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A. Historische Einleitung.

Im 18. Jahrhundert hat man sich bereits mit den eigentiimlichen
Equisetum-Sporen beschéftigt und sie wiederholt fiir Pollenkérner ge-
halten. Trotzdem Anfang des 19. Jahrhunderts verschiedentlich Keim-
versuche angestellt wurden, kam man von den alten Anschauungen nicht
los, selbst dann nicht, als THURET die Antheridien entdeckte. Die ersten
umfassenderen Beobachtungen stammen von MILpE (1867), der in seiner
Arbeit auch einen ausfiihrlichen geschichtlichen Teil bis zum Jahre 1867
verdffentlicht. Ungefiahr zur selben Zeit werden von HOFMEISTER zum
erstenmal die Archegonien erkannt und beschrieben. Von 1875 ab er-
folgen verschiedentlich Mitteilungen von SADEBECK, namentlich iiber
Antheridienentwicklung und Embryologie. 1887 erscheinen die Unter-
suchungsergebnisse von BucHTIEN. Er bringt zum Teil recht gute Be-
schreibungen der Sporen, ihrer Keimung und der Prothailiumentwick-
lung. Als Aussaatsubstrat benutzte er sorgfiltig sterilisierten Lehm.
Obwohl er schon haufig zwittrige Vorkeime fand, nimmt er Diézie als
normal an. Ich verweise noch auf den bis zum Jahre 1884 reichenden
historischen Uberblick in der BucaTiENschen Arbeit. In den folgenden
Jahren sind anscheinend nur wenig Untersuchungen iiber die Gesamt-
entwicklung des Thallus angestellt worden. KNy berichtet 1896 iiber den
EinfluB 4duBerer Faktoren auf die Lage der ersten Wand und ScHULZ
1902 iiber die Einwirkung des Lichtes auf ie Keimfahigkeit. Er fiihrt
ihre kurze Dauer auf das Fehlen von Nahrstoffen in der Spore zuriick.
1900 stellt SADEBECK in den ,,Natiirlichen Pflanzenfamilien‘ von Eng-
LER und PRANTL seine eigenen Beobachtungen und die der anderen
Untersucher zusammen. Dabei bleibt noch manche Frage iiber das Pro-
thallium und vor allen Dingen iiber die Meristementwicklung ungeklért.
1911 erscheinen zwei Arbeiten von PERRIN und Lupwies. PERRIN hat
eine lingere Keimfihigkeitsdauer bei feuchter Aufbewahrung der Sporen
festgestellt. Die minnlichen Prothallien beschreibt er als gefingerte, die

Planta Bd. 15. 1



2 J. Rumberg: Entwicklungsgeschichte der Prothallien

weiblichen als herzférmige Gebilde. Im iibrigen betont er das hiufige
Auftreten von zwittrigen Prothallien. Lupwics beschaftigt sich mit der
Entwicklung des Prothalliums iiberhaupt nicht. Er untersucht genauer
den Vorgang der Offnung der Antheridien und die Geschlechtsbeein-
flussung durch Anderung der Ernahrungsbedingungen. AuBerdem macht
er Angaben iiber Regeneration und tiber Knéllchenbildung der Prothal-
lien. Von 1914 ab erscheinen Mitteilungen iiber zwei aufereuropiische
Formen, Equisetum debile von Kasayar und Equisetum laevigatum von
WaLker. KasHYAP benutzte zur Beobachtung der ersten Keimstadien
kultiviertes Material. Fiir die Untersuchungen der dlteren Stadien arbeitete
er mit Prothallien, die er im Freien gefunden hatte. Dabei stellte sich ein
auffallender Unterschied heraus. Die im Freien gefundenen waren fast
kreisrund, besaBlen zahlreiche, senkrecht auf der Riickenseite sitzende,
niedrige Lappen und ein Meristem ldngs des Randes. Einige Jahre spiter
erzielte Kasayar in Kulturen mit weiter Sporenaussaat Prothallien von
demselben Habitus. Der scheinbar jetzt bestehende Unterschied zwi-
schen tropischen und europiischen Arten wurde hinfillig, als CLAUSSEN
1920 ahnliche Gebilde von Equisetum arvense (vermutlich) sammelte, die
1924 von MAcKEL ausfithrlich untersucht wurden. 1928 erschienen wieder
mehrere Arbeiten: CaAMPBELL beschiftigte sich mit dem Embryo von
Equisetum debile, SETHI gab von derselben Art eine Beschreibung der Ge-
schlechtsorgane, des Embryos und der Befruchtung. Beide arbeiteten
mit Material, das sie im Freien gesammelt hatten. ScuraTz veroffent-
lichte in demselben Jahr seine Untersuchungen iiber die Geschlechts-
verteilung bei Equisetum arvense. Bei guten Erndhrungsbedingungen
(Anlegen von Einzelkulturen) erreichte er dieselben iippigen Formen, die
im Freien gefunden wurden. Auf ihre Entwicklungsgeschichte geht er
nicht ein. Er halt es fiir am wahrscheinlichsten, dafl die Prothallien
mondzisch sind.

Waihrend bisher die Autoren ihr kultiviertes Material auf Lehm, Torf
oder Humus zogen, wurde in der vorliegenden Arbeit der Versuch ge-
macht, die Prothallien auf Agarnihrbgden zu ziichten. Es sei schon vor-
weg genemmen, dafl ich mit dieser Methode entgegen fritheren Behaup-
tungen gute Ergebnisse gehabt habe. Nach einer kurzen Beschreibung
der ersten Keimstadien von Equisetum silvaticum und Equisetum palustre
folgen Schilderungen mehrerer Entwicklungsginge beider Arten. Im
zweiten Teil der Arbeit wird auf Meristem und Sexualorgane niher ein-
gegangen.

B. Technische Erirterungen.
1. Sporengewinnung.
Die zu meinen Untersuchungen verwandten Sporen von Equisetum palustre

stammten aus dem Botanischen Garten, die von Equisetum silvaticum aus der
Umgebung von Marburg. Um die Infektion der Kulturen mit Bakterien, Algen
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und Pilzen zu vermeiden, war ich schon beim Sammeln der Sporen sehr vorsichtig.
Die reifen Sporangien steckte ich in kleine sterilisierte Reagenzgliser, die mit
einem Wattebausch verschlossen waren. Beileichtem Anklopfen fielen die Sporen
heraus und sammelten sich auf dem Boden des Reagenzglases. Auf diese Weise
konnten Verunreinigungen vermieden und die Sporen vor Infektion von auBen
geschiitzt aufbewahrt werden.

2. Nihrbéden.

Ich habe zunichst einige Kulturversuche auf Erde (Lehm) angestellt. Trotz-
dem ich diese vorher sterilisierte, gingen diese Keimpflanzen durch reichliches
Auftreten von Algen und Pilzen zugrunde. Ich legte auf diese Versuche keinen
allzu groBen Wert, da es mir bei meiner Arbeitsweise darauf ankam, ein und
dasselbe Prothallium lingere Zeit hindurch in seiner Entwicklung zu verfolgen.
Um dies zu ermoglichen, wurden feste Agar-Agarnahrboden benutzt, die folgende
Zusammensetzung hatten (Dopp 1927, S. 4).

1. Agarnahrbéden mit Nahrlésung nach ARTHUR MEYER:

Agar-Agar . . . . . .. ... .. 20,0 g
KHyPO,. . . . . . o 0 o oL 1,0,,
NHNO; . ... .. ... ... 1,0,,
MgSO, . . . . . . ... 0,3,,
CaClz .............. 0,1 ’9
NaCl . ... ... ....... 0,1,,
FeCl . . . . . .. .. ... .. 0,01g

Aqua dest. bis zu 1000 ccm.
2. Agarnihrbéden mit Néhrlésung nach Knoe:

Agar-Agar . . . . ... ... .. 20,0 g
Ca(NOg)e . .« . v v v v v v v 1,0,,
KCl . ...... ..., 0,25 g
MgSO, . . . o . oL 0,25 ,,
KHoPOy. . . o o o o o o oo L 0,25 ,,
FeCl; . . . . . . ... ... .. 0,01,,

Aqua dest. bis zu 1000 ccm.

Im ersten Jahr wurden auBerdem einige Kulturen angelegt, die nur den
fiinften Teil der oben angegebenen Nihrsalze enthielten. Die Nahrboden wurden
nach zweimaliger Sterilisation in sterile Petrischalen von 70 mm Durchmesser
und 20 mm Héhe 5—10 mm hoch eingefiillt und nach dem Erstarren beimpft.

3. Sporenaussaat.

Zur Aussaat der Sporen benutzte ich eine Platinnadel, die ich durch Glithen
sterilisierte. Mit ihrer Spitze wurde eine Anzahl der durch die Elateren leicht
zusammenhéngenden Sporen aus dem Reagenzglas herausgeholt. Dann 6ffnete
ich vorsichtig den Deckel der Petrischale und brachte durch leichtes Klopfen an
der Platinnadel die Sporen auf den Niahrboden. Unter dem Mikroskop wurde
nachgepriift, ob sie sich gleichmaBig verteilt hatten. Bei den ersten Kulturen
legte ich Wert darauf, moglichst diinne Aussaaten zu erhalten, so daB die Sporen
immer einen gewissen Abstand voneinander hatten und sich bei der Prothallium-
entwicklung nicht gegenseitig im Wachstum stérten. Ich muBte feststellen, daf3
unter diesen Bedingungen die Sporen sehr langsam und unregelmiBig keimten,
und daf die Keimlinge hiufig sogar das Wachstum ohne ersichtlichen Grund
vollig einstellten, wihrend Kulturen mit dicht ausgesiten Sporen bessere Ergeb-
nisse lieferten. Ferner habe ich beobachtet, daB die Prothallien auf einer diinnen

1*
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Agarschicht in Schalen von der oben angegebenen Grofle giinstigere Wachstums-
bedingungen haben. Nachteilig ist allerdings das schnelle Austrocknen des Nahr-
bodens.

4. Haltung der Kulturen.

Wesentlich fiir die Sporenkeimung und die Prothallienentwicklung ist die
Stellung der Schalen zum Licht. Sie wurden an verschiedenen Orten gehalten
und alle so gekennzeichnet, daB sie stets dieselbe Lage zum einfallenden Licht
behielten. Im ersten Sommer standen die meisten Kulturen an einem Siidfenster
meines Arbeitsraumes. Es stellte sich bald heraus, daB zu starkes Sonnenlicht,
vor allem wihrend der Mittagsstunden, schédlich wirkt, weil es zu hohe Tem-
peratur in den Schalen erzeugt. Deshalb wurden die Kulturen nur einige Stunden
am Tag der direkten Belichtung ausgesetzt. Mehrere Schalen hatte ich auch an
einer geschiitzten Stelle im Freien stehen, und einzelne wurden dauernd nur recht
mangelhaft beleuchtet. Im zweiten Sommer habe ich noch weitergehende Ver-
suche mit der verschiedensten Beleuchtung angestellt. Uber die einzelnen Ergeb-
nisse werde ich bei der Sparenkeimung berichten.

Die Niahrboden waren nach einigen Monaten oft sehr stark ausgetrocknet.
Ich feuchtete sie nach der im hiesigen Institut iiblichen Methode an, indem ich
einige Agarstiickchen aus der Kultur herausschnitt und die Locher mit abge-
kochtem Wasser fiillte, oder indem ich die Kulturen von oben mit einem Zer-
stauber bespritzte. Das letzte Verfahren hat noch den Vorteil, daB dadurch die
Befruchtung gefordert wird. Ich erzielte auch gute Ergebnisse mit Umpflanzen
einzelner Prothallien auf einen neuen Nahrboden. Einige erreichtcn dabei eine
GroBe von 10—15 mm.

5. Mikroskopische Beobachtung.

Die Kulturschalen wurden entdeckelt zur Beobachtung der Sporen und Pro-
thallien auf den Objekttisch des Mikroskops gestellt und zum Schutz vor Aus-
trocknung und Infektion mit einer Glasplatte bedeckt, die eine Offnung hatte,
in die gerade das Objektiv hineinpafBte. Die Nahrboden lassen so viel Licht durch,
daB man auch mit stirkeren Systemen arbeiten und photographische Aufnahmen
machen kann. Ich benutzte fiir meine Untersuchungen ein Zeisssches Mikroskop
und nahm zur Beobachtung der Entwicklungsreihen Objektiv D und Okular 4.
Die Prothallien wurden mit einem Zeichenapparat aufgenommen. Fiir die Mikro-
aufnahmen verwendete ich einen Photoaufsatz fiir das Mikroskop von der Firma
Busca.

Ich habe ungefiahr bei 100 jungen Vorkeimen mit der Beobachtung begonnen.
Davon wurden eine ganze Anzahl schon bald nach der Keimung durch das Auf-
treten von Algen und Pilzen zerstért. Ein anderer Teil wurde durch das dauernde
Beobachten im Wachstum beeintrichtigt. Oft bildeten sich Lappen aus, die in
die Héhe wuchsen, oder der ganze Thallus kriimmte sich nach oben. Solche
Exemplare waren fiir die Anfertigung einer Entwicklungsserie nicht mehr giinstig
und eigneten sich besonders nicht zum Zeichnen. Etwa 10—15 Prothallien konnte
ich in ihrer Entwicklung bis zu einer ansehnlichen GréBe verfolgen und wieder-
holt aufnehmen. In alle Figuren wurde die Analyse des Zellnetzes eingezeichnet
und durch verschiedene Markierung der Wénde deutlich hervorgehoben. Schwie-
rigkeiten bereitete das Wiederauffinden der zum Zeichnen bestimmten Objekte
in den Schalen. Von allen Verfahren hat sich das Anfertigen von Planen am
besten bewihrt. Diinne sterile Glasfaden wurden in die Kulturen gebracht und
ihre Lage zu den einzelnen Prothallien in einen Plan eingezeichnet.
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6. Fixierung und Firbung.
Zum Fixieren habe ich eine Mischung von 1 g Chromsiure, 3 g Eisessig und
96 ccm Aqua dest. verwendet. Gefarbt habe ich die Totalpraparate mit Himalaun
und die Schnitte mit Hamatoxylin nach HEIDENHAIN unter Gegenfirbung mit
Eosin-Nelkenol. Ich stellte die Schnitte in einer Dicke von 7, 10, 15 und 20 u her.

C. Ergebnisse der Untersuchungen an Prothallien von Equisetum
silvaticam und Equisetum palustre.
1. Allgemeines iiber Sporen, Sporenkeimung und erste Keimstadien.

Uber Bau und Entwicklung der Equisetensporen ist schon ver-
schiedentlich berichtet worden. Namentlich die Sporenhiille hat AnlaB
zu ofteren Untersuchungen gegeben. In der neueren Literatur wird von
vier Hauten gesprochen: den ,,Elateren‘ (als duBerster Haut), der ,,Mit-
telhaut“, , Innenhaut oder , Exospor” und der ,Intine”“. Die drei
guBeren Hiaute sind leicht nachzuweisen, schon bei einfacher Behand-
lung mit Jodjodkalium. Die Intine kann man bei frischen Sporen ohne
Anwendung von chemischen Hilfsmitteln nur schwer feststellen (vgl.
San1o 1856). Bei 2 Tage alten, in Brunnenwasser kultivierten Sporen
lie sich mit Chlorzinkjod eine deutliche, blau gefirbte Membran unter
den drei #uBleren, zum Teil schon zersprengten Hiuten wahrnehmen.
Die sehr diinne Intine hatte wahrscheinlich bereits an Dicke zuge-
nommen. Die Reaktion zeigt, daBl die Intine aus Zellulose besteht. Auch
die inneren Elaterenschichten wurden durch Chlorzinkjod violett ge-
farbt, aber die oberen, besonders die der spatelférmigen Enden, braun.
Die Elateren bestehen also aus einer Zellulose- und einer Kutikular-
schicht. Die anderen beiden Sporenhaute zeigen keine Zellulosereaktion.
Die reifen Sporen enthalten auBer zahlreichen Chlorophyllkérnern einen
groflen Zellkern. Die Keimung erfolgt, bald nachdem man die Sporen
auf Wasser, Erde oder Agarniahrboden ausgesit hat. Dabei beobachtet
man zundchst eine starke Grofenzunahme. Wahrend der Durchmesser
der trockenen Sporen in einem bestimmten Falle im Durchschnitt
(10 Messungen) 37—38 u betrug, war er in wenigen Minuten bis auf
durchschnittlich 52 u (10 Messungen) gestiegen. GisTL (1929) hat bei
einer groBen Anzahl von Sporen die Grofenzunahme in jhrer Abhéngig-
keit von Kulturfliissigkeiten verschiedenen osmotischen Druckes genau
studiert. Ich brauche deshalb hierauf nicht niher einzugehen. Auch die
ersten Keimstadien sind vielfach beschrieben worden (MiLDE 1852,
SADEBECK 1878, BucHTIEN 1887). Man hat als erste Anzeichen der Kei-
mung bei genauer Untersuchung beobachtet, da8 die munden Chlorophyll-
kérner linglich werden, sich einschniiren und sich schnell vermehren.
Schon auffallender ist die Ablésung der Elateren und das Zerreilen der
nichsten beiden Sporenhiute, die dann in manchen Fillen anschlieend
gleich abfielen oder auch noch lingere Zeit der ersten Prothalliumzelle
anhafteten. In solchen Fillen konnte ich nach Behandlung mit Jodjod-
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kalium sehr gut die Mittelhaut und die Innenhaut unterscheiden. Das
Abwerfen der beiden Sporenhidute geschieht meistens gleichzeitig, nur
selten habe ich die Innenhaut allein in den Kulturen gefunden (vgl.
HorMEISTER 1852).

Die urspriinglich fast kreisrunde Spore ist jetzt grofler geworden und
hat eine andere Gestalt angenommen. Auf der dem Licht abgekehrten Seite
bekommt sie einen kleinen Hocker, der durch eine uhrglasférmige Wand
von der Prothalliumzelle abgetrennt wird und wenig spiater zur ersten
schlauchférmigen Haarwurzel auswichst. Der Hoécker und die erste
Wand konnen auch schon auftreten, bevor die drei Sporenhiute ganz ab-
geworfen sind. Der Kriimmungsradius der ersten Teilungswand ist nicht
bei allen keimenden Sporen gleich grofl. GistL (1928) hat gezeigt, in
welcher Weise das MaBl der Kriimmung vom osmotischen Druck der
Kulturflissigkeit abhingig ist. Je konzentrierter dic Losung, um so
flacher ist die Kriitmmung. Tafel I zeigt in Abb. 1 eine in konzentrierter
Nihrlosung gekeimte Spore und in Abb. 3 eine solche in Brunnenwasser.

Auf die weitere Entwicklung haben Beleuchtung und Erndhrung be-
deutenden Einflul. In Kulturen, die dauernd ohne Licht waren, kam ein
groBBer Prozentsatz der Sporen iiberhaupt nicht zur Keimung. Die
itbrigen bildeten Keimlinge mit nur zwei bis drei Zellen. Direktes Son-
nenlicht hatte auch nicht den giinstigsten Einfluf}. Besonders Equi-
setum silvaticum war in dieser Beziehung sehr empfindlich. Am besten
entwickelten sich die Prothallien an einem Nordfenster (Sommer 1930).
Dort hatten sie den ganzen Tag iiber gutes Licht, waren aber vor direk-
ten Sonnenstrahlen geschiitzt. Wesentlich war vor allen Dingen, daB die
Schalen, besonders die mit jungen Prothallien, immer wieder an densel-
ben Platz gestellt wurden. Die Vorderseite multe stets dem Licht zuge-
wandt sein. Die Notwendigkeit dieser MaBnahme kommt iiberzeugend
zum Ausdruck bei soeben gekeimten Sporen. Das erste Rhizoid bildet
sich ndmlich immer auf der vom Licht abgewandten Seite, wihrend das
Wachstum des Prothalliumkérpers zum Lichte hin erfolgt. Durch ge-
eignete Neigung der Schalen gegen die Horizontale erreichte ich, daB die
Prothallien dem Substrat flach auflagen, wenigstens bis zu einem ge-
wissen Zeitpunkt, woriiber ich spater noch sprechen werde. Ich habe im
2. Jahr des 6fteren Versuche dariiber angestellt, ob man durch Wechseln
des Standorts oder durch verschiedenartige Beleuchtung Unterschiede in
der Entwicklung oder gar in der Form der Prothallien erzielen konnte.
Irgendwie bemerkenswerte Ergebnisse hatte ich nicht. Bei wenig be-
leuchteten Kulturen zeigte sich lediglich ein langsameres Wachstum, und
bei Dunkelheit trat nach einiger Zeit volliger Stillstand ein. Zusammen-
fassend sei daher gesagt, daf Kulturen mit keimenden Equisetensporen
an einem Standort aufzustellen sind, der den ganzen Tag iiber gute Be-
leuchtung hat, vor direkten Sonnenstrahlen aber geschiitzt ist.



von Equisetum silvaticum L. und Equisetum palustre L. 7

Wesentlich anders ist der Erfolg bei.Anderung der Ernihrungs-
bedingungen. Lupwies (1911) hat bei seinen Versuchen mit Nihrls-
sungen gearbeitet, denen ein wichtiger Bestandteil fehlte und konnte da-
durch Bildung und Auftreten der Geschlechtsorgane beeinflussen. Ich
habe mich zunichst darauf beschrinkt, einen Unterschied in der Kei-
mung und in den ersten Keimstadien festzustellen bei Anwendung von
vier verschiedenen Kulturfliissigkeiten: 1. Aqua dest., 2. Brunnen-
wasser, 3. Nahrlosung nach A. MEYER, 4. 2,5fache konzentrierte Nahr-
losung nach A. MEYER. Die Sporen (Equisetum palustre) wurden am
9. VI. 1930 15.15 Uhr gesammelt und 18.15 Uhr ausgesit. Die Kulturen
wurden im Arbeitszimmer an einem Nordfenster aufgestellt. Der Versuch
zeigte, daB die Sporen in allen vier Kulturflissigkeiten keimten. In
Aqua dest. starb schon frithzeitig ein groBer Prozentsatz ab, ehe iiber-
haupt eine GroBenverinderung der Sporen eingetreten war. Nach
4 Tagen war bei einigen Sporen Wandbildung zu beobachten. Bei den
meisten aber hatte sich das Chlorophyll in der Mitte zusammengeballt.
Sie waren im Absterben begriffen. In Brunnenwasser entwickelten sich
die ersten Stadien ziemlich schnell, die Rhizoiden wurden besonders
lang. In Nihrlésung waren die Rhizoiden kleiner, héufig entstand sofort
ein korperliches Prothallium (fiir die spater zu besprechenden Entwick-
lungsreihen wurden deshalb die Prothallien auf Agarboden kultiviert,
die nur den 5. Teil der Néahrsalze entlielten). In konzentrierter Nihr-
l6sung war nur langsames Wachstum zu beobachten, gelegentlich bei
starker Konzentration vollkommener Stillstand und Absterben (Versuch
am 26. V. 1930). Die Rhizoiden waren hier besonders klein. Bei Wasser-
kulturen sank ein grofier Teil der ausgesiaten Sporen zu Boden und blieb
aus Sauerstoffmangel in der Entwicklung zuriick. BucaTiEN (1887) be-
hauptet, daf untergetauchte Sporen sich besser entwickeln. Ich finde
aber meine Beobachtung bei pE VRiEs (1918) bestéitigt, der mit Klee-
samen systematisch Versuche in dieser Richtung angestellt hat. Auch
bei dlteren Prothallien ist die Erndhrung nicht ohne EinfluB auf die Ent-
wicklung. Ich komme darauf spéter noch einmal zuriick.

Ich méchte an dieser Stelle noch kurz die Frage streifen, wie lange die
Sporen ihre Keimfihigkeit behalten. BucaTIEN (1887) gibt an, daf nur
bis 20 Tage alte Sporen noch entwicklungsfihig gewesen sind. Das wire
wenig im Vergleich zur Dauer der Keimfahigkeit mancher Farnsporen,
die jahrelang erhalten bleibt (vgl. Dopp 1927). Auch die Keimzest ist ab-
héingig von dem Alter der Sporen. Ich habe Sporen von Equisetum sil-
vaticum am 16. VII. 1929 vormittags gesammelt und einige sofort aus-
gesit. Die iibrigen wurden in einem sterilen Glasrohrchen aufbewahrt
und alle 3 Tage wieder einige von ihnen zur Aussaat gebracht. In einer
Tabelle habe ich das Datum der Aussaat und den Beginn der Keimung
eingetragen.
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Tag der Aussaat Tag der Keimung Alter der Spore Keimazeit
16. VII. 17. VIL 0 Tage 17 Stunden
19. VII. 21. VIL 3, 40 ”

22. VIL 24. VII. 6 2 Tage
25. VII. 28. VIL 9 3
28, VILI. 1. VIIL 12, 4
31. VIL 4. VIII. 15 ,, 4
3. V1IL 8. VIII. 18 5
6. VIIL — — 21, - -

Ehe ich zur Besprechung eines ganzen Entwicklungsganges iibergehe,
mdchte ich noch kurz auf die verschiedenen Moglichkeiten der ersten
Wandbildungen eingehen. Nach der ersten, uhrglasférmigen Wand kann
sich die zweite genau senkrecht zu ihr bilden, wie in Abb. 5 auf Tafel I
(2 Tage altes Keimstadium). Jede Tochterzelle kann sich jetzt wie in
Abb. 8 entweder selbstindig weiter entwickeln nach dem Gesetz der
rechtwinkligen Schneidung, oder es bleibt die eine Zelle im Wachstum zu-
riick (Abb. 7). Wand 2 wird dabei durch die rechte fortwachsende Zelle
beiseite gedringt. Es hat sich bereits eine neue Wand 3, die recht-
winklig auf 2 steht, gebildet. Eine andere Moglichkeit zeigen Abb. 6,
11 und 12. Hier wird die primére Prothalliumzelle durch eine Wand ge-
teilt, die parallel zu der uhrglasférmigen verlauft. Auch die nachsten
Winde kénnen wieder parallel dazu gebildet werden, wie es in Abb. 12
bereits 4 sind. Das ganze hat dann den ausgesprochenen Charakter eines
Zellfadens. Es kommt auch vor, daB die 3. Wand senkrecht auf 2 steht
(Abb. 6). Es kann ein gleichmafBiges Wachstum beider Tochterzellen ein-
setzen (Abb. 10), oder die Tochterzellen konnen sich getrennt weiter ent-
wickeln, so daf} eine Gabelung entsteht (Abb. 11). In dieser sind in den
beiden Gabelidsten schon 3 zur ersten parallele Wiride aufgetreten.
Abb. 13 zeigt einen besonderen Fall. Durch anomale Beleuchtung oder
durch Auftreten eines Hindernisses auf dem Substrat erfolgte das Wachs-
tum zuerst nach links und dann nach rechts vom priméiren Rhizoid aus.
Die bisher angefiihrten jungen Vorkeime hatten ein mehr flachenférmiges,
in manchen Fillen sogar fadenférmiges Aussehen. Ich fand sie haupt-
sichlich in den Kulturen von Equisetum silvaticum, wihrend fir Equi-
setum palustre schon friihzeitig korperlich aussehende Prothallien charak-
teristisch sind. In Abb. 14 und 15 handelt es sich um 10 Tage alte Vor-
keime von Equisetum palustre, bei denen die korperliche Form schon
deutlich zum Ausdruck kommt. Die Zellkomplexe 1, 2 und 3 in Abb. 14
und 1 und 2 in Abb. 15 haben sich aus den darunterliegenden priméren
Prothalliumzellen entwickelt. Abb. 9 zeigt einen ahnlichen Fall bei
Equisetum silvaticum. Es hat sich hier bereits ein zweites Rhizoid ge-

1 Viele Sporen keimten bereits nicht mehr.
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bildet, obwohl das Prothallium erst 5 Tage alt ist. Equisetum variegatum
zeichnet sich durch bedeutend grélere Zellen aus. AuBlerdem ist schon
von Anfang an eine reichliche Verzweigung charakteristisch (vgl. STREY)!.
Ich schlieBe mich dem Urteil friitherer Untersucher an, daf Beleuchtung
und Ernihrung fiir die verschiedene Entwicklung maflgebend sind, ver-
weise aber gleichzeitig auf die obige Aussage, daB ich bei Equisetum
palustre in den meisten Fallen die koérperliche Form beobachtet habe,
ganz gleich, ob die Kulturen gut oder schlecht ernahrt wurden.

2. Weiterentwicklung der Prothallien.
a) Schilderung der fortlaufenden Beobachtung mehrerer Vorkeime.
aa) Equisetum silvaticum .

Jeder Schilderung eines Entwicklungsganges geht eine Tabelle voraus,
aus der der Tag der Aufnahme und das Alter des Prothalliums zu ersehen
ist. Fir die erste Entwicklungsreihe habe ich ein Prothallium von
Equisetum silvaticum gewahlt, bei dem ich zwar die Beobachtung schon in
einem sehr frithen Stadium abbrechen mufte, das aber dafiir den Vorteil
hat, die Entstehungsweise liickenlos und anschaulich zu zeigen.

Equisetum silvaticum (Taf. I, Abb. 1a—15a). Ausgesit am 29.V. 1929.

Abbildung |Tag der Aufnahme| Alter in Tagen | Abbildung lTag der Aufnahme | Alter in Tagen

la 2. VI. 1929 4 9a 17. V1. 1929 19
2a 4. VI. 1929 6 10a 19. VI. 1929 21
3a 5. VL 1929 7 11a 21. VI. 1929 23
4a 7. V1. 1929 9 12a 23. V1. 1929 25
5a 9. VI. 1929 11 13a 25. VI. 1929 27
6a 11. VI. 1929 13 14a 27. VI. 1929 29
Ta 13. VI. 1929 15 15a 29. VI. 1929 31
8a 15. VL. 1929 | 17

In Abb. 1a besteht das Prothallium aus 3 Zellen und einem Rhizoid.
Die Zellwinde liegen parallel zueinander. Die vordere Zelle vergroflert
sich stark, es tritt eine parallele Wand auf, und auflerdem wird in der
priméren Prothalliumzelle eine schrige Langswand gebildet (Abb. 2a).
In Abb. 3 a hat sich die vorletzte Zelle lings geteilt und die Endzelle eine
von der Mitte der basalen Wand in einem Bogen nach links verlaufende
Wand bekommen. Von dieser aus bildet sich eine neue Membran nach der
Spitze (Abb. 4 a, a—a). Nachdem noch eine Querwand hinzugekommen
ist, haben wir statt der einen Endzelle nun 4 Zellen. Es setzt jetzt star-
keres Langenwachstum nicht nur an der Spitze ein, sondern auch die
weiter zuriickliegenden Partien strecken sich, so daBl in Abb. 6a in der
3. Zelle drei neue Querwinde zu sehen sind. Links von der mit a-—a be-
zeichneten Wand -— diesen Teil werde ich im folgenden mit Abschnitt I

1 W. Srrey, Dissertation. Marburg 1931.
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und den rechten Teil mit Abschnitt IT benennen — entstehen eine perikline
und eine antikline Wand, wéahrend auf der rechten Seite nur zwei peri-
kline auftreten (Abb. 6 a). Die Randzelle, die links auBlen liegt, wird in
Abb. 7a zweimal quer geteilt, dagegen der jetzt am vorderen Rand gelegene
Abschnitt in Abb. 8 a lings. Ungefahr dasselbe geschieht mit der mitt-
leren Randzelle — eine zweite Querteilung unterbleibt — so daB jetzt in
Abb. 8a in Abschnitt I an Stelle von zwei vier Vorderrandzellen getreten
sind. Auch im Abschnitt IT treten eine perikline und eine antikline Wand
auf und auBerdem zeigen sich in den weiter zuriickliegenden Zellen verschie-
dene Querwinde, deren Entwicklung aus den Abbildungen leicht abzu-
lesen ist. Von Abb. 9a an beginnen die Zellen am Rand stirker zu
wachsen als die in der Mitte. Wahrend in Abb. 10 a und 11 a die jiingeren
Zellpartien wenig Verdnderungen zeigen, beginnt plétzlich weiter zuriick
die Zelle x sich lebhaft zu teilen und vom Substrat fort schrig nach oben
zu wachsen. Wir beobachten zunichst eine Quer- (perikline, Abb. 10 a)
und eine Léngsteilung (antikline, Abb. 11a) und in Abb. 12 a noch
weitere Querteilungen. Die einzelnen Quersegmente werden verschie-
dentlich noch lings aufgeteilt. Das ganze wird jetzt immer uniiber-
sichtlicher (Abb. 13 a—15 a). Einige Zellkomplexe runden sich ab, und
es hat den Anschein, als ob aus ihnen neue Lappen hervorwachsen
wollten. An der Basis haben sich einige Zellen nach vorn geschoben und
bilden einen kleinen Lappen (Abb. 13 a—-15a). Durch das Wachstum
schrag nach oben, dem Mikroskop zu. wird die Beobachtung erschwert.
Ich habe trotzdem versucht, einige genetische Linien herauszufinden, die
ich mit verschiedener Markierung eingetragen habe.

Ich mochte jetzt wieder auf das Wachstum am vorderen Ende zu-
riickkommen. Dadurch, dafB} die seitlichen Zellpartien schneller wachsen
als die mittlere Zone, wird der urspriinglich konvexe Rand des Prothal-
liums umgewandelt in einen konkaven. Im Endstadium haben wir dann
zwei Gabeldste (Abb. 14 a und 15 a). Die Bildung von neuen Winden
bleibt nicht nur auf die Flanken beschrankt, sondern auch das mittlere
Areal wiachst noch in die Lange und Breite. Betrachten wir zunéachst
Abschnitt I. In Abb. 11 a bestand der zwischen den Antiklinen a—a
und b—>b liegende Komplex aus drei Zellen, einer inneren und zwei
Randzellen. Die innere Zelle erfihrt bis Abb. 15 a keine weitere Teilung
mehr, die beiden Randzellen bekommen Querwinde, so daB vier Zellen
aus ihnen entstehen. Die beiden, die am Rande liegen, werden noch-
mals langs geteilt. Wir haben jetzt vier neue Randzellen, ihnen schlieen
sich die zwei mittleren Zellen an, die dann an die eine Innenzelle grenzen.
In Abb. 15 a zeigen sich in zwei von den Randzellen schon wieder Quer-
teilungen. Hier ist also die rechtwinklige Schneidung, das Aufeinander-
folgen von Periklinen und Antiklinen regelmiflig durchgefiihrt. Das-
selbe ist in Abschnitt IT zu beobachten. An Stelle der beiden Randzellen
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Y und Y’ in Abb. 12a sind in Abb. 13 a drei, in Abb. 14 a vier und in
Abb. 15 a sechs getreten. Verfolgt man dieses Areal von den Randzellen
aus nach innen, so stoBlen immer je zwei Randzellen auf eine Innenzelle,
je zwei Innenzellen wiederum auf nur eine Zelle, und schlieSlich haben
wir als Abschlufl dieses Systems die Zelle M (Abb. 15 a). Nicht ganz so
regelmiBig und auch nicht so zahlreich waren die Teilungen in dem links
von der Antikline b—b gelegenen Abschnitt. Die Wandfolge 148t sich aus
den Abbildungen ablesen.

Im folgenden will ich den Entwicklungsgang eines Prothalliums von
Equisetum stlvaticum beschreiben, das durch sein auflerordentlich ge-
ringes Breitenwachstum auffidllt. Obwohl ich solche Prothallien mehr-
fach gefunden habe, miissen sie als regelwidrig angesehen werden.

Equisetum silvaticum (Taf. II, Abb. 1—20). Ausgesiat am 10. VI. 1929.

Abbildung |Tag der Aufnahme | Alter in Tagen | Abbildung |Tag der Aufnahme| Alter in Tagen
1 25. VI. 1929 15 11 26. VIL 1929 46
2 29. VI. 1929 19 12 31. VIL 1929 51
3 4. VII. 1929 24 13 8. VIIL. 1929 59
4 10. VII. 1929 30 14 10. VIII. 1929 61
5 12. VIL. 1929 32 15 12. VIII. 1929 63
6 15. VII. 1929 35 16 16. VIIIL. 1929 67
7 17. VII. 1929 37 17 19. VIIL. 1929 70
8 19. VII. 1929 39 18 26. VIII. 1929 7
9 21. VII. 1929 41 19 30. VIIL 1929 81

10 23. VII. 1929 43 20 5. IX. 1929 87

Ich beginne in Abb. 1 mit einem Stadium, das in der Aufsicht fiinf
Zellen und drei Rhizoide zeigt. Durch das Auftreten neuer Querwinde
wird ein ausgesprochener Zellfaden gebildet. In Abb. 3 beobachten wir
aufler Zellvergroferung zwei weitere Querteilungen. Die vorletzte Zelle
teilt sich langs und ihre linke Tochterzelle zerfillt in zwei Zellen, die in
Abb. 4 stark in die Linge gewachsen sind und mehrere Querwande auf-
weisen. Erst von Abb. 5 ab beginnt das Prothallium etwas breiter zu
werden. Durch das Auftreten der Lingswand a—a und einer Querwand
wird die Endzelle x gebildet. die sich in Abb. 6 bereits in fiinf Zellen auf-
geteilt hat. Die iibrigen Teilungsvorgéinge in den Zellen links und rechts
von der Antikline a—a sind aus den Abbildungen ersichtlich. Vielleicht
wire noch das Auftauchen einiger Zellen an der linken Kante (Abb. 6—9)
infolge einer kleinen Drehung des Prothalliums nach rechts hervorzu-
heben. Zum Teil verschwinden diese Zellen wieder in den Abb. 10 und 11,
weil eine Riickdrehung erfolgt.

Das Prothallium beginnt sich zu gabeln. In Abb. 7 sieht man schon
eine Einbuchtung, und in Abb. 8 ist der links von der Wand a—a gelegene



12 J. Rumberg: Entwicklungsgeschichte der Prothallien

Teil zu einem kleinen Ast ausgewachsen, dessen Entwicklung ich zu-
néchst weiter beschreiben will. Der ganze Ast wird zuerst schief quer-
geteilt. Senkrecht auf der Querwand stehen zwei Langswinde, es werden
also drei Randzellen gebildet. Die unterste von ihnen vergréfert sich
stark, erfahrt aber keine Teilung mehr und wird durch das Wachstum
der oberen Zellen zur Secite gedrangt. Die beiden anderen Randzellen
bekommen je eine Quer- und die beiden entstehenden vorderen Zellen je
eine Langswand. Von den jetzigen vier Randzellen werden drei wieder
quer und lings geteilt (Abb. 10 und 11). Wachstum findet jetzt nur noch
an der Spitze statt. Von den neu gebildeten Randzellen werden die
untersten ebenfalls auf die linke Seite geschoben. Dort strecken sie sich
noch etwas, aber weitere Teilungen unterbleiben (Abb. 10—16). Nur die
Zellen, die aus der oberen Randzelle von Abb. 9 hervorgegangen sind,
bleiben in Tatigkeit und bilden von Abb. 14 ab den iibrigen langen Teil
des Astes. Den Entwicklungsgang der einzelnen Zellen kann man hier
nicht ganz klar verfolgen, da sich das Prothallium infolge seiner aufler-
ordentlichen Linge zu drehen beginnt. Man erkennt diese Drehung
leicht daran, daB3 Zellwinde, die in fritheren Stadien in der Mitte des
Prothalliums lagen, gegen den Rand verlegt werden, oder gar hinter der
Kante verschwinden, wahrend auf der anderen Seite neue Wiande auf-
tauchen. Von Abb. 14 ab macht z. B. die Spitze des Prothalliums eine
ganze Drehung. Man sieht, daB die linke Flanke von Abb. 13 in Abb. 14
und 15 nach rechts und die rechte Flanke in Abb. 13 nach unten sich ge-
dreht hat. Die Prothalliumspitze wird also in Abb. 14 von der Seite ge-
sehen. In Abb. 15 beginnt die Spitze sich nach rechts umzulegen. In
Abb. 16 kann man daher wieder direkt auf die Fliche —- die urspriing-
liche Unterseite — sehen.

Der alteste fadenférmige Teil des Prothalliums hat sich bis Abb. 11
noch etwas gestreckt. AuBerdem haben sich mehrere Rhizoiden ent-
wickelt. Da aber von Abb. 12 ab keine Verinderungen mehr zu beob-
achten waren, habe ich diesen Teil in den folgenden Abbildungen fortge-
lassen. Ebenso zeigte der linke Ast von Abb. 17 ab kein weiteres Wachs-
tum und konnte deshalb bei den folgenden Zeichnungen unberiicksichtigt
bleiben.

Auch bei dem rechten Aste geht der groB3te Teil aus den ganz rechts ge-
legenen Randzellen hervor. Die in Abb. 7 links von der Antikline b-—b
liegende Randzelle bekommt in Abb. 8 nochmals eine Quer- und Lings-
wand. Damit ist die Entwicklung fiir dieses Areal abgeschlossen. Aus
den beiden Randzellen rechts von der Antikline 5—b entstehen durch eine
Langsteilung drei Zellen (Abb. 8), von denen die linke durch das schnelle
Wachstum der beiden anderen zur Seite gedriangt wird. Es erfolgen noch
einige Querteilungen, wihrend im iibrigen Zellvergroferung zu bemerken
ist. Die Zelle, die ganz rechts auflen liegt (Abb. 8), wird in Abb. 13 ein-
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mal und in Abb. 15 ein zweites Mal quergeteilt. Die Zellen bleiben aber
schmal, selbst die in Abb. 16 auftretenden Langsteilungen #ndern nichts
mehr an ihrer Form. Die mittlere Randzelle (Abb. 11) iibernimmt allein
die Entwicklung des ganzen Astes. Sie erfahrt in Abb. 12 eine Quer-
teilung. Darauf folgt eine antikline Wand, die ich mit — . . — bezeichnet
habe (Abb. 13). Links von ihr treten drei Querwéinde auf (Abb. 15),
nachtraglich werden noch Léngswinde eingeschoben (Abb. 16). Dieser
Zellkomplex wird jedoch immer schmaler. Er streckt sich stark und
schlieft in Abb. 16 mit einem Hocker ab. Rechts von der Zellwand
— . . — bildet sich noch ein Periklinen-Antiklinenpaar, aber das regel-
maBige Wachstum ist auch hier bald zu Ende. Es entsteht ein schmaler
Lappen, dessen Entwicklung man nicht genau verfolgen kann, da er nur
in der Seitenansicht zu sehen ist.

Von Abb. 16 ab beginnt plotzlich die Innenzelle Y sich auffallend
zu verandern. In Abb. 18 erhebt sich iiber die Oberfliche des Prothal-
liums ein kleiner Hocker, der in Abb. 20 bereits zu einem vielzelligen
Lappen herangewachsen ist. An seiner Basis werden zwei Rhizoide
sichtbar. Da er aufwérts gerichtet ist, lafit er sich mit dem Mikroskop
nicht weiter untersuchen.

Das ganze Prothallium zeigt eine ungewohnlich langgestreckte,
etiolierte Form, wie man sie haufig bei schlechter Beleuchtung oder bei
dichter Aussaat findet. Rechtwinklige Schneidung tritt zwar auch hier
auf, aber nicht so, daB perikline und antikline Wénde regelméBig mit-
einander abwechseln.

Der letzte von mir verfolgte Entwicklungsgang von Equisetum sil-
vaticum, bei dem das Auftreten eines mehrschichtigen Gewebes von
Interesse ist, das nacheinander verschiedene Lappen ausbildet, soll nur
kurz geschildert werden. Wiahrend der ersten Zeit war die Beleuchtung
fiir dieses Objekt sehr ungiinstig. Die Keimung ging deshalb sehr lang-
sam vor sich.

Equisetum silvaticum (Taf. I, Abb. 1—19). Ausgesit am 29. V. 1929,

Abbildung lTag der Aufnahme| Alter in Tagen | Abbildung | Tagder Aufnahme | Alter in Tagen
1 25. VI. 1929 27 11 10. VIII. 1929 73
2 2. VII. 1929 34 12 12. VIIL. 1929 75
3 8. VII. 1929 40 13 16. VIII. 1929 79
4 15. VII. 1929 47 14 19. VIII. 1929 82
5 19. VIIL 1929 51 15 23. VIIL. 1929 86
6 23. VIL 1929 55 16 28. VIIL 1929 91
7 29. VII. 1929 61 17 30. VIII. 1929 93
8 1. VIIL. 1929 64 18 2. IX. 1929 96
9 5. VIIL 1929 68 19 5. IX. 1929 99

10 8. VIII. 1929 71
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Abb. 1 zeigt das 27 Tage alte Prothallium in noch recht kiimmer-
licher Form. Das priméare Rhizoid ist vertrocknet, zwei neue sind bereits
ausgebildet (Abb. 2). In den Abb. 1-—4 wachsen zwei diinne Zellfaden
aus dem wenigzelligen Vorkeim heraus. Das gibt dem Ganzen ein sehr ab-
weichendes Aussehen. Wahrend der linke Zellfaden sich nur noch wenig
verandert, entsteht ungefahr in der Mitte des rechten an der schragen
Liangswand 1 ein Hécker (Abb. 5), der in den folgenden Abbildungen zu
einem fast horizontal dem Substrat aufliegenden Lappen auswichst
(Abb. 6—10, Lappen I). Gleichzeitig beobachten wir oberhalb der Quer-
wand 2 (Abb. 6, 7 und folgende) eine rege Zellteilung, die zur Bildung
eines kleinen Gewebepolsters fithrt. Man kann dabei im Anfang deutlich
drei Zellkomplexe y; (—— =), ¥y (= -—) und y; (—-—) unterscheiden
(Abb. 9 u. f.). Spitere Stadien lassen nicht mehr die Grenzen dieser Ab-
schnitte erkennen (Abb. 15—19). Aus diesem meristemartigen Gewebe
entwickeln sich drei Lappen: y, (— — —) und y; (——) in Abb. 10 und ys
(....)in Abb. 13. Zu einem vierten Lappen wachst eine Zellschicht aus,
die unter diesem Gewebepolster liegt und in den Abbildungen mit x be-
zeichnet worden ist.

Lappen ¥, ist nur von der Flanke sichtbar. Von Abb. 14 ab sind in
ihm deshalb keine weiteren Teilungen zu erkennen. ys erscheint zum
erstenmal in Abb. 13. Nach wenigen Tagen sind bereits sieben Zellen ent-
standen, die sich in Abb. 15 noch um ein Vielfaches vermehrt haben. In
den Abb. 18 und 19 ist die Flache bereits so gro3 geworden, daf der dar-
unter liegende Lappen z fast nicht mehr zu sehen ist. Eine besondere
Bedeutung kommt y; zu. Es handelt sich hierbei nicht um ein flichen-
haftes Gebilde, wie bei den Lappen x und y,, sondern um einen Zell-
korper. Die Entwicklung dauert daher auch linger als die Ausbildung
eines einschichtigen Lappens (vgl. y5 von Abb. 10—19 mit »s von Abb. 13
bis 18). In dem Zellkorper treten anfangs zwei Langs- und mehrere Quer-
teilungen auf (Abb. 15 und 16). Spiter beobachtet man die verschie-
densten Zellbildungen, die sich im einzelnen nicht genau verfolgen lassen.
Der basale Teil streckt sich stark in die Lange, und die Spitze beginnt von
Abb. 19 ab mit Antheridienbildung (an).

bb) Equisetum palustre.

Die erste Serie von Equisetum palustre zeigt die Entwicklung eines
mehr korperlichen Prothalliums. Die Beobachtung alterer Stadien bot so
grofB3e Schwierigkeiten, dafl an manchen Stellen die Entwicklung von Neu-
bildungen nicht zu verfolgen war.

Anfangs wuchs das Prothallium -— wie die Prothallien in fast allen
Aussaaten von Equisetum palustre des Jahres 1929 —- nur sehr langsam.
Abb. 1 zeigt ein wenigzelliges Stadium. Das erste Rhizoid ist noch vor-
handen und ein weiteres auf der Oberfliche der zweiten Zelle in Bildung
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Equisetum palustre (Taf. IV, Abb. 1—21). Ausgesit am 1. VI. 1929.

Abbildung | Tagder Aufnahme | Alter in Tagen | Abbildung ‘Tag der Aufnahme | Alter in Tagen
1 28. VI, 1929 27 12 26. VII. 1929 55
2 4. VII. 1929 33 13 30. VII. 1929 59
3 9. VII. 1929 38 14 1. VIII. 1929 61
4 13. VII. 1929 42 15 1 5. VIII. 1929 65
5 15. VII. 1929 44 16 { 9. VIII 1929 69
6 17. VIIL. 1929 46 17 ‘ 14. VIII. 1929 74
7 19. VII. 1929 48 18 | 18. VIIL 1929 78
8 21. VIL. 1929 50 19 | 23. VIIL. 1929 83
9 22. VII. 1929 51 20 | 26. VIIL 1929 86

10 23. VII. 1929 52 21 1 28. VIII. 1929 88
11 24. VII. 1929 53 1

begriffen. In Abb. 2 ist die Endzelle durch zwei Querwinde aufgeteilt.
AuBlerdem wird in dieser und der folgenden Abbildung eine Zellschicht
sichtbar, die sich unter den priméaren Zellen nach rechts hervorschiebt.
Man muB sich also das Prothallium bereits mehrschichtig vorstellen.

Die weitere Entwicklung geht so vor sich, daB an der Spitze oder an
den Flanken neue Zellen auftreten, deren Bildung man im einzelnen
wegen der Mehrschichtigkeit nicht beobachten kann (Abb. 4). In Abb. 5
und den folgenden wachsen diese Zellen zu drei Lappen heran: 2, (— . —),
%y (———) und x;3 (— .- —). 23 wird anfangs von z, teilweise iiberdeckt.
In Abb. 12 und 13 legt sich x, zur Seite. Dadurch wird der flach auf dem
Substrat liegende hintere Lappen z; mit seinen beiden zipfelférmigen
Nebenlappen ganz sichtbar. Die Aste sind einschichtig. Nur am Grunde,
wo sie miteinander verwachsen sind (namentlich 2, und «;), bilden sie ein
dickfleischiges Gewebe. Die Entwicklung ihrer Zellwéinde kann man von
Abbildung zu Abbildung ablesen. In dem Horizontallappen x; sind
auflerdem genetische Linien eingetragen worden.

Der Zellkorper, aus dem die drei Arme hervorgewachsen sind, dndert
sich auf seiner Oberfliche nur wenig. Einige Rhizoiden treten neu auf.
Im iibrigen findet ZellvergroBerung statt. Wichtiger ist das Erscheinen
einiger neuer Zellen rechts von a3 (Abb. 13). Ob diese Zellen (x,) aus dem
Lappen z; herausgewachsen sind, oder ob sie auch an dem Gewebekorper
entstanden sind, an dem die drei anderen Lappen gebildet wurden, lie3
sich nicht genau feststellen. Beim vorsichtigen Umdrehen des Prothal-
liums konnte ich an der Basis nur ein dickfleischiges Gewebe beobachten.
Es hat zunichst den Anschein, als ob auch x, zu einem flichenférmigen
Lappen heranwachsen wollte. Aber schon Abb. 15 und 16 lassen an den
viel kleineren, aber prall gefiillten Zellen erkennen, daf es sich hier um
ein Gewebepolster handelt, von dem an verschiedenen Stellen und nach
verschiedenen Richtungen hin Lappen ausgebildet werden. In den Ab-
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bildungen lief} sich das weniger gut darstellen. Die Zellen der senkrecht
nach oben wachsenden Lappen wurden verzerrt gezeichnet. Hiufig
muBten die Lappen gewaltsam ein wenig zur Seite gelegt werden, damit
eine Aufnahme mit dem Zeichenapparat iiberhaupt méglich war. Der
erste vertikale Lappen an z, tritt in Abb. 15 (y,) auf, der néichste bildet
sich in Abb. 17 (y,), und schlielich entsteht ein dritter in Abb. 20 (y,).
Am rechten Thallusstiick entwickeln sich verschiedene unregelmifBige
Zipfel.

Die priméren Prothalliumzellen und der Lappen z, zeigen von Abb. 17
ab keinerlei Veranderung mehr. Sie wurden deshalb bei den folgenden
Zeichnungen nicht mehr beriicksichtigt. Auch z, ist in ein Dauergewebe
iibergegangen, wahrend «; unnatiirlich in die Lange wachst (Abb. 21).

" Indlteren Stadien hatten sich die Lappen auf dem rechten Thallusteil
(x4) derart vermehrt, daB eine iibersichtliche Zeichnung nicht mehr an-
zufertigen war. Aber der ganze Habitus des Vorkeims, namentlich des
zuletzt beschriebenen Gewebes x4, 148t schon jetzt erkennen, daf} er in
einem spateren Stadium Archegonien tragen wird. Tatsachlich wurde
durch weitere Beobachtung festgestellt, daB z;, x, und x; sterile Thallus-
lappen blieben, wahrend auf x, sich Archegonien bildeten. Im zweiten
Teil der Arbeit soll auf ihre Entwicklung niher eingegangen werden.

Equisetum palustre (Taf. V, Abb. 1—14). Ausgesit am 1. VI. 1929.

Abbildung |Tag der Aufnahme| Alter in Tagen | Abbildung | Tagder Aufnahme | Alter in Tagen
1 30. VI. 1929 29 8 25. VII. 1929 54
2 4. VII. 1929 33 9 27. VII. 1929 56
3 7. VII. 1929 36 10 2. VIII. 1929 62
4 13. VII. 1929 42 11 6. VIII. 1929 66
5 16. VII. 1929 45 12 13. VIII. 1929 73
6 20. VII. 1929 49 13 21. VIII. 1929 81
7 23. VII. 1929 52 14 31. VIII. 1929 91

Die Entwicklung eines Prothalliums von der Spore an zu verfolgen,
war mit groBlen Schwierigkeiten verbunden. Es wurden oft gleich nach
den ersten Teilungsstadien unregelmaflige Zellkorper gebildet, die sich
fir die Untersuchung nicht eigneten. Gelegentlich habe ich Prothallien
weiter verfolgt, deren erste Entwicklungsstufen mir nicht bekannt waren,
und die erst spiter, wenn sie zu flichenhaftem Wachstum iibergingen,
gut zu beobachten waren. Tafel V zeigt einen solchen Vorkeim von
Equisetum palustre. Aus der Spore ist hier bald ein klumpiger Zellkérper
gebildet worden. der zu einem schon teilweise mehrschichtigen Zylinder
ausgewachsen ist (Abb. 1). Das erste mit dem Zeichenapparat aufge-
nommene Stadium (Abb. 1) zeigt, daB jetzt das Prothallium beginnt,
sich flachenférmig auszubreiten. In dem spatelférmigen Endlappen sind
die beiden Antiklinen a—--a und b —b aufgetreten, zwischen denen bereits
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eine Perikline und eine neue Antikline c—c entstanden ist. In Abb. 2 ist
die Langswand a—a mehr nach rechts gedrangt worden. Links von ihr
ist eine neue Antikline d—d aufgetreten. Den vier Winden a, b, ¢ und d
kommt eine besondere Bedeutung zu, denn sie treten in allen Abbil-
dungen deutlich hervor. Die zwischen ihnen liegenden Zellflichen habe
ich mit I, IT, ITI, IV und V benannt (Abb. 3). Der Vorkeim beginnt friih-
zeitig sich zu gabeln (Abb. 5). Die Segmentwande a—a, c—c und b—b
verlaufen in den rechten Ast, wihrend d—d beinahe in der Bucht miindet.
Die Teilungsvorgange in den fiinf Segmenten verlaufen so, dafl meistens
perikline und antikline Winde miteinander abwechseln, wodurch eine
fiacherformige Verbreiterung des ganzen Prothalliums herbeigefiihrt wird.
Es kann aber auch der Fall eintreten, daB3 entweder auf eine Perikline
noch einmal eine solche folgt, oder dafl in manchen Randzellen bogen-
formige Winde angelegt werden. Die vorderen Randzellen wachsen von
Abb. 8 ab nicht mehr gleichmaBig schnell. An mehreren Stellen herrscht
sogar vollkommener Stillstand in der Entwicklung, so da} ein &dlteres
Stadium stark gelappt erscheint (Abb. 13). Am regelméafigsten ist das
Segment ITI ausgebildet, das den groften Lappen hervorgebracht hat
und an seiner linken Flanke mit der Antheridienbildung beginnt.

Es soll nun eine genaue Beschreibung von einzelnen Abschnitten er-
folgen. Ich beginne mit Segment ITI. Nach einigen vorhergegangenen
Querteilungen tritt hier in Abb. 5 die erste antikline Wand (1) auf. Die
beiden gleich grofen Tochterzellen werden durch je eine Perikline geteilt,
(Abb. 6), und die dadurch entstandenen Randzellen werden wieder durch
eine Antikline in je zwei Zellen zerlegt, die die eben beschriebene Teilungs-
weise wiederholen (Abb. 6—8). Bisher lagen samtliche Randzellen unge-
fahr auf gleicher Hohe. Von Abb. 9 ab beginnen die Stellen, an denen die
Hauptsegmentwinde a—a, c—c und die Antikline 1 die Auflenwand be-
riithren, im Wachstum zuriickzubleiben. Die zwischen diesen Punkten
liegenden Zellen wachsen weiter. Besonders die in der Mitte zeigen grofe
Wachstumsintensitat. Sie nimmt nach beiden Seiten hin ab (nach rechts
etwas starker), steigt dann an beiden Flanken wieder etwas an;, um schlief3-
lich bei den Segmentwéinden a—a und ¢—c fast auf 0 herabzusinken. Da-
durch kommt die gelappte Form zustande, die wir in Abb. 13 sehen. Der fiir
das ganze Segment ITI geschilderte Teilungsmodus kehrt in den einzelnen
Lappen des Randes wieder. Verfolgt man beispielsweise die periklinen’
und antiklinen Wiande in den grofilen Mittellappen hinein (Abb. 13
und 14), so kann man eine 8—9fache Aufeinanderfolge bemerken. Da-
gegen treten an den Stellen mit geringerem Wachstum nur noch Quer-
wande auf, zwischen die ab und zu eine Langswand geschoben wird.
Wenn wir uns die Randzellen rechts von der Antikline 2 in Abb. 7 an-
sehen, so beobachten wir, daB sie durch eine Querwand in eine untere und
eine obere Zelle geteilt werden (Abb. 8). In der oberen wird von der Quer-

Planta Bd. 15. 2
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wand aus nach der Antiklinen 2 eine kurze bogenférmige Wand angelegt,
auf die eine Antikline folgt (Abb. 9). Wenn die beiden Randzellen jetzt
Teilungen nach dem System der rechtwinkligen Schneidung durch-
fithrten, wire ein bilateral-symmetrischer Lappen zu erwarten. Es zeigt
sich aber, daB nur die obere Randzelle quer und lings geteilt wird und von
den so entstehenden Randzellen ebenfalls wieder nur die obere Zelle die
beiden Teilungen erfahrt. Wachstum findet also im wesentlichen nur an
der linken Flanke statt (Abb. 8—13). Betrachten wir noch kurz die Ver-
héiltnisse in dem groBlen Mittellappen (Abb. 13 und 14). Er ist aus den
zwischen den Antiklinen 1 und 3 gelegenen Randzellen in Abb.9 hervor-
gegangen. Spiter differenziert er sich in mehrere Teile. Der Zellkomplex,
der von den Langswéanden 3 und 5 begrenzt wird (Abb. 13 und 14), geht in
ein meristemartiges Gewebe iiber, von dem man Antheridienentwicklung
erwarten kann. Der gro3e Endlappen der Abb. 14 entwickeit sich aus der
dreieckigen Randzelle zwischen Wand 4 und 5 (Abb. 9). Die Aufteilung
erfolgt zunichst durch eine von 5 nach dem AuBenrand verlaufende
Wand (Abb. 9). Erst dann treten in gewohnlicher Weise Periklinen und
Antiklinen auf. Auch hier ist rechtwinklige Schneidung nur in der Mitte
regelmiBig durchgefiihrt. Die Zellen, die zwischen den Antiklinen 1
und 4 liegen, zeigen dieselbe Teilungsweise, wie ich sie oben schon be-
schrieb: von zwei entstandenen Randzellen bildet immer nur eine peri-
kline und antikline Wénde aus. Man sieht verschiedentlich in diesem
Abschnitt, dafl in den Randzellen auch schriag nach auBlen verlaufende
Wainde auftreten konnen (Abb. 12 und 13).

Ich gehe nun zur Beschreibung des Segmentes I iiber. Wihrend in
den iibrigen Segmenten anfangs nur perikline Wande zur Ausbildung
kommen, tritt hier schon in Abb. 3 ein Paar perikliner und antikliner
Wainde auf. In Abb. 4 folgt ein zweites in der dulleren Randzelle, so daf3
jetzt das ganze Segment in einen inneren und drei nach dem Rand zu ge-
legene Teile zerlegt wird, die ich als Untersegmente I a, b und ¢ be-
zeichnen mdochte (Abb. 4). Die Hauptsegmentwand d-—d bleibt im
Wachstum zuriick. Es setzt die schon oben erwihnte erste Gabelung ein.
Die Antikline 1 (Abb. 6), die bisher den Aulenrand des Gabelastes fast
in seiner Spitze erreichte, wird durch das eintretende Breitenwachstum
des Untersegmentes b nach rechts gedringt. Ihre Kriitmmung kommt in
Abb. 8 am stirksten zum Ausdruck, a6t aber in den folgenden Abbil-
dungen infolge Streckung des oberen Teiles wieder nach. Die Aufteilung
des Untersegmentes a erfolgt durch mehrere Querwinde und durch zwei
Paare von Periklinen und Antiklinen. Vom Untersegment b, das zwi-
schen den Antiklinen 1 und 2 liegt, wird in der Hauptsache der ganze
Lappen gebildet. Durch eine bogenférmig von der Antikline 1 zum
Auflenrand verlaufende Wand wird die Zellvermehrung eingeleitet
(Abb. 6). Durch das Erscheinen zweier perikliner Wande werden zwei
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Randzellen abgeschnitten, die langs und in Abb. 7 bereits wieder quer-
geteilt werden. Die Querwand der am weitesten rechts gelegenen Zelle
(Abb. 7) stoBlt auf den Auflenrand. Es werden dadurch, wenn wir zu-
nachst nur diese eine Zelle weiter beobachten, zwei neue Randzellen ge-
bildet, die ihrerseits wieder periklin und aufen aucl. antiklin geteilt wer-
den (Abb. 9). Schon in Abb. 8 und 9 wolbt sich dieser Zellkomplex vor
und wachst von Abb. 11 ab unter Bildung neuer Wénde zu einem Zipfel
aus. Auch in den weiter zuriickgelegenen Zellen, die diese Streckung mit-
machen miissen, werden nachtriglich neue Wande eingeschoben.

Wir wenden uns jetzt wieder den iibrigen drei Randzellen (Abb. 7,
Untersegment b) zu. In Abb. 8 beobachten wir bei ihnen eine nochmalige
Langsteilung. Leider beginnt von nun an eine unregelmaflige Entwick-
lung dieser sechs Randzellen. Die beiden mittleren bleiben im Wachstum
zuriick, die eine bekommt noch eine Perikline und eine Antikline, wih-
rend die andere nur eine antikline Wand aufweist, der erst spéter in
Abb. 10 eine zweite Wand folgt. Die iibrigen vier Zellen zu beiden Seiten
wachsen weiter. Es werden zwei Lappen gebildet, die nach dem be-
kannten Schema aufgeteilt sind. UnregelmaBigkeiten, bedingt durch das
Auftreten einer bogenférmigen Wand von einer Antikline aus zum
AuBenrand statt der Bildung einer Perikline und Antikline, finden sich
nur in dem rechten Lappen.

Vom dritten Untersegment ¢ ist wenig zu sagen. Auffallend ist nur die
Randverschiebung links von Abb. 4 ab. Es treten seitlich neue Zellen
auf, die bisher durch die Wolbung des Randes verdeckt waren. Die ersten
Langswinde laufen schrag von den periklinen Wanden aus zur Anti-
kline 2 (Abb. 7). An den Ansatzstellen neuer Wénde zeigen sich nach er-
folgter Streckung starke Knickungen. Mehr als bei den iibrigen Seg-
menten werden die zwischen den genetischen Linien liegenden Zell-
flichen aufgeteilt, jedoch ohne irgendwelche GesetzmaBigkeit Von
Abb. 9 ab lassen die Zellen am Auflenrand etwas regelmafBiger auf-
tretende perikline und antikline Wénde erkennen.

Auf die Segmente 11, IV und V méchte ich nur mit wenigen Worten
eingehen. Segment IT bildet in der Hauptsache den linken Rand des
rechten Gabelastes. Es ist, abgesehen von einem kleinen Zipfel, ein ein-
heitlicher Zellkomplex. Die erste Langswand ist eine bogenférmig von
der Antikline d—d nach dem Auflenrand hin verlaufende (Abb. 4). Die
beiden nachsten Antiklinen werden durch das Breitenwachstum, das
hauptsichlich im Segment III stattfindet, nach links gedrangt. Im
iibrigen zeigt die Aufteilung nichts Neues und la8t sich an Abb. 13 leicht
verfolgen.

Im Segment IV setzt nach einigen Querteilungen eine regelmaBige Bil-
dung perikliner and antikliner Wande ein, aber auch hier bleibt aufler
dem Ansatzpunkt der Hauptsegmentwand c¢—c noch ein zweiter Punkt

2%
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des Aulenrandes innerhalb des Segmentes im Wachstum zuriick. In-
folgedessen gabelt sich das Thallusstiick von Abb. 7 ab und bildet bis
Abb. 13 zwei michtige Lappen heran, die schon wieder anfangen, sich in
kleinere zu differenzieren.

Segment V hat sich am wenigsten entwickelt. Durch das tangentiale
Wachstum der angrenzenden Zellpartien wird das Segment immer mehr
nach rechts gedriangt und schon zeitig ausgeschaltet. Es treten deshalb nur
wenig neue Zellwéinde auf.

Betrachten wir nochmals im Uberblick das ganze Prothallium in
Abb. 13. Rein duberlich zeigt es mit den in der Natur gefundenen, die
als runde Kissen mit zahlreichen aufsitzenden Lappen beschrieben wer-
den, keine Ahnlichkeit. Aber gerade dadurch, daf} die bei der Beobach-
tung stérenden Assimilationslappen nicht auftraten, wurde es mdoglich,
die Entwicklungsweise festzustellen, die MACKEL (1924) bei im Freien
gefundenen Formen beobachtet hat. Spiter werde ich an Hand von
Schnitten denselben Teilungsmodus bei Vorkeimen nachweisen, die Zell-
korper sind.

b) Beschreibung dlterer Prothallien nach fixiertem Material.
aa) Vegetatives Gewebe.

Die Methode, ein und dasselbe Objekt lingere Zeit hindurch aufzu-
nehmen, ermoglicht eine viel exaktere Darstellung der Entwicklungs-
geschichte als die Kombination von Beobachtungen an mehreren. Die
fortlaufende mikroskopische Untersuchung derselben Pflanze ist im hie-
sigen Institut des 6fteren bei Farnprothallien und verschiedenen Moosen
mit Erfolg angewandt worden. Auch bei den besprochenen Entwick-
lungsreihen vom Schachtelhalm konnten wir die Keimung und die Art
des Wachstums, wie oben gezeigt wurde, in einigen Fiallen genau ver-
folgen. Aber es lassen sich immer nur die Veranderungen auf der Ober-
fliche zeichnerisch zum Ausdruck bringen. Ich habe schon verschiedent-
lich darauf hingewiesen, daB} Prothallien in manchen Fillen schr friih-
zeitig mehrschichtig werden. Die Verfolgung der Entwicklung der Zellen
der Unterseite ist dann so gut wie ausgeschlossen. Die Entwicklungs-
weise auch der Zellen der Oberseite kann man nicht mehr feststellen, so-
bald Lappen oder ganze Thalli sich vom Substrat aufrichten (Abb.1u.2).
Selbst im giinstigsten Falle muf nach etwa 2--3 Monaten die Dauerbeob-
achtung abgebrochen werden. Prothallien dieses Alters sind noch sehr ver-
schieden von den gro3ten im Freien gefundenen (Kasryap 1914, MACKEL
1924). Es mufite daher versucht werden, aus der Jugendform der Pro-
thallien die Endform zu ziehen, um den Anschlufl herzustellen. Da ich die
Ansicht GoeBELs (1918) teile, daf} es sich bei den im Freien gefundenen
Prothallien um alte und besonders gut ernihrte handelt. versuchte ich
schon im 1. Jahre, den besten Vorkeimen. die ich gezogen hatte. be-



von Equisetum silvaticum L. und Equisetum palustre L. 21

sonders gute Bedingungen zu bieten. Ich erreichte das dadurch, daB ich
einige iippige Vorkeime von Equisetum palustre (Sporenaussaat am
31. V. 1929) am 26. VIIL. 1929 auf einen neuen Nihrboden so iiber-

Abb. 1, Abb. 2,
Abb.1. Equisetum palustre. Abnorm gewachsenes Prothallium mit zahlreichen Rhizoiden. Vergr. 10,
Abb. 2. Equisetum palustre. Der ganze Thallus ist vom Substrat weg nach oben gewachsen.
Vergr. 5,5. (Mikrophot.)

Abb. 3. 10 Monate altes Prothallium von Equisetum palustre (von der Unterseite). Die
ticherformige Wachstumsweise schematisch angegeben. «a» = Archegon. [ = Lappen. Vergr. 22.

pflanzte, dafl jedes Exemplar einen grollen Entwicklungsraum hatte.
Nach 5—7 Monaten weiteren Wachstums entsprachen sie den im Freien
gefundenen (Textabb. 3) oder kamen zumindest ihnen sehr nahe. Bei
Abschluf3 der Arbeit stellte ich fest, daBl ScERATZ 1 Jahr vorher dasselbe
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mit Bquisetum arvense in Einzelkulturen erreicht hatte. Er benutzte als
Substrat sandigen Lehm. Seine Versuche mit Agar-Agar blieben erfolg-
los. Der Nachweis, daf3 ich in meinen Kulturen von Equisetum palustre
Prothallienformen erzielt hatte, die denen MACKELs von HEquisetum
arvense (vermutlich) glichen, lie sich durch anatomische Untersuchungen
ohne Schwierigkeit erbringen (vgl. MAckEL 1924, Abb. 5, 7 a und 9 mit
den Textabb. 4 und 6—8 meiner Arbeit). Eine Tatsache muf} einem spa-
teren Kapitel vorweg genommen werden, nimlich dafl diese Prothallien
entweder Zwitter waren oder nur die weiblichen Geschlechtsorgane
trugen.

Textabb. 3 zeigt eine Skizze von einem 10 Monate alten Vorkeim. Es
ist die Unterseite gezeichnet worden, die in diesem Falle mit Ausnahme
des ein wenig nach oben gekriimmten Randes dem Substrat flach auflag.
Die Rhizoiden sind der Ubersichtlichkeit wegen in der Abbildung weg-
gelassen. Die Bucht am hinteren Ende, die von MACKEL schon richtig ge-
deutet worden ist, lieBl noch die Reste des priméren Prothalliumfadens
erkennen. Im grofen und ganzen war der Vorkeim kreisférmig. Die
Peripherie zeigte nur wenig tiefe Einschnitte. Auf der Oberseite be-
fanden sich zahlreiche Lappen, die jingsten am vorderen Rand, die
grofleren nach der Mitte und der Bucht des Hinterrandes zu. Ihre Ent-
stehung soll spiter beschrieben werden. Nicht alle umgepflanzten
Prothallien erreichten die Endform, sondern sahen auch nach Monaten,
selbst wenn sie an GroBe erheblich zugenommen hatten, noch dhnlich
aus wie die jiingeren.

Eine groBlere Anzahl von Prothallien wurde horizontal, radial-lings
und tangential mit dem Mikrotom geschnitten. Trotzdem ich die Ob-
jekte mit Eosin vorgefarbt hatte, war es nicht immer méglich, die
Schnitte in der beabsichtigten Richtung zu fithren. Die Horizontal-
schnitte fielen meist schlecht aus. Textabb. 4 zeigt einen Horizontal-
schnitt durch ein Thallusstiick, das lappenartig vorgewachsen ist. In
ihm konnte ich die genetischen Linien ein grofles Stiick zuriickverfolgen.
Die Zellen z und 2’ und die Zellreihen a, b und ¢ haben urspriinglich eine
Zelle nahe dem Meristemrand des Prothalliums gebildet. Diese wurde
wahrscheinlich zunédchst lings geteilt (1). In der linken von den beiden
jetzt entstandenen Randzellen sehen wir zunichst eine Querwand (4)
auftreten. Das Wachstum wird in tangentialer Richtung so stark, dafl
eine neue Aufteilung in zwei Randzellen erfolgt (2). In der rechten
Randzelle beobachten wir ein gesteigertes Wachstum senkrecht zur
Peripherie. Die Folge davon ist die Bildung von zwei Querwinden
(B, C). Inzwischen ist die Ausdehnung in tangentialer Richtung wieder
so groBl geworden, daf} eine Liangswand (3) auftritt. In den beiden jetzt
gebildeten Randzellen folgen zunichst mehrere Querteilungen (in der
linken 3: D, E, F; in der rechten 2: D" und £’), darauf wiederum anti-
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kline Winde (4 und 5). Im linken Abschnitt sind die nachsten Teilungs-
winde nicht mehr genau zu erkennen. Erst am Thallusrande zeigt sich
wieder die gewohnliche Teilungsweise. Im rechten Abschnitt kann man
das Zellnetz noch weiter analysieren. Die Entwicklungsfolge der Winde
ist leicht aus der Abbildung abzulesen. Durch Verfolgung der Antikli-
nen 1 und 2 und Betrachtung der zwischen ihnen liegenden Zellen 146t
sich die von MACKEL als , ficherformig* bezeichnete Wachstumsweise
des Lappens erkennen.

Ich méchte noch kurz auf den Meristemrand aufmerksam machen, den
ich durch Einzeichnung des reichen plasmatischen Inhalts kenntlich ge-
macht habe. Er weist verschiedene Vorspringe auf, die sich zu Lappen
heranbilden werden, und Einschnitte mit geringerem Wachstum.
Textabb. 5 zeigt Querschnitte durch die Assimilationslappen, die ich
einem Schnitt dieser Horizontalschnittreihe entnommen habe.

Bei den Radialschnitten habe ich bessere Ergebnisse erzielt. In Text-
abbildung 6 ist ein fast median getroffenes Prothallium abgebildet. Un-
gefahr in der Mitte hat es sich stark nach oben gewélbt. Die Spitze liegt
wieder auf dem Substrat auf. An der Bauchseite sind im Schnitt meh-
rere Rhizoiden getroffen. Auf der oberen Seite entspringen Lappen, die
meistens schief geschnitten sind, da sie ja nicht immer senkrecht auf dem
Thallus sitzen. Textabb. 8148t die Lappenbildung noch besser erkennen.
Von Interesse war die Feststellung der Lage der Meristemzellen. Sie fin-
den sich, wie zu vermuten war, nur am Vorderende. Der Teilungsmodus
ist wieder der ficherformige. In Textabb. 6 habe ich die genetischen
Linien, soweit ich sie zuriickverfolgen konnte, eingetragen.

Bei A4 ist ein Archegon fast median geschnitten worden, bei C' der
Hals eines Archegons. Bei B hat sich ein Hocker mit einem Meristem ge-
bildet, das allmihlich anfingt, in Dauergewebe iiberzugehen. In
Textabb. 7 habe ich eine Randpartie in stirkerer Vergréferung noch-
mals gezeichnet.

Durch die Textabb. 4 und 6 -8 wire nachgewiesen, dafl neben der
dulleren Form auch die anatomischen Verhaltnisse bei den im Freien ge-
fundenen und den kultivierten Prothallien iibereinstimmen. An einer
Querschnittserie kann man die ungleiche Gréfle der Meristemzellen und
der alteren Prothalliumzellen beobachten. Wenn man beim Schneiden
von dem Vorderrand nach den dlteren Teilen des Vorkeims vorschreitet,
so zeigt Abb. 1 auf Tafel VI nur Meristemzellen. In Abb. 2 ist die
mittlere Zone bereits nicht mehr teilungsfihiges Gewebe, die Zellen
sind hier schon bedeutend grofler. Abb. 3 146t an der rechten Seite noch
zahlreiche Meristemzellen und die Bildung eines Archegons erkennen.
Abb. 4 zeigt fast nur Dauergewebe. Das Prothallium hat hier den groten
Durchmesser. Im letzten Schnitt (Abb. 5) treffen wir in der Mitte auf die
altesten Zellen des Vorkeims.
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Abb. 7. Randpartie eines

Equisetum palustre. Vergr. 90.

es Prothalliums von

Abb. 8 Lingsschnitt (Radial-) ein



26 J. Rumberg: Entwicklungsgeschichte der Prothallien

Nachdem ich diese Ubereinstimmung festgestellt hatte, setzte ich
Ende Mai 1930 eine neue Versuchsreihe an, um iiber das erste Auftreten
des Meristemrandes alterer Prothallien etwas mehr zu erfahren. Die Be-
obachtung alterer Stadien hatte mir gezeigt, dal man von dem meriste-
matischen Zellen bei der Aufsicht von oben kein klares Bild bekommen
konnte. Wenn auflerdem BucHTiEN (1887) sagt, dall ,,auf der Mitte des
Prothalliums . . . . auf der Schattenseite ein paar Zellen des hier schon
mehrere Zellagen dicken Vorkeims sich etwas vorwolben®, so konnte ich
annehmen, dal} bei meinen Objekten, die im Gegensatz zu den BucH-
TIENschen nicht die aufrecht stehende Form hatten, der Ursprung der
Meristemzellen auf der Unterseite zu suchen war. Tatsachlich zeigte
fixiertes Material aus dem 1. Jahr, welches ich am 24. VII1. 1929 aus den-
selben Schalen entnommen hatte, die spiter die @ippigen Wuchsformen
hervorbrachten, dall auf der Unterseite die ersten Anfange zu sehen
waren (am fixierten Material waren die teilungsfahigen Zellen sofort an
dem reichen Plasmainhalt kenntlich). Auf der Tafel VII sind in Abb. 4
und 5 zwei junge Vorkeime von Equisetum palustre gezeichnet, die unge-
fahr in ihrer Mitte die Meristemzellen erkennen lassen (mit starkerer Um-
rahmung angegeben). Sie sind hier schon eine Zeitlang in Titigkeit ge-
wesen. denn es hat sich bereits ein kleines Polster gebildet. Das tibrige
Gewebe mit den teilweise schon recht gut ausgebildeten Lappen stellt das
urspriingliche Prothallium dar, das sind die Zellen, die vorhanden waren,
ehe sich die meristematischen hervorwolbten. Ein etwas weiter vorge-
schrittenes Stadium zeigt Abb. 6 (ebenfalls Equisetum palustre). Die
Lappen 4 und B entsprechen wiederum den ersten Assimilationslappen,
oder wie BUCHTIEN sagt, den ,,auf der Lichtseite angelegten Lappen;
denn sie entstanden aus Oberflichenzellen. Am rechten Teil des Prothal-
liums sieht man den Meristemrand M und die von ihm hervorgebrachten
Lappen I, IT und III. Durch die ficherformige Wachstumsweise (siehe
radialen Langsschnitt, Textabb.6) werden die am Meristemrand entstehen-
den Lappen immer mehr nach der oberen Seite verschoben. Die Skizze auf
Tafel X, Abb. 8, welche von der Flanke aufgenommen ist, zeigt diese Auf-
richtung noch besser. Die jiingsten Lappen liegen in der Horizontalebene
(rechts im Bild), die nichsten in schrager Richtung nach oben, und die
altesten (links im Bild) haben Vertikalstellung eingenommen.

Bei der Versuchsreihe im Sommer 1930 stellte ich mir Kulturen mit
einer duflerst diinnen Agarschicht her, um die Entstehung des Meristems
auf der Unterseite durch den Nihrboden hindurch fortlaufend beob-
achten zu konnen. Ich habe leider mit dieser Methode nichts erreicht.
Entweder war die Beobachtung zu schwierig, oder aber es kam gar nicht bis
zur Bildung eines Meristems, weil die zu diinne Agarschicht eintrocknete.
Ich war deshalb darauf angewiesen, von Zeit zu Zeit einige Prothallien
aus den Schalen zu entnehmen. Dic Vorkeime von Equisetum palustre
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wuchsen im zweiten Sommer anfangs recht kiitmmerlich. Erst nachdem
sie mehrfach umgepflanzt waren, begannen sie mit einer kraftigen
Meristembildung, die ich nicht mehr zu Ende beobachten und daher
auch in dieser Arbeit nicht mehr beriicksichtigen konnte. Besser ent-
wickelte sich Equisetum silvaticum, woriiber ich mich besonders freute, da
ich im 1. Jahr nur wenig weibliche Prothallien von dieser Art beobachtet
hatte. Sie bildeten aber in der Mehrzahl nicht dem Substrat aufliegende
Formen, wie sie von Equisetum palustre her bekannt waren, sondern stan-
den fast aufrecht, wie BucHTIEN (1887. Abb. 122) beschrieben und auch

Abb. 9. Prothallium von Equisetum stlvaticuin. M = Meristemrand. Vergr. 45.

gezeichnet hat. Diese Abweichung von der Horizontalebene dndert je-
doch nichts an dem, was bisher iiber das Meristem gesagt worden ist.
Letzteres entsteht auch hier auf der morphologischen Unterseite. Sobald
ich die Vorkeime ein wenig nach vorn umlegte, erhielt ich die eben bei
Equisetum palustre beschriebene Vorkeimform. Beim Umpflanzen habe
ich wiederholt diese Methode angewandt. Ich konnte feststellen, daB die
Prothallien ungestort in der Horizontalebene weiter wachsen. Freilich
kreisrunde oder auch nur kreisdhnliche Polster wie bei Equisetum palustre
zu erhalten, ist mir bei Equisetum silvaticum nicht gegliickt. Sie zeigten
von Anfang an eine viel stirkere Verzweigung und besaflen zahlreiche,
recht grole Lappen (Textabb. 9) (vgl. auch Abb. 10). Auf Tafel VII ist
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in Abb. 1 ein 75 Tage alter Vorkeim von Equisetum silvaticum von seiner
Unterseite gezeichnet. Der gesamte Vorderrand wird von meristematischen
Zellen eingenommen, wihrend Abb. 2 ein gleichaltriges Objekt darstellt,
das zwei getrennt liegende meristematische Zonen aufweist. Dazwischen
befindet sich Dauergewebe. Beide Prothallien haben schon eine ganze
Anzahl Lappen hervorgebracht.

Ich méchte noch erwahnen, dal ich die von MAcKEL beschriebene
Form der Assimilationslappen (,,Tischbein ++ Platte) bei den Kultur-
prothallien nicht gefunden habe. Hier ist die Basis der Lappen mehrere
Zellenlagen breit und dick. Allmahlich geht der Lappen in ein einschich-
tiges Gewebe iiber, verbreitert sich aber immer mehr. Entweder schlieft
er dann mit einem stumpfen Ende ab, oder fingt an sich zu gabeln.

Diese Gabelaste konnen nochmals
Seitenzipfel bekommen.
Zellbaw und Rhizoiden. Die
Zelldifferenzierung steht bei den
Schachtelhalmprothallien auf ei-
ner niedrigen Stufe. Die meri-
stematischen Zellen sind klein und
sehr plasmareich, namentlich die
Zellen, die epithelartig um ein Ar-
chegon herumliegen. Die alteren
Zellen des Prothalliums stellen
typische Parenchymzellen mit ei-
nem diinnen,wandstindigen Cyto-
Abb. 10. Equisetum silvaticwm. Prothallium von plasmabelag und gUt 'sm.htb’aren
der Unterseite, den Meristemrand zeigend. Vergr. 14, Kernendar. In den Assimilations-
(Mikrophot.) lappen herrschen langgestreckte
und flache Zellen vor. Chloroplasten finden sich in ihnen besonders zahl-
reich, eigenartigerweise in benachbarten Zellen des 6fteren von sehr ver-
schiedener Gréfle. InTextabb.11 haben z. B. die Endzellen eines Lappens
bedeutend kleinere Chloroplasten als die nachstfolgenden Innenzellen.
Die Starkekorner waren meist zusammengesetzt (Textabb. 12).

Die Rhizoiden gehen aus der untersten Zellschicht durch Ausstiilpung
hervor (Tafel I, Abb. 17). In der Nihe des Meristems lassen sich die
verschiedensten Entwicklungsstufen beobachten (Tafel VI, Abb. 3
und 4). Der Kern wandert in das Haar hinein und befindet sich bei
einem alteren Stadium in der Nahe der Spitze (Tafel I, Abb. 16). In
einem Fall wurde an einem Rhizoid eine Verzweigung gefunden
(Tafel I, Abb. 18). Wir hatten bereits bei der Keimung eine Ab-
héangigkeit ihrer Lange vom Nahrsalzgehalt feststellen konnen.

Auffallend war das Verhalten der ersten Rhizoiden bei der Keimung.
Einige drangen sofort in das Substrat ein — fiir die weitere Entwicklung
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war dies am giinstigsten —, andere blieben zunéichst auf der Agarschicht
liegen, bis sich schliellich ihre Spitze positiv heliotropisch zeigte. Die
dritten wuchsen sofort vom Substrat weg nach oben. Ich habe dhnlich
wie BUCHTIEN verschiedene Methoden ausprobiert, konnte aber nicht
mit Bestimmtheit feststellen, welche Umstande fiir dieses Verhalten
maBgebend waren. Ich nehme an, dafl nicht so sehr die Einwirkung des
Lichtes als die Luftfeuchtigkeit hierbei von Einfluf} sind. Leider gingen
mir Kulturen, bei denen ich die vorhandene Feuchtigkeit iiber dem Agar
durch Bestreichen des Deckels mit konzentriertem Glyzerin oder durch
Einlegen von Filtrierpapier herabzusetzen versuchte, vorzeitig ein.

Abb.11. Endzellen eines Lappens von Equisetum Abb. 12. Einzelne Chloroplasten mit
silvaticum mit Chloroplasten. Vergr, 725. Stirkekornern (Equisetin silvaticum). Vergr.726.

bb) Archegonentwicklung.

Schon frither war einmal davon gesprochen worden, dal die weib-
lichen Geschlechtsorgane stets von den Meristemen der Prothallien ge-
bildet werden. Treffend ist die Angabe HOFMEISTERs: ,,Die Archegonien
entstehen meist auf den Riandern fleischiger Lappen des Prothalliums®,
wenn man fiir die Bezeichnung ,,fleischiger Lappen Meristem einsetzt.
Ich habe bei den regelmaBig sich entwickelnden Formen stets beobachtet,
daB zunichst ein Meristem angelegt wird. Erst nachdem es sich zu einem
kleinen Polster herangebildet und eventuell schon einige Lappen ent-
wickelt hat, werden Archegonien erzeugt. Eine Zelle des Randes, die sich
durch besonders reichen Plasmainhalt auszeichnet, die Archegonmutter-
zelle, wird durch eine perikline Wand in eine Innenzelle und eine sich
vorwolbende AuBenzelle, den Deckel, zerlegt. Die weiteren Entwick-
lungsstadien sind schon des éfteren beschrieben und auf Tafel VIII in den
Abb. 7—11 von mir nochmals gezeichnet worden. Die Abb. 1—6 stellen
eine Querschnittserie dar. Ich méchte kurz auf die Halskanalzellen hin-
weisen (Abb. 2—4 und 10 und 11). Es sind deutlich zwei nebeneinander-
liegende Zellen zu sehen, von denen eine linger und dicker erscheint als
die andere (Abb. 2-—4).
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Allmahlich werden die Archegonien durch das Wachstum des Randes
nach der Thallusoberflache in die Vertikalstellung verschoben. Aus dem
Meristemrand konnen sich also von neuem Archegonien bilden. Sobald
ein Archegon auf der oberen Thallusfliche ankommt, ist es fast be-
fruchtungsreif. Nach Wasserzutritt beginnen sich die oberen Halszellen
zuriickzuschlagen (Tafel VIII, Abb. 12—14). Man findet die fertigen
Archegonien meistens in einer Mulde, die von zwei Lappen umgeben ist
(Tafel VII, Abb. 7 und 8). Diese Assimilationslappen werden ebenfalls
vom Meristemrand gebildet, und dadurch, dal abwechselnd Lappen und
Archegonien sich entwickeln, kommen letztere zwischen sie zu liegen.
BucHTIEN gibt an, er habe nur selten zwei Archegonien hintereinander
entstehen sehen. Ich habe dies dagegen Gfters beobachtet. In einem be-
sonderen Fall fand ich 15 Archegonien und nur 3 Lappen. Ebenfalls
konnte ich die Aufeinanderfolge von mehreren Lappen feststellen.

cc) Antheridienentwicklung.

In einer ganzen Reihe von Kulturen wurden - - namentlich im ersten
Sommer -— Prothallien gefunden, die nicht den eben besprochenen Me-
ristemrand besaflen. Sie waren bedeutend kleiner und haufig von recht
verschiedener Form. Teils waren es flichenhafte Gebilde, die anfangs
dem Substrat auflagen, spater aber mit ihrem verzweigten Ende schrag
aufwirts wuchsen, teils fadenformige Objekte, teils auch stark korperlich
entwickelte Vorkeime mit mehreren Lappen. Samtliche Formen trugen
nach einiger Zeit (manche schon nach 4—5 Wochen!) méannliche Ge-
schlechtsorgane. Diese sind kurz vor der Reife unschwer zu erkennen an
den gelblich rétlich gefarbten Kuppen, die meistens in groler Anzahl an
der Spitze des Prothalliums sitzen. Hat man erst einige Erfahrungen ge-
sammelt, so erkennt man schon die jiingsten Antheridienstadien und
kann von ihnen aus den Entwicklungsgang bis zur Reife verfolgen. Im
zweiten Sommer wurde z. B. bei Equisetum silvaticum festgestellt, dal bei
einem 42 Tage alten Vorkeim (Abb. 9 auf Tafel VII), nachdem schon
einige Assimilationslappen gebildet waren, auf der Oberseite ein kleines
meristemartiges Polster entstand. Einige Zellen, die sich durch be-
sonders reichen Inhalt auszeichneten, wolbten sich vor und bildeten die
Anlage zu einem Antheridium (Abb. 9 auf Tafel VII; Abb. 1 und 2 auf
Tafel IX). Die Randzellen wurden noch weiter vorgeschoben und
gleichzeitig die Vorwolbungen, in denen die Aufteilung des spermato-
genen Gewebes vor sich ging, iiber die Oberflache herausgehoben. Unter-
halb der noch nicht vollig reifen Antheridien trat ein kleines Meristem
auf, hier wurde ein neues Antheridium angelegt und so fort (Abb. 5 auf
Tafel IX). Inzwischen wurden die Mantelzellen des zuerst gebildeten
bedeutend gestreckt. Dasselbe geschah mit den spidter angelegten, so da3
schlieBlich ein ganzes Biischel von Antheridien gebildet war (Tafel 1X,
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Abb. 6 und Textabb.13). Nicht immer geht die Anlage auf ein massiges,
meristemartiges Gewebe zuriick. Ich habe bei besonders diirftig ernihrten
Objekten beobachtet, dafl die mannlicher Geschlechtsorgane einzeln am
Ende einer Verzweigung entstehen konnen. Selbst einschichtige Lappen
kénnen zur Anlage von Antheridien iibergehen, nachdem an einer Ecke
durch rasche Zellteilung ein mehrschichtiger Komplex gebildet ist. Zu-
sammenfassend kann man sagen, dal die Gestalt der nur antheridien-
tragenden Vorkeime recht verschieden sein kann. Auffillig war dabei ihre
geringe Ahnlichkeit mit den im Freien gefundenen Prothallien. Der Be-
hauptung BucHTIENs, daB ,,die Antheridien ebenso wie die Archegunien
auf der Schattenseite entstehen und erst spater auf die Lichtseite verriickt
werden‘‘, kann ich nicht ganz zustimmen. Ich habe in vielen Fillen beob-
achtet, daB sie auf der Oberseite des Prothalliumkérpers oder der Lappen
(Abb. 1 und 2 auf Tafel IX) — also

auf der Lichtseite — gebildet werden.

Die von dem sekundar entstehenden

Meristem angelegten Antheridien be-

finden sich allerdings zunéchst auf

der Schattenseite und werden spater

auf die Lichtseite geriickt.

DaBl nach dem Auftreten der
ersten Antheridien sterile Lappen
nur noch selten oder wenigstens in
kiimmerlicher Form auftreten, wurde
schon von fritheren Untersuchern
richtig beobachtet. Nicht zustimmen
konn ich aber den Bohauptungen, A% % Byten slstior. seiodi
daB das vegetative Wachstum nach
Bildung der Antheridien zu Ende sei. Eine Kultur vom 22. V. 1930 ent-
wickelt jetzt noch — Ende November — neue Geschlechtsorgane an
Lappen, die unterhalb der dlteren Antheridien sich bilden.

Nur kurz soll auf die Entwicklung eines einzelnen Antheridiums ein-
gegangen werden. Die Textabb. 14—17 zeigen mehrere Langsschnitte.
Eine Prothalliumzelle wurde durch eine perikline Wand in eine Deckel-
zelle und eine Zentralzelle geteilt. Letztere bekam in den von mir unter-
suchten Fiallen als nichste Wand eine Perikline (in Abb. 16 sind es sogar
zwei). Erst dann erfolgte eine Léangsteilung (vgl. MAckEL 1924). Die
weitere Bildung der spermatogenen Zellen ging ohne bestimmte Gesetz-
m3Bigkeit vor sich. Ich mache noch auf die Teilungen in den benach-
barten Prothalliumzellen aufmerksam (Abb. 14 und 16). Die entstehen-
den Zellen bilden nach Streckung und weiteren Teilungen die Mantel-
zellen (oder Seitenzellen) des fertigen Antheridiums. Ihre Zahl ist nicht
konstant, doch habe ich in vielen Fillen unter dem Deckel acht gezahlt
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(Textabb. 19). Abb. 21 zeigt ein jiingeres und ein alteres Stadium, bei
dem bereits die Zellwinde nicht mehr zu erkennen waren. Abb. 22 stellt
auf einem Querschnitt Mantelzellen und Inhalt dar. Die Zellen des einen
Viertels des spermatogenen Gewebes sind gerade in Teilung begriffen.
Die Deckelzelle wird in den meisten Fillen zuniichst durch aufein-
ander senkrecht stehende Wande geteilt (Abb. 6 auf Tafel IX bei a).

Abb. 14—17. Equisetum palustre. Lingsschnitt durch junge Antheridien. dz = Deckelzelle. s =

spermatogenes Gewebe. w = Wandzellen. Vergr. 363 — Abb. 18. Equisetum palustre. Aufsicht

auf ein Antheridium (ein Teil des Deckels ist abgeschnitten). sp = spermatogenes Gewebe. Vergr.363.

— Abb. 19. Equisetum silvaticum. Aufsicht auf ein gedfinetes Antheridium. dz = Deckelzellen.

w = Wandzellen. Vergr. 155. — Abb. 20. Equisetum silvaticum. Gedffnetes Antheridium. Die
8 Deckelzellen (dz) sind zuriickgeschlagen. Vergr. 65.

Beim Heranwachsen des Antheridiums wird ihre Zahl meist auf acht ge-
steigert (Abb. 6,7 und 9 auf Tafel IX). Uber die Offnung der Antheri-
dien und die damit verbundenen Quellungserscheinungen hat in neuaerer
Zeit Lupwias (1911) gearbeitet. Abb. 23 a—c zeigen, wie sich allméihlich
in der Mitte die Deckelzellen lings der zuerst aufgetretenen Teilungs-
winde voneinander 16sen. Der Spalt vergrofiert sich, in diesem Stadium
konnen bereits die Spermatozoiden austreten. Die Trennung kann so weit
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gehen, dafi die Deckelzellen nur noch an ihrer Basis festsitzen. Dabei
kriitmmen sie sich mit ihrem oberen Ende nach aufien, so daf3 die

B

Abb. 21. Lingsschnitt durch einen Antheridien (an) tragenden Zweig von Equisetum silvaticum.
Vergr. 335.

Abb. 22. Querschnitt durch ein Antheridium (Equisetum silvaticum). sp = spermatogenes
Gewebe. Vergr. 335.

bekannten, schen mehrfach beschriebenen ,,Kronchen entstehen.
Textabb. 20 zeigt die zierliche Form eines geoffneten Antheridiums von

Abb. 23a—c. Deckel eines Antheridiums von Equisetum palustre in Offoung begriffen. Vergr. 500.

Equisetum silvaticum mit den schmalen, langen acht Deckelzellen. Man
vergleiche damit dasjenige von Equisetum palustre auf Tafel IX, Abb. 5.
In Abb. 4 auf Tafel IX sitzt der Inhalt in Form einer Kugel vor dem
Antheridium (Textabb. 24).

Planta Bd.15. 3
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Die Prothallien von Equisetum palustre und Equisetum silvaticum
haben im allgemeinen das gleiche Aussehen. Nur bei genauer Beobach-
tung 1463t sich ein habitueller Unterschied zwischen den beiden Arten
feststellen. Bei Equesetum palustre ist der ganze Thallus viel ippiger ent-
wickelt. Der breite Meristemrand zeigt ein lebhaftes Wachstum. Die
aufsitzenden Lappen sind teilweise recht klein (Abb. 25). Noch deutlicher
wird der Unterschied bei den nur antheridientragenden Vorkeimen.
Bei Equisetum palustre beobachtet man anfangs eine grof3e Zahl steriler
Lappen. Die Antheridien sitzen an langen dicken Zweigen und sind in-
folgedessen auch selbst kriaftig entwickelt (Tafel IN. Abb. 5 und 9)
(Textabb. 26). Bei Kquisetum silvaticum herrschen recht kleine und
zierliche Formen vor. Die wenigen sterilen Lappen sind im Vergleich
zu denen der Archegonien crzeugenden Prothallien schmal geblieben.

Abb. 24, Abb 25. Abb. 26.
Abb. 24, Equisctum palustre. Prothallium mit Antheridien. Der Inhalt sitzt teilweise als Kugel
vor dem Antheridium. Vergr. 12. (Mikrophot.) — Abb. 25. Equisetum palustre. Prothallium mit
Archegonien und Meristemrand. Vergr. 8.5. (Mikrophot.) — Abb. 26. Equisetuin palustre. Reich
verzweigtes Prothalliumstuck mit Antheridien. Vergr. 8,5. (Mikrophot.)

Auch die Antheridienanschwellungen. die hier vielfach dichtgedrangt
auf gleicher Hohe liegen (Tafel IX. Abb. 8 u. Textabb. 13) oder zu kleinen
Biischeln vereint an einem Ast auftreten, bleiben in ihrer Gréfle hinter
denen von Equisetum palustre zuriick (vgl. Abb. 4 und 5 auf Tafel IX).
Auffillig ist bei Equisetum silvaticum die Umwandlung der Chloroplasten
der antheridientragenden Zweige in Chromo- und Leukoplasten und die
wiederholt beobachtete Kriimmung oder Einrollung des vorderen mit
Antheridien besetzten Thallusstiickes (Tafel X, Abb. 3).

3. Geschlechtsverhiltnisse.

Die meisten Beobachter neigen dazu. dic Prothallien von Kquisetum
fiir didzisch zu halten. Man findet zwar vicle Vorkeime. die zeitweise
nur Archegonien oder nur Antheridien tragen, und ich muf} sagen. dal}
ich auf einem schon frithzeitigc Antheridien erzeugenden niemals Arche-
gonien habe sich bilden sehen, withrend zahlreiche Archegonien tragende
Prothallien zur Bildung von Antheridien tbergingen. Letztere ent-
stehen ebenfalls aus dem Meristem. und zwar kann der ganze Vorderrand
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mit Antheridien besetzt sein (Tafel VII, Abb. 7; Textabb. 27), oder aber
es wachsen aus dem Meristem an mehreren Punkten kleine fleischige
Lappen heraus, die an ihrer Spitze zur Antheridienbildung iibergehen.
Nachtraglich werden die ménnlichen Geschlechtsorgane wie bei den nur
Antheridien tragenden Prothallien noch bedeutend iiber die Thallusober-
flache emporgehoben, so dafl man an einem derartigen Prothallium schon
makroskopisch die Antheridien erkennen kann (Textabb. 28).
Nachdem bereits MAckEL (1924) die Zwittrigkeit bei Equisetum
arvense beschrieben hatte, stellte in neuerer Zeit ScHRATZ (1928), eben-
falls bei Equisetum arvense, ausfiithrliche Untersuchungen iiber die Ge-
schlechterverteilung an. Auf Grund seiner Beobachtungen kommt er zu
der Fragestellung, ob Monézie oder Androdiozie vorliege. Es war ihm

Abb. 27. Equisetum palustre. Thallusstiick mit Abb. 28. Equisetum palustre. Zwittriges Pro-
Archegonien und Antheridien. (Die Archegonien  thallium. Vergeilung infolge mangelhafter Be-
sitzen zwischen den Lappen.) Vergr. 8,5. leuchtung. Vergr. 4,5. (Mikrophot.)
(Mikrophot.)

ohne wiederholte Regenerationsversuche oder ,.genetische Analyse®
nicht moglich, dieses Problem zu 16sen. Nachdem er beide Méglichkeiten
gegeneinander abgewogen hat, entscheidet er sich fiir Monozie. Als ich
ebenfalls Zwittrigkeit bei Equisetum palustre und Equisetum silvaticum
feststellte, ging ich (im 2. Jahr) auf diese Tatsache etwas naher ein.

Bei genauer Untersuchung zwittriger Vorkeime habeich folgende Zahlen
von Antheridien und Archegonien auf je einem Prothallium bekommen :

Archegonien Antheridien Archegonien Antheridien

30 76 45 50
29 8 18 27
15 27 16 42
64 52 |

Der Ubergang zur Antheridienbildung erfolgte bei Vorkeimen mit
einer geringen Anzahl von Archegonien schon sehr zeitig. Ich vermute,
dafB solche Prothallien nicht mehr geniigend Néahrsalze im Agar vor-

3*
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fanden. Schon in fritheren Arbeiten wurde darauf hingewiesen, daf das
hiufige Auftreten von Antheridien tragenden Prothallien auf zu dichte
Aussaat, schlechte Belichtung usw., allgemein auf schlechte Erndhrungs-
bedingungen zuriickzufithren sei. Ich erhielt ebenfalls bei dichter Aus-
saat fast nur Antheridien (besonders bei Equisetum silvaticum). Die
iibrigen Kulturen entwickelten selbst bei weiter Sporenaussaat und bei
gutem Nihrboden Prothallien mit Antheridien oder mit Archegonien
durcheinander. Schalen, die nur Vorkeime mit Archegonien enthielten,
habe ich niemals angetroffen.

Prothallien, die schon von Anfang an auf Antheridienbildung hin-
wiesen, wurden auf einen neuen, nahrsalzreichen Agarboden verpflanzt.
Sie blieben bei einer iippigen Antheridienentwicklung. Umgekehrt bil-
deten junge Vorkeime mit Anlagen von weiblichen Geschlechtsorganen
weiterhin Archegonien, wenn sie auf eine nihrsalzarme Agarschicht ge-
bracht wurden. Erst allméhlich gingen sie zur Antheridienbildung iber.

Ich wiederhole nochmals, dafl ich die Zwittrigkeit bei beiden Arten
nicht nur vereinzelt beobachtet habe. Man kann behaupten, daf} simt-
liche Archegonien tragende Prothallien zur Anlage von Antheridien
iibergehen. In der Regel werden, sobald die ersten Antheridien auf-
treten, keine neuen Archegonien mehr gebildet. Daf} dies nicht sein muf3,
zeigte mir ein Prothallium von Equisetum palustre, bei dem neben der
Antheridienbildung an einer anderen Stelle (Lappen) noch weitere
Archegonien erzeugt wurden. Ebenso unterbleibt im allgemeinen bei
Befruchtung der Archegonien das Auftreten der Antheridien (Equisetum
silvaticum im Jahre 1930). Ich mochte aber auf eine Beobachtung
(April 1930) bei Equisetum palustre aufmerksam machen: Ein sehr iippig
entwickeltes Prothallium brachte an einem breiten, teilweise stark gelapp-
ten Meristemrand Archegonien hervor. Nach einigen Monaten ging ein
Teilstiick zur Antheridienbildung iiber. Gleichzeitig wurde auf einem
fast diametral gegeniiberliegenden Lappen ein Embryo sichtbar.

4. Der junge Sporophyt.

Eine Befruchtung ist leicht zu erreichen, wenn man die Prothallien
von oben mit Wasser bespritzt oder eine ganze Kultur mehrere Stunden
unter Wasser (abgekochtes und wieder erkaltetes Leitungswasser) setzt.
Auf Tafel X ist in den Abb. 1-—5 die Entwicklung eines jungen Sporo-
phyten von Equisetum palustre dargestellt. Die Beobachtung begann am
18. IIT. 1930 (Abb. 1). Die folgenden Abbildungen zeigen den Zuwachs
nach je 2 Tagen, ausgenommen Abb. 4, die 4 Tage nach Abb. 3 ent-
worfen wurde. Das Prothallium konnte nur teilweise gezeichnet werden.
Verschiedene Lappen wurden zur besseren Ubersicht wegpriipariert. In
Abb. 1 ist bereits die erste Blattscheide des Sporophyten vorhanden. Die
zweite ist iiber dem Vegetationspunkt noch fest geschlossen. In Abb. 2
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werden die drei Zahnchen sichtbar, und in Abb. 3 schiebt sich bereits der
Vegetationspunkt mit der niachsten Blattscheide wieder vor. In Abb. 5
sind schlieBlich drei Blattscheiden entfaltet, wihrend die vierte noch den
Vegetationspunkt umschliefit. In derselben Weise wie die Entwicklung
des Sprosses 1at sich von Abbildung zu Abbildung die der Wurzel ver-
folgen. Abb. 6 zeigt einen Sporophyten mit vier entfalteten Blatt-
scheiden, von denen die zweite bereits

von einem Seitenzweig quer durchbrochen

wird.

Beim Anfertigen einer Schnittserie wurde
der Embryo leider nicht genau quer getrof-
fen. Abb. 7 zeigt den Querschnitt durch die
Stammspitze mit vier dreiblattrigen, alter-
nierenden Blattquirlen.

Ich habe bei beiden Arten in der Regel
dreiblattrige Kreise beobachtet. In einem )

. . . . . Abb. 29. Equisetum palustre. Junger
einzigen Fall waren bei Equisetum silvaticum Sporophyt auf einem Thalluslappen.
zunichst nur zwei Zahnchen sichtbar (zweite Vergr. 8,5. (Mikrophot )
Blattscheide), wihrend der dritte Blattquirl wieder drei Zacken erkennen
lieB. Auf Tafel VIII ist in Abb. 16 ein Sporophyt von Equisetum stlvati-
cum abgebildet, bei dem an der ersten und zweiten Blattscheide vier
Zahnchen vorhanden sind.

Die jungen Sporophyten beider Arten unterscheiden sich voneinander
durch die Form ihrer Blattzihne. Sie sind bei Equisetum silvaticum
langer und spitzer. AuBlerdem sind sie bereits an der ersten Scheide gut
ausgebildet (vgl. Tafel VIII, Abb. 16 mit Abb. 5 und 6 auf Tafel X).

D. Zusammenfassung der Ergebnisse.

1. Die Sporen von Equisetum palusire und Equisetum silvaticum
keimen auf Agarnéhrboden. Die Keimung ist abhéngig a) vom Alter der
Sporen, b) von der Lichtintensitit und c¢) von den Ernahrungs-
bedingungen.

2. Die ersten Keimstadien zeigen nur insofern eine GesetzmaBigkeit
in der Teilung, als eine erste uhrglasférmige Wand den Keimling in das
Rhizoid und eine zweite Zelle zerlegt.

3. Die Entwicklung wachsender Vorkeime konnte an einem und dem-
selben Objekt langere Zeit hindurch verfolgt werden, gelegentlich bis zur
Antheridienbildung.

4. Durch gleichméaBige Belichtung und durch wiederholtes Um-
pflanzen auf neue Nihrboéden wurden Formen erzielt, die den im Freien
gefundenen sehr nahe kamen. Altere Stadien zeigten hiufig ein ge-
lapptes Aussehen infolge stirkeren Wachstums einzelner Punkte des
Meristemrandes.
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5. Die Archegonien werden am Meristemrand gebildet. Beim Aus-
bleiben einer Befruchtung gehen Archegon tragende Prothallien zur
Antheridienbildung iiber. Beiderlei Sexualorgane tragende Vorkeime
haben weniger Ahnlichkeit mit den Formen aus dem Freien, da die
Antheridien der Kulturprothallien weit iiber die Thallusoberfliche em-
porgehoben werden.

6. In jeder Kultur finden sich Vorkeime, die nur Antheridien tragen,
bei dichter Aussaat fast ausschlieflich. Auf ihnen wurde niemals nach-
traglich Archegonbildung beobachtet, auch wenn Erndhrungsbedingun-
gen und Lichtintensitdt dulerst giinstig gestaltet worden waren. Trotz-
dem miissen die Prothallien nach meiner Meinung als haplomonézisch
gelten.

Die vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universitit Mar-
burg angefertigt. Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. P. CLAUSSEN,
spreche ich meinen ehrerbietigen Dank fur das rege Interesse aus, das er stets
meiner Weiterbildung entgegengebracht hat.
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Tafelerklirung.

Alle Abbildungen wurden mit einem ABBEschen Zeichenapparat aufgenom-
men. Bei den Entwicklungsreihen ist die VergréBerung stets die gleiche.

Tafel 1.
Abb. 1—13 beziehen sich auf Equisetum silvaticum, Abb. 14 u. 15 auf Equi-
setum palustre. Vergr. 125.

Abb. 1—4. Keimende Sporen, 24 Stunden nach der Aussaat.
Abb. 3. Keimende Sporen auf 2,5fach konzentriertem Nahrboden nach
A. MEYER.

Abb. 5. 2 Tage altes Keimstadium.

Abb. 6 u. 7. 3 Tage altes Keimstadium.

Abb. 8. 4 Tage altes Keimstadium.

Abb. 9 u. 10. 6 Tage altes Keimstadium.

Abb. 11—13. 12 Tage altes Keimstadium.

Abb. 14 u. 15. 10 Tage altes Keimstadium.

Abb. 16. Spitze eines Rhizoids. Vergr. 125.

Abb. 17. Entstehung der Rhizoiden. Vergr. 125.

Abb. 18. Verzweigtes Rhizoid. Vergr. 125.

Abb. 1 a—15 a. Equisetum silvaticum. Entwicklung eines Prothalliums von
einem dreizelligen Stadium aus. Nahere Erklarung im Text. Vergr. 50.

Tafel II.
Abb. 1—20. Equisetum stlvaticum. Entwicklungsgang eines langgestreckten,
etiolierten Prothalliums. Vergr. 50.

Tafel III.
Abb. 1—19. Equisetum silvaticum. Entwicklungsgang eines Prothalliums bis
zur Antheridienanlage (an). Vergr. 50.

Tafel IV.
Abb. 1—21. Equisetum palustre. Entwicklungsgang eines korperlichen Vor-
keims. Vergr. 50.
Tafel V.
Abb. 1—13. Equisetum palustre. Entwicklungsgang eines flachenformig aus-
gebreiteten Prothalliums. Genaue Beschreibung im Text. Vergr. 50.
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Tafel VI.

Abb. 1—5. Equisetum palustre. Tangentialschnittserie eines 10 Monate alten
Prothalliums, von dem Meristemrand aus nach den iltesten Zellen des Vorkeims
vorschreitend. Bei 4 ein Archegon, bei R Rhizoiden im Schnitt getroffen.
Vergr. 90.

Tafel VII.

Abb. 1 u. 2. 75 Tage alte Vorkeime von Equisetum silvaticum von der Unter-
seite gezeichnet. In Abb. 1 wird der gesamte Vorderrand von meristematischen
Zellen eingenommen (M), Abb. 2 weist zwei getrennt liegende Meristeme (M und
M’) auf. Vergr. 50.

Abb. 3—5. Jiingere Prothallien von Equisetum palustre, von der Unterseite
gezeichnet. Die stark umrandeten Zellpartien zeigen die beginnende Meristem-
bildung an. Vergr. 50.

Abb. 6. Prothallium von Equisetum palustre mit dem Meristemrand M, mit
den daraus hervorgegangenen Lappen I, IT und IIT und den Assimilationslappen
A und B, die bereits vor der Meristemausbildung vorhanden waren. Vergr. 45.

Abb. 7. Teil eines zwittrigen Prothalliums von Equisetum palustre (6 Monate
nach der Aussaat). Der gesamte Vorderrand ist zur Antheridienbildung iiberge-
gangen. ar = Archegon; an = Antheridium; [ = Lappen. Vergr. 45.

Abb. 8. Archegonien tragendes Prothalliumstiick von Equisetum palustre
(ar = Archegon). Vergr. 45.

Abb. 9. 40 Tage altes Prothallium von Equisetum silvaticum mit Antheridien-
anlagen (an) auf der Oberseite. Vergr. 50.

Tafel VIII.

Abb. 1—6. Querschnitte durch ein Archegon. H = Halszellen, HK = Hals-
kanalzellen. BK = Bauchkanalzelle, £ = Eizelle. Vergr. 290.

Abb. 7—11. Léngsschnitte durch ein Archegon. D = Deckelzellen, H =
Halszellen, HK = Halskanalzellen, BK = Bauchkanalzelle, E = Eizelle. Vergr.290.

Abb. 12—14. Habitusbilder von Archegonien. Bei Abb. 13 und 14 die Hals-
zellen H ,ankerformig*‘ zuriickgeschlagen. Vergr. 50.

Abb. 15. Meristemzellen (mit Archegonien ar) von unten betrachtet. (Rhi-
zoiden sind wegpréapariert.) Vergr. 50.

Abb. 16. Junger Sporophyt von Equisetum silvaticum. S = Blattscheide,
W = Wurzel, P=Prothallium. Vergr. 12.

Tafel IX.

Abb. 1 u. 2. Junge Prothallien von Equisetum silvaticum mit Antheridien-
anlagen (an). Vergr. 65.

Abb. 3 u. 4. Antheridien (an) tragende Aste von Equisetum silvaticum. Abb. 3
zeigt die charakteristische Einrollung des vorderen Thallusstiickes. sp = Gallert-
blase mit Spermatozoiden, dz = Deckelzellen. Vergr. 65.

Abb. 5u. 6. Antheridien (an) tragende Aste von Equisetum palustre. dz =
Deckelzellen; w = Wand- oder Mantelzellen, K = getffnetes Antheridium
Vergr. 65.

Abb. 7. Einzelnes Antheridium von Equisetum silvaticum. dz = Deckelzellen;
w = Wand- oder Mantelzellen. Vergr. 65.

Abb. 8. Prothallium von Equisetum silvaticum mit einem Antheridienstand.
dz = Deckelzellen, w = Wand- oder Mantelzellen, sp = spermatogenes Gewebe.
Vergr. 35.

Abb. 9. Einzelnes Antheridium von Equisetum palustre, schrig von oben
gezeichnet. dz = Deckelzellen. Vergr. 65.
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Tafel X.

Abb. 1—5. Junger Sporophyt von Equisetum palustre, fortlaufend beobach-
tet. (Das Prothallium wurde teilweise entfernt.) S = Blattscheide, Bz = Blatt-
zéhnchen, W= Wurzel. Vergr. 12.

Abb. 6. Junger Sporophyt von Equisetum palustre mit einem Seitenzweig
(82). Vergr. 12.

Abb. 7. Querschnitt durch die Stammspitze eines Embryos von Equisetum
palustre. Sch = Scheitelzelle, § = Blattscheide. Vergr. 112.

Abb. 8. Skizze eines Prothalliums von Equisctum palustre, von der Flanke
aufgenommen. M = Meristemrand, R = Rhizoiden. Vergr. 9.
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