauben,

Das Material zu vorliegender Untersuchung wurde grofiten-
teils den in der Natur wildwachsenden, aus verschiedenen Loka-
lititen (Umgebung von Kraljevo und Beograd) stammenden
Pflanzen entnommen; zum Teil stammt es aus dem Botanischen
Garten der Universitdt zu Beograd. Das Material wurde zu ver-
schiedenen Zeiten gesammelt, um maogiichst viele Entwicklungs-
stadien zu erhalten. Die Fixierungen wurden am Standort der
Pflanze gemacht. Giinstige Resultate erhielt ich bei Anwendung
des Bouin’schen Pikro-Formols und des Carnoy’'schen Al-
kohol-Eisessigs. Die 10—20p. dicken Mikrotomschnitte (je nach
dem Alter der Stadien) wurden mit Heiden hain’s Eisenha-
matoxylin gefarbt und nach Bedarf mit Eosin BA extra nach-
gefarbt.

Megasporen- und Embryosackbildung

Aus Querschnitten durch den Fruchtknoten ergibt  sich,
daf er aus zwei Fruchtblattern gebildet wird und zweifdcherig
ist. In jedem Fruchtfache kommt eine iiberaus grofe Anzahl der
tenuinuzellaten Samenanlagen vor, die am Rande der Frucht-
blatter befestigt und dicht aneinander gedriickt sind. Hinsichtlich
des Fruchtknotenbaues, der Plazentation und
der Organisation der Samenanlagen stim-
men die Verhiltnisse bei Gratiola offi-
cinalis mit denjenigen der meisten Scrophu-
lariaceen gut iiberein.

Die Samenanlagen treten als kleine
Gewebehdcker auf der Plazenta hervor. Sie
wachsen und strecken sich zuerst gerade
in die Fruchtknotenhéhiung hinein; sehr
pald findet aber ihre anatrope Umbiegung
statt. Bei beginnender Biegung sind dic
ersten Andeutungen des einzigen Integumentes zu beobachten.

glé:

Abb. 1
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Auf der friihesten Entwicklungsstufe der Samenanlage
148t sich das einzellige Archespor unter der Epidermis des Nu-
zellus von den benachbarten Zellen deutlich unterscheiden. Diese
Zelle tritt durch ihre Grofe und Plasmareichtum und besonders
durch einen vergriferten Kern und Kernkdrperchen und stir-
kere Férbbarkeit hervor.

Wenn wir die weitere Entwicklung der Archesporzelle ver-
folgen, finden wir, daf sie einen immer groBeren Teil des Nu-

Abb. 2 Abb. 3

zellus einnimmt und, ohne irgendeine Deckzelle abzusondern, di-
rekt in die Embryosackmutterzelle iibergeht. Diese ist somit
syndermal im Sinne Dahlgren’s (1928).

Die weitere Entwicklung der Embryosackmutterzelle ver-
lauft nach dem fiblichen wohlbekannten Schema, Der Kern
zeigt charakteristische Prophasenstadien, die eine Reduktions-
teilung kennzeichnen. In Abb. 1 ist ein Ldngsschnitt durch die
Samenanlage dargestellt; wenn das Integument in die Hohe des
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Nuzellusscheitels gelangt ist, ist der Kern der Embryosackmut-
terzelle ins Stadium der Diakinesis eingetreten. Durch zwei
aufeinanderfolgende Teilungsschritte, denen Wandbildungen folgen,
werden vier Megasporen gebildet. Die heterotypische Kernspin-
del steilt sich immer in die Langsrichtung des Nuzellus ein,
wie dies aus der Abb. 2 deutlich hervorgeht. Es entstehen
somit zwei {ibereinander gelagerte Dyadenzellen (Abb. 3). Be-
merkenswert ist, daf auf dieser Entwicklungsstufe der Samen-

Abb. 5

anlage die Pollenkorner in ihrer Ausbildung weit voraus sind
(Proterandrie). Bei der darauf folgenden homoiotypischen Teilung
werden die beiden Dyadenzellen quergeteilt, wodurch vierin einer
Lingsreihe liegende Tetradenzellen entstehen (Abb. 4). Auffallend
ist, dafl die Teilungsvorginge in den Dyadenzellen nicht gleichen
Schritt halten und ein bestimmter Zeitunterschied vorhanden ist.
Es macht sich in der mikropylar gelegenen Dyadenzelle eine
gewisse Verzogerung bemerkbar. Diese Verspdtung ist vermut-
lich mit der spiter eintretenden Degeneration und Aufidsung
der beiden mikropylaren Tetradenzellen in Zusammenhang zu
bringen.
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Von den vier so entstandenen Megasporen entwickelt sich
immer die unterste, welche der Chalaza am nichsten steht, weiter.
Sie wichst zum Embryosack aus, wéahrend die drei oberen gleich
nach ihrer Entstehung der Degeneration und Auflosung anheim-
fallen und sehr frith von der chalazalen heranwachsenden Me-
gaspore verdrdngt werden. In Abb. 3
sind die Tetradenzellen dargestellt, von
denen die drei oberen noch als dege-
nerierte, stark farbenspeichernde Mas-
sen, welche die chalazale im Woachs-
tum begriffene Megaspore liberdecken,
zu sehen sind.

Der Keimung der chalazalen Me-

gaspore folgt ihre betrdchtliche Zunah-
me an Linge und Breite. Bei ihrer
Streckung werden die drei degenerier-
ten Megasporen zur Seite verschoben.
In Zusammenhang mit der weiteren
Entwicklung des jungen Embryosackes
beginnen die umliegenden, lateral gele-
genen Nuzelluszellen deutliche Dege-
nerationszeichen aufzuweisen. Bald
erscheinen diese in ihrer Gesamtheit
als zusammengedriickte, ausgezogene
und abgeplattete Zellen, die durch
stiarkere Farbbarkeit hervortreten; an
dlteren Stadien sind von ihnen nur
noch einige Membranfetzen an den Sei-
ten des basalen Teiles des Embryosak-
kes sichtbar.

Die Entwicklung der chalazalen

Abb. 7 Megaspore zum achtkernigen Embryo-

sack erfolgt nach dem Normaltypus

Nachdem diese Zelle durch Wachstum mit den Zellen des Nuzellus-
scheitels in Berithrung gekommen ist, schickt sich der primédre Em-
bryosackkern zur Teilung an. Die beiden Tochterkerne weichen
auseinander, und die zentrale Vakuole tritt zwischen ihnen auf
(Abb. 6). Diese Vakuole entsteht durch Zusammenfliefen der
beiden polar gelegenen Vakuolen, die im Einkernstacium zu seh-
en sind (Abb. 5), Am Ende des Zweikernstadiums findet ein
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gewaltiges Wachstum des Sackes in die Lange statt; dieser
durchbricht den Nuzellusscheitel und dringt weit in den Mikro-
pylenkanal hinein. Nun grenzt der junge Embryosack unmit-
telpar an die Innenepidermis des Integumentes, dessen plasma-
reiche und radial gestreckte Zellen zu dieser Zeit deutlich als
Mantelschichte zu unterscheiden sind.
Die beiden Kerne des Sackes nehmen
die entsprechende Pole ein, wo auch
die Hauptmenge des Zytoplasmas an-
gesammelt ist. Wihrenddessen hat
sich die zentrale Vakuole bedeutend
vergrofiert und fast den ganzen Raum
zwischen den beiden Kernen ausgefiillt.
Es folgen dann zwei weitere Teilungs-
schritte, welche in der bekannten
Weise iiber das Vierkernstadium (Abb.
7) zum Achtkernstadium fiithren.

Der Embryosack befindet sich,
wie meist iiblich, nur sehr kurze Zeit
in dem achtkernigen undifferenzierten
Stadium. Die Vierergruppen in den
Polen des Sackes liefern in gewohnlicher
Weise einen normalen Ei- bezw. Anti-
podenapparat (Abb. 8). Die beiden
Polkerne liegen ziemlich lange neben-
einander, ohne zu verschmelzen, ver-
einigen sich aber immer zum sekun-
diren Embryosackkern, ehe die Be-
fruchtung stattfindet.

Die Synergiden zeigen deutliche
hakenformige Leistenbildungen. Die
drei Antipoden nehmen eine wechselnde
Lage zueinander ein; bald liegen sie
in einer Lingsreihe, bald im Dreieck.
Sie fallen sehr frith der Degeneration
anheim, bleiben aber im degenerierten
Zustande lange nach der Befruchtung bestehen, und ihre Reste
sind noch in halbreifen Samen unterhalb der basalen Endospermzelle
nachweisbar.

Der fertiggebildete Embryosack nimmt die fiir die meisten
Scrophulariaceen charakteristiche Form an. Der grofite von der
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Mantelschichte umbhiillte Teil ist schmal und ausgezogen; ober-
halb der Mantelschichtezone sieht man eine unbedeutende vor-
dere (mikropylare) Erweiterung, in der der Eiapparat liegt. Diese
Erweiterung ist auf Kosten der umliegenden Zellen des Inte-
gumentes entstanden, die an den Seiten des Embryosackes als
degenerierte Reste eine kurze Zeit bestehen bleiben und bald
daraut vollig aufgelost werden. Der ganze Embryosack besitzt
eine langgestreckte und mafig gebogene Form.

In der Chalazagegend findet man einen scharf hervortre-
tenden Gewebekomplex, der sich durch stirker verdickte und
lichtbrechende Zellwénde deutlich von den benachbarten Zellen
unterscheidet. Ohnedies zeichnen sich die Zellen dieser Gruppe
durch reichlicheren Inhalt und lockere Chromatinstruktur der
Kerne aus. Dieses Gewebe kann wohl als ein Hypostasengewebe
im Sinne van Thiegem's betrachtet werden,

In einigen Féllen habe ich zwei nebeneinander liegende
Embryosackmutterzellen in ein und derselben Samenanlage fest-
stellen konnen. Solche Samenanlangen waren bedeutend grofer und
stets von einem gemeinsamen Integument umgeben. Jede der beiden
Embryosackmutterzellen war dabej mit eigener Nuzellusepidermis
versehen, so daB es sich hier offenbar nicht um zweizelliges.
Archespor, sondern um zwei zusammengewachsene Ovularhicker
handelte. Ein einziges Mal habe jich in solch

en Zwillingsnuzelli
zwei fertiggebildete Embryosicke gesehen.

En dospermbildung

Den Befruchtungsakt selbst habe ich nicht verfolgen kinnen..
Dafi die Ei- und Doppelbefruchtung in normaler Weise erfolgten,
ergab sich aus der haufig beobachteten Doppelzahl der Kernkgr-
perchen im befruchteten Eikern, sowie aus dem Vorhandensein
einer recht hohen Chromosomenzahl im Endosperm, welche sich
unschwer als triploid schitzen ljes, Auflerdem war in samtlichen
beobachteten Féllen, wo die Endosperm- und Embryoen"cwicklung
begonnen hatte, eine der Synergiden zerstort, und es gelang, de-
generierte Reste von dem Pollenschlauch sowohl in der Nihe
des Mikropyleneinganges als auch in dem Mikropylenkanal deutlich
durch Eosinfarbung nachzuweisen (Porogamie). Die andere Sy-
nergide bleibt ldngere Zeit erhalten, auch dann noch, wenn die
Bildung des Endosperms weit vorgeschritten ist,
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Die Ausbildung des Endosperms eilt der Embryoentwicklung
bedeutend voraus. Das Endosperm ist bei Gratiola ojficinalis von

Abb. 9 Abb. 10

Anfang an zellular. Die erste Kernteilung des sekunddren Em-
bryosackkernes wurde mehrmals angetroffen. Sie vollzieht sich
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unter Ausbildung einer quergesteliten Teilungswand, und die
Endospermanlage wird auf diese Weise in
zwei primdre Endospermkammern zerlegt:
eine groflere mikropylare und eine kleinere
chalazale. Aus Abb. 9 und 10 geht deutlich
hervor, wie die erste Teilungswand verlief.

Von den beiden so entstandenen Endo-
spermkammern nimmt in der Regel die
chalazale keinen Anteil mehr an der Bildung
des Endosperms und bleibt wihrend der fol-
genden Entwicklungsstadien ungeteilt und
einkernig. Beim zweiten Teilungsschritt wird
nur die mikropylare Kammer unter Ausbil-
dung einer ldngs verlaufenden Teilungswand,
die zur ersten Querwand winkelrecht angelegt
wird, in zwei nebeneinander liegende Lings-
zellen geteilt. Das sich so ergebende Stadium
ist in Abb. 9 dargestellt, in welcher uns
auch die befruchtete Eizelle mit noch un-
verschmolzenen Kernkorperchen und die
beiden Synergiden, davon die rechte in
Auflosung begriffen, auffallen.

Die dritte Teilung bei der Endosperm-
+ bildung erfolgt in den beiden mikropylaren
| schlauchformigen Zellen; sie verlduft trans-
versal, und dadurch werden zwej zweizellige
Etagen gebildet. Nach diesem Teilungsschritte
besteht somit der junge Endospermkdrper
aus fiinf Zellen; zu unterst liegt die einkernige
basale Endospermzelle, dariiber sind vier
in zwei Paaren gelagerte Zellen. Zwischen
den beiden Zellen des oberen Paares beginnt
sich die langsam wachsende Oospore einzu-
dréngen. An der Chalaza sind die Antipoden-
reste zu vermerken. Ein solches Fiinfzellsta-
dium ist in Abb. 10 wiedergeben; die beiden
Kerne sind in Teilung begriffen, in der linken
Zelle sind die Tochterkerne schon abge-
grenzt und die Plasmateilung durchgefiihrt.
Die vierte Teilung ist ebenfalls eine Quertei-
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lung; durch sie werden die beiden Zellen des unteren Paares quer-
geteilt. Die Kernteilungen setzen in beiden Zellen nicht simultan
ein (Abb. 11), und folglich stehen die Querwdnde nicht in der-
selben Hohe.

Nach der Beendigung der letzterwédhn-
ten Teilungen erfahren nun die beiden Zellen
des mikropylaren Paares ebenfalls eine
Querteilung (Abb. 12). Die Kernteilungen
gehen auch in diesen Zellen zu ungleicher
7eit von statten, was zur Folge hat, daf
die Teilungswande nicht in dieselbe Hohe zu
liegen kommen. Die beiden Querwinde befin-
den sich kurz unterhalb des oberen Randes
der Mantelschichte, in einer Region, die von
den Zellen der Mantelschichte umgeben ist,
die sich durch stark verdickte Zellwdnde
auszeichnen. Der Embryoschlauch ist zu
dieser Zeit in die Lange gewachsen und schon
in die Hohe der Kernteilungsbilder ge-
langt.

Durch die zwei letztgenannten Teilungs-
schritte wird die Zahl der zweizelligen
Etagen auf vier erhdht. Insgesamt sind neun
Endospermzellen vorhanden; zu unterst liegt
die unpaarige basale Endospermzelle, dariiber
sind vier Etagen aus je zwei Zellen. Im
weiteren Verlauf der Endospermbildung wird
die Anzah!l der Zellpaare durch wiederholte
Querteilungen immer grofier (Abb. 13 und
14). Die befruchtete Eizelle hat sich wihrend-
dessen zu einem ungewdhnlich langen Schlau-
che verldngert, der von der Mikropylenge-
gend schnurgerade zwischen den Zellpaaren
hineinwichst und tief im Endosperm zu
liegen kommt.

Die Reihenfolge, in der weitere Teilungs-
winde entstehen, habe ich nicht im einzel-
nen verfolgt. Im allgemeinen ist es weiterhin nicht moglich, eine
bestimmte Regelmafigkeit in der Entstehung der Teilungswénde
wahrzunehmen, trotzdem 148t sich noch eine zeitlang an weit
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vorgeschrittenen Endospermstadien die urspriingliche Anordnung
von zwei Langsreihen beobachten.

Auf dem in der Fig. 15 abgebildeten Stadium lassen sich
sehr charakteristische Formverdnderungen des Endospermkdrpers
erkennen. Das Endospermgewebe ist in drei deutliche Abschnitte

Vl\(l!l! V[

wal

.

A

bb. 14

-

gegliedert, die ich als mikropylares, zentrales (eigentliches) und
chalazales Endosperm bezeichnen kann. Wie schon erwihnt,
zeichnen sich die Zellen derjMantelschichte am oberen und un-
teren Ende durch stark verdickte Zellwinde aus. Dadurch ist in
diesen Regionen dem Zuwachs des Endosperms ein Hindernis ge-
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boten, was auf wachsen und
Form des Endosperms einen
gewissen Einfluf} ausiibt. Die
Hauptmasse des Endosperms
bildet sich daher im mittieren
Teile aus, der von den
diimnwandigen  Zellen der
Mantelschichte umschlossen
ist. Hier treten lebhafte
Teilungen ein. Die Volu-
menzunahme aufiert sich
hauptsichlich als eine Brei-
tenzunahme des eigentlichen
Endospermkorpers, S0 dafi
dieser Gewcebekorper bald
eine mehr ovoide Form
annimmt. Bei zunehmender
Grofe erfahren die Zellen
der Mantelschichte antikline
Teilungen, allmahlich aber
macht sich ein Zusammen-
dritcken auf die Zellen der
Mantelschichte bemerkbar
und diese Zellen erfahren
dadurch eine Langsausdeh-
nung und Abplattung. In
spateren Stadien sind diese
Zellen als diinne, dem Endo-
sperm  dicht aufgelagerte
Haut zu unterscheiden.

Das mikropylare En-
dosperm umfaft die vordere
Erweiterung um den ehe-
maligen Eiapparat — welche
sich unterdessen -nicht we-
sentlich vergrofert hat —
und die Region, welche von ‘
der Mantelschichte mit stark Abb. 15




142 Ljub. M. Gligi¢

verdickten Zellwinden umgeben ist. Dieser Abschnitt des En-
dosperms ist von Endospermzellen ausgefiillt, die deutlich in zwej
Langsreihen angeordnet sind (Abb. 16). Durch einige Quertei-
lungen wird die Etagenzahl auf 6—8 erhdht; die beiden urspriing-
lichen Zellen in der vorderen Erweiterung  werden desgleichen
quergeteilt. Die Zellen djeses Endospermabschnittes zeichnen sich
durch Piasmareichtum und stirkere Féarbbarkeit agys.
Das chala-
Zale Endosperm
umfafit die basale
Endospermazelle,
die ebenfalis von
den  Zellen der
Mantelschichte
mit stark ver-
dickten Zellwin-
den umhiillt st
In der Regel fin-
det  hier keine
Zel]vermehrung
statt, so daf§ die-
ser Endosperm-
abschnitt  mej-
stens nur auf die
basale Endo-
spermzelle  be-
schrinkt ist,
Zwischen den
inneren und pe-
ripher gelegenen
Zellen des eigent-
lichen  (zentra-
len) Endosperms
macht sich in
weit vorgeschrittenen Stadien ein deutlicher Un erschied bemerkbar.
Die peripheren bilden eine Schicht von kubischen Zellen, dje plas-
mareich und dicht mijt eiweiBartigen Reservestoffen ausgefiillt sind;
die inneren sind dagegen plasma- und inhaltsdrmer, jhre Form
unregelmaBiger. Der Embryo, an welchem dje beiden Kotyledonen
und Plumuyla ausdifferenziert sind, nimmt einen groflen Raum

Abb. 16
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ein. Mit dem Wachsen des Embryo nimmt der Reichtum an
Plasma der benachbarten Endospermzellen ab, und diese fallen
der Degeneration und Auflosung anheim, besonders diejenigen
welche an die Kotyledonenspitzen grenzen. Am oberen und un-
teren Ende des zentralen Endosperms sind einige degenerierte
Zellen zu sehen. Dadurch wird das zentrale Endosperm ganz von
dem mikropylaren und chalazalen abgegrenzt.

Mit dem Wachsen des Embryo und Endosperms wird das
Integumentgewebe, welches zwischen der Innen- und AuBenepi-
dermis des Integumentes liegt, allmahlich inhaltsirmer. Bei der

Abb 17 Abb. 18

Samenreife sind Zellbegrenzungen in diesem Gewebe sowie in der
Mantelschichte grofitenteils nicht mehr oder kaum zu unter-
scheiden. Diese Zeilen werden stark ausgedehnt und abgeplattet
und als diinne Haut dem Endosperm dicht aufgelagert, Die duBlere
Epidermis bleibt lange erhalten. Ihre Zellen erfahren sehr cha-
rakteristische Formumwandlung unter gleichzeitiger Ausbildung
der Membranverdickungen.

Keine von den Endospermzellen, weder dic basale noch die
mikropylaren, sind als eigentliche Haustorialbildungen, welche an
die wohlbekannten entsprechenden Haustorialbildungen bei den
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iibrigen Scrophulariaceen erinnern konnten, zu bezeichnen. Auf wel-
che Weise die Nahrstoffe dem heranwachsenden Endosperm zustro-
men, und inwieweit die basale Endospermzelle und die mikropy-
laren Zellen an der Erndhrung des Endosperms Anteil nehmen, diese
Frage lasse ich vorldufig offen. Die Verhiltnisse bei Gratiola
ofjicinalis weichen von denjenigen der iibrigen Scrophulariaceen

Abb. 10

sehr ab, und es wiirde verfritht sein, hier ndher darauf einzugehen,
bevor die Samenentwicklung einer grofieren Zahl der Arten
bekanntgeworden ist.

An dieser Stelle migen auch einige Abweichungen, die sich
in der chalazalen Region des Endosperms beobachten lieflen, Er-
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wihnung finden. Wie schon oft betont, gibt es an der Chalaza
in der Regel nur eine einzige, einkernige basale Endospermzelle
(Abb. 17). DafBi diese Zelle manchmal langsgeteilt angetroffen
werden kann, geht aus der Abb. 18 deutlich hervor. Ob diese
Teilung aber gleichzeitig mit der Langsteilung der mikropylaren
Endospermkammer, beim zweiten Teilungsschritte des Endo-
sperms, oder nachtréglich vor sich geht, bin ich leider nicht in
der Lage zu entscheiden. Eine derartige Verdoppelung der ba-
salen Endospermzelle stellt einen dufierst seltenen Ausnahmefall
dar, den ich in meinen Praparaten nur einige Male zu beobach-
ten Gelegenheit hatte.

Von speziellem Interesse miihte es sein, hier noch auf ein
iiberaus interessantes und vom Bauplan der tbrigen Scrophula-
riaceen ganz abweichendes Verhalten hinzuweisen, das bei Gra-
tiola officinalis ausnahmsweise festgestellt wurde. Es erfdhrt
namlich die basale Endospermzelle wiederholte Querteilungen, so
daf 4—6 in einer Lingsreihe angeordnete Endospermzellen
entstehen. In der Abb. 19 und 20 ist ein solcher Fall dargestellt.

Diese Abweichungen von dem normalen Entwicklungsver-
lauf scheinen mir von einer gewissen Bedeutung zu sein, 1nso-
fern, als sie, fiir phylogenetische Zwecke ausgewertet werden
kénnen. Leider stehen die bei Gratiola officinalis beobachteten
Tatsachen nicht nur innerhaib der Scrophulariaceen, sondern
auch innerhalb des weiteren Verwandtschaftskreises isoliert da.
Wie erwihnt, sind die Scrophulariaceen in bezug auf die Sa-
menentwicklung noch sehr mangelhaft bekanntgeworden; in-
folgedessen erscheinen weitere embryologische Untersuchungen
einer groferen Zahl der Arten fiberaus wiinschenswert. Es wer-
den hichst wahrscheinlich noch mehr Endospermtypen und -mo-
ditikationen angetroffen und voraussichtlich eine vollstandigere
Serie der Endospermtypen gewonnen werden, die auf einige
wichtige morphologische und phylogenetisch-systematische Fragen
mehr Licht werfen konnten.

SchluBfolgerungen

Im Anschluf an meine oben dargestellten Beobachtungen bei
Gratiola officinalis michte ich die bei den fibrigen Gratioleen
festgestellten Angaben fiber die Samenentwicklung zum Ver-
gleiche heranziehen und gleichzeitig auf einige genetische Be-
ziehungen aufmerksam machen.

Buil. Inst. et Jard. Bot. Univ. Beograd, Tome IL 10
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1) In der Gyndzeummorphologie macht sich ein wichtiger
Unterschied zwischen Gratiola officinalis und Limosella aqua-
tica bemerkbar. Wihrend der Fruchtknoten bej Gratiola, wie
iiblich bei den Scrophulariaceen, zweitdcherig ist, sind die Schei-
dewdnde bei Limosell/a, wie Svensson (1928) in seiner Arbeit
klar hervorgehoben hat, in extremen Fillen auf unbedeutende
Wille in der Gynidzeumbasis reduziert, so dafi der Fruchtknoten
einfacherig erscheint und die Plazenta den Charakter einer freien
Plazenta annimmt. Die Befunde Svensson’s sind von einer ge-
wissen systematischen Bedeutung insofern, als in dem Vorkommen
einer freien Zentralplazenta bei der Limosella die Annahme einer
engeren phylogenetischen Beziehung zwischen den Scrophulariaceen
und Lentibulariaceen eine gute Stiitze gewinnt. Bekanntlich ist die
Abgrenzung der Lentibulariaceen von den Scrophulariaceen haupt-
sdchlich auf Grund der Gyndzeummorphologie durchgefiihrt; in
dem Vorkommen einer freien Zentralplazenta bei den Lentibu-
lariaceen wollte man ein Unterscheidungsmerkmal zwischen den
beiden Familien sehen. Das Vorkommen ejner freien Zentralpla-
zenta bei Limosella zeigt, dafi diesem Unterscheidungsmerkmal
keine grofle Bedeutung zukommt und spricht eher dafiir, daf
die Lentibulariaceen ihren Ursprung von den Gratioleen genom-
men haben.

2) Von besonderem Interesse ist die Tatsache, daf sich
Torenia-Arten in der Ausgestaltung des Embryosackes’) we-
sentlch von derjenigen bei Limosella und Gratiola unterscheiden.
Merz (1897) und Balicka-Iwanowska (1899) stellten fir
Torenia fest, daB der Embryosack aus der Mikropyle heraus-
wachst und sich dem Funikulus (dem funikuldren Nihrgewebe)
anlegt. Lotscher (1905) untersuchte zwei nicht nidher be-
stimmte Torenia-Arten und fand, daf der Embryosack bei der
einen desgleichen aus der Mikropyle hervorwichst, wihrend er
bei der anderen nur selten dije Mikropylenmiindung erreicht.
Eine &hnliche Erscheinung gibt Balicka-Iwanovska (1899)
fiir  Scoparia dulcis®y an, mit dem einen Unterschied, daff der
Embryosack hier mit dem plazentiren Gewebe in Berithrung
kommt. Dagegen konnte ein derartiges Verhalten des Embryosackes

) Es konnie sich hier vielleicht nicht um den Embryosack, sondern um
die mikropylaren Haustorialbildungen handeln.

%) Siehe die Fufinote an der Seite 130.
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weder von Svensson bei Limosella aguatica noch von mir
bei Gratiola officinalis beobachtet werden

Diese aber bei Torenia und Scoparia festgestellten Tatsa-
chen stehen innerhalb der Scrophulariaceen nicht ganz isoliert
da. Nach Weiss (1932) verldngert sich das Mikropylarhausto-
rium bei Veronica-Arten (aus der Gruppe Megasperma) in der
Richtung zur Mikropyle und legt sich dem Funikulus an. Meine
Beobachtungen (1932) haben gezeigt, dal bei Lathraea squamaria
das Mikropylarhaustorium aus der Mikropyle herauswichst. Ins-
hesondere aber kommt innerhalb der nahe verwandten Familie
der Lentibulariaceen eine Anzahl derartiger Falle vor. Von meh-
reren Forschern (Merz, 1897; Lang, 1901; Merl, 1915;
Wyllie and Yoccom, 1923) wurde darauf aufmerksam ge-
macht, daff bei den Utricularieen der Embryosack aus der Mi-
kropyle herauswichst und sich dem funikuléren (Polypompiiolyx)
oder dem plazentiren (Utricularia) Nahrgewebe anlegt, und
ihm die notigen Nihrstoffe entzieht. Es sei aber hier darauf
hingewiesen, dafl unter den Lentibulariaceen (Utricularieen) Pin-
guicula und Genlisea diejenigen Gattungen sind, welche sich
in der Ausgestaltung des Embryosackes ahnlich wie Limosella
und Gratiola verhalten, d. h. jene wie diese weisen kein Aus-
treten des Embryosackes aus der Mikropyle auf.

3) Die Ubereinstimmungen zwischen Torenia, Scoparia, Li-
mosella und Gratiola lassen sich weiterhin darin nachweisen,
daB bei allen diesen Gattungen ein ausgepragtes Hypostasenge-
webe vorkommt. Ein ahnliches Gewebe ist bei Gratiola auch
am mikropylaren Ende (Epistasengewebe), wenigstens in spéi-
teren Entwicklungsstadien, zu beobachten. Ob etwas derartiges
bei Limosellu vorkommt, geht aus der Darstellung Svens-
son’s nicht hervor. Die beiden {ibrigen Gattungen, Torenia und
Scoparia, zeichnen sich, wie erwahnt, dadurch aus, daf} ihr Em-
brvosack (= mikropylare Haustorialbildungen) aus der Mikro-
pyle herauswichst und sich dem Funikulus (Torenia) oder der
Plazenta (Scoparia), dem sich dort befindenden Nahrgewebe,
anlegt. Infolgedessen findet man bei diesen Gatfungen in der
Mikropylenregion kein Epistasengewebe.

Ahnlich wie Gratiola verhalten sich die Utricularien-Gat-
tungen Pinguicula und Genlisea; wie Torenia besitzt Polypom-
pholyx das funikuldre, und wie Scoparia zeichnet sich Utricu-
laria durch ein plazentdres Nahrgewebe aus. Auch bei vielen

10*
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anderen Scrophulariaceen aus den Unterfamilien der Pseudoso-
lanoideen und Antirrhinoiden wurde das Vorkommen des Epi-
und Hypostasengewebes festgestellt.

Das Vorkommen und die Lage dieser Gewebe diirften, m. E.
in systematischer Hinsicht von Bedeutung sein, da die cha-
rakteristische Ausgestaltung des Embryosackes mit der Ausbil-
dung derselben in einer gewissen Beziehung zu stehen scheint.
Bemerkenswert ist, daff in allen jenen Féillen, wo das extraovu-
lare Néahrgewebe vorkommt, auch das Herauswachsen des Em-
bryosackes aus der Mikropyle nachgewiesen wurde. Auf Grund
dieser Tatsachen konnte man zu der Auffassung kommen, daf
diese morphologischen Eigentiimlichkeiten, die den erwihnten
Gattungen gemeinsam sind, an ihre nahen phylogenetischen Be-
ziehungen gebunden sind. Die dhnliche Bildungsweise des Em-
bryosackes bei den Scrophulariaceen und Lentibulariaceen diirfte
ein Merkmal sein, das bei der Besprechung ihrer genetischen
Zusammenhidnge in Betracht kommen konnte.

4) Das Endosperm ist bei Scoparia, Torenia, Limosella
und Gratiela, wie bei allen iibrigen Scrophulariaceen ab initio
zellular., Die drei letzterwdhnten Gattungen stimmen, was die
beiden ersten Teilungsschritte anbelangt, vollig iiberein. Nach
der ersten Querwand kommt es zur Zellteilung nur in der
mikropylaren Endospermkammer, welche durch eine Langswand
in zwei nebeneinander liegende Zellen geteilt wird. Die chalazale
Endospermkammer nimmt an der Weiterbildung des Endosperms
keinen Anteil und bleibt ungeteilt und einkernig. Wie der dritte
und weitere Teilungsschritte bei Torenia-Arten verlaufen, geht
aus der Darstellung von Balicka-Iwanowska nicht her-
vor. Dagegen sind wir tber die Art der Endospermbildung bei
Limosella aquatica durch kleine Notizen von Samuelsson
(1913) und Schnarf (1925) und insbesondere durch die
ausfiihrliche Untersuchung von Svensson (1928) genau unter-
richtet.

Was den dritten Teilungsschritt betrifft, so macht sich ein
Unterschied zwischen Limosella und Gratiola bemerkbar. Wih-
rend sich bei Gratiola die beiden mikropylaren Léngszellen unter
Ausbildung von Querwénden teilen, erfahiren die beiden mikro-
pylaren Lingszellen bei Limosella eine nochmalige Léngstei-
lung, welche senkrecht zur ersten steht, und auf diese Weise
wird die mikropylare Endospermkammer in vier Lidngszellen
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zerlegt. Diese vier Zellen werden erst beim nichsten (viertem
Teilungsschritt quergeteilt, so daB zwei Etagen aus je vier Zel-
len entstehen. Die Zellen der oberen Etage sind von den wei-
teren Teilungen ausgeschaltet und fallen bald der Degeneration
anheim. Dagegen teilen sich die Zellen der unteren Etage zuerst
ein paarmal quer, und dann wird durch wenig regelmifig orien-
tierte Teilungswénde das eigentliche Endospermgewebe ausge-
bildet.

Ein Vergleich der Endospermstadien von Limosella und
Gratiola zeigt eine verschiedene Aufeinanderfolge der Teilungs-
richtungen. Der Unterschied 148t sich erst beim dritten Teilungs-
schritt bemerken. Auf die Langsteilung (beim zweiten Teilungs-
schritt) folgt bei Gratiola je eine Querwand in beiden mikropy-
laren Ldngszellen, wodurch zwei zweizellige Etagen entstehen.
Danach kommt es zur Bildung der Querwinde in beiden Zell-
paaren, womit die Anzahl der zweizelligen Etagen immer gros-
ser wird. Bei den weit vorgeschrittenen Endospermstadien un-
terscheidet man drei deutliche Abschnitte des Endosperms :
das mikropylare besteht aus 6 —8 zweizelligen FEtagen (auch
sind die beiden Zellen in der vorderen Erweiterung um den
ehemaligen Eiapparat quergeteilt), das zentrale entwickelt sich
zum eigentlichen Endospermkorper, das chalazale umfaft ge-
wohnlich nur die basale Endospermzelle.

Nach der Art wie die Teilungen im Endosperm bei Gra-
tiola officinalis verlaufen, stimmt diese Pflanze mit keinem bis
jetzt innerhalb des engeren und weiteren Verwandtschaftskreises
bekanntgewordenen Endospermtypus iiberein. Demnach stellt das
Endosperm dieser Pflanze ihren eigenen Endospermtypus dar,
den ich als Gratiola-Typus bezeichnen méchte. Von einem Ver-
suche, die Ableitung dieses Typus von den innerhalb der Scro-
pulariaceen auftretenden Endospermtypen herzustellen, mochte
ich vorldufig absehen, da die Angaben iiber die Samenentwick-
lung dieser artenreichen Familie noch sehr diirftig sind.

5) Fiir Torenia und Limosella geben die Autoren die Aus-
bildung des Chalazalhaustoriums an, welches der basalen En-
dospermzelle entspricht und sich durch Besitz eines groSeren
Haustorialkernes auszeichnet. Bei Scoparia scheint es nach den
Zeichnungen der Autorin zur Ausbildung eines zweizelligen
Chalazalhaustoriums zu kommen. Die Verhiltnisse bei Gratiola
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scheinen darauf zu deuten, daff die basale Endospermzelle das
reduzierte Chalazalhaustorium darstellt,

In der Mikropylengegend kommt es bei Torenia zur Aus-
bildung eines michtig entwickelten Mikropylarhaustoriums, wel-
ches aus der Mikropyle herauswédchst und sich der Plazenta an-
legt. Bei Limosella sind am mikropylaren Ende vier Léngszellen
vorhanden, die bald degenerieren und von Svensson als mikro-
pylare Haustorialzellen bezeichnet worden sind. Etwas derartiges,
was an die Haustorialbildungen bei Torenia und Limosella erinnern
konnte, war bei Gratiola nicht zu bemerken. Die urspriingliche
vordere Erweiterung bleibt wihrend der folgenden Endosperm-
stadien fast unverdndert und die beiden sich dort befindenden
Zellen erfahren #hnliche Querteilungen wie die darunter lie-
genden.

Bemerkenswert ist, daB die basale Endospermzelie bei Li-
mosella und Gratiola manchmal ldngsgeteilt wird, was an die
Verhiltnisse bei Scoparia erinnert, wo diese Teilung in normaler
Weise vor sich geht.

Wiederholte Querteilungen der basalen Endospermzelie,
welche ichin einigen Féllen bei Gratiola zu beobachten Gelegen-
heit hatte, stellen einen Ausnahmefall dar, welcher bei dieser
Pflanze einzig dasteht.

6) Man konnte nun vielleicht zu dem Schluff berechtig
sein, dafi die abweichenden Endospermverhéltnisse bei Gratiola
officinalis, woriiber frither berichtet wurde, entwicklungsmecha-
nisch bedingt sind. Einige Forscher (Suessenguth u. a m)
haben auf Grund ihrer Beobachtungen der Annahme Ausdruck
gegeben, dafl in den relativ schmalen Embryosacken, die im
Verhdltnis zu dem Zellkern eng sind, die Bildung des Endo-
sperms nach dem zellularen Typus erfolgt. Dabei pflegt die Tei-
lungsebene in die kiirzeste Dimension zu fallen. Die recht va-
riablen Verhdltnisse bei Graticla ojficinalis scheinen mir dieser
Annahme kaum eine gute Statze zu bieten. Die Tatsache, dafi
die Teilung der basalen Endospermzelle verschieden ausfallen
kann {einmal ist sie ungeteilt, andersmal wird aber ldngs- oder
quergeteilt), spricht mehr fiir die Annahme, daB die Richtungen
der Teilungswinde nicht nur entwicklungsmechanisch zu er-
kldren, sondern auch als erblich fixierte Organisationsmerkmale
zu deuten sind. Die Abweichungen diirften ein Hinweis auf die
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bei den Vorfahren vorherrschenden Verhiltnisse sein. Weitere
Schliisse zu ziehen ist hier schwer moglich, da uns die ver-
mutlichen Vorfahren in bezug auf die Samenentwicklung nicht
ndher bekannt sind.

Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse

1) Die Makrosporen- und Embryosackbildung erfolgt nach
dem Normaltypus.

2) Die Embryosackmutterzelle ist syndermal im Sinne
Dahlgren’s. Durch zwei aufeinanderfolgende Teilungsschritte
wird eine Tetradenreihe aus vier {ibereinander liegenden Makro-
sporen gebildet.

3) Die chalazale Makrospore entwickelt sich zum Embryo-
sack weiter, wahrend die drei oberen der Degeneration und Auf-
losung anheimfallen.

4) Die Innenepidermis des einzigen Integumentes wird als
deutliche Mantelschichte ausgebildet, die den griofiten Teil des
Embryosackes umbhiillt.

5) Die Antipoden =zeichnen sich durch Persistenz aus und
sind auch in halbreifen Samen noch als degenerierte Reste
nachweisbar. '

6) Das Endosperm ist von Anfang an zellular. Durch die er-
ste Querwand wird die Endospermanlage in zwei iibereinander
liegende Endospermkammern zerlegt. Die chalazale bleibt in der
Regel von den weiteren Teilungen ausgeschaltet. An ihrer Stelle
wurden in Ausnahmefédllen zwei Léangszellen oder eine Liangs-
reile von Zellen angetroffen. Die mikropylare Endospermkam-
mer teilt sich zuerst durch eine Ldngswand in zwei Langshilften,
und dann werden die beiden Zellen quergeteilt, wodurch zwei
zweizellige Etagen entstehen. Danach folgen wiederholte Quer-
teilungen, womit die Anzahl der Etagen vermehrt wird. Auf
den weit vorgeschrittenen Stadien 14fit sich eine deutliche Glie-
derung des Endosperms in drei Abschnitte unterscheiden. Im zen-
tralen Endosperm kommt es zur Ausbildung des eigentlichen
Endospermkdorpers, in dem sich der Embryo entwickelt. Im Ge-
gensatz zu dem eigentlichen Endosperm sind das Ober- und Un-
terendosperm von den Zellen der Mantelschichte umgeben, die
sich durch stark verdickte Zellwinde auszeichnen. Wihrend das
Oberendosperm aus etwa § zweizelligen Etagen besteht, umfabt
das Unterendosperm gewohnlich nur die basale Endospermzelle.
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7) Die Endospermzellen sind mit eiweiBartigen Reserve-
stoffen ausgefiillt; die peripher gelegenen (die Rinde des Endo-
sperms bildenden) sind besonderes inhaltsreich.

8) Die basale Endospermzelle ist als reduziertes Chalazal-
haustorium zu deuten. Das Mikropylarhaustorium fehlt.

9) Die Embryosack- und Endospermverhéltnisse wurden in-
nerhalb der Gratioleen zum Vergleiche herangezogen, und einige
vorldufige Mitteilungen iiber die genetischen Beziehungen zwi-
schen den Scrophulariaceen (Gratioleen) und Lentibulariaceen
gemacht.
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