CHROMOSOMEN UND BEFRUCHTUNG BEI
LILIJUM MARTAGON °

von

J. HEIMANS (Amsterdam).
Mit Tafel VII und 11 Textfiguren,

In den Jahren 1911 und 1912 fixierte und schnitt
ich eine grosse Anzahl Bliiten- und Fruchtknospen von
Lilium martagon in der Absicht, einige vollstindige Pri-
paratenserien der Reifeteilungen, Befruchtungsstadien und
Embryo-Entwickelung dieses klassischen ‘Musterbeispiels
herzustellen zum Gebrauch beim praktischen Unter-
richt in Pflanzen-Anatomie des Professors Hugo de Vries,
dessen Assistent ich damals war. Von den vielen tausenden
hergestellten Schnitten giebt es einige wenige,.die etwas
darbieten, das auch jetzt vielleicht noch einiges Interesse
erregen diirfte, obgleich ein Teil davon inzwischen von
anderen Autoren ebenfalls beobachtet und beschrieben
worden ist. ‘

Chromosomenpaarung in generativen Kernen,

" Die ersten Fixierungen wurden an einem Lilium-Exemplar
vorgenommen, das 1905 als Zwiebel aus dem Siid-Harz
mitgebracht worden war und alljahrlich im Garten reichlich
bliiht. Die Bliiten wurden kiinstlich bestiubt, z. T. mit
dem eigenen Pollen, z. T. mit dem einer anderen, vor
Jahren gekauften martagon-Pflanze unbekannter Herkunft.
Die Befruchtung aber gelang damals nicht. Obgleich die
Pollenschliuche sich gut in die Narbe einbohrten und bis
weit in den Griffelkanal eingedrungen vorgefunden wurden,
setzte sich keine einzige Frucht,
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Fig,

Photo Heimans,

Lilium martagon.
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Wihrend also dieses Material fiir Befruchtungsstadien
wertlos war, lieferte es gute Stadien der Reifeteilungen,
Das Priparat der photogr. Fig. 1 stammt hierher. Der
betreffende Fruchtknoten wurde einer Bliite entnommen,
die sich am vorherigen Tag (Ende Juni 1911) geéffnet
hatte .und am selben Nachmittage bestiubt worden war.
Fixiert wurde mit Kaiser's Sublimat-Gemisch, geschnitten
in einer Dicke von 15 g, geférbt mit Eisenhimatoxylin
nach Heidenhain,

Der Embryosack dieser Fig. 1 ist offenbar fixiert worden
wihrend des letzten Teilungsschrittes der haploiden Phase,
der Teilung von 4 in 8 Kerne.

" Am. chalazalen Ende liegt der erste Antipodenkern,
welcher, nach den Angaben von Miss Sargant und
Strasburger, auf verschiedene Weise degenerieren kann.
In der Regel entstehen durch ,,Amitose’” aus diesem Kerne
zwei Kerne fiir die beiden unteren Antipoden. In unserem
Bilde ist schon der degeneneratlve Zustand dieses Kernes
erkennbar.

- Nichst diesem Kerne liegt im Bllde die Tellungsspmdel
welche den dritten Antipodenkern und den einen (chala-
zalen) Polkern liefert.

Am anderen Ende des Embryosackes liegt, gerade in
der Ebene des Schnittes, die Kernplatte eines der beiden
mikropylaren Kerne.

Der zweite mikropylare Kern findet sich im gleichen
Teilungsstadium (Metaphase) im nichsten Schnitte der
Schnittserie; aber die Kernplatte steht senkrecht zu der
ersteren, also auch zur Gesichtsebene. Infolgedessen kann
man die Chromosomen zwar noch zihlen, ihre Gestalt
lisst sich jedoch nicht ermitteln,

Was beim Beschauen dieser Priparate einem wohl am
ersten auffillt, ist die enorme Grésse der haploiden Chro-
mosomen (bis 15 p lang und fast 2 x dick) im Vergleich
zu denen im vegetativen Gewebe. Man achte z. B. auf die
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Chromosomen in einer Nucelluszelle rechts unten im Bilde.
Nach der auch jetzt noch am meisten vertretenen Annahme
der Chromosomen als Triger der Erbanlagen und des
Vorhandenseins aller erblichen Faktoren der Spezies in
jeder Zelle, miissen jedoch die kleinen Chromosomen der
-diploiden Zellen die nimlichen Erbfunktionen tragen wie
die massaleren der Embryosackkerne. Daraus ergiebt sich
eine Mahnung zur Vorsicht bei Betrachtungen, wobei aus
dem Grossen- (Lingen-) Verhiltnis zweier Chromosomen
ein Schluss auf die Zahl der von ihnen representierten
- Erbfaktoren gezogen wird. A '

Die schone Kernplatte der Fig. 1 lisst die Zahl der Chro-
mosomen ohne Schwierigkeit als 12 erkennen.

Bei genauerer Betrachtung, zumal mit einer stirkeren
Vergrosserung, fillt nicht nur eine Ungleichheit nach Ge-
stalt und Grosse der einzelnen Chromosomen auf, sondern
es stellt sich auch heraus, dass es deren sechs Sitze von
je zwei gleichen gibt, Zuerst erblickt man das Paar
der beiden V-formig gestalteten Chromosomen. Was aber
noch merkwiirdiger ist: die gleichgestalteten Chromosomen
liegen auch paarweise zusammen., Wenigstens mit vier der
sechs Paare ist das sehr deutlich der Fall und nur das Paar
der V-dhnlichen Chromosomen und das in der Zeichnung
(Fig. 8) mit d d’ bezeichnete Paar liegen etwas mehr
auseinander. ,

" Wihrend eine paarweise Anordnung der Chromosomen
in somatischen Zellen bekanntlich oft beobachtet wird, ist
eine solche wie hier im haploiden Kern des Embryosackes
gewiss bemerkenswert, indem ja die elterlichen Chromoso-
men durch die Reduktionsteilung bereits von einander
getrennt wurden. Die paarweise Gruppierung tritt bei der
Beobachtung des Priparates deutlicher hervor als in Zeich-
nungen und Photographien, die immer nur eine Pro-
jektion der Chromosomen darstellen. Diese liegen n.l. nicht
genau in der Ebene der Kernplatte, sondern treten mit
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langen Schleifen in verschiedenen Richtungen heraus. Die
beiden Schleifen eines Paares liegen dann aber hie und da
sehr deutlich zusammen in einer schiefen Ebene und ver-
laufen parallel zu einander schrig nach unten oder oben. In
der Fig. 8 ist durch Schraffierung versucht worden, diese
parallele Stellung der Chromosomen besser zur Darstellung
zu bringen.

Da mir damals unbekannt geblieben war, dass eine
Paarung von Chromosomen in der haploiden Phase bereits
im Jahre vorher (1910) von Tahara und Kuwada
beobachtet worden war, und nur ein Vergleich mit tetra-
ploiden Arten wie Drosera longifolia und Oenothera gigas
de Vries sich aufdringte, war mir viel daran gelegen,
diese unerwartete Paarung durch weitere Priparate ein-
wandfrei nachzuweisen. Das ganze gleichaltrige Material
wurde dazu in Schnitte zerlegt. Ich fand zwar noch eine
Anzahl -Embryosicke in demselben Teilungsstadium, aber
in keinem von diesen lag auch nur eine Kernplatte genau
‘parallel zur Schnittebene. Es scheint eine Regel zu sein,
dass in diesem Stadium die beiden oberen Teilungsspindel
zwar senkrecht zu einander orientiert sind, jedoch beide
in der Schnittebene (d.i. quer zur Lingsachse des Frucht-
knotens) liegen. Die Figuren Strasburger’s (1908; Taf. 11
fig. 19, 20, 21) deuten auch darauf hin. Wenn man die
Fruchtknoten der Linge nach schneidet, ist die Aussicht
auf flachliegende Kernplatten noch geringer. Die beiden
anderen Kerne des Embryosackes sind zu unserem Zwecke
unbrauchbar, da sie nicht die normale haploide Chromo-
somenzahl aufzuweisen haben (Strasburger 1908, u. A.)

Im Sommer 1912 fixierte ich im hiesigen Botan. Garten
mit dem Flemmingschen Gemisch wiederum eine grosse
Zahl Fruchtknoten von Lilium martagon, diesmal von
Exemplaren, die mit meinen Ex. von 1911 nichts zu tun
hatten und sogar in der Form und Behaarung der jungen
Bliitenknospen nicht unerheblich von ihnen abwichen. Von
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diesen Pflanzen bekam ich von allen kiinstlich besmubten
Bliiten reife Friichte.

Von den in sehr grosser Zahl hergestellten mit Heiden-
hain’s Haematoxylin gefirbten Priparaten war es diesmal
wieder nur eins, welches eine geniigend deutliche, genau
in der Schnittebene gelegene Kernplatte darzubieten hatte
(s. Fig. 2, 3und9). Der betreffende Embryosack war offenbar
um einen Teilungsschritt jiinger als der oben besprochene
und zeigt die Metaphase der homoiotypischen Teilung oder
bei Lilium bekanntlich den Ubergang vom zweikernigen
zum vierkernigen Stadium des Keimsackes. Von einer
Spaltung der Chromosomen, die hier gewiss stattgefunden
hat ist nichts zu sehen. Nach Miss Sargant trittes bei
Lilium im Embryosack immer viel weniger deuthch hervor-
als in den Pollenmutterzellen.

In dieser einzig brauchbaren Kernplatte liegen die Chro-
mosomen ohne Zweifel in derselben Weise gepaart wie in
der in unseren Figuren 1 und 7 abgebildeten. Beim ersten
Blick ist die Paarung vielleicht nicht ganz so augenfillig,
aber bei niherem Zusehen, wobei auch auf die schrige
Stellung der Chromosomen geachtet wird, in Fig. 10
wieder durch Schraffierung angedeutet, ist sie mindestens
ebenso deutlich oder sogar noch deutlicher. Das Paar der
V-ihnlichen Chromosomen fillt wiederum zu allererst ins
Auge. Hierzu muss ich noch bemerken, dass der umge-
bogene Fortsatz am Ende, der dem einen V dieses Paares
zu fehlen scheint, dennoch anwesend ist, und sich, vom
Mikrotommesser entfernt, im nichsten Schnitte des Paraffin-
bandes befindet. Ahnliches gilt fiir den im Zentrum der
Platte liegenden Haken. Wenn ich die beiden benachbarten
Schnitte mit dem Abbeschen Zeichenapparate zeichne und
die Zeichnungen mittels Pauspapier aufeinander lege, so
gelangen die beiden abgeschnittenen Enden genau an die
erwarteten Stellen und erhilt der zentrale Haken dieselbe
Linge wie sein Partner, der sich zwischen die beiden V
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schiebt. Diese zwei angeschnittenen Enden sind auch die
Einzigen, welche die Schnittebenen erreichen, wie bei
hoher und tiefer Einstellung' des M1kroskopes festzu-
stellen ist. (Fig. 2, 3, 9 u. 10).

Auch in den Jahren 1913 und 1914 habe ich noch zahl-
reiche Fruchtknoten fixiert und eine grosse Menge Pri-
parate angefertigt, jedoch ohne jemals wieder eine gute
Kernplatte in der erwiinschten Lage zu Gesicht zu be-
kommen. Einige Teilungsspindel, die schrig zur Schnitt-
ebene orientiert waren, erlaubten allerdings noch etwas
vom Gepaartsein der Chromosomen zu erspiiren. ,

Beim Durchsuchen der ilteren Literatur fand ich bei
Guignard (1889) eine Figur von L. martagon, die
genau meiner Fig. 2 entspricht und in der deutlich eine
Paarung- der generativen Chromosomen zu erblicken ist,
wenigstens fiir jemand der diese Paarung einmal als Tat-
sache erkannt hat. )

Die Reifeteilungen in den Antheren, denen man die kor-
respondierenden Stadien leichter entnehmen kénnte, eignen
sich wenig zur Untersuchung, weil die langen Schleifen
der Chromosomen in den Metaphasen der homoiotypischen
und der beiden darauf folgenden haploiden Teilungen in
gar zu unvollstindiger Weise in eine Ebene eingeordnet
werden.

"Aus dem ganzen Verlauf der minnlichen generativen
Phase sind es nur die Aquatorialplatten der heterotypischen
Teilung, welche zum Vergleich herangezogen werden
konnten.

In diesem Stadlum sind die korrespondlerenden elter-
lichen Chromosomen bereits wieder deutlich von einander
getrennt, liegen aber noch nahe zusammen, teilweise um-
einandergeschlungen, und sie sind so stark verkiirzt, dass
sie in der Aquatorialebene der Pollenmutterzelle Platz
finden. Jedes der Gemini muss natiirlich mit einem Einzel-
-chromosom der Embryosackkerne verglichen werden. An
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Fig. 9. Fig. 10.

Fig. 7. Die Kernplatte der Fig. 1, Tafel VII. Vergr. 760 x. Fig. 8.

Dieselbe Kernplatte; die Chromosomen-Paare sind der Linge nach mit

Buchstaben bezeichnet; die parallele Stellung der zusammengehérigen

Chromosomen durch Schraffierung angegeben. Vergr. 720 x. Fig. 9.

Die Kernplatte der Fig. 2 u. 3, Tafel VII. Vergr. 760 x. Fig. 10. Die

homologen Chromosomen sind mit denselben Buchstaben bezeichnet
‘ wie die der Fig. 8, Vergr. 720 x. ;
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giinstig getroffenen Kernplatten kann man zwei der Gemini
an deren V-Form. sofort als homolog mit den haploiden
Chromosomen der Keimsackkerne erkennen; mit den ande-
ren, die nur an ihrer relativen Linge zu unterscheiden
sind, gelingt das nicht so leicht und sicher, (s. Fig. 11
und 12.) - i

Fig. 11. Fig. 12.

Fig. 11 u. 12. Zwei Pollenmutterzellen in Reduktionsteilung; Aqua-

torialplatte der heterotypischen Teilung. Die Gemini liegen gepaart;

sie sind in der nimlichen Weise mit Buchstaben bezeichnet wie die
Chromosomen der Fig. 8 u. 10.

~ Das gesuchte paarweise Zusammenliegen konnte ich, ob-
gleich es bei diesen stark verkiirzten und gedrehten Doppel-
bildungen nicht so auffillt wie bei den schlanken haploiden
Einzelchromosomen, hier und da beobachten. Zwar nur
hier und da, aber gerade in den wenigen Aquatorialplatten,
wo man es zu sehen erwarten konnte, weil sie in allen Hin-
sichten giinstig gelagert sind und richtig getroffen wurden.
Die zwei Glieder eines Paares stimmen auch iiberein in
der Zahl und Weise der Uberkreuzungen. (Fig. 11 u. 12).
Obgleich ich es also nur einige Male einwandfrei be-
10
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obachten konnte, so halte ich es doch fiir sicher, dass die
Chromosomen in den generativen Kernen von Lilium
martagon gepaart sind. Der Gedanke liegt nun natiirlich
nahe, dass beider Entstehung der Spezies Lilium martagon L.
eine Verdoppelung der Chromosomenzahl stattgefunden hat.
Es unterscheidet sich aber das Lilium martagon von seinen
Verwandten nicht durch eine doppelt so grosse Chromoso-
menzahl, wie solches fiir die bekannten Beispiele Oenothera
gigas, Drosera longifolia, gewisse Maisrassen (Kuwada
1912) wu.s.w. wohl zutrifft. Man miisste somit schon an-
nehmen, dass die verwandten Arten mit derselben Chromo-
somenzahl auch dieselbe Eigentiimlichkeit in Bezug auf die
Chromosomen zeigen werden und die Verdoppelung bei
den gemeinsamen Vorfahren stattgefunden hat.

Die Annahme der Tetraploidie liasst dann wieder die
Frage aufkommen, ob die Erbfaktoren auch doppelt anwe-
send und wirksam seien, was vielleicht bei Mendel-Spal-
tungen in einer Polymerie sich dussern wiirde.

Es ist von Lilium martagon eine weiss-blithende Form
bekannt, sowohl wildwachsend (z.B. im Heutal, Bernina-
Gebiet) als auch aus der Kultur erhiltlich, mit der man
Kreuzungen vornehmen kdnnte. Bei den bekanntesten
.Forschern auf diesem Gebiete und bei einigen der grossten
Ziichter habe ich nachgefragt und vernommen, dass der-
gleiche Kreuzungsversuche mit Lilium ganz besonders
schwierig sein wiirden, wenn iiberhaupt in zuverlissiger
Weise méglich, jedenfalls bis dann nicht bekannt geworden
sind. Mir ist es nicht einmal gelungen, gekaufte Zwiebel
des Lilium martagon ,,fl. albo” zum blithen zu bringen.
- Wenn nun die 12 Chromosomen der generativen Kerne
paarweise einander gleich sind, so miissen wir in den soma-
tischen Zellen 4 gleiche Sitze von je 6 Chromosomen er-
warten. Es gelingt aber nicht, z.B. in Querschnitten von
Wurzelspitzen, etwas davon zu sehen. Die langen Chromo-
somen liegen in den verhiltnismissig kleinen Zellen im
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,,»Aster-Stadium”’ nicht annihernd flach, sondern die langen
Schleifen biegen nach beiten Seiten weit aus, so dass man
weder Linge noch Gestalt der einzelnen Chromosomen
beurteilen kann. :

Strasburger fand bei der Entdeckung der. Chromo-
somen-Paarung in vegetativen Kernen in ilteren Figuren
den Beweis dafiir, dass diese Erscheinung schon vorher
unbewusst gesehen war. Ebenso glaube ich eine Andeutung
von zu vieren gleichgestalteten Chromosomen in seinen
Figuren sehen zu kdnnen, und zwar nicht in denen fiir
Lilium martagon, sondern fiir Galtonia candicans (Stras-
burger 1906) und besonders in der Figur, welche fiir
das Bonner Lehrbuch gezeichnet wurde (16e. Aufl. S. 19).
In dieser Figur sind deutlich von den kleinen Chromosomen
4 beisammen gleich gross, und man kann, wenn man darauf
achtet, in den iibrigen 6 Chromosomen-Paaren dreimal
zwei gleiche Paare unterscheiden; im Ganzen also 4 Paare
von Chromosomen-Paaren.

Hierin fand ich Veranlassung, auch von Galtonia Frucht-
knoten zu untersuchen, um die Reifeteilungen zu ver-
gleichen, bekam aber keine dazu niitzlichen Bilder. Hier
sind gerade wieder die vegetativen Teilungen in den Wurzel-
spitzen zZweckdienlicher.

Clemens Miiller (1911) beschreibt diese Te1lungen
fiir Galtonia und giebt als Masze der Chromosomen: 2
Paare von 1% ¢, 2 Paare von 3% . und 4 Paare von 7% u.
Es scheint mir nicht unméglich, dass die 4 grossten Paare
noch wieder dadurch zu unterscheiden seien, dass zwei der
Paare am einen Ende etwas mehr angeschwollen sind als
die anderen. Es wiirden dann auch hier 4 Gruppen von
4 gleichen Chromosomen zu finden sein. Die gleichen
‘Paare liegen aber ebensowenig in meinen Figuren wie in
denen Cl. Miillers zu ,,Vierergruppen” zusammen, wie
man sie in der genannten Figur des Bonner Lehrbuches
zu entdecken vermag.



148

Nawaschin giebt in der nimlichen Publikation, womit
er die Entdeckung der Trabanten bei Galtonia bekannt
gab an, dass in den somatischen Kernen sogar das Zusam-
menliegen in Paaren der Chromosomen nicht regelmissig
auftritt, (Nawaschin 1912). L :

Es wird gewdhnlich angenommen, dass es bei der Reduk-
tionsteilung eine gewisse Affinitit zwischen den korrespon-
dierenden Chromosomen sei, welche die iibereinstimmenden
viterlichen und miitterlichen Chromosomen zu Paaren zu-
sammen fiihrt,

Dieselbe hypothetische Anziehungskraft mag dann in
dem hier beschriebenen Falle zwischen den gleichgestal-
teten und vielleicht auch gleichwertigen 'Chromosomen
auftreten und das paarweise Zusammenliegen verursachen.
Man konnte sich dabei noch vorstellen, dass auch diese
Gruppierung schon bei der Reduktionsteilung stattge-
funden habe und in den hier gezeigten Teilungen entweder
von neuem wiederhergestellt, oder, in der Annahme einer
gewissen Ortsfestheit der Chromosomen (s. unten), bis in
diese erst- und zweitfolgenden. Teilungen sich erhalten
habe, seit der Diakinese. Man vergleiche hierzu auch die
Paarung in der heterotypischen Metaphase der Pollenmut-
terzellen. (Fig. 11 und. 12).

Die Reihenfolge der Chromosomen in der Kernplatte.

Die beiden oben besprochenen Kernplatten der Fig. 1
und. 2 wurden noch eingehender mit einander verglichen-
und es wurde versucht, jedes der sechs Paare Chromosomen
des einen mit einem des anderen Kernes zu homologisieren.

Mit dem V-férmigen und einigen weiteren Paaren gelingt
das ohne Schwierigkeit, mit den iibrigen nur mit Miihe
und nicht in ganz einwandfreier Weise.

Um die Linge der gekriimmcen und verkiirzt gesehenen
Chromosomen vergleichen zu konnen, modellierte ich diese
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bei sehr starker Vergrosserung mit Hilfe des Zeichenappa-
rates nach aus Stiickchen Bindfaden, welchen die richtige
Kriimmung und der richtige perspektivische Stand gegeben
wurde und welche nachher gerade gestreckt und neben
einander gelegt wurden. Dieses Verfahren wird zwar nicht
viel, doch gewiss etwas belgetragen haben zur richtigeren
Lingenbestimmung.

In dieser Weise wurden die Chromosomenpaare der
Fig. 8 der Linge nach mit den Buchstaben a bis f bezeichnet.
In der Abb. der anderen Kernplatte wurden dann nach
gleich sorgfiltiger Beobachtung die nach Linge und Form
homolog erscheinenden Chromosomen mit den selben
Buchstaben versehen. Vergleicht man nun die Reihenfolge
der Buchstaben in der ersten Kernplatte mit den der zweiten,
so ergiebt sich die erstaunliche Tatsache, dass die Buch-
staben, d.h. die homologen Chromosomen in derselben
Reihenfolge liegen; nur so, dass die eine Platte das Spiegel-
bild der anderen darstellt. Dieser Unterschied ist natiirlich
bedeutungslos und konnte schon dadurch verursacht sein,
dass der eine Fruchtknoten mit dem Griffelende, der andere
vielleicht mit dem Stielende nach oben geschnitten wurde.

Natiirlich bin ich weit davon entfernt, jetzt behaupten
zu wollen, die Chromosomen von Lilium martagon ligen
in den generativen Teilungen immer in einef bestimmten
Reihefolge. Ich verfiige leider nur iiber zwei Kernplatten,
zwar von ganz verschiedener Herkunft, wihernd die gering-
fiigigen Grossen- und Form-Unterschiede und die schrige
Lage der Chromosomen die Homologisierung erschweren.
Es mag sein, dass dieses merkwiirdige Ergebnis zum Teil
auf Zufall, zum Teil auf fehlerhafte Homologisierung beruht.
Doch kann ich nicht umhin zu glauben, dass dieser
,»»Ortsfestheit” der Chromosomen wenigstens eine Spur von
Realitit zukommt. Der Wahrscheinlichkeitsgrad, dass bei rein
zufilliger Lage in den zwei Kreisen nur drei (bestimmte)
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von den sechs Objekten in der nimlichen Reihenfolge
auftreten wiirden, betrigt nur noch 1 : 10. )

Man achte auch auf die Ubereinstimmung in der Stellung
des Paares e, welches sich in beiden Fillen zwischen den
zwei V-formigen Chromosomen einschiebt und eigentlich
z. T. oberhalb dieser Chromosomen liegt.

Die Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen konnte
auch hier zum Vergleich herangezogen werden. Obgleich
die umeinandergeschlungenen Gemini nicht ohne Beden-
ken mit den haploiden Chromosomen der Embryosack-
kerne homologisiert werden konnen, ist es doch wenigstens
bemerkenswert, dass auch hier in den richtig getroffenen
Aquatorialplatten das sofort auffallende V-formige Paar
regelmissig entweder getrennt oder iiberlagert wird von
einem mittellangen Paare, wihrend gleich daneben ein sehr
langes (das lingste) der stabformigen Paare folgt. (Fig. 11
und 12). Ganz vorsichtig gesagt: nach dem, was ich von
giinstig getroffenen heterotypischen Kernplatten der Pollen-
mutterzellen gesehen habe, scheint es mir nicht unwahr-
scheinlich, dass auch dort die Paare in derselben Reihen-
folge liegen. ‘ ‘

Verschiedene Zytologen haben Beobachtungen publiziert,
oder Erwigungen geiussert, die zu der Annahme einer
gewissen Ortsfestheit der Chromosomen berechtigen koénn-
ten. So hat Stomps (1910, S. 124) aus der charakteris-
tischen Anhaftungsweise der Chromosomen eine Konstanz
der Zugfiden deduziert, welche doch schon eine gewisse
Ortsfestheit der Chromosomen in Bezug auf das umgebende
Zytoplasma mit sich bringt. Spiter hat Grégoire (1924)
die Meinung geiussert, die Chromosomen seien mit einem
Ende an der Kernwand in dauerndem Kontakte mit dem
Zytoplasma; danach wiirde also jedes Chromosom an einer
festen Stelle der Kernwand verankert sein.

Anderseits kann man bei verschiedenen Autoren gegen-
teilige Beobachtungen und Ausserungen finden. So kommt
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Meek (1912) auf Grund von viel ausgiebigeren und viel
genaueren Messungen als die meinigen ausdriicklich zum
Schlusse, die Chromosomen liegen in den Kernplatten von
Stenobothrus nicht in einer bestimmten, sondern in zu-
filliger Reihenfolge.

Von dem als Schulbeispiel so viel gebrauchten’ L111um
martagon sind gewiss szhr viele Priparate, auch von diesen
Reifeteilungen, im Besitze verschiedener Botaniker und
Institutsdozenten. Wenn dieser oder jener seine Priparate
mal mit den hier gegebenen Abbildungen vergleichen
wollte, so ist dadurch vielleicht schon eine Bestitigung zu
erreichen. Die Hoffnung darauf war der Hauptgrund zum
Publizieren meiner gar zu unvollstindigen Beobachtungen.

Auch diese Erscheinung habe ich bei Galtonia wieder-
zufinden gesucht in den oben genannten, bereits publizierten
Figuren und in eigenen Priparaten. Es ist in dieser Hinsicht
vielleicht schon bemerkenswert, dass in allen drei Figuren
Cl. Miiller’s (1911 Fig. 35, 36, 37) die zwei Paare der
3%, u langen Chromosomen an der einen Seite der Kern-
platte liegen, jedesmal mit einem 7% p langen Paare
zwischen sich. In meinen eigenen Galtonia-Priparaten, die
ich absichtlich von den Keimwurzeln der gekeimten Samen
schnitt, um jedesmal ein anderes Individuum zu studieren,
fand ich sogar von dieser Ubereinstimmung mcht einmal
etwas wieder.

Die d_oppel'te Befruchtung.

Ubersichtliche und vollstindige Figuren der Befruchtung
und Kernfusion bei deutlichen grosskernigen Objekten wie
Lilium martagon findet man in der neueren Literatur,
soviel ich weiss, nicht viele (Mottier 1904; Nawaschin
1909; Blackman and Welsford 1913). In den Lehr-
biichern sieht man noch oft die alten Figuren Guig-
nard’s (1899), oder es werden schematische Figuren ge-
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geben. Es ist daher vielleicht nicht ganz nutzlos, hier noch
die Fig. 13 zu reproduzieren.

Dieses Ubersichtsbild ist nur in dem Sinne mcht getreu
nach der Natur kopiiert, dass der betreffende Embryosack,
der etwas schrig zur Schnittfliche lag, auf drei Schnitten
verteilt war, welche mit dem Abbeschen Zeichenapparate
aufeinander gezeichnet wurden. Um dieses Stadium zu
treffen, musste ich die Fruchtknoten etwa 3 X 24 Stunden
(66—78 St.) nach der Bestiubung fixieren, falls diese am
Abend nach dem Aufblithen vorgenommen wurde. Wenn
man die frisch ge6ffneten Bliiten frither am Tage bestiubt,
muss mit einem etwas lingeren Intervall gerechnet werden.
Welsford (1914) gibt hierfiir 5 Tage; so lange dauerte es
hier nie. Aus unserer Fig. 13 ist vorerst ersichtlich, dass hier,
wie schon Nawaschin (1898) angiebt, die beiden Pol-
kerne vor der Befruchtung nicht zum sekundiren Em-
bryosackkerne verschmelzen. Der an den einen Polkern
angeschmiegte generative Kern ist schon deutlich ange-
schwollen und vakuolisiert, wihrend der zweite Polkern
noch weit entfernt, nahe dem anderen Ende des Embryo-
sackes, sich befindet. Der andere generative Kern ist noch
wenig vakuolisiert und nicht ganz so fest an den Eikern
gedriickt, Es ist leicht moglich, beim Firben den beiden
minnlichen Kernen eine. Kontrastfarbe gegeniiber dem
Polkerne und dem Eikerne zu verleihen. Am besten fielen
jene Priparate aus, welche zuerst mit Eisen-Haematoxylin
nach Heidenhain leicht koloriert und nachher mit Ery-
throsin und Cyanin nachgefirbt wurden. Es firben sich
dann die generativen Kerne blau, wihrend die grossen
Polkerne und der Eikern hellrot mit schwarzen Nucleoli
und Chromatin-K6rnchen erscheinen. Leider verschwindet
die blaue Farbe des Cyanins nach lingerer Zeit, wihrend
die rote des Erythrosins sich, ebenso wie die des Haema-
toxylins, auch jetzt nach 15 Jahren noch ganz unverandert
gehalten hat.
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Fig. 13, Die doppelte Befruchtung. Vergr. 520 x. J,: inneres

Integument. N : Nucellus. p : Pollenschlauch. X,, X,: die beiden

X-Korper. S: intakt gebliebene Synergide. S,: Rest des Kernes

der vernichteten Synergide? E, m,: Eikopulation. P;, m,: Polkern

mit dem Zzweiten Spermakern. P,: Zweiter Polkern. A,, A,,
: A;: Antipoden.
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Am chalazalen Ende des Embryosackes liegen, stark
degeneriert, die beiden durch Amitose entstandenen Anti-
poden-Kerne, und sogar der dritte Antipoden-Kern sieht
degeneriert aus.

Im mikropylaren Ende ist unterhalb des kopulierten
Eikernes, augenscheinlich unversehrt, eine Synergide er-
sichtlich. Bei niherem Zuseher aber zeigt auch hier der
Kern Andeutungen des Zerfalls. Gleich daneben liegt, an
diese Synergide angeschmiegt, eine breite, in den Pripa-
raten sich dunkelrot firbende Protoplasma-Masse, in der
sich noch zwei dunklere keulenformige Striche deutlich
abheben. Es ist dieses bekanntlich der Inhalt des Pollen-
schlauchendes, welcher sich in eine der Synergiden ergossen
hat. In allen spiteren Stadien findet man denn auch diese
triilbe Inhaltmasse an Stelle dieser Synergide wieder. Der
Pollenplasmastrom umfliesst die andere Synergide im Bogen
und liegt mit breitem Ende nach der Mitte des Embryo-
sackes hin.

Blackmann und Welsford (1913; 1914) geben ‘an,
der Pollenschlauchinhalt wiirde sich immer in eine Héhlung
Zwischen dem Eiapparat und dem Protoplasten des Em
bryosackes ergiessen. Im Gegensatz hierzu glaube ich aus
meinen Priparaten schliessen zu kdnnen, dass er den Inhalt
der vernichteten Synergide sogar z. T. vor sich hin in das
Protoplasma des Embryosackes hineinstdsst. Eine wirkliche
Lakiine an der genannten Stelle wird doch wohl immer
Artefakt sein, durch Kontraktion beim Fixieren entstanden.

Die eigentiimliche triibbe Masse im Embryosackplasma
ist genau dieselbe, wie die, welche man auch im Ende des
Pollenschlauches beobachtet. Oft genug z.B. im Priparate
der Fig. 14, sah ich beide kontinuierlich in einander {iber-
gehen,

Ob wirklich der Pollenschlauch eine Strecke weit in
den Keimsack hineinwichst, ehe er sich &ffnet, ist aus
meinen Priparaten schwer zu ersehen. In der Fig. 16 z.B.



Fig. 14. Mikropylares, Ende des Embryosackes von Lilium mar-
tagon, sofort nachdem die Spermakerne zum Eikern und Polkerne
angelangt sind. Eingedrungenes Pollenschlauchplasma mit einem
der beiden X-Korper (der Andere liegt im nichsten Schnitte
der Serie); die erhaltene Synergide; Reste des Kernes der
zerstérten Synergide; Wandungen der Eizelle und der Synergide.
Der Eikern und Spermakern sind vom nichsten Schnitte an der
richtigen Stelle eingezeichnet worden. Zeiss Apochr, Imm.
2 mM. Komp. Ok, 12, Vergr. 1600 X .
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sieht es aus alsob, an der Stelle der einen Synergide eine
aufgeschlitzte Membran ziemlich weit in den Embryosack
hineinragt, aus der das®triibe Protoplasma hervorquilt.
Aus der Mehrzahl der Priparate jedoch gewinnt man den
Eindruck, das an dieser Stelle die Embryosackwand dem
Druck des Pollenschlauches nachgibt und von diesem
mehr oder weniger weit eingestiilpt wird, ohne dass vor-
laufig eine Offnung entsteht. (s. Fig. 14).

In diesen Priparaten (Fig. 14 und 15) sind auch die zarten
Membranen der Synergide und der Eizelle zu sehen,
welche faltig eingebogen sind, wie durch Druck, und an.
einer bestimmten Stelle einen Riss zeigen, wo die Sper-
makerne hindurch passiert sein miissen. Er ist ein langer
gerissener Spalt, nicht etwa ein riindliches gebohrtes Loch.

Das Verhalten des aus dem Pollenschlauche iibergetre-
tenen Protoplasmas ist nicht ganz ohne Bedeutung in Anbe-
tracht der Frage nach der Moglichkeit des Uberlieferens
viterlicher Erbanlagen direkt mit dem Plasma. Dass eine
nicht unbetrichtliche Menge Protoplasma aus dem Pollen-
schlauche in den Embryosack iibertritt, ist gewiss; es sieht
aber gar nicht danach aus, dass davon ein direkter Einfluss
auf den entstehenden Keim ausgeiibt werden konnte.

Die Masse setzt sich gegen das Protoplasma nicht so
scharf ab, wie Blackman und Welsford (L. c.) angeben,
‘'sondern dringt in die Protoplasma-Armchen an verschie-
denen Stellen ungleich tief vor, ohne sich jedoch mit dem
Keimsackplasma frei zu vermischen. Es macht den Ein-
druck, als wire sie in zihfliissigem Zustande in das Em-
bryosackprotoplasma hineingespritzt und dann sofort er-
starrt. In viel spiteren Stadien findet man sie noch ganz
unverindert neben dem auswachsenden Keime wieder.

Die X-Korper.
In diesem erstarrten Protoplasmatropfen fand ich immer
die beiden, von Nawaschin (1909 und 1910) X-Korper
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genannten fraglichen Gebilde — (s. Fig. 13 u. 15, die
schwarzen Striche) — abgesehen von einigen seltenenen
Fillen, wo sich nur eins auffinden liess.

~ Bei Nawaschin finde ich keinen Versuch, die X-Korper

Fig. 15. Mikropylarer Teil eines Keimsackes,
wihrend der doppelten Befruchtung wie Fig. 14;
Pollenschiauch-Plasma mit  X-Korpern und
schwarzen Partikelchen; Membranen der Syner-
giden und der Eizelle eingerissen; Kernrest der
zerstorten Synergide. Vergr. 780 X,
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zu deuten. Ich mochte behaupten, dass diese beiden Kérper
aus dem vegetativen Pollenschlauchkerne entstehen.

Juel (1907) dusserte die Meinung, es seien die beiden
X-Korper der Kern der vernichteten Synergide und der
vegetative Pollenkern. Hiergegen mochte ich anfiihren
zuerst, dass ich einen Rest dieses Synergidenkernes in
anderer Gestalt wiederzufinden glaube (Fig. 14, 15 und 16),
und.zweitens, dass die in der Stromrichtung des einflies-
senden Pollenschlauchinhalts gestreckte Gestalt der X-Kor-
per fiir den vegetativen Kern sehr begreiflich wire, fiir
den Synergidenkern aber wunder nehmen miisste. Ebenso
ist es fiir einen Synergidenkern nicht begreiflich wie dieser,
der nach Juel lLc¢. ,durch den Anprall des Ausstrs-
menden Pollenschlauchinhaltes augenblicklich getdtet und
deformiert wird”’, sofort in den nimlichen desorganisierten
Zustand kommen konntte, den der Pollenschlauchkern
allmahlich absterbend erreicht hat. -

Welsford (1914) nimmt an, die X-Korper seien die
abgestreiften Protoplaste der beiden generativen Zellen,
welche nimlich bei him linger fortbestehen blieben als bei
Nawaschin. ' .

Die Kérper firben sich aber so wie degenerierende Kerne
und nicht wie degenerierendes, sich auflosendes Zytoplasma.
Wer bei Nawaschin (1910) nachliest, wie dieser Autor
peinlichst genau das allmihlich sich Auflésen und Ver-
schwinden der. generativen Zellen bei Lilium martagon
verfolgt und dennoch spiter die X-Korper als sich dunkel
und scharf firbende Gebilde signaliert, der kann schon
nicht mehr Welsford hierin beistimmen.

Die zitierte Deutungen der X-Korper verwerfend, nehme
ich an, dass die beiden Kérper vom vegetativen Kern des
Pollenschlauches stammen, der sich in den Fillen, wo man
zwei Korper findet — also bei Lilium martagon regel-
missig — im Pollenschlauche amitotisch geteilt hat.

Fiir diese Annahme spricht zuerst die vollige Gleichheit
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der beiden fraglichen Gebilde und die Ubereinstimmung
in der Firbung nach den verschiedensten Firbungsmetho-
den mit anderen degenerierenden und sich amitotisch
teilenden Zellkernen, z.B. denjenigen der unteren Anti-
poden. '

Anderseits hat schon Strasburger (1908) angegeben,
dass bei Lilium martagon eine Amitose des vegetativen
Kernes stattfindet. In seiner Fig. 29 bildet er n.l. eine
solche Amitose ab. Er hilt diese allerdings fiir einen abnor-
men Ausnahmefall. Die Abnormalitit des betreffenden
Pollenkornes liegt aber einzig darin, dass der Pollenschlauch
am Auswachsen verhindert worden war und der vegetative
Kern sich wie der generative im Pollenkorn zu teilen anfing,
statt erst im fertigen Pollenschlauche. Bei Welsford
(1914) findet man den vegetativen Kern als ,,lobed” gar
ziemlich tief eingeschnitten abgebildet und beschrieben.

Es scheint mir also nicht sonderlich gewagt zu behaupten,
auch ohne es bis jetzt direkt gesehen zu haben, dass der
vegetative Kern kurz vor der Befruchtung im Ende des
Pollenschlauches eine amitotische Teilung durchmacht und
dadurch die beiden X-K&rper liefert.

Die Fig. 14 erbringt den Beweis, falls es eines solchen
noch bediirfte, dass die X-Korper aus dem Pollenschlauche
stammen und dass sie daraus mit oder hinter den Sperma-
Kernen austreten. Der zweite X-Korper ist in dieser Fig.
nicht hineingezeichnet worden, er liegt n.l. im nichsten
Schnitte der Serie. ° . ,

Ausser den zwei X-Kérpern sieht man im Pollenschlau-
chende oft noch kleine sich dunkel firbende Partikelchen,
welche bisweilen auch, in den Embryosack tibergetreten,
in der Nihe der kopulierten Eizelle liegen. Blackman u.
Welsford geben diese gleichfalls an und méchten sie als
Reste eines Blepharoplasten deuten. Andere Deutungen
wiren vielleicht wahrscheinlicher (als extranucleare Nu-
cleolen oder als weitere Teile eines vielleicht fragmentierten
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Pollenschlauchkernes) sind aber ohne nihere Griinde vor-
liufig wohl zwecklos. :
Den eigentiimlichen, Zebra-ihnlich gestreiften Fetzen
der Fig. 14 und 15, welcher hinter dem Spermakerne mit-
geschleift worden zu sein scheint, halte ich fiir einen Rest
des Kernes der zerstérten Synergide, weil die Firbung
der des Chromatins im anderen Synergidenkern ihnlich
ist. Solchen Streifen findet man oft an der oberen, chalazalen
Seite der Eizelle an deren Peripherie entlanggestreckt,

Die Gestalt der eben eingefiihrten generativen Kerne.

Von den eben in den Embryosack hineinbeférderten,
noch frei liegenden minnlichen Kernen kann ich in meinen
Priparaten nicht so schone Bilder vorzeigen, wie sie
Nawaschin (1909) und Blackman u. Welsford (1913)
geben, Wohl habe ich beim Fixieren ein paar Maal den
Zeitpunkt getroffen, in dem die generativen Kerne ihren
Zug zu den Befruchtungskernen soeben angefangen haben.

Nawaschin (1909) folgert bekanntlich aus der
Gestalt der Sperma-Kerne deren aktive Bewegung, sodass
sie sich -selbstindig nach den Ei- und Polkernen hin-
schrauben wiirden. Blackman u. Welsford stimmen
ihm bei.

Ich kann nicht umhin zu bemerken, dass dagegen die
Spermakerne in meinen Priparaten, z. B. indem der Fig. 16,
gar nicht den Eindruck aktiver Bewegung machen. Man
sieht nicht die Gestalt eines kriechenden bezw. bohrenden
Wurmes, sondern die eines zusammengekniuelten in der
Winterruhe. Das Bild legt eher den Gedanken an einen
Transport: mittels Protoplasmastromchen nahe, wie ihn
Strasburger bei Monotropa beobachtet hat, als die
Nawaschinsche Korkzieherbewegung. Der eventiielle
Vorwurf einer schlechten Fixierung als Ursache dieser
Gestalt trifft nicht zu; der Embryosack ist gerade sehr
gut fixiert worden. -
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In einer anderen Priparaten-Serie habe ich noch ein
paar Mal dasselbe Stadium, oder ein sehr wenig spiteres

Fig. 16. Embryosack mit eingedrungener Pollenschlauch-

Spitze; Rest des Synergidenkerns; die Spermakerne von

-einander getrennt, aber noch zusammen gekniuelt; die zwei
Polkerne, Vergr, 760 X.

11
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-angetroffen, wo der eine Spermakern noch nicht am Ziel
angelangt, sich im Plasma des Embryosacks befindet.
Dieser zeigt sich hier (Fig, 17) nicht zusammengerollt,

Fig. 17. Spitze eines Keimsackes, 70 St. nach der Be-

stiubung, mit Pollenschlauch-Plasma und eben daraus

befreitem Spermakern, der herausgezogen geworden,

nicht herausgekrochen zu sein scheint; X-Korper; Rest
des Synergidenkerns? Vergr. 1070 X.

wie oben erwihnt, sondern sogar langgestreckt, macht aber
dadurch noch weniger den Eindruck der aktiven Bewe-
gungsmdglichkeit. Es sieht vielmehr danach aus, dass er
von Protoplasma-Strémchen mitgezogen, geradezu mitge-
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zerrt, und dadurch aus dem Stand der Fig. 16 in den der
Fig. 17 gebracht wurde. Er wird allerdings stark verkiirzt
gesehen, ist jedoch vom Messer nicht beriihrt worden,
denn er bleibt ganz frei von den beiderseitigen Schnitt-
Ebenen.

Die betreffenden Priiparate sind zZwar ebenfalls sehr gut
fixiert, beide aber beim Schneiden ungliicklich getroffen
worden, auch bei der weiteren Behandlung nicht so gut
gelungen, dass sie iibersichtliche Bilder darbieten, obgleich
die Gestalt des Spermakernes sich ziemlich gut abhebt.

Obwohl ich also nach diesen Beobachtungen nicht mehr
von einer selbstindigen Bewegung der freien Spermakerne
iiberzeugt bin, kann ich in dieser interessanten Frage
meine Priparate nicht als ausschlaggebend gegen die
schonen und scharfsinnig mterpretlerten Bilder Nawaschins
betrachten, :

Spitere Stadien nach der Befruchtung.

Die wurmformige Gestalt der eben ans Ziel gelangten
minnlichen Kerne wird offenbar nicht lange beibehalten.
In Priparaten, welche 90 Stunden nach der Bestiubung
fixiert wurden, ist meistens schon nicht viel mehr davon
zu sehen. In der Mikrophotographie der nach einem be-
sonders klaren und gliicklich getroffenen Schnitte ange-
fertigten Fig. 4, sieht man, durch Zufall fast in derselben
Fokusebene, von oben bis unten: das Ende des Pollen-
schlauches; ganz dunkel den ausgetretenen Inhalt desselben;
daneben, die intakt erhaltene Synergide; darunter, die
Kopulation des Eikernes mit dem einen, ihm schon beinahe
gleich gestalteten, generativen Kerne; dann den grossen
Komplex der bexden Polkerne mit dem zweiten, deutlich
noch etwas wurmforrmgen minnlichen Kerne; ganz unten
endlich die degenerierten Antipoden. Sogar noch in diesen
Stadien kann man u.A. mit Erythrosin-Cyanin einen deut-
lichen Kontrast in der Firbung erreichen zwischen den
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minnlichen Kernen und den weiblichen, an die sie sich
angepresst haben.

Die Teilung im jungen Pollenkorn.

Die Mikrophotogramme der Fig. 5 und 6 werden hier
hinzugefiigt, um auch von diesen Stadien mal photogra-
phische Abbildungen zu verdffentlichen. Die Fig. 5 giebt
die Anaphase der ersten Mitose im Pollenkorn; die Fig. 6
die daraus entstandenen vegetative und generative Kerne,
letztere mit dem lingsfaserigen Protoplasten.

Die zwei Centrosomen-ihnlichen Kérnchen, welche
sowohl Nawaschin (1910) wie Welsford (1914) in
diesem Protoplasten abbilden, sehe ich in meinen sich
auf fast reife Antheren beziehenden Priparaten nie.

Zusammenfassung.

1. Lilium martagon hat in den generativen Kernen des
Embryosackes die haploiden (12) Chromosomen paar-

. weise gleichgestaltet. '

2. 'In den Metaphasen der homoiotypischen und der einen

noch folgenden Teilung legen die gleichgestalteten
Chromosomen sich wenigstens zum grossen Teil auch
paarweise nebeneinander.-

3. Es scheinen die verschiedenen Chromosomen (-Paare)
in diesen Metaphasen eine gewissermassen bestlmmte
Stelle in der Kernplatte einzunehmen.

4. Eine nicht unbetrichtliche Menge Protoplasma tritt aus
dem Pollenschlauch in den Embryosack iiber; es ist
aber nicht wahrscheinlich, dass durch dieses Proto-
plasma viterliche Erbanlagen dem Keim zugefuhrt

werden.

5. Die zwei, in diesem Protoplasmatropfen liegenden Ge-
bilde, die X-Ké&rper von Nawaschin, sind durch Amitose
aus dem vegetativen Kerne des Pollenschlauches ent-
standen.
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6. Meine Priparate zeugen nicht fiir ein aktlves Bewe-
gungsvermdgen der Spermakerne.
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Erklirung der Tafel VII S 138.

Alle Figuren beziehen sich auf Lilium martagon L.
Fig. 1. Embryosack wihrend des letzten Teilungsschrittes.
: ‘ Vergr. 240 'x.
Fig. 2. Homoiotypische Teilung im Embryosacke. Vergr. 250 x.
Fig. 3. Die micropylare Kernplatte desselben Embryosackes; Paarung

der Chromosomen im haploiden Kern. ‘Vergr. 875 x.
Fig. 4. Die doppelte Befruchtung. "~ Vergr. 160 x.
Fig. 5. Die Teilung im jungen Pollenkorn. Vergr. 240 x.

Fig. 6. Reife Pollenkdrner mit der generativen Zelle und dem vege-
tativen Kern, o Vergr. 240 x.



