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Bekanntlich bilden die Scrophulariaceen unter den Tubi-
floren eine Familie, welche sehr reich an Gattungen (ca. 180) und
Arten (ca. 2600) ist, Obwohl diese Familie des Gfteren ein Gegen-
stand entwicklungsgeschichtlicher Forschungen war, sind unserc
Kenntnisse in dieser Hinsicht noch immer zu gering und sehr
liickenhaft. Nur eine kleine Anzahl von Gattungen (ca. 16) ist
bis jetzt embryologisch untersucht worden, und zwar wurde am
meisten die Gattung Veronica untersucht (Gscheidle, 1924
Weiss, 1932), wahrend die {ibrigen Gattungen und selbst die
Mehrzahl der Triben noch nicht in Betracht gezogen wurden, Das
vorliegende embryologische Tatsachenmaterial kann deshalb bei
der Beurteilung der verwickelten verwandtschaftlichen Beziehun-
gen innerhalb der Familie noch keine grofere Verwendung finden.
Daher ist es besonders erforderlich, die Scrophulariaceen auch
weiterhin zytologisch-embryologischen Untersuchungen zu unter-
ziehen.

Obwohl, wie erwihnt, eine umfassendere Menge von Einzel-
untersuchungen als die vorliegende wiinschenswert wire, weisen
die bisher erforschten Scrophulariaceen eine Reihe interessanter
Endospermverhiltnisse auf, und es schien infolgedessen von
nicht geringem Werte zu sein, dieselben aus der grofien Zahl
anderer embryologischen Merkmale herauszulosen und zum Ver-
gleich heranzuziehen.

Seitens verschiedener Forscher wurde ofters ganz besonders
betont, daf den embryologischen Merkmalen — die in hohem
Grade den direkten Einfliissen der Auflenwelt entzogen oder nur
unbedeutend ausgesetzt sind — als Organisationsmerkmalen eine
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wichtige phylogenetisch-systematische Bedeutung zukommt. Sie
lassen sich zur Kldrung der verwandtschaftlichen Beziehungen
innerhalb der Familie auch bei der Beurteilung der systemati-
schen Zusammenhédnge im weiteren Formenkreise vorteilhaft ver-
wenden (Samuelsson, 1913; Jacobsson-Stiasny, 1914;
Schnarf, 1917, Dahlgren, 1924; Gscheidle, 1924; Pod-
dubnaja-Arnoldi, 1931; Weiss, 1932; u. a.).

Es soll im folgenden der Versuch gemacht werden, einen
Vergleich der Endosperm- und Haustorienmerkmale darzulegen,
soweit dieselben bei den Scrophulariaceen ermittelt sind, und
daraus im engeren Verwandtschaftskreise einige Schliisse betreffs
der vermutlichen Verwandtschaftsbeziehungen zu ziehen. Der
Mangel an Tatsachenmaterial, welcher heute in der embryologi-
schen Literatur herrscht, macht es notig, diesen Artikel haupt-
sachlich auf eine kurze Ubersicht der Befunde zu beschrinken
und die hier gezogenen Schlufifolgerungen keineswegs als end-
giiltig zu betrachten. Ohnedies bewegen sich die phylogenetischen
Ausfithrungen ja immer in den Grenzen des Wahrscheinlichen,
wenn auch noch so zahlreiches Befundmaterial vorliegt. Ich
hoffe, in der Zukunft mehr Gelegenheit zu haben, weitere
embryologische Untersuchungen auszufiihren und somit durch
Beriicksichtigung neuerer Befunde das beigelegte Schema der mut-
maBlichen Entwicklungstendenzen des Endosperms innerhalb der
Scrophulariaceen nicht nur zu vervollstindigen, sondern auch
nétigenfalls umzudndern,

In diesem Zusammenhange sei besonders hervorgehoben, daf
bei der Behandlung phylogenetisch-systematischer Probleme auf
Grund von Einzelmerkmalen nicht nur keine endgiiltigen Schliisse auf
die Verwandtschaftsbeziehungen gezogen werden kdnnen, sondern
dafl man auch zur fehlerhaften Aufstellung von Beziehungen ver-
leitet werden konnte. Es ist daher notwendig, eine mdglichst grofie
Zahl verschiedener embryologischer Einzelmerkmale und Merk-
malkomplexe zum Vergleich heranzuziehen und die daraus ge-
zogenen Schlufifolgerungen mit denjenigen, die durch Verwertung
anderweitiger Merkmale (Morphologie, Anatumie, Zytologie, Bio-
logie, u. a) gewonnen wurden, in Zusammenhang zu bringen.
Es sei hier noch besonders darauf hingewiesen, daff die einzelnen
Merkmale sich oft in verschiedener Richtung entwickeln konnen
und dafl die Entwicklungsrichtung der dufieren Form (als Re-
sultante) oft keine Parallelitdit mit der Entwicklungsrichtung der
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zu betrachtenden embryologischen Merkmale aufzuweisen pflegt.
Erst durch Verwertung einer moglichst umfassenden Menge der Be-
funde und Méglichkeiten kann man eine ndhere Vorstellung von
den {itberaus wechselseitigen und verwickelten phylogenetischen
Beziehungen erhalten, die zwischen den einzelnen Sippen inner-

halb der Familie auch zwischen einzelnen nahe stehenden Fa-
milien bestehen.

Im vorliegenden Artikel werden die Entwicklungsmodi,
sowie die Entwicklungs- und Bauformen des Endosperms bei
den Scrophulariaceen in den Vordergrund geriickt und zum Ver-
gleich herangezogen. Dabei wird der Homologisierung der ersten
Teilungswénde eine besondere Aufmerksamkeit gewidmet, auf de-
ren phylogenetisch-systematische Bedeutung besonders Schnarf,
in seiner Abhandlung f{iber die Samenentwicklung der Labiaten
(1917), von Plantago media (1917) und spiter in seinen Wer-
ken fiiber die Embryologie der Angiospermen, hingewiesen
hat. Waiahrend dieser gelehrte Embryologe bei der Aufstel-
lung seiner Haupttypen (Formen) des Endosperms innerhalb der
Tubiflorenreihe nur die beiden ersten Teilungsschritte behan-
delte, werden von mir zu diesem Zwecke auch die weiteren
Teilungsschritte beriicksichtigt und homologisiert, einschliellich
diejenigen, die zur Absonderung der Haustorienanlagen von
den Mutterzellen des eigentlichen endospermalen N&hrgewebes
fithren,

Die Scrophulariaceen erscheinen in bezug auf die Ent-
wicklungsweise des Endosperms sehr einheitlich. Allen ist eine
ab initio zellulire Endospermentwicklung gemeinsam. Davon
bildet nur Pedicularis foliosa eine Ausnahme, bei der nach
Schmid in einer einzigen, vollig abnormen Samenanlage die
Endospermbildung nach dem nukledren Typus erfolgte.

Trotz der erwédhnten Einheitlichkeit, 1a8t sich einige Ver-
schiedenheit in der Zellteilungsfolge feststellen, welche zur
Bildung des Endosperms und der Haustorien fiihrt. Auffal-
lend erscheint es vor allem, dafi alle Vertreter der Scro-
phulariaceen sich betreffs der Orientierung der ersten Teilungs-
wand — soweit bekannt ist — ohne Ausnahme gleich verhalten.
Durch diese Wand, welche stets eine Querwand ist, wird die
- Endospermanlage in zwei {ibereinander liegende primédre Endo-
spermzellen zerlegt. Der Unterschied macht sich bei verschie-
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denen Gattungen und Arten erst beim zweiten Teilungsschritte
und wahrend der folgenden Entwicklungsstadien bemerkbar. Es
sind in dieser Hinsicht verschiedene Maglichkeiten verwirklicht.
Auf Grund dieser Unterschiede war es moglich, eine Reihe gut
gekennzeichneter Entwicklungs- und Bauformen des Endosperms
aufzustellen, die von der urspriinglichen Form zu den weiter ent-
wickelten und abgeleiteten Formen fiihren, Die Aufeinanderfolge der
Zellteilungen, sowie die Endospermformen, die sich daraus ergeben,
sind in unseren Zeichnungen schematisch dargestellt, Jede Endgo-
spermform ist nach dem Namen der Gattung, bei der sie niher
untersucht und bekannt worden ist, bezeichnet,

Die Hauptrichtungen der Endospermentwicklung

In Dbezug auf die Zellteilungsfolge, die zur Bildung des
Endosperms und der Haustorien fithrt, sowie den daraus resul-
tierenden Endospermbau, méchte ich innerhalb der Scrophula-
riaceen folgende Endospermformen unterscheiden:

I. Verbascum-Form. — Uber die Endospermbildung von
Verbascum Blattaria sind wir durch Hakansson (1926) ge-
nau unterrichtet. Fig. 1a—d stellt die ersten Endospermstadien
schematisch dar. Durch die erste Teilungswand, die eine Quer-
wand ist, wird die Endospermanlage in zwei primére Endosperm-
zellen zerlegt (Fig. 1 a). Die untere bildet die Anlage des Chala-
zalhaustoriums, welche somit beim ersten Teilungsschritte abge-
schniirt wird, Darauf wird jede der beiden Zellen durch zwei
lings verlaufende und rechtwinkelig aufeinander stehende Tei-
lungswidnde geteilt (Fig. 1b-—c)?), so daB das Endosperm jetzt
aus zwei Etagen besteht, jede von 4 nebeneinander gelagerten
Zellen gebildet (Fig. I ¢). Die vier chalazalen Zellen werden von
weiteren Teilungen ausgeschaltet; sie nehmen nur unbedeutend
an Grofle zu und gestalten sich zu vier chalazalen Haustorialzellen
um. Die vier mikropylaren erfahren beim vierten Teilungs-
schritte eine Querteilung und dann besteht das Endosperm
aus drei vierzelligen Etagen (Fig. 1 d). Die vier der Mikro-
pyle zugewandten Zellen werden nicht mehr geteilt und ent-
wickeln sich weiter zu 4 mikropylaren Haustorialzellen. Die Zellen
der mittleren Etage stellen die Initialzellen (Mutterzellen) des

1 In den Figuren sind die Zellen in eine Zeichenebene gebracht, um
ihre Zahlenverhdltnisse ibersichtlicher zu machen.
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Fig. 1. — Verbascum-Farin

Fig. 4. — Prolimoselia-
Form

Fig. 2. — Linaria-For

Fig. 3. — Limosella-Form
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. Fig. 9. — Veronica V-
FForm

Fig. 10. - Alectorolo-
phus-Form

Fig. 11. — Veronica VI-
Form

Fig. 12, — Pedicularis-
Form

Fig. 13. — Gratiola-
Form
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eigentlichen endospermalen Nahrgewebes dar, und teilen sich
im weiteren Entwicklungsverlaufe des Endosperms durch wie-
derholte Quer- und Langswinde,

Eine derartige Endospermform mdochte ich Verbascum-
Form mnennen, da sie bei dieser Gattung in ihrer typischen
Ausbildung zum Vorschein kommt. Sie ist dadurch gekenn-
zeichnet, daB am oberen und unteren Ende die vierzelligen Hau-
storien gebildet werden, und daf die Absonderung der Mutterzellen
des cigentlichen Nihrgewebes erst beim vierten Teilungsschritte
erfolgt. .

Dieselbe Bildungsweise des Endosperms wurde von Ha -
kansson auch fiir einige Celsia-Arten (Celsia cretica, C. pon-
tica) sichergestellt, Schmid (1906) stellte ebenfalls bei Ver-
bascum nigrum, montanum, Scrophularial) nodosa, Digitalis pur-
purea und ambigua am mikropylaren und chalazaien Ende je 4
Haustorialzellen fest. Die Teilungsfolge soll aber in etwas abwei-
chender Weise vor sich gehen. Der ersten Querwand folgen nach
Schmid in beiden primdren Endospermzellen meistens zwei
Léngsteilungen und erst nach diesen wieder Querwinde (?), durch
welche oben und unten die Haustorialzellen vom iibrigen Endo-
sperm abgeschieden werden. Dafi die Angaben von Schmid
nicht frei von Beobachtungsfehlern sind, halte ich fiir sehr wahr-
scheinlich. Bei den von ihm untersuchten Arten der Gattungen
Verbascum, Schrophularia und Digitalis besitzt die Endosperm-
form ein mit Verbascum Blattaria und Celsia-Arten villig gleich-
artiges Aussehen, und es ist daher kaum zu erwarten, daf3 die
Aufeinanderfolge der Zellteilungen anders als bei Verbascum
Blattaria und Celsia-Arten verlaufen konnte. AuBerdem ist bei
allen bis jetzt untersuchten Scrophulariaceen gemeinsam, daf} die
Absonderung der chalazalen Haustorialzellen frither in der On-
togenie erfolgt als die Absonderung der mikropylaren Hausto-
rialzellen. Nach Schmid sollen die vonihm untersuchten Arten
eine Ausnahme von der in der Familie iiblichen Regel machen,
und die Haustorialzellen oben und unten zu gleicher Zeit vom
iibrigen Endosperm abgegliedert werden. Jedesfalls ist diesem
Forscher das Stadium, wie es die Fig. 1d in schematischer Dar-
stellung zeigt, entgangen. Allem Anschein nach bezieht sich seine

1) Die Arbeit von Schertz (1919) iiber Scrophularia marylandica
blieb mir unbekannt,
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Mitteilung auf ein spidteres Entwicklungsstadium, wié es unsere
Fig. 1 e zeigt, wo die vier Zellen der mittleren Etage (also die
Mutterzellen des eigentlichen Nahrgewebes) eine Querteilung er-
fahren haben. Von den drei iibereinander liegenden Querwinden,
die in diesem Endospermstadium zum Vorschein kommen, war
Schmid nicht in der Lage zu entscheiden, welche von ihnen als
die erste zu bezeichnen ist. Er hat die Reihenfolge, in der diese Quer-
winde entstehen, nicht feststellen kénnen und demnach die letzte
Querwand, durch welche die mittlere Etage in zwei geteilt wurde,
willkiirlich und irrtiimlich als die erste gedeutet. Eine Uberprii-
fung der von Schmid untersuchten Arten der Gattungen
Verbascum, Scrophularia und Digitalis wird, wie ich vermute,
mit Verbascum Blattaria und Celsia-Arten ein vollkommen {iber-
einstimmendes Verhalten feststellen. Auch die Angaben von
Balicka-Iwanowska (1899), daB bei Scrophularia vernalis
und Digitalis purpurea das Chalazalhaustorium aus 2 Zellen
bestehe, bediirfen einer Nachpriifung.

2. Linaria-Form, — Die Endospermentwicklung von Li-
naria genistaefolia wurde von Persidsky (1934) genau ver-
folgt und geschildert. Durch die erste Querwand wird die Endo-
spermanlage in zwei primdre Endospermzellen geteilt (Fig. 2 a).
Im weiteren Entwicklungsverlaufe verhalten sich dic beiden so
gebildeten Zellen ganz verschiedenartig. Von diesen entwickelt
sich weiter nur die der Mikropyle zugewandte, wihrend in der
chalazalen Zelle noch eine einzige Kernteilung ohne Wandbildung
erfolgt. Die Entwicklung der zur Mikropyle gekehrten Zelle stimmt
mit der bei Verbascum Blattaria und Celsia-Arten festgestellten
villig iiberein. Auch hier wird beim zweiten Teilungsschritte eine
Lingswand gebildet (Fig. 2 b). Es werden danach wieder Langs-
winde senkrecht zur ersten Langswand gebildet, so dafl 4 neben-
einander liegende Zellen entstehen (Fig. 2c¢). Beim nidchsten
Teilungsschritte teilt sich jede dieser Zellen unter Ausbildung von
Querwinden, so dafl zwei Etagen aus je 4 Zellen zustande
kommen (Fig. 2d). Die Zellen der oberen Etage werden von
weiteren Teilungen ausgeschlossen und nehmen den Charakter
der Haustorialzellen an (das vierzellige Mikropylarhaustoriumy.
Die vier Zellen der unteren Etage liefern das eigentliche endo-
spermale Nahrgewebe.

Charakteristisch ist fiir die Endospermbildung von Linaria

genistaefolia, daBl hier das Mikropylarhaustorium wie bei Ver-
4
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bascurn aus vier Zellen besteht, wdhrend das Chalazalhaustorium
an Stelle der vier Haustorialzellen nur noch eine einzige mit
zwei Kernen aufweist, Die basale Zelle wird durch die erste
Querwandbildung abgetrennt; sie wird beim zweiten Teilungs-
schritte zweikernig und wéchst wahrend der folgenden Endosperm-
stadien zu einem grofien, zweikernigen Chalazalhaustorium aus.
Die Absonderung der mikropylaren Haustorialzellen erfolgt auf
einem spéteren Entwicklungsstadium, ndmlich beim vierten Tei-
lungsschritte. Die Endospermform wie sie bei Linaria genistae-
folia vorkommt, méchte ich als Linaria-Form bezeichnen.

Dafl auch Linaria vulgaris, alpina und Antirrhinum majus,
die in bezug auf die Endospermentwicklung von Schmid nidher
bekannt worden sind, ein mit Linara genistaefolia vollig tiberein-
stimmendes Verhalten zeigen, mochte ich als sehr wahrscheinlich
bezeichnen. Die Mitteilungen, die Schmid iber die Endosperm-
bildung der oben erwidhnten Arten gebracht hat, gewdhren keinen
sicheren Einblick in die Reihenfolge, in der die Zellwédnde
entstehen. So gibt er fiir Anfirrhinum majus an, dafl der ersten
Querwand eine zweite in der oberen primidren Eundospermzelle
folgt (?), und dafi dann die beiden vorderen Zellen durch wieder-
holte Léngs- und Querwinde geteilt werden. In meiner Auffas-
sung, daf} diese Angaben nicht frei von Beobachtungsfehlern sind,
werde ich durch die Angaben Schmid’s unterstiitzt, die
er anderorts {iber die Zellteilungsfolge bei derselben Art an-
gibt. Er konnte ndmlich in manchen Fillen ein abweichendes
Verhalten beobachten, in dem Sinne, daff gleich auf die erste
Querteilung eine Lédngsteilung der oberen primédren Endosperm-
zelle erfolgt. Eine Uberpriifung und Ergdnzung des von Schmid
Mitgeteilten widre deshalb sehr wiinschenswert.

3. Limosella-Form. — Uber die Endospermentwicklung von
Limosella aquatica sind wir durch Svensson (1928) genau
unterrichtet. Die Endospermanlage wird auch hier beim ersten
Teilungsschritte unter Ausbildung einer queren Zellwand geteilt
(Fig. 3 a). Von den beiden primdren Endospermzellen bleibt in
der Regel die chalazale von den weiteren Teilungen ausge-
schlossen. Durch die erste Querwand wird eine basale Zelle ab-
gegeben, deren Kern sich nicht mehr teilt und ein einkerniges
Chalazalhaustorium bildct (Fig. 3b—d). Die mikropylare primire
Endospermzelle wird wie bei Verbascum und Linaria durch zwei
rechtwinkelig aufeinander stehende Langswiande in 4 nebeneinan-
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der gelagerte Zellen zerlegt (Fig. 3b—c), und jede dieser Zellen
erleidet danach eine Querteilung (Fig. 3 d). Die vier zur Mikro-
pyle gekehrten Zellen hat Svensson als mikropylare Hausto-
rialzellen bezeichnet, wihrend die vier darunter stehenden die Ini-
tialzellen des eigentlichen endospermalen Nihrgewebes darstellen.

Die Limosella-Form stimmt, was die Entwicklung der mik-
ropylaren primdren Endospermzelle betrifft, mit der bei Ver-
bascum und Linaria-Form festgestellten durchaus f{iberein. An
der Chalaza treffen wir dagegen die weitgehendste Reduktion an.
Diese Reduktion ist schon bei Linaria weit vorgeschritten, indem
hier eine basale Zelle mit zwei Kernen ausgebildet wird. Limosella
geht einen Schritt weiter, indem hier die basale Zelle ungeteilt
und einkernig bleibt.

4. Prolimosella~-Form. — Der oben geschilderte Entwick-
lungsverlauf des Endosperms ist als normal zu bezeichnen. Die
Entwicklung in der chalazalen primdren Endospermzelle kann
sich aber bei Limosela aquatica in etwas abweichender Weise
abspielen, So fand Svensson einmal die basale Zelle ldngs-
geteilt (Fig. 4a—b). Diese duflerst seltene Ausnahme scheint an-
zudeuten, daff der ProzeB des Uberganges aus einem Stadium
mit zweizelligem in ein anderes mit einzelligem Chalazalhausto-
rium bei Limosella aquatica zum Abschluff gekommen ist. Das
Auftreten des zweizelligen Haustoriums wéire als Riickschlag an-
zusehen. Ist diese Auffassung zutreffend, so diirfte man berechtigt
sein, dem zweizelligen Chalazalhaustorium bei dieser Art einen
gewissen phylogenetischi-systematischen Wert beizumessen. Eine
derartige hypothetische Endospermform machte ich als Proli-
mosella-Form bezeichnen.

Nach den Beschreibungen und Abbildungen von Balicka-
Ivanowska (1899)zu urteilen, scheint Scoparia dulcis dieselbe
Endospermform aufzuweisen. '

5. Veronica -FForm. — Aus der Sektion Leptandra wur-
den Veronica virginica von Gscheidle (1924) und V. {fubi-
flora von Weiss (1932) in bezug auf die Endosperm- und
Haustorienentwicklung untersucht. Die beiden Arten verhalten
sich diesbeziiglich vollkommen gleich. Die erste Teilung der
Endospermanlage erfolgt auch hier unter Ausbildung einer que-
ren Wand (Fig. 5 a). Beim zweiten Teilungsschritte wird in jeder
der beiden priméren Endospermzellen eine Lingswand gebildet
(Fig. 5b). Wihrend die beiden unteren Zellen beim n#chsten

4%
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Teilungsschritte von neuem eine Liéngsteilung erfahren, entsteht
in den beiden oberen eine Querwand (Fig.5 c). Dann besteht das
Endosperm aus drei Etagen: zu unterst liegt die vierzellige Etage
und dariiber sind die iibrigen Etagen, jede aus je 2 Zellen ge-
bildet. Die vierzellige Etage ist ohne weiteres als vierzelliges
Chalazalhaustorium anzusehen, dhnlich wie dies bei der Verbas-
cum-Form der Fall war. Von den beiden dartber liegenden Etagen
liefert die untere das eigentliche endospermale Niahrgewebe, die
obere entwickelt sich weiter zum Mikropylarhaustorium, indem
die Zellen dieser Etage nochmals eine Querteilung erleiden (Fig. 5 d).
Bei der weiteren Entwicklung dieses vierzelligen Mikropylarhausto-
riums tritt nun die eigentiimliche Erscheinung auf, dafi die letztge-
bildeten Querwinde, die die Zellen der oberen Etage in zwei
teilten, bald undeutlich und darauf vollstindig aufgeldst werden.
Auf diese Weise treten die entsprechenden iibereinander gela-
gerten Zellen in Verbindung, so dafl ein zweizelliges Mikropylar-
haustorium mit 4 Kernen entstanden ist, jede dieser Zellen je
2 freie Kerne enthaltend (Fig. 5 e).

Charakteristisch fiir Veronica I-Form ist also das vierzellige
Chalazalhaustorium und ein zweiteiliges, vierkerniges Mikropy-
larhaustorium, Ferner stellen die Querwidnde im Mikropylarhau-
storium, welche bei der weiteren Entwicklung des Haustoriums
verschwinden, eine Besonderheit dar. Im Gegensatz zu den frither
besprochenen Endospermformen, erfolgt die Absonderung der
mikropylaren Haustorialzellen vom iibrigen Endosperm um einen
Teilungsschritt frither, also beim dritten Teilungsschritte.

6 Veronica lI-Form. — Diese Endospermform stimmt, was
die Zellteilungsfolge betrifft, mit der Veronica I-FForm vollig
tiberein (Fig. 6a—e). Der Unterschied macht sich nur in der
Beschaffenheit des Mikropylarhaustoriums bemerkbar, Walrend
bei der Veronica I-Form  durch Aufldsung der Querwinde ein
zweiteiliges Mikropylarhaustorium entsteht (Fig. 5d—e), wird bei
der Veronica II-Form auch die trennende Langswand zum Teil
oder vollstdndig aufgeldst, so dafi es endlich zur Ausbildung
eines einheitlichen, ungeteilten Mikropylarhaustoriums mit vier
freien Kernen kommt (Fig. 6e).

Eine derartige Endospermentwicklung wurde bei Veronica
daisenensis (Sektion Veronicastrum, Verwandtschaftsgruppe Gou-
ani) angetroffen. Ein #hnliches Verhalten wurde von Weiss
auch fiir einige Veronicae aus der Sektion Pseudolysimachia
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festgestellt. Er sagt: ,,Anderseits beobachtet man manchmal im
oberen Teil das Auftreten einer Querwand (vgl. Veronica daise-
nensis), die aber bei den einzelnen Arten nicht regelméfiig zu
finden ist** (S, 430).

Charakteristisch fiir die Veronica II-Form ist das vierzellige
Chalazalhaustorium und ein nach Verschwinden der Querwinde
und der urspriinglichen Liangswand einzellig gewordenes Mikro-
pylarhausterium.

7. Veronica II-Form. — Diese Endospermform ist fiir
die Veronica-Arten aus der Sektion Pseudolysimachia charakte-
ristisch. Unsere Fig. 7a—e stellen die Aufeinanderfolge der Zell-
teilungen schematisch dar. Was die Ausbildung des Chalazalhau-
storiums anbelangt, so ist die villige Ubereinstimmung mit der
bei der Veronica I- und Veronica II-Form festgestellten bemer-
kenswert. Gegen die Mikropyle zu werden auch bei dieser En-
dospermform beim dritten Teilungsschritte die beiden mikropy-
laren Haustorialzellen von den Mutterzellen des eigentlichen endo-
spermalen Nédhrgewebes abgeschieden (Fig, 7 ¢). Die beiden mikro-
pylaren Zellen lassen dann ein Miklopylarhaustorium entstehen,
indem der Kern einer jeden noch eine Teilung durchmacht. Dabei
wird nicht nur keine neue Wand gebildet, sondern es verschwin-
det auch noch die urspriingliche Langswand. Im fertigen Zustande
ist dieses Haustorium einzellig und vierkernig (Fig. 7 e).

Wie ersichtlich, stimmt diese Endospermform mit der vo-
rigen ( Veronica II-Form) gut iiberein, nur mit dem einen Unter-
schiede, daB die Ausbildung der Querwinde im Mikropylarteile
unterbleibt.

8. Veronica IV-Form. — Diese Endospermform wurde von
Weiss bei Veronica alpina (Sektion Veronicastrum, Verwandt-
schaftsgruppe Alpina) beobachtet. Der ersten Querwand (Fig. 8 a)
folgt eine Léngswand in beiden primdren Endospermzellen (Fig.
8 b). Die beiden unteren Zellen entwickeln sich zum Chalazalhau-
storium, das zweizellig und zweikernig bleibt (Fig. 8b—d). Die
beiden oberen erfahren eine Querteilung, wodurch die mikropy-
laren Haustorialzellen vom iibrigen Endosperm (von den Mut-
terzellen des eigentlichen Endosperms) abgegliedert werden (Fig.
8¢). Bei der weiteren Entwicklung des Mikropylarhaustoriums
erfahrt der Kern einer jeden der beiden mikropylaren Zellen
noch eine Teilung, ohne daB diese von einer Ausbildung der
Wande begleitet wird. Im fertigen Zustande ist dieses Hausto-
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rium zweizellig, jeder dieser Zellen je zwei freie Kerne enthaltend
(Fig. 8 d).

9 Veronica V-Form. — Was die Zellteilungsfolge betrifft,
stimmt diese Endospermform mit der Veronica IV-Form vbllig
iiberein. Der Unterschied liegt nur darin, daf die urspriingliche
Langswand im Mikropylarteile bald undeutlich wird und der
Auflosung, zum Teil oder vollstandig, anheim falit (Fig. Ja—e).
Eine derartige Endospermbildung gibt Weiss fir Veronica
aphylla (aus der Sektion Chamaedrys, Verwandschaftsgruppe
Euphrasiaefolia) an.

Hervorzuheben ist, daB bei Veronica latifolia (= V. urti-
cifolia) und Veronica Gouani (= V. Ponae) einige Verschieden-
heit in der Ausbildung des Chalazalhaustoriums festgestellt wurde.
Dieses Haustorium wurde in einigen Fallen langsgeteilt, in an-
deren ungeteilt mit zwei freien Kernen angetroffen. Von beiden
Arten gehdrt die erstere der Sektion Chamaedrys (Verwandt-
schaftsgruppe Multiflora), die letztere der Sektion Veronicastrum
(Verwandtschaftsgruppe Gouani) an.

10. Alectorolophus-Form. — Wahrend der mikropylare
Abschnitt hier die Beschaffenheit der Veronica V-Form beibehdlt
(Fig, 10a—e), weichen die Verhaltnisse an der Chalaza insofern ab,
als nach der vollendeten Kernteilung beim zweiten Teilungsschritte
in der basalen Zelle die Ausbildung der Scheidewand unterbleibt,
so daB diese Zelle zum ungeteilten, zweikernigen Chalazalhausto-
rium wird (Fig, 10b—e). Eine derartige Entstehungsweise des
Endosperms und der Haustorien wurde fiir Alectorolophus hirsu-
tus und minor (S chmid), Lathraea squamaria (G 1i§i¢, 1932)
und viele Veronicae, die zu den verschiedenen Sektionen gehoren,
festgestellt. Nach den Angaben, die den Arbeiten Gscheidle’s
und Weiss entnommen sind, ist diese Endospermform fur die
Sektionen Hebe, Beccabunga und Chamaedrys (Verwandtschafts-
gruppen: Pentasepala, Orientalis, Officinalis, Scutellata, Muitiflora)
innerhalb der Gattung Veronica charakteristisch; ferner fur die
Sektionen Veronicastrum (Verwandtschaftsgruppen: Gouani und
Fruticulosa) und Alsinebe (Verwandischaftsgruppen: Serpyllifolia,
Acinifolia, Pellidosperma, Microsperma, Biloba und Agrestis),

Die unter der Veronica V-Form hervorgehobene Abweichung,
die in der Ausbildung des Chalazalhaustoriums bei Veronica
latifolia (= V. urticifolia) und Veronica Gouani (= V. Ponae)
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zustande kommt, scheint darauf hinzuweisen, daf die Alecforo-
lophus-Form aus der Veronica V-Form entstanden zu denken ist.

I1. Veronica VI-Form. — Nach Weiss kommt diese
Endospermform bei Veronica crista-galli (Sektion Alsinebe, Ver-
wandtschaftsgruppe Diplophyllum) vor. Wie bei der Alectorolo-
phus-Form bleibt auch hier das Chalazalhaustorium ungeteilt und
enthdlt zwei freie Kerne, die beim zweiten Teilungsschritte ent-
standen sind (Fig. 11b—d). Die mikropylare primire Endosperm-
zelle wird zuerst lingsgeteilt (Fig. 11b), und die beiden so ent-
standenen Ldngszellen erfahiren eine Querteilung (Fig. 11 ¢). Die
beiden oberen Zellen entwickeln sich weiter zum Mikropylarhau-
storium, die beiden darunter licgenden liefern das eigentliche en-
dospermale Nahrgewebe. Besonders bemerkenswert ist noch, daB,
im Gegensatz zu allen bis jetzt untersuchten Veronica-Arten, der
in jeder mikropylaren Zelle vorhandene Kern keine weitere Tei-
lung mehr durchmacht, so daf dieses Haustorium immer nur
zwei Kerne enthdlt. Bei der weiteren Entwicklung des Mikropy-
larhaustoriums wird auch die trennende Lingswand vollstandig
aufgelost (Fig. 11 d) und beide Zellen treten auf diese Weise in
Verbindung.

12. Pedicularis-Form (?). — Die Angaben von Schmid
iiber Pedicularis palustris, verticillata, caespitosa, recutita, fube-
rosa, foliosa, Melampyrum silvaticum, pratense, Fuphrasia Rost-
koviana, odontites und Tozzia alpina, sowie von Wurdin ger
(1910) iiber Euphrasia Rostkoviana und von Weiss iber Ve-
ronica cymbalaria, panormitana und sibthorpioides scheinen dar-
auf hinzudeuten, daB wir es hier mit einer eigenartigen Bildungs-
weise des Endosperms zu tun haben. Hier wird durch die zwei ersten,
aufeinanderfolgenden Querteilungen eine Zelle aus dem mittleren
Teile der Endospermanlage herausgeschnitten, aus der allein durch
weitere Teilungen das eigentliche endospermale Nihrgewebe her-
vorgeht (Fig. 12 a—d). Die mikropylare und die chalazale Zelle
macht wahrend der folgenden Endospermstadien keine Zell-, wohl
aber noch Kernteilungen durch, Schmid beschreibt die wei-
tere Endosperm- und Haustorienbildung von FEuphrasia Rostko-
viana in folgender Weise (S. 217—218): ,Wie aus Fig. 25 ¢ er-
sichtlich ist, erfolgt in dieser mittlern Zelle, welche wir mit
Hofmeister als ,Endospermmutterzelle” bezeichnen kinnen
zundchst eine Léngsteilung. Auf diesem Stadium enthilt die’
oberste, grofle Zelle 4 Kerne, jede der beiden nebenecinanderlie-
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genden Endospermzellen 1 Kern und die untere deren 2. Daraus
diirfen wir, wenn sich meine Annahme betreffs der Bildung der
zweiten Querwand bestitigt, auf folgende Reihenfolge der Kern-
und Zellteilungen schlielen: 1. Bildung der ersten Querwand, in
jeder Zelle 1 Kern (Fig 25 b). 2. Bildung der zweiten Querwand
in der untern Zelle und bloBe Kernteilung in der oberen; daher
in dieser 2 Kerne, in den beiden untern nur je 1 Kern. 3. Bil-
dung der ersten Lingswand in der mittlern Zelle, nebst Teilung
des Kerns der untern und der 2 Kerne der obern Zelle (Fig. 25 ¢)*.
W eiss hebt hervor, das eine Kliarung der Zellwandfolge bei
Veronica cymbalaria, panormitana und sibthorpioides auf tech-
nische Schwierigkeiten stoft. Er konnte jedoch einwandfrei dic
Mitteilung Schmid’s, daB durch zwei aufeinander folgende
Querwinde eine mittlere Zelle (Endospermmutterzelle) ausge-
schnitten wird, bestitigen (S. 441), Indes konnte Weiss bei
der Besprechung des Mikropylarhaustoriums von Veronica sib-
thorpioides (S. 443) nicht mit Sicherheit entscheiden, ob zu der
Zeit des Vorwachsens der langen, schlauchférmigen Oospore eine
Langswand des Mikropylarhaustoriums voriibergehend gebildet
wird, ,die dann in der Mitte auseinanderweicht, so dafi die Ei-
zelle zwischen den Lingswinden heruntergleiten kann, oder ob
sie sich durch das ungeteilte Haustorium hindurchbewegt®. In
jedem Falle konnte er sicher feststellen, ,daf sich das Hausto-
rium direkt hinter der Eizelle zu einem einheitlichen Ganzen
wieder zusammenschlieBt” (S. 443).

Eine derartige Endospermform will ich mit gewisser Re-
serve als Pedicularis-Form bezeichnen. In ihrer Entwicklungs-
weise geht diese durchaus eigene Wege und nimmt innerhalb
der Scrophulariaceen cine ganz isolierte Stellung ein. Mir scheint
doch, daB aus den Angaben Schmid’s, dafl die mittlere Zelle
beim dritten Teilungsschritte langsgeteilt wird, sowie aus der
Annahme Weiss iber die ,voritbergehende® Ausbildung einer
Liangswand im Mikropylarhaustorium, eher darauf geschlossen
werden kann, daB auf die erste Querwand in der vorderen pri-
méaren Endospermzelle eine Langswand folgt. Da die ersten Tei-
lungsschritte des Endosperms gewdhnlich rasch aufeinanderfolgen
und die beim zweiten Teilungsschritte entstehende Langswand
oft in der Schnittebene zu liegen kommt, so konnte diese Langs-
wand den verschiedenen Forschern leicht entgehen oder von
ihnen nicht deutlich erkannt werden.
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Ob diese Endospermform eine eigene darstelle, oder ob die
Endospermentwicklung der hier in Frage kommenden Arten der
Alectorolophus-Form folge, dariiber mdchte ich nur Vermutungen
duflern. Die Angaben iiber die Endospermbildung dieser Arten
bediirfen einer Bestdtigung und deshalb einer neuerlichen Unter-
suchung.

13. Gratiola—Form. — Eine eigenartige Entstehungsweise
des Endosperms, welche innerhalb der Scrophulariaceen eine Son-
derstellung einnimmt, wurde von mir bei Gratiola officinalis
nachgewiesen und geschildert (G1i§i¢, 1933). Durch die erste
Teilungswand wird die Endospermanlage quergeteilt (Fig. 13 a). Von
den beiden so entstandenen Zellen nimmt in der Regel die
der Chalaza zugewandte keinen Anteil mehr an der Bildung des
Endosperms. Sie bleibt wihrend der folgenden Endospermstadien
ungeteilt und entwickelt sich zu einem einzelligen und einker-
nigen Chalazalhaustorium. Die der Mikropyle zugekehrte primire
Endospermzelle erfdhrt beim zweiten Teilungsschritte eine Lings-
teilung (Fig. 13 b), und es werden danach die beiden so gebil-
deten Léngszellen quergeteilt (Fig. 13 ¢). Durch diese Querteilung
werden die beiden mittleren Zellen, die Initialzellen des eigentli-
chen endospermalen Nihrgewebes, herausgeschnitten. Bei der
weiteren Entwicklung wird die Zahl der Zellpaare, durch wieder-
holte Querteilungen sowohl der Endospermmutterzellen als auch
der beiden dariiber stehenden mikropylaren Zellen, vermehrt. Im
fertigen Zustande sind ein mikropylarer, ein zentraler (eigentli-
cher) und ein chalazaler Endospermabschnitt deutlich zu unter-
scheiden. Der mikropylare Abschnitt wird als ein langer, von
Zellen der Mantelschichte mit stirker verdickten Zellwdnden um-
scheideter Halsteil gebildet. In diesem sind die Zellen paarweise
angeordnet; die Zahl der Zellpaare betrdgt 6—8. Diese Zellen
zeichnen sich durch stirker farbbares Plasma aus, ein Zeichen,
dab ihnen eine gewisse erndhrungsphysiologische Tiatigkeit zu-
kommt. Der zentrale Endospermabschnitt bildet das eigentliche
endospermale Nihrgewebe, in dem das Embryo eingebettet ist.
Der chalazale Endospermabschnitt umfafit den basalen Teil, der
ahnlich wie der Halsteil von den Zellen der Mantelschichte mit
stark verdickten Zellwdnden umhiillt ist. In der Regel findet hier
keine Zellvermehrung statt, so daf dieser Abschnitt sich mei-
stens auf die basale Zelle beschrdnkt, die als schwach entwik-
keltes, einkerniges Chalazalhaustorium anzuschen ist,
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Die Endospermentwicklung bei Gratiola officinalis kann
auch etwas abweichend vor sich gehen, indem die basale Zelle beim
zweiten Teilungsschritte langsgeteilt wird, In anderen ebenfalls
duflerst seltenen Fillen wurde an Stelle der basalen Zelle eine
Langsreihe von bis 5 tibereinander liegenden Zellen angetroffen.

Zur Zeit ist kein AnschluB der Gratiola-Form an irgend-
eine bisher innerhalb der Scrophulariaceen bekannte Endesperm-
form moglich. Bis auf weiteres bleibt diese Besonderheit der
Endospermform nur fiir Gratiola officinalis charakteristisch. Es
wire jedoch nicht ohne Interesse, hier auf die Endospermver-
héltnisse bei Uroskinnera spectabilis hinzuweisen, wo, nach der
Abbildung von Balicka-Iwanowska zu urteilen, ein
Halsteil aus paarweise angeordneten Zellen dhnlich wie bei Gra-
tiola officinalis zu beobachten ist. Weitere Untersuchungen iiber
die Endospermentwicklung bei vielen anderen Vertretern der Scro-
phulariaceen, insbesondere der Gratioleen, welche Tribus 39 Gat-
tungen (im Sinne Wettstein’s) umfafit, werden mehr Licht
in diese Sache bringen.

Die Hauptentwicklungsmodi des Endosperms und
ihre typologische Beziehungen

Aus dem Dargelegten ist zu ersehen, dafi innerhalb der
Scrophulariaceen, soweit die bisherigen Befunde es zulassen, eine
Anzahl der verschiedenen Endospermformen aufgestellt werden
kann, und daf eine jede dieser Endospermformen ganz bestimmten
Gattungs- und Artengruppen eigen ist.

Wenn man die ersten Entwicklungsstadien dieser Endosperm-
formen vergleicht, so zeigt es sich, daffi die Absonderung der
Zellen, welche das eigentliche endospermale Nihrgewebe liefern
(die ,Mutterzellen des Endosperms*“ im Sinne Hofmeister s),
zu einem verschiedenartigen Zeitpunkt eintritt. Es finden sich
ndmlich die Endospermformen, bei welchen diese Zellen beim
dritten Teilungsschritte herausgeschnitten werden, und solche, bei
denen dies beim vierten Teilungsschritte erfolgt. Wenn man nun
bei Betrachtung des Endosperms dieses Merkmal, ndmlich den
Zeitpunkt der Absonderung der Mutterzellen des Endosperms,
beriicksichtigt, so gelangt man zu einigen Schlufifolgerungen, die
vom typologischen Standpunkte aus von einer nicht geringen
Bedeutung zu sein scheinen.
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Im folgenden wird der Zeitpunkt der Absonderung der Mut-
terzellen des Endosperms als Grundlage fiir die typologische
Unterscheidung innerhalb der Scrophulariaceen gebraucht. Auf
Grund dieses Merkmales konnten verschiedene Entwicklungsmodi
des Endosperms unterschicden werden. Diese Unterscheidung
scheint schon deshalb am Platze, weil jeder dieser Modi fiir
ganze Formenreihen innerhalb der Familie charakteristisch ist.
Auflerdem kommt diesem Merkmal auch noch eine weitere Be-
deutung zu. Wie spater gezeigt wird, kann dieses Merkmal bis
zu gewissem Grade fiir phylogenetische Zwecke verwertet werden,
indem ein und derselbe Entwicklungsmodus sich bei denjenigen
Endospermformen finden 1afit, die sonst untereinander in enge
phylogenetisch-systematische Beziehungen zu stellen sind.

Bei dem gegenwirtigen Stande unserer Kenntnisse {iber die
Embryologie der Scrophulariaceen haben wir den Zeitpunkt der
Absonderung der Mutterzellen des Endosperms als Grundlage
fiir unsere typologische Unterscheidung gewdhlt. Die kiinftigen
Untersuchungen, an der Hand einer umfassenderen Menge von
Befunden, werden zeigen, ob und inwieweit die hier vertretene
Anschauung als gerechtfertigt erscheint. Auf Grund eines weiteren
Beobachtungsgehietes kinnte auch ein anderes Merkmal als Grund-
lage fiir typologische Unterscheidung aufgenommen werden.

Auf Grund des von uns hier in Betracht gezogenen Merk-
males — des Zeitpunktes der Absonderung der Mutterzellen des
Endosperms — lassen sich bei den bis jetzt untersuchten Scro-
phulariaceen folgende Hauptmodi der Endospermentwicklung
unterscheiden:

1. Verbascum-Modus. — Dieser Modus ist vor allem da-
durch charakterisiert, daBi die Mutterzellen des Endosperms beim
vierten Teilungsschritte abgesondert werden. Eine weitere Haupt-
charakteristik dieses Modus liegt darin, daf am mikropylaren
Ende 4 nebeneinander gelagerte Haustorialzellen vorkomumen.
Was die Verhiltnisse an der Chalaza betrifft, zeichnen sich diese
durch Variation aus. Wéhrend bei einigen Vertretern das Chala-
zalhaustorium aus 4 nebeneinander licgenden Zellen besteht, wird
die Zahl der Haustorialzellen bei den anderen auf 2 und weiter
auf eine einzige (zweikernige und einkernige) Zelle reduziert.

2. Veronica-Modus. — Die Mutterzellen des Endosperms

werden hier beim dritten Teilungsschritte abgefrennt, also um
einen Schritt frither als bei dem Verbascum-Modus. Bei diesem
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Modus ist das Variieren entweder nur am mikropylaren, oder
sowohl am mikropylaren als auch am chalazalen Ende zu beob-
achten. Dabei ist als Hauptcharakteristik hervorzuheben, dafi
am mikropylaren Ende 4 Haustorialzellen vorkommen, und daf
diese, zum Unterschiede zu dem Verbascum-Modus, in zwei
Etagen, jede aus 2 Zellen gebildet, angeordnet sind. In Wirk-
lichkeit stellen wir fest, dafl die horizontalen Winde, durch
welche die beiden Etagen voneinander getrennt sind, gleich nach
ihrer Ausbildung undeutlich werden und der Auflosung verfallen.
In anderen Fdlen unterbleibt die Ausbildung dieser Winde,
obwohl die Kerne eine Teilung erfahren haben, und zwar in der
Weise, dafl wir aus der Lage der Kernteilungsfiguren und der daraus
hervorgegangenen Tochterkerne auf die Richtung der unterblie-
benen Winde schlieflen konnen. Nur die Veronica VI-Form macht
eine Ausnahme insofern, als hier auch die Kernteilung unterbleibt,
so daB das Mikropylarhaustorium bei dieser Endospermform
zweikernig bleibt. Was die Verhiltnisse an der Chalaza betrifft,
sind auch bei dem Veronica-Modus die Variationen, und zwar in
derselben Richtung wie bei dem Verbascum-Modus, zu verfolgen.

Als eine Variante des Veronica-Modus bringe ich mit
Vorbehalt den Gratiola-Modus., Was den Zeitpunkt der Ab-
sonderung der Mutterzellen des Endosperms anbelangt, stimmt er
mit dem Veronica-Modus gut iiberein. Die Verhéltnisse an der
Mikropyle weichen aber bedeutend ab. Hier kommt es zur Aus-
bildung eines Halsteiles, der aus 6—8 Etagen von zu zweien
angeordneten Zellen besteht, und dem allem Anschein nach eine
erndhrungsphysiologische (haustorielle?) Tatigkeit zukommt. Jedoch
koénnte eine auffaliende Analogie zwischen den beiden Entwick-
lungsmodi nicht aufler Acht gelassen werden. Hier wie dort
sind die mikropylaren Haustorialzellen paarweise in Etagen an-
geordnet. Wihrend bei dem Gratiola-Modus 6—8 Etagen gebildet
werden, wurden bei dem Veronica-Modus, wenigstens vorliufig,
deren 2 festgestellt. An der Chalaza findet man bei Gratiola-Modus
in der Regel nur eine einzige, ecinkernige Zelle, die als
Chalazalhaustorium funktioniert. In seltenen Fallen sind an dieser
Stelle 2 nebeneinander gelagerte Zellen vorhanden; und in einigen
Fallen wurde eine Reihe von bis 5 iibereinander liegenden Zellen
angetroffen. In Betracht dieser abweichenden Verhiltnisse konnte
man vielleicht zu der Vermutung berechtigt sein, die Gattunyg
Gratiola als innerhalb der Scrophulariaceen etwas fremd zu be-
trachten.
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Im Schema auf S. 61 ist der Entwicklungsgang der hier
besprochenen Entwicklungsmodi des Endosperms zusammenge-
stellt. Wie ersichtlich, verhalten sich die Entwicklungsmodi beim
ersten Teilungsschritte gleich. Die Ausbildung einer Querwand,
durch welche die basale Zelle abgetrennt wird, die sich weiter
zum Chalazalhaustorium entwickelt, ist als gemeinsamer Charak-
terzug hervorzuheben. Beim zweiten Teilungsschritte wird eine
Langswand gebildet. In einigen Fillen werden die beiden primaren
Zellen lingsgeteilt; in anderen teilt sich nur die der Mikropyle
zugewandte, so daf die Langswand sozusagen nur der Idee nach
vorhanden ist. Im Falle, daB" die chalazale Zelle ungeteilt bleibt,
sind weiter zwei Moglichkeiten verwirklicht: in der chalazalen
Zelle kann entweder eine Kernteilung erfolgen, oder auch diese
unterbleiben.

Beim dritten Teilungsschritte tritt die Unterscheidung der
Hauptentwicklungsmodi des Endosperms ein. Wéhrend beim Ve-
ronica- und Gratiola-Modus zu diesem Zeitpunkte die mikropy-
laren Haustorialzellen und die Mutterzellen des eigentlichen En-
dosperms durch Querteilung der beiden mikropylaren Zellen
voneinander abgetrennt werden, geschieht eine solche Absonde-
rung beim Verbascum-Modus erst im nachsten (vierten) Tei-
lungsschritte.

Beim dritten Teilungsschritte werden die Zellen beim Ver-
bascum-Modus von neuem langsgeteilt, so dafl nun 2 Etagen aus
je 4 Lingszellen zustande kommen. Beim vierten Teilungsschritte
werden die Zellen der oberen Etage quergeteilt, wodurch eine
mittlere Etage herausgeschnitten wird, deren Zellen die Mutter-
zellen des eigentlichen Endosperms darstellen. Der chalazale Teil
des Verbascum-Modus verhilt sich verschiedenartig. In einigen
Fillen kommen 4 nebeneinander gelagerte Zellen zu liegen, in
anderen dauert an der Chalaza der beim zweiten (2 Zellen oder
eine einzige zweikernige) oder beim ersten (eine einzige Zelle mit
einem Kerne) Teilungsschritte erzielte Zustand fort.

Beim dritten Teilungsschritte erfahren die beiden mikropy-
laren Zellen beim Veronica-Modus eine Querteilung, wodurch die
Mutterzellen des eigentlichen Endosperms abgesondert werden.
An der Chalaza werden die beiden Zellen in einigen Fillen langs-
geteilt, so dafl hier 4 nebeneinander gelagerte Zellen zu liegen
kommen; in anderen Fillen dauert der Zustand aus dem zweiten
Teilungsschritte (2 Zellen oder eine zweikernige Zelle) unverdndert
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fort. Von diesem Teilungsschritte an kann man, in bezug auf die-
Verhiltnisse an der Mikropyle, 3 Félle unterscheiden. jeder dieser
Fille evoluiert auf eine eigene Weise. Der erste evoluiert nach
zwei Richtungen, einerseits nach der Proveronica-Form und weiter
nach der Veronica I- und Veronica II-Form, anderseits nach
der Veronica III-Form; der zweite nach der Veronica IV- und
weiter nach der Veronica V-Form; der dritte nach der Veronica
VI- und Alectorolophus-Form. Die Veronica VI-Form bildet eine
Ausnahme insofern, als hier beim vierten Teilungsschritte an der
Mikropyle keine Teilungen erfolgen. Die Querteilung, durch welche
beim dritten Teillungsschrite die mikropylaren Haustorialzellen
und die Mutterzellen des Endosperms voneinander abgeschieden
sind, stellt zu gleicher Zeit auch die letzte Teilung im Mikropy-
larteile dar.

Die Einbeziehung der Proveronica-Form in das beigelegte
Schema scheint deshalb begriindet zu sein, da sie einen urspriin-
glichen Zustand darstellt, von welchem alle tibrigen Veronicae--
Formen phylogenetisch entstanden zu denken sind.

Der Gratiola-Modus nimmt, wie schon hervorgehoben, eine
Sonderstellung ein. Zu entscheiden, ob dieser Modus dem Vero-
nica-Modus anzuschliefen ist, oder einen eigenen Modus darstellt,.
ist zur Zeit sehr schwierig.

Aus dem beigefiigten Schema ist zu ersehen, dafl durch die
angefithrten Entwicklungsmodi ganz bestimmte Gattungs- und
Arten-Gruppen innerhalb der Scrophulariaceen charakterisiert sind.
Dicse bedeutungsvolle Tatsache findet ihre Erklarung im folgenden.
Abschnitt iiber die vermutlichen phylogenetischen Beziehungen,
die zwischen einzelnen Sippen, auf Grund des Vergleiches der
verschiedenen Endospermformen, zu bestehen scheinen,

Die mutmabBlichen phylogenetischen Beziehuugen
zwischen einzelnen Endospermformen

Wenn wir uns jetzt der Frage nach der Phylogenie einzelner
Endospermformen innerhalb der Scrophulariaceen zuwenden wol-
len, so muf} sofort bemerkt werden, dafl wir uns hier auf eine
Erbrterung der iiberaus verwickelten phylogenetisch-systemati-
schen Beziehungen nicht eingehend einlassen konnen, da unsere
Kenntnisse iiber die Embryologie der Scrophulariaceen in  vieler
Hinsicht hochst dirftig sind. Eine endgiiltige Entscheidung der
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Frage nach der phylogenetisch-systematischen Stellung dieser
Familie im ganzen, sowie ihrer Unterfamilien, Triben, Gattungen
und Arten im einzelnen bleibt einer weit entfernten Zukunft
vorbehalten. Es miissen dabei auch viele andere Merkmale be-
riicksichtigt werden, wenn man eine sichere Grundlage fiir die
Beurteilung der Bau- und Entwicklungsformen und ihrer Ver-
wandtschaftsbeziehungen innerhalb der Familie schaffen wollte.

Die Endospermform, welche fiir Verbascum Blattaria
und Celsia-Arten kennzeichnend ist und auch in den Gat-
tungen Scrophularia und Digitalis vorkommt, ist, wie schon
frither von Schmid, Schnarf und H&Zkansson hervor-
gehoben wurde, als die innerhalb der Scrophulariaceen primitive
anzusehen. Sie stimmt, was die beiden ersten Teilungsschritte
des Endosperms anbelangt, mit dem Haupttypus 1 (Scutellaria-
Typus) von Schnarf (1917) ganz iiberein, Zu entscheiden, ob
diese Endospermform von einer der innerhalb der Solanaceen
vorkommenden Endosperformen abzuleiten ist, ist sehr schwierig.
Meine Untersuchungen (G1i§i¢, 1928) iiber die Endospermbil-
dung bei Datura Metel, was die beiden ersten Teilungsschritte
betrifft, haben unzweideutig dargetan, daB diese Art dem Haupt-
typus I von Schnarf folgt. Leider wurden von mir die wei-
teren Teilungen im Endosperm nicht verfolgt. Auch ohnedies
sind unsere Kenntnisse iiber die Embryologie dieser in systema-
tischer Hinsicht besonders wichtigen Familie sehr diirftig, und
deshalb sind wir noch nicht in der Lage, iiber den vermuteten
Anschlufl der Scrophulariaceen an die Solanaceen vom Stand-
punkte der Embryologie zu sprechen.

Von der Verbascum-Form erscheint die Linaria-Form in
leicht verstdndlicher Weise ableitbar, unter der Annahme, dafj
in der chalazalen primdren Endospermzelle nur noch eine Kern-
teilung ohne Wandbildung erfolgt. Auf diese Weise entsteht an
der Chalaza ein ungeteiltes, zweikerniges Haustorium. Was die
Verhéltnisse an der Mikropyle betrifft, stimmt die Linaria- mit
der Verbascum-Form ganz iiberein. .

Die Limosella-Form schliefit sich, als eine weiter reduzierte
Form, am engsten an die Linaria-Form an. Hier tritt nicht nur
keine Zellteilung in der chalazalen primiren Endospermzelle auf,
sondern auch die Kernteilung unterbleibt, so dafl diese Zelle zum
einkernigen Haustorium wird. An der Mikropyle sind wie bei der
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Verbascum- und Linaria-Form 4 nebeneinander gelagerte Hau-
storialzellen. vorhanden.

Wenn man die Verbascum-, Linaria- und Limosella-Form
untereinander vergleicht und nach dem Entwicklungsgrade in
eine Entwicklungsreihe anordnet, so sehen wir sofort, daf
die Limosella-Form sich unmittelbar von der Linaria-Form
ableiten 1aft, und dafl anderseits zwischen der Verhascum- und
Linaria-Form eine nicht unbedeutende Liicke besteht. Um eine
allméhliche Entwicklungsreihe dieser Endospermformen, die sich
hinsichtlich der Chalaza als eine Reduktionsreihe ergibt, aufzu-
stellen, mufl man noch zwei Verbindungsglieder einschieben. Die
erste Zwischenstufe dieser fortschreitenden Reduktion an der Cha-
laza wiére diejenige, in der beim dritten Teilungsschrtite in beiden
unteren Zellen nur noch eine Kernteilung ohne Wandbildung
erfolgt, Auf diese Weise hdtten wir eine hypothetische Endo-
spermform, die sich durch zwei zweikernige Haustorialzellen
auszeichnen wiirde. Die zweite Zwischenstufe wire diejenige, in der
auch die Kerntetlung in beiden chalazalen Zellen unterbleibt. Diese
Kluft scheint durch Aufstellung der hypothetischen Prolimosella-
Form etwas verringert zu sein. Eine derartige Endospermform,
welche, wie frither hervorgehoben, als eine duflerst seitene Aus-
nahme bei Limosella aquatica (Svensson, 1928) aufgefunden
wurde, ist mit der Linaria-Form am engsten verbunden.

Was die Herkunft von Limosella-Form anbelangt, so liegt es
nahe zu denken, daff diese Endospermform unmittelbar aus der
hypothetischen Prolimosella-Form entstanden ist, unter der Vor-
aussetzung, dafl die Linaria-Form als Zwischenstufe iibersprungen
wurde. Bei der Feststellung der Entwicklungsreihe der Endosperm-
formen von der Verbascum- an bis zur Limosella-Form wird der
Annahme nicht Raum gegeben, dalB eine Gattung in eine andere
iibergehe und dann wieder die erstere aus der letzteren hervor-
komme. Wenn wir hier {iber die Umwandlung sprechen, dann
handelt es sich nur um den phylogenetischen Entwicklungsgang
der Endospermform. Selbstverstdndlich kann wéihrend der Onto-
genie einer Pflanze diese oder jene Entwicklungsstufe ausbleiban,
und infolgedessen bewegt sich der phylogenetische Entwicklungs-
gang der Endospermformen nicht geradlinig, sondern in einer
Zickzack-Linie. Auf diese Weise kionnte bei Limosella aquatica
die Limosella-Stufe unmittelbar aus der Prolimosella-Stufe her-
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vorgehen und damit in der Ontogenie dieser Art die Linaria-
Stufe ibersprungen werden.

Mit der Limosella-Form ist somit eine kurze Reihe der Ent-
wicklungsformen des Endosperms abgeschlossen. Diese Reihe um-
fabt 5 Endospermformen, von denen 4 in den bisher erforschten
Scrophulariaceen verwirklicht sind und 1 als ein hypothetisches
Verbindungsglied angenommen wurde, Was die Evolutionsrich-
tung betrifft, stellt sich diese Entwicklungsreihe als Reduktions-
reihe dar. Wihrend bei allen Endospermformen an  der Mikro-
pyle stets 4 nebeneinander liegende Haustorialzellen zu beobach-
ten sind, wird die Zahl der Haustorialzellen am chalazalen Ende
von 4 ( Verbascum-Form) auf 2 (Prolimosella-Form) reduziert, und
sinkt endlich auf eine einzige (Linaria- und Limosella-Form) herab.

Andererseits entwickelte sich eine zweite Reihe der Endo-
spermformen, welche die Mehrzah!l der bisher bekannten Endo-
spermformen innerhalb der Scrophulariaceen umfaft, und deshalb
als Hauptreihe bezeichnet werden kann. Als Ausgangsform dieser
Entwicklungsreihe ditrfte die Veronica I-Form angesehen werden.
Was die Endospermverhiltnisse an der Chalaza betrifft, so stimmt
diese Endospermform mit der bei Verbascum Blattaria und Celsia-
Arten festgestellten durchaus iiberein. Hier wie dort sind 4 ne-
beneinander liegende Haustorialzellen zu peobachten, die sich in
gleicher Weise zu einem vierzelligen Chalazalhaustorium umge-
stalten. Was die Verhditnisse am mikropylaren Ende anbelangt,
verhalten sich die beiden Endospermformen verschiedenartig.

wihrend bei der Verbascum-Form wiederum 4 nebenei-
nander liegende Haustorialzellen vorkommen, findet man bei der
Veronica I-FForm ebenfalls 4 Zellen, nur mit dem Unterschied,
daB diese in 2 Etagen, jede aus 2 Zellen gebildet, angeordnet
sind, AuBerdem werden die Querwande zwischen den Etagen
nachtriglich aufgeldst, so dafl endlich ein zweizelliges Mikropy-
jarhaustorium entsteht, jede dieser Zellen je 2 freie Kerne ent-
haltend.

Wenn wir die Veronica I- mit der Verbascum-Form verglei-
chen, so sehen wir, daf beide Endospermformen hinsichtlich der
Beschaffenheit des Mikropylarhaustoriums genug scharf vonei-
nander zu unterscheiden sind, Eine unmittelbare Ableitung der
ersten von der letzteren Endospermform ist kaum moglich. Man
stéBt auBerdem noch auf eine erhebliche Schwierigkeit. Es werden

5
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ndmlich die Initialzellen des eigentlichen endospermalen Nihr-
gewebes bei der Veronica I-Form im dritten Teilungsschritte
des Endosperms herausgeschnitten, also um einen Teilungs-~
schritt frither, als dies bei der Verbascum-Form und allen von
dieser abgeleiteten Endospermformen der Fall war. Es wire ver-
friiht, hier einige Vermutungen dariiber auszusprechen, ob das
Mikropylarhaustorium bei der Veronica I-Form phylogenetisch
aus dem vierzelligen bei der Verbascum-Form  abzuleiten ist.
Dafi die beiden Endospermformen jedoch aus einer gemeinsamen,
weiter entfernten Ausgangsform abzuleiten wdren, scheint die
Vermutung ganz begriindet, da die Veronica I- und Verbacum-
Form sich hinsichtlich der Verhiltnisse an der Chalaza gleich
verhalten, :

Der Entwicklungsgang des Endosperms bei der Veronica
I-Form 146t erkennen, dafl diese Endospermform nicht alg die
primitive, sondern als dje abgeleitete zu bezeichnen ist. Als
vermutlich urspriinglichere Endespermform, an welche die Ve
ronica I-Form sich unmittelbar anschlieflen kann, mochte ich die-
jenige bezeichnen, bei der die Auflgsung der Querwinde im Mikro-
pylarteile unterbleibt. Eine derartige Endospermform mit 4 in
zwei Etagen angeordneten Haustorialzellen wurde bis jetzt im
fertigen Zustande bei keinem Vertreter der Scrophulariaceen
aufgefunden. Sie wurde nur als ein voriibergehendes Entwick-
lungsstadium festgestellt, das weiter, unter Auflssung der Quer-
winde, zur Veronica I-Form fiihrt, Diese ganz hypothetische
Endospermform méchte ich vorldufig als Proveronica-Form be-
zeichnen, da von ihr die tibrigen Veronicae in leicht verstind-
licher Weise abzuleiten sind, 8o lange man eine andere, primiti-
vere Endospermform nicht auffindet, méchte ich die hypotheti-
sche Proveronica-Form als Anfangsglied der zweiten Entwicklungs-
reihe des Endosperms innerhalb der Scrophulariaceen betrachten.

Von der Veronica I-Form kann die weitere Entwicklung
der Endospermformen nach zwei Richtungen hin verfolgt werden.
Nach einer Richtung entwickelten sich die Endospermformen,
die sich durch Verdnderungen im Mikropylarteile auszeichnen,
wahrend die Verhiltnisse an der Chalaza unverindert und immer
denen bei der Veronica I- bzw. Verbascum-Form gleich bleiben.
Nach einer anderen Richtung entwickelten sich die vielen librigen
Endospermformen, bei welchen die Verdnderungen sowohl am
mikropylaren als auch am chalazalen Ende zu beobachten sind.
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Diese zweite Abzweigung umfaBt auch die Endospermformen
der Halb- und Ganzparasiten, die zweifellos als Endglieder der
phylogenetischen Entwicklung innerhalb der Scrophulariaceen
anzusehen sind.

Der Veronica I-Form schlieft sich am meisten die Veronica
II-Form an, Hier werden nicht nur die Querwinde aufgelost,
sondern es verschwindet auch bald die urspriingliche Léangswand
(zum Teil oder vollstindig). Auf diese Weise kommt es zur
Ausbildung eines ungeteilten Mikropylarhaustoriums, das 4 freie
Kerne enthdlt. Aus dieser Endospermform 148t sich die Veronica
HI-Form leicht ableiten bei der Annahme, daff die Querteilung
der beiden mikropylaren Zellen ausbleibt, so daf das Mikropy-
larhaustorium aus 2 zweikernigen Zellen besteht. Nachtraglich
tritt auch hier die Auflosung der trennenden Langswand ein,
und es entsteht endlich ein ungeteiltes Mikropylarhaustorium
mit 4 frefen Kernen.

Damit ist ein Seitenzweig der zweiten Entwicklungsreihe
der Endospermformen abgeschlossen. Die ibrigen Endosperm-
formen, die sich von der Veronica I-FForm nach einer anderen
Richtung entwickeln, bilden den Hauptzweig der Endosperment-
wicklung innerhalb der Scrophulariaceen. Hier 148t sich zuerst
die Veronica I'V-Form unterscheiden. Durch die Beschaffenheit
des Mikropylarhaustoriums und insbesondere durch das Aussehen
des Chalazalhaustoriums weicht diese Endospermform von der
Veronica I'Form erheblich ab. An Stelle von 4 kommen bei der
Veronica IV-Form nur 2 mikropylare Haustorialzellen vor, eine
jede 2 freie Kerne enthaltend. Unter Voraussetzung, dafi der
Kernteilung in beiden mikropylaren Zellen keine Wandbildung
folgte, konnte diese Endospermform aus der Veronica I-Form
herstammen. Was die Verhiltnisse an der Chalaza betrifft, so
findet man auch hier 2 Zellen, mit dem Unterschiede, daf jede
dieser Zellen nur je einen Kern enthélt. Ein Vergleich der En-
dospermverhdltnisse an der Chalaza 146t vermuten, daf die Ve-
ronica I- und Veronica IV-Form durch Vermittlung einer Uber-
gangsform miteinander in Beziehung stehen diirften. Diese
hypothetische Endospermform konnte diejenige sein, die in beiden
chalazalen Zellen je 2 freie Kerne aufweist.

Aus der Veronica I'V-Form ist in leicht verstindlicher Weise
die Veronica V-Form ableitbar, Was die Verhiltnisse an der
Chalaza betrifft, stimmen diese Endospermformen durchaus
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iberein. Der Unterschied macht sich nur am mikropylaren Ende
bemerkbar. Anfangs sind auch bei der Veronica V-Form 2 mi-
kropylare Zellen, jede je 2 freie Kerne enthaltend, vorhanden.
Nachtraglich wird die trennende Ldngswand zum Teil oder voll-
standig aufgeldst, so daf es im fertigen Zustande zur Ausbildung
eines ungeteilten, vierkernigen Mikropylarhaustoriums kommt.

Aus der Veronica V-Form ist weiter die Alecforolophus-
Form entstanden. Wihrend hier der mikropylare Teil die Be-
schaffenheit der Veronica V-Form beibehdlt, weichen die Ver-
hiltnisse an der Chalaza insofern ab, als nach der vollendeten
Kernteilung beim zweiten Teilungsschritte die Ausbildung der
7ellwand in der chalazalen primdren Endospermzelle, &hnlich
wie bei der Linaria-Form, unterbleibt, so dafi diese Zelle zum
zweikernigen Chalazalhaustorim wird.

Der Hauptzweig der Endospermformen wird mit der Vero-
nica VI-Form abgeschlossen, welche, den Angaben von Weiss
folgend, fiir Veronica crista-galli charakteristisch ist. Unter Vor-
aussetzung, daf in beiden mikropylaren Zellen keine Kernteilung
erfolgt, 148t sich diese Endospermform unmittelbar von der
Alectorolophus-Form ableiten. Wie bei der letzterwdhnten Form
wird auch bei der Veronica VI-Form die Langswand aufgeldst.
Auf diese Weise kommen die beiden Haustorialzellen in Verbin-
dung und wird endlich ein ungeteiltes, zweikerniges Mikropylar-
haustorium gebildet.

Wie bereits bei der Darstellung der Endospermformen an-
gedeutet wurde, diirfte sich die Pedicularis- mit der Alectorolo-
phus-Form decken, Wire das nicht der Fall, dann sttinde die Pe-
dicularis-Form innerhalb der Scrophulariaceen ganz isoliert da.
Deswegen bediirfen die Angaben tiber die Endospermbildung jener
Arten, in denen die Pedicularis-Form angenommen wurde, einer
sorgfdltigen Nachpriifung.

Wir haben noch auf die Sonderstellung der Gratiola-Form
hinzuweisen, Sie weicht von den iibrigen Endospermformen
innerhalb der Scrophulariaceen in so hohem Grade ab, dafi wir
iiber die Abstammung derselben vorldufig nichts Sicheres aus-
sagen konnen,

Wie aus dem vorhergehenden ersichtich ist, ergeben sich
bei der phylogenetischen Verwertung der hier betrachteten Endo-
spermmerkmale erhebliche Schwierigkeiten, Diese rithren zum
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grofiten Teil vom iiberaus groBen Mangel an Tatsachenmaterial
her. Trotzdem konnte eine Anzahl von Endospermformen auf-
gestellt, sowie die phylogenetische Ableitung derselben innerhalb
des engeren Verwandtschaftskreises durchgefiihrt werden. Weitere
Untersuchungen {iber die Embryologie der Scrophulariaceen wer-
den ohne Zweifel noch mehr Entwicklungsformen des Endosperms
ans Licht bringen, und somit einen tieferen Einblick in die ver-
wickelten phylogenetischen Zusammenhinge innerhalb der Fa-
milie und innerhalb des weiteren Verwandschaftskreises ermog-
lichen,

Wie man sieht, lassen sich in bezug auf die Endosperment-
wicklung innerhalb der Scrophulariaceen — abgesehen von der
Gratiola-Form, welche eine Sonderstellung einnimmt — zwei ver-
schiedene Entwicklungsreihen unterscheiden, die eine in der Ve-
ronica I-, die andere in der Verbascum-Form wurzelnd. Der
Hauptunterschied zwischen beiden Entwicklungsreihen liegt in dem
Zeitpunkt der Absonderung der Mutterzellen des eigentlichen en-
dospermalen Niahrgewebes. (Des Naheren vergleiche man den zwei-
ten Abschnitt dieses Artikels). Ob die beiden Reihen einen gemein-
samen, weiter entfernten Ursprung haben, und welche ihre ver-
mutliche Vorfahren sind, dariiber 148t sich zur Zeit kein klares
Bild abgeben. Wenn auch keine Beweise dariiber vorliegen, weiche
der beiden urspriinglichen Endospermformen die Altere ist, so
halte ich es fiir wahrscheinlich, die Verbascum-Form als solche
zu bezeichnen. Wiahrend die Primitivitit der Verbascum-Form
keineswegs zu leugnen ist, macht die Veronica I- bzw. Provero-
nica-Form den Eindruck des Abgeleiteten.

Was die Verbreitung der Endospermformen innerhalb der
Scrophulariaceen anbelangt, so mufl ich besonders hervorheben,
daf} die Verbascum-Form in jeder der drei Unterfamilien { Pseudo-
solanoideae, Antirrhinoideae und Rhinanthoideae) vertreten ist.
Diese Endospermform ist sowohl fiir Verbascum- und Celsia-
Arten (Pseudosolanoideae), als auch fiir Scrophularia (Antirrhi-
noideae) und Digitalis (Rhinanthoideae) charakteristisch. Man
kGnnte nun mit Recht die Vermutung aussprechen, dafj alle drei
Unterfamilen von einer gemeinsamen Ausgangsform abstammen,
Auffallend ist ferner, daff die Pseudosolanoideen in ihrem ur-
spriinglichen Zustande verharrten, und daB die weitere Entwick-
lung der Scrophulariaceen, was die hier betrachteten Endo-
spermmerkmale betrifft, hauptsichlich iiber die Unterfamilie der
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Antirrhinoiden und Rhinanthoideen ging. Diese letztere Unterfami-
lie umfaBt, wie bekannt, viele Gattungen der Halb- und Ganzpara-
siten, die sicher als phylogenetisch jiingere und abgeleitete For-
men zu betrachten sind, Die Endospermformen der halb- und
holoparasitisch lebenden Scrophulariaceen finden sich, wie zu er-
warten war, am Ende der Entwicklungsreihe, und somit gewinnt
unser Schema des phylogenetischen Entwicklungsganges des
Endosperms innerhalb der Scrophulariaceen (S. 65) viel an Wahr-
scheinlichkeit.

Was die niheren Zusammenhinge betrifft, die zwischen den
Scrophulariaceen und anderen nahe stehenden Familien der Tubi-
floren bestehen, so vermdgen wir nicht, bei dem gegenwdrtigen
Stande unserer Kenntnisse iiber die Embryologie derselben, etwas
Bestimmtes aussagen. AuBerdem wollen wir hier besonders her-
vorheben, daB die Anschauungen der Systematiker selbst in der
Frage nach der Familienbegrenzung und der Zusammengehorig-
keit einiger Gattungen innerhalb der Scrophulariaceen bei man-
chen Punkten weit auseinandergehen. So meint Hallier (1903),
daf in der Wettstein’schen Bearbeitung der Scrophulariaceen
(1895), einige Gattungen zu dieser Familie gerechnet seien, die
jedoch nicht hierher, sondern zu den Bignoniaceen (Paulownia,
Wightia), oder zu den Gesneriaceen (Brookea, Uroskinnera, Der-
matobotrys, Ourisia zum Teil und wahrscheinlich Rehmannia)
gehoren, Auch die Zugehorigkeit vieler Gattungen zu den ein-
zelnen Triben soll nach Hallier zweifelhaft sein, und dieser
Forscher hat sie aus den einen Triben ausgeschieden und zu den
anderen versetzt.

(Aus dem Botan. Institut u. Garten d. Universitit, Beograd)

Februar, 1937.
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