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I. Einleitung und Problemstellung*)

Seit etwa 15 Jahren wird der Frage nach der stammesgeschichtlichen Ent-
stehung der Angiospermen-Bliite wieder groflere Aufmerksamkeit entgegen-
gebracht. Sie schlieBit eine weitere speziellere Frage ein: Welches ist die urspriing-
lichste Familie der Angiospermen? In den letzten Jahrzehnten sprachen sich
immer mehr Botaniker fiir eine Primitivitdt der Polycarpicae aus, aber auch
die Stimmen derer verstummten nicht ganz, die die Apetalae an den Beginn des
Angiospermen-Systems gestellt sehen méchten. Nachdem erst Faceruino (1947)
und Hieimquist (1948) die letztgenannte Ansicht durch ihre Arbeiten gestiitzt
hatten, sucht auch Janchex (1950), ein konsequenter WerTsTEIN-Anhinger, diese
Auffassung neu zu beleben. Noch mehr Bewegung brachten die Arbeiten von
diaM (1948 a und b, 1950, 1954, 1955) in diese Forschungsrichtung der Botanik.
Er vertritt die Auffassung eines diphyletischen Ursprungs der Angiospermen und
teilt diese auf Grund des Vorkommens verschiedener Plazentationstypen in ,,Phyllo-
sporae’ und ,,Stachyosporae’ ein. Nur wenige Forscher hatten vor ihm einen
ihnlichen Standpunkt bezogen, ihre Auffassungen iiberzeugten wenig. Lam (1950)
versucht nun, das bislang wichtigste Hindernis, welches der Annahme eines di-
phyletischen Ursprungs der Angiospermen entgegenstand, nimlich die véllig
gleiche Embryosackentwicklung und die doppelte Befruchtung, dadureh zu be-
seitigen, daf er mit Tromas (1981) u. a. eine sehr frithzeitige Entstehung der
Angiospermen annimmt. Er sucht ihre Vorfahren unter den frithesten Pterido-
spermen. Hier konnten sich nach seiner Vorstellung die ,,Phyllosporie‘ und die
»»Stachyosporie® aus einer Grundform entwickelt haben. Dieser Meinung schlieBen
sich auch Sumssencure und MerxmULLER (1952) an. Wir sehen also, daB die
Frage nach dem Ursprung der Angiospermen bis heute noch nicht zufrieden-
stellend geldst ist.

Gegen Lams Anschauung wurden von verschiedenen Seiten Einwdnde er-
hoben. Er weist sie 1954 mit dem Hinweis zuriick, seine Theorie sei eine phylo-
genetische und konne deshalb nicht durch morphologische und ontogenetische
Befunde entkriftet werden. Dies kénnte den Eindruck erwecken, als miiBte
man nun crst neuc Ergebnisse der Palaeobotanik abwarten. Nach meiner Meinung
sollte jedoch mit allen verfiigbaren Methoden versucht werden, einer Klirung
des Problems niherzukommen. Rortr (1957), die sich diesem Fragenkomplex

*) Die vorliegende Arbeit wurde im Jahre 1960 abgeschiossen und im Mirz 1961 als
Habilitationsschrift von der Math..Nat,-Fakultat der Universitat Rostock angenommen.



2 Einleitung und Problemstellung

von einer anderen Seite ndhert, fordert im AnschluB8 an ihre kritischen Betrach-
tungen das gleiche. Ich méchte deshalb den Worten WiLsons (1950) zustimmen:
.1t may well be that our ideas of the phylogeny of Angiosperms have oven now
not, attained mature form; we are apparently just at the beginning of an under-
standing of the complexity of structure of the Angiosperm flower. If further
progress is to be made . . . no line of evidence is to be omitted.*

Es soll nicht der Sinn der vorliegenden Studie sein, nochmals das Fir und
Wider der genannten Theorien abzuwiigen. Das haben JancHEN (1950), SUESSEN-
¢UTH und MerRxMULLER (1952) u. a.in ausfohrlicher Weise getan. Meine Arbeit
stellt sich vielmehr die Aufgabe, das Problem mit Hilfe vergleichend-histogene-
tischer Untersuchungen, vor allem am Gynaeceum angiospermer Pflanzen, kliren
zu helfen. Es galt also, in einer breit angelegten Untersuchung zu priifen, ob
wir auf Grund histogenetischer Befunde in der Lage sind, Aussagen iiber den
morphologischen Wert der (ynaeceum-Teile zu machen. Wihrend BauM und
LemNFeELLNER (1958) fragen, ob ,iibrigens die entwicklungsgeschichtlich-histo-
logische Untersuchungsmethode iberhaupt eine grundlegende Entscheidungskraft
in morphologischen Streitfillen* besiiBe, haben erst wieder Arbeiten von Bar-
NARD gezeigt, daB die histogenetische Methode wohl imstande ist, in die Aus-
ecinandersetzung um die morphologische Bewertung einzelner Organe oder Organ-
teile entscheidend einzugreifen. KaussMannx (1955) sagt iiber die Bedeutung
histogenetischer Untersuchungen: ,,Thr methodischer Wert steigt vor allem dann,
wenn es gilt, stark abgewandelte Organe, wie z. B. die Flachsprosse, Frucht-
bliatter, Staubblatter, Dornen u. a. zu analysieren. Derartige Organe zeigen meist
im Anfang ihrer Entwicklung einen durchsichtigen Bau.“ In verschiedenen At-
beiten der letzten Zeit wurden leider, was die Verhiltnisse im Fruchtknoten an-
betrifft, morphologische Vorstellungen zuweilen sehr viel starker gewertet als
entwicklungsgeschichtliche Tatsachen. Dadurch wurde eine mégliche phylo-
genetische Entwicklungstendenz, die uns die Ontogenese in vielen Fillen ver-
anschaulicht, vollkommen vernachldssigt und in ihr Gegenteil verkehrt. Die
folgenden Worte ZmmerManNs (1949) hatten bei einigen Autoren wenig Beach-
tung gefunden: ,,In 809, der gesicherten Fille von Phylogenie rekapituliert nach
meinen Untersuchungen das ontogenetische Jugendstadium die phylogenetische
Abnenform. Also kénnen wir auch in unbekannten Phylogenien damit rechnen,
daf abweichende Jugendstadien uns mit einer 80 proz. Wahrscheinlichkeit das
Bild der phylogenetischen Ahnenform représentieren.”” Da sich manche ent-
wicklungsgeschichtlichen Befunde nicht in die Vorstellungen einiger Morphologen
cinfiigten, wurde den Anfangsstadien der Bliatenentwicklung ein sog. ,,Larven-
charakter” (ZmMerMaNN, 1959) zugeschrieben. Wie weit diese ontogenetischen
Friihstadien im Bereich der Bliite aber wirklich abgewandelt sind, mdgen uns
vielleicht zukiinftige Untersuchungen zeigen. Ich selbst neige dazu, mich der
Auffassung ScHABFERs (1890) anzuschlieBen: ,Man darf nicht vergessen, daf
die anf Grund bloBer komparativer Methode gefundenen Resultate mur hypo-
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thetischen Wert haben, solange diese nicht entwicklungsgeschichtlich unwider-
leglich erhiirtet sind.**

Bei der Uberlegung, wo vergleichend-histogenetische Studien anzusetzen
hitten, wird man sogleich auf die Frage nach den Plazentationsverhéltnissen
bei den Spermatophyten gefithrt*). Ihre Bewertung steht ja in unmittelbarem
Zmsammenhang mit der Einstufung der einzelnen Pflanzengruppen im Gesamt-
system. Fir viele Botaniker ist die Plazentation, so wie sie bei den Polyecarpicae
auftritt, der urspriinglichste Typ, alle anderen Typen werden von diesem einen
abgeleitet. Fine Reihe anderer Forscher hilt hingegen die grundstindige Plazen-
tation fiir ein primitives Merkmal, zumal dieses bei sehr vielen Apetalae und bei
cinigen Gymnospermen vorkommt. Fiir Lam und seine Anhinger schlieSlich
sind beide hier genannten Plazentationstypen urspriinglich. Man sieht daraus,
dal die Art der Plazentation bei der Entscheidung fiir einen der heute noch dis-
kutierten Ableitungsversuche der Angiospermen im allgemeinen sehr bedeutsam
1st. Die vorliegende Arbeit befafit sich deshalb in erster Linie mit der Plazen-
tation, jedoch soll dariiber hinaus, soweit notig, das gesamte Gynaeceum in die
Untersuchungen einbezogen werden.

Ferner wird klar, daB die Frage nach der Existenz achsenbiirtiger Samen-
anlagen einen besonderen Platz in dem Streit um die genannten Anschauungen
cinmimmt. Sie muB an erster Stelle beantwortet werden; ihr wollen wir uns daher
zuerst zuwenden. Die Vorstellungen einiger Morphologen, sowie die aus dem
GefiBbiindelverlauf abgeleiteten Deutungen haben namlich nicht vermocht, den
Glauben an die Stachyosporie ganz zu beseitigen. Hinsichtlich der Methoden
kann festgestellt werden, daB man sich bei der erneuten Bemithung um dieses
Problem wieder alter, oft zu Unrecht kritisierter Arbeitsmethoden zu- bedienen
beginnt. Auch soleche Autoren, die den histogenetischen und ontogenetischen
Befunden anfangs wenig Evidenz zutrauten, fiihren heute histogenetische Unter-
suchungen durch bzw. halten solehe fiir berechtigt.

Wie gering unsere Kenntnisse iiber den Bau und die Entwicklung des Frucht-
knotens noch sind, machen die Arbeiten von Lam (1948 a und b, 1950, 1954)
deutlich. Er stieB bei seinem Bemiihen, die Angiospermen in Phyllosporae und
Stachyosporae aufzuteilen, auf gewisse Schwierigkeiten. Einige Pflanzengruppen
lieBen sich bisher weder in die eine noch in die andere Kategorie mit Sicherheit
. einordnen. Fr schreibt dariiber (1954): ,,Tt is true that certain groups can, entirely
or for the greater part, be confidently described as stachyosporous, others as
phyllosporous, but still others seem to offer a greater resistance against a dis-
crimination in this respect. I may repeat here that in gpite of numerous investi-
gations in the fields of morphology, anatomy, embryology and ontogeny, the
Angiosperms are one of the poorest known groups as far as the interpretation

*) Uber die Arten der Plazentation bei den Angiospermen und iiber die Rolle der Bliiten-

anatomie bei der Erkiirung morphologischer Probleme hat Purr (1951, 1952) zwei Sammel-
referate vorgelegt.
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of their organs is concerned.”” Aus diesem Grunde muf auch Lawm einsehen, dafl
eine eingehende Untersuchung der fraglichen Gruppen mit verschiedenen Methoden
dringend erforderlich ist. .

Hier bot sich ein konkreter Ansatzpunkt fir Untersuchungen und dabei
versprachen nicht zuletzt gerade histogenetische Studien an den ersten Ent-
wicklungsstadien des Fruchtknotens Klarheit zu schaffen. Bislang hat wohl
auch Lam in manchen Fillen die Einstufung der einzelnen Familien nach der
definitiven Stellung der Samenanlagen im Fruchtknoten vorgenommen. Aber
schon OrtH (1988/89) kommt auf Grund seiner kritischen Betrachtungen zu der
Folgerung: ,,Das allzu stark betonte Beobachten der fertigen Organe kann zu
groflen Irrtiimern fithren, wenn man die Ontogenese nicht gebiithrend beriick-
sichtigt.” Definitive Aussagen iiber den Plazentationstyp gewisser Gruppen
kénnen eben oft nicht gemacht werden, solange man nicht die Histogenese der
Karpelle, der Plazenten und Samenanlagen der weniger schwer zu beurteilenden
Fille genauer kennt. Und besonders notwendig erschien mir in diesem Zusammen-
hang die Kenntnis der Entwicklung einiger ,,achsenbiirtiger* Samenanlagen.

SchlieBlich zeigt auch ein Blick in die Literatur, da$ es fiir die genaue Auf-
klirung der Histogenese der Gynaeceum-Teile noch an eingehenden Untersuchun-
gen fehlt. Man betrachte nur das 1960 erschienene Werk v. GurTENBERGS ,, Grund-
ziige der Histogenese hoherer Pflanzen. I. Die Angiospermen‘. Beriicksichtigt
man auch, daB einige speziell auf die Histogenese des Fruchtknotens zugeschnittene
Arbeiten nicht zitiert werden, so wird doch sogleich deutlich, wie sehr in den
letzten Jahrzehnten das Studium der floralen Organe vernachlissigt wurde, und
zwar von allen Blitenteilen besonders das Gynaeceum. In der dlteren Literatur
befassen sich nur vereinzelte Arbeiten mit diesem Gegenstand. Die bedeutendsten
sind wohl die von StrasBurcER (1872 und 1879) und voxn WarmiNG (1872 und 1878).
In anderen Studien bleibt die Darstellung sehr oft lickenhaft. Uber sie wird
an gegebenem Orte berichtet werden. Erst Gricomre (1981, 1988) behandelt die
Karpellentwicklung vieler Pflanzen eingehender. Nach seiner Auffassung sind alle
Bliitenteile Organe ,,sui generis”. Hacerup (1988, 1989, 1942) kann in einigen
bemerkenswerten Arbeiten durch eingehendes histogenetisches Studium der
Ontogenese verschiedener Gynaeceen den axialen Ursprung der Plazenten wahr-
scheinlich machen (Saliz cinerea, Corylus avellana u. a.). Seiner wichtigen Unter-
suchung der Centrospermen (1936) fehlen allerdings histogenetische Befunde ganz.
Bei SerorTE (1940) erfahren wir u. a. etwas iiber die ersten Entwicklungsstadien
der Samenanlagen von Potamageton alpinus und Echinodorus macrophyllus. Uber
solche ersten Entwicklungsstadien liegt sonst nur wenig Material vor, aus dem
sich iiber die Beteiligung der einzelnen Zellschalen der Plazenta am Aufbau der
Samenanlagen und iber ihren Wachstumsmodus nur schwer etwas erfahren 1i8t*).

*) Auch Hacerur gibt zuweilen anatomische Bilder stark schematisiert wieder. So
iiberreugt z. B. seine Fig. 150 (1936) von (Yisekia pharnaceoides, nach der bei dieser Pflanze
die dritte Zellschale an der Fruchtblattentwicklung teilnehmen soll, gar nicht. Rine Nach-

Fortsetzung Seite 5
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ScuNarr (1929) duBerte sich daritber zu allgemein, wenn er sagt: ,,Das Makro-
sporangium der Angiospermen entsteht als kleiner Hocker auf der Plazenta, und
an seiner Bildung nehmen das Dermatogen und die darunterliegende Schichte
oder die darunterliegenden Schichten teil.” FosTEr und Girrorp (1959) schreiben:
»»The primordium of an ovule arises by the localized periclinal divisions of the
hypodermal cell layer and rapidly differentiates into the young nucellus.** Dabei
verdient auch die Frage nach der weiteren Entwicklung der Samenanlagen be-
sondere Aufmerksamkeit, worauf erst Eckarpr (1957) und Rorm (1957) erneut
hingewiesen haben. Letztere hilt es fiir nicht ausgeschlossen, daf das Studium
der jiingsten Entwicklungsstadien der Samenanlagen auch fiir die morphologische
Bewertung der Integumente, und somit der gesamten Samenanlage, von gewisser
Bedeutung sein kann. .

Weitere Beitrage liefern Sarina und Brakesiee (Solanaceen, 1941 und 1948)
sowie BARNARD (Gramineen, 1955 und 1957 a; Cyperaceen, 1957 b; Juncaceen,
1958). Sie versuchen aus der Zahl der Zellschalen des Vegetationskegels, die am
Aufban der einzelnen Organe teilnehmen, iiber den morphologischen Wert der
gebildeten Organe zu entscheiden. Mit einer speziellen Untersuchung der zen-
tralen Plazentation hat Eckarpr (1954, 1955, 1957) begonnen. Er kommt zu
dem SchluB, daB die zentrale Plazentation aus dem phyllosporen Typ abzuleiten
sei. Seine Hauptargumente sind u. a. der Nachweis einer ,, Querzone‘ bei bisher
als epeltat bezeichneten Karpellen, z. B. bei Phytolacca esculenta und bei Alisma
plantago-aquatica, sowie einer Ficherung des Fruchtknotenbodens, z. B. bei den
Basellaceen und den Chenopodiaceen. Schon Scaarper (1987/38) fand die Frucht-
knotenbasis von Anagallis linifolia gefichert und LeiNFerLNer (1958) bemerkte
das gleiche bei Plumbago capensis.. Eine histogenetische Studie iiber die Ent-
wicklung der Zentralplazenta der Primulaceen (Pankow, 1959) hatte aber er-
geben, daB die Plazenta dieser Familie kein Verwachsungsprodukt.der adaxialen
Karpellwéinde, sondern ein Achsenorgan ist. Aus diesem Grunde hegte ich Zweifel
an der Richtigkeit der Auffassung Eckarpts, die er sich aus histogenetischen
Untersuchungen anderer Familien bildete und richtete mein besonderes Augen-
merk auf das Studium der Histogenese der grundstindigen Plazentation. In
diesem Zusammenhang wurden auch einige Untersuchungen an (Gymnospermen
unternommen.

Der Mangel an genauen histogenetischen Untersuchungen der Gynaeceum-
Teile wurde in allerjiingster Zeit in zunehmendem MaBe auch von anderer Seite
erkannt, was zum Erscheinen verschiedener Arbeiten fithrte: Mogriono (1959),
Roru (1959), Scrurrze-Moter (1959), Tucker (1959), Verz AR-PETrI und Bara-
NYAI-SZENTPETERY (1960) sowie SHarmax (1960).

Fortsetzung von Seite 4

untersuchung wiirde sicher ergeben, da8 der aus einer Zelireihe bestehende punktierte Keil
irgendwie durch Aufspaltung der zweiten Schicht entstanden ist.
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Bei der histogenetischen Bearbeitung der Plazenta der Primulaceen hatte
sich vor allem der Vergleich der Histogenese der Plazenta mit der anderer Organe
derselben Pflanze bewihrt, was mich dazu veranlafite, diese Methode nach Mog-
lichkeit auch weiterhin anzuwenden. Dabei behalte ich in der vorliegenden Unter-
suchung die klassischen Organkategorien, Sprof und Blatt, bei. Nicht alle Forscher,
die die gleichen Probleme diskutieren, vertreten diese klassische Auffassung.
Fir Faeeruinp (1947) und Lam (1948, 1950) ist die Telomtheorie ZiMMERMANNS
zur Arbeitsgrundlage geworden. Wie aber schon SuesseNeuTH und MERXMULLER
(1952) mit Recht duBern, wiirde es ,,am Kern der Lamschen Ideen wenig &ndern,
wenn an den klassischen Begriffen von SproB und Blatt festgehalten wiirde®.

In der vorliegenden Arbeit ist bewuBt darauf verzichtet worden, einige
wenige Familien besonders ausfithrlich zu untersuchen. Solche Arbeiten wurden
schon von SatiNa und BraxkssLee fur Datura stramonium und von Barnarp filr
die Gramineen, Cyperaceen und Juncacee durchgefiihrt. Gerade der Umstand,
daB es sich hier nm Kinzeldarstellungen handelt, mag dazu beigetragen haben,
daB die Ergebnisse dieser Studien viel zu wenig beachtet worden sind. Mir kam
es darauf an, moglichst viele Familien daraufhin zu untersuchen, ob bei ihnen
Stachyosporie vorliegt. Andererseits sind die wiedergegebenen Abbildungen nur
eine Auswahl aus umfangreichen Schnittserien.

Zum besseren Verstindnis des Problems sind schlieBlich einige Ausfithrungen
iiber die Gestalt und die Entwicklung der Karpelle angebracht. Die Frucht-
blatter entstehen seitlich an der Blittenachse, zunidchst in Form kleiner Hocker.
Zuweilen bildet sich ein stielférmiger Abschnitt aus, dem ein utriculater Teil
aufsitzt. Der adaxiale Teil der Schlauchwand oder die ,, Querzone* (CELAKOVSKY
nennt, diesen Teil des Schlauches den ,,ventralen” Bezirk der Blattspreite) er-
scheint aber erst, nachdem sich die Karpellanlage schon merklich gestreckt hat,
die Stielzone also schon sichtbar geworden ist. Der adaxiale Teil bleibt hinter
dem Wachstum der abaxialen Wand deutlich und zuweilen betréchtlich zuriick.
Ebenso bei jenen Karpellen, die keine Stielzone besitzen. Aus dem Primordial-
hocker entwickelt sich hier eine hufeisenformige Anlage, die sich zuletzt ganz
schlieBen kann. In solchen Fillen wird, falls es sich nicht um ein epeltates Kar-
pell handelt, im medianen Lingsschnitt die ,, Querzone* sichtbar. Infolge dieser
Gestalt der Karpelle und des Lidngenwachstums der Bliitenachse liegen die jiingeren
Teile der Karpelle merklich hoher an der Bliitenachse als die dlteren. Bei syn-
karpen Fruchtknoten konnen mehrere Karpelle mit diesen jiingeren Teilen auf
der Spitze der Bliitenachse zusammenstoBen und sie so in die Entwicklung der
Karpelle mit einbeziehen.



I1. Bemerkung zur Nomenklatur

Beziiglich der verwendeten Nomenklatur folgte ich den von v. GUrTENBERG
(1960) gemachten Vorschlagen. Auf die Begriffe ,, Tunica” und ,,Corpus® wird
verzichtet, weil Bupkrs Scheiteltopographie entwicklungsgeschichtlich nicht aus-
wertbar ist. Nach v. GurTteEnBeres Darstellungen konnen, wie aus dem histo-
genetischen Verhalten der Seitenorgane hervorgeht, am Vegetationspunkt in
vielen Fillen zwei echte AuBenschichten, d.h. Zellschalen, die nicht periklin
aufspalten, vorkommen: das Dermatogen und das Subdermatogen. Tiefer liegende
Zellen konnen ebenfalls schalenartig angeordnet sein und so echte Schichten
vortéuschen. Solche Zellschalen werden als Binnenzellenlagen (Lagen) bezeichnet
und schon zum Zentralmeristem gerechnet. In anderen Fillen ist nur eine Schicht
vorhanden, das Dermatogen, die zweite Zellschale zeigt bereits perikline Teilungen.
An der vegetativen Achse erkennt man jedoch auch jetzt, wie in den Flanken
eine zweite, nicht periklin gespaltene Zellschale, das Subdermatogen, durch Tei-
lungstitigkeit der obersten Abkommlinge der Zentralpartie gebildet wird. Ob-
wohl diese Zellschale am Scheitel des Vegetationskegels nicht geschlossen ist,
méchte ich sie in dieser Arbeit aus Darstellungsgriinden als Schicht bezeichnen,
An der Bliite entstehen die Organe so gedringt und der Spitze genihert, daB die
Ausbildung eines Subdermatogens nur unter bestimmten Bedingungen erfolgen
kann. Das ist fiir meine Betrachtungen insofern wichtig, als wir uns héufig mit
der Histogenese solcher Bliitenorgane zu befassen haben, die entweder direkt
aus der Bliitenspitze entstehen (terminale Samenanlagen) oder doch wenigstens
in unmittelbarer Nahe derselben (die Karpelle). Hier am Bliitenscheitel muB
der Unterschied zwischen beiden Arten des Scheitelbaues also mehr ins Gewicht
fallen, als am SproB, an dem sich die Seitenorgane meistens erst in mehr riick-
wiirtigen Abschnitten bilden, wo in der Regel schon zwei Schichten vorhanden
sind.

Um es nochmals zu betonen: ich werde im folgenden also die beiden nicht
periklin gespaltenen AuBenschichten als Schichten (1. Schicht = Dermatogen,
2. Schicht = Subdermatogen) bezeichnen, die darauffolgenden mehr oder minder
geordneten Zellschalen als Lagen (1. oder 2. Lage usw.). In vielen uniibersicht-
lichen Fillen unterstreiche ich diesen Unterschied noch, indem ich die Begriffe
Aullenschicht und Binnenlage anwende. Wenn ich zum Ausdruck bringen méchte,
wieviel Schichten und Lagen am Aufbau eines Organs teilnehmen, spreche ich
nur ganz allgemein von Zellschalen.



ITI. Literaturstudien

Hinsichtlich der Entwicklung der Gynaeceum-Teile ist eine Reihe von Fami-
lien histogenetisch verhiltnisméBig gut durchgearbeitet, so daB ich auf eine Nach-
untersuchung derselben verzichtet habe. ¥s sind dies die Casuarinaceen, Salica-
ceen, Moraceen, Piperaceen, Euphorbiaceen, Solanaceen, Scrophulariaceen, Plan-
taginaceen, Juncaceen und Cyperaceen. In einigen Fillen wurden auch vege-
tative Stadien studiert. Um in den Besitz eines breiten Vergleichsmaterials zu
gelangen, seien die Resultate dieser Untersuchungen kurz besprochen. Da die
Stachyosporie auch bei den niederen Kormophyten verbreitet ist, méchte ich
die Selaginellaceen in die Betrachtungen aufnehmen.

1. Selaginellaceen

Laum (1950) zéhlt die Lycopsida zu den Pflanzen mit achsenbiirtigen Sporan-
gien. Ich greife zu einem Vergleich die Gattung Selaginella heraus und beschranke
mich hier auf die Analyse der Makrosporangienentwicklung. Uber sie liegen eine
Reihe entwicklungsgeschichtlicher und histogenetischer Studien vor: HoFMEISTER
(1851), STrasBurGER (1878), GLiick (1895), Lyon (1901), Denke (1902), GogBBL
(1930), Bower (1985), FostEr und Girrorp (1959) u. a.

Das Makrosporangium von Selaginella entsteht in der Achsel eines Sporo-
phylls. In einigen Fillen finden die Initialteilungen der Sporangienentwicklung
in peripheren Zellen des Stammes (vgl. z. B. GLick, 1895) an der Basis des Sporo-
phylls statt (z. B. bei S. helvetica und S. spinulosa), in anderen (z. B. bei S. denti-
¢ulata, S. apus und S. Martensii) sind Sporophyll- und Sporangienprimordien von
vornherein getrennt. Diesen Umstidnden ist es zuzuschreiben, daB etwas spiter
die erstarkte Sporangienanlage entweder mehr auf das Blatt verschoben wird
oder an der Achse ,,emporriickt”. Keinesfalls aber riickt das Sporangium vom
»Blattgrund auf die Achse®, wie dies STRASBURGER (1879, 8.59) annimmt. Es
liegt hier kein Grund vor, von einer Berindung des Stengels durch Blattgewebe
su sprechen.

Die Befunde itber die weitere Entwicklung der Sporangien sind nicht ein-
heitlich. Nach Hormersters (1851) und Liyons (1901) Abbildungen und nach den
Angaben von STrAsBURGER (1878) entwickeln sich die Sporangien aus einigen
Kpidermiszellen. Nach Denke (1902) nimimt auch die hypodermale Lage an
ihrem Aufbau teil. Vielleicht sind auch Goessis (1930, Fig. 1468) Abbildungen
sowie die von Bowrr (1985) und Foster und Grrrorp (1959, S.159) in gleicher

- e ottty e e - e e g e e e e e gl e e o e
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Weise zu deuten. Letatere schreiben jedoch: ,,The site of sporangial initiation
is in surface cells of the axis, directly above the sporophyll, or in cells near the
bage of the sporophyll on the adaxial side.” Ich halte die Achsenbiirtigkeit der
Sporangien bei den Selaginellaceen auf Grund der zitierten Arbeiten fiir erwiesen
und glaube zudem, auf eine noch eingehendere Untersuchung verzichten zu dirfen,
da die histogenetischen Befunde bei Vertretern der Pteridophyta nicht mit denen
aus angiospermen Gruppen direkt vergleichbar sind.

2. Casuarinaceen

Uber die Histogenese des Fruchtknotens von Casuarina suberosa hat uns
Treus (1891) einiges Material vorgelegt. Nach seinen Abbildungen schlieBt der
Vegetationspunkt der Bliitenachse mit zwei Schichten ab. Wie wir aber aus der
Untersuchung des Achsenvegetationspunktes von C.distyla durch v. GUriEN-
BERG (1955) wissen, bleibt die zweite Zellschale nicht einheitlich, sondern sie gibt
durch Querteilung Elemente nach innen ab. An der Bildung der Bliitenprimor-
dien nehmen nach TrReus nur die beiden duBersten Zellschalen teil. Am Bliiten-
vegetationspunkt entstehen die Karpelle*) wie die Blitter an der vegetativen
Achse ebenfalls aus zwei Zellschalen (vgl. die Abb. 5, PL. XII bei Trrus, 1891).
Es entstehen Bilder, die denen von Saliz cinerea (Hacerup, 1988) sehr dhnlich
sind. Die Fruchtblitter strecken sich mehr nnd mehr, bis an ihrer Basis durch
perikline Teilung der ersten Zellenlage Auswiichse entstehen, die zu Samenanlagen
werden. NEuMAYER (1924), der alle Samenanlagen fiir Seitensprosse der Bliiten-
achse hilt, sagt: ,Die weiblichen Gynokladien sind nirgends mehr deutlich als
Achselprodukte von Gynophyllen und mithin also nirgends mehr als Seitenachsen
des Anthokormus zu erkennen, mit Ausnahme von Casuaring.* Ich meine aber,
daB die Plazenten bei Saliz, deren Verwachsung mit den Karpellen von HaceErUP
nachgewiesen worden ist, viel eher den Charakter einer Achselbildung zeigen
als die SBamenanlagen von C. suberosa. Vielleicht lieBe sich dieses aber bei anderen
Casuarina-Arten besser sichtbar machen, denn nach ExcrEr (1894) gibt es solche,
deren Samenanlagen ,,vom Grande des Faches aufsteigen, wihrend im geschil-
derten Falle die Samenanlagen etwas oberhalb des Grundes inseriert sind.

3. Salicaceen

Die ontogenetische Entwicklung des Salicaceen-Gynaeceums hat Haeerup
(1988) am Beispiel von Saliz cinerea (und Populus canescens) genauer verfolgt.
Ein Vergleich der histogenetischen Verhéltnisse mit denen am vegetativen Sprof
dieser Pflanzen wurde angestrebt, blieb aber wenig aufschluBreich, weil die vege-
tative Achse cinen ganz anderen Bau als der Bliitenkegel besitzt. Der vegetative

*) Da auch in den Fallen, wo die Samenanlagen nicht auf den Fruchtblattern entspringen,
aus den Fruchtbliattern schlieflich ein Fruchtknoten wird, halte ich es fiir unbedenklich, die
Fruchtblitter immer als solche, und nicht etwa als Pseundokarpelle, zu bezeichnen,
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SproBscheitel ist mit drei ,,Tunicaschichten® bekleidet, eine vierte bleibt im
Scheitelbezirk nur kurze Zeit unaufgespalten. Sie liefert seitlich durch fort-
gesetzte perikline und antikline Teilung den Hauptanteil der Rinde. Die Blatt-
entwicklung beginnt mit periklinen Teilungen im Subdermatogen, aber auch
die dritte Schale nimmt, wenn auch geringen Anteil am Aufbau der Blitter.

Der Scheitel der Infloreszenzachse zeigt wesentliche Verinderungen. Un-
regelmiiflige Teilungen in den tieferen Zellschalen haben dazu gefiihrt, daff nur
noch das Dermatogen als wohlabgegrenzte Schicht ohne perikline Winde ge-
blieben ist. Diese Verhiltnisse finden wir auch am Vegetationskegel der jungen
Einzelblite. An ihm entstehen die Karpellhgcker durch perikline Teilung von
Zellen der ersten Binnenlage. Zwischen den Karpellen bleibt nach Hacrrup aber
noch ein zentraler Zellbezirk, der Achsennatur behilt. In den Achseln der Kar-
pelle teilen sich Randzellen dieses Bezirkes periklin und stellen so die Plazenta-
initialen dar. Die Plazenten machen den Eindruck von Achselsprossen der Kar-
pelle. Sie wachsen gewohnlich iiber ein Stiick mit den Karpellen gemeinsam
empor. HaeeruP konnte aber auch zeigen, daB eine solche Verwachsung unter-
bleiben kann und dann eine zentrale Plazenta gebildet wird. Diese Untersuchun-
gen machen den stachyosporen Charakter der Samenanlagen der Salicaceen sehr
wahrscheinlich.

4. Moraceen

Uber die Entwicklung der Karpelle und Samenanlagen von Ficus Carica
hat uns Warmine (1878) unterrichtet. Seine Abbildung 1, Tafel IX zeigt uns den
Bliatenvegetationskegel nach Anlage des Perianthes. Er ist von nur einer AuBen-
schicht bekleidet. Die Initialteilungen bei der Anlage der Karpellhocker finden
in der ersten Binnenlage statt, ohne da8 der Vegetationspunkt ganz aufgebraucht
wird. Unter Beteiligung dieser restlichen Achsenzellen entsteht die Samenaulage
in der Achsel eines Fruchtblattes aus den zwei duBeren Zellschalen. Durch ein
vereinigtes Wachstam dieses Fruchtblattes und der Samenanlage riickt letztere
allméhlich aus der Achsel des Karpells heraus weiter nach oben auf die Frucht-
knotenwandung.

Bei Dorstenia contrajerva wird die Bliitenachse vor Anlage der Gynaeceum-
Teile von zwei Zellschichten abgeschlossen (ECKaRDT, 1988). Die beiden Karpelle
entwickeln sich nacheinander aus diesen ‘beiden Schichten. Zwischen ihnen ragt
in einem gewissen Stadium ein von Eckarpr als »Scheidewand* bezeichneter
Hocker auf (vgl. seine Tafel VI, Fig. 8). Diese Bildung kann aber aus verschie-
denen Grinden keine aus Blattgewebe bestehende Scheidewand sein. Einmal
sprechen die beiden nicht periklin geteilten Zellschichten, die den Scheitel ab-
schlieBen, gegen die Blattnatur des Gebildes. Ein solcher Aufbau kommt sonst
nur bei Achsenorganen vor. Wird nur eine Samenanlage ausgebildet, wie dies
gewohnlich im Fruchtknoten von Dorstenia der Fall ist, dann kann es sich hier
anch um eine junge Samenanlage handeln. Perikline Teilungen in der ersten
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Binnenlage haben die beiden AuBenschichten vorgewolbt. Spéter spaltet sich
auch das Subdermatogen periklin auf. Hitte dieser zentrale Hécker Blattnatur,
so wiire er sus der Verwachsung der adaxialen Partien beider Karpelle entstanden.
Die adaxialen Teile der Karpelle konnen aber den abaxialen Teilen im Wachs-
tum nicht vorauseilen. Wenigstens im vegetativen Bereich hat sich niemals eine
andersartige Entwicklung von Ringwillen beobachten lassen. So ist die Dorsal-
seite der Ringwiille bei den Gramineen im Wachstum stets gefordert. AuBerdem
entwickeln sich, soweit mir bekannt, die Scheidewéinde in synkarpen (ynaeceen
aus der gleichen Zahl von Zellschalen wie die dullere Fruchtknotenwandung (vgl.
die Solanaceen). Es ist daher auch in diesem Falle wenig wahrscheinlich, daB sich
ein utriculates Blatt an verschiedenen Stellen aus einer unterschiedlichen Zahl
von Zellschalen entwickelt. Aus diesen Griinden kann ich dem im L#ngsschnitt
dureh einen jungen Fruehtknoten von Dorstenia sichtbaren Hocker keine Blatt-
natur zuschreiben.

5. Piperaceen

Besonders eingehende histogenetische Studien liegen aber die Gynaeceum-
Teile der Piperaceen vor, so z. B.von Scumirz (1872), WarMmine (1878), Jonn-
soN (1914) und AL (1923). Die drei oder vier Karpelle entwickeln sich bei
allen untersuchten Pflanzen in gleicher Weise, so bei verschiedenen Peperomia-
Arten, Enckea Amalago, Iothomorphe sidifolic und Ottonia lacta. Durch peri-
kline Teilung subdermatogener Zellen wird das Dermatogen mehr und mehr vor-
gewilbt. Am Aufbau der grundstindigen Samenanlage nehmen aber immer drei
Zellenschalen teil (Scumitz nennt diese drei Schalen noch Dermatogen, Periblem
und Plerom). Im allgemeinen ist es wieder die erste Binnenlage, die sich beson-
ders stark periklin teilt und die dadurch zur Vorwoélbung der beiden duBeren
Schichten Veranlassung gibt (Abb. 17, Taf. II; Abb. 6, Taf. IV und Abb. 8, Taf. V
bei Scumirz, 1872; Abb. 56 bei Jonnson, 1914). Den Beginn dieses Vorganges
stellt die Abbildung 2, Tafel II bei ScuMitz dar. Bald, zuweilen sehr friih, teilen
sich auch eine oder mehrere zentrale Zellen der zweiten AuBenschicht periklin.
Durch diesen Wachstumsmodus ist die Grenze zwischen den ,,Plerom-*“ und
,,Periblem-Abkommlingen’ sehr bald nicht mehr genau festzustellen. Eine aus
der zweiten Schicht hervorgegangene Zelle wird zur Embryosackmutterzelle
(vgl. auch ABELE, 1928). Der terminale Anlageort und die Histogenese sprechen
deutlich fiir den stachyosporen Charakter der Samenanlagen dieser Pflanzen.

6. Euphorbiaceen

Die histogenetische Entwicklung des Cyathiums von Euphorbia cyparissias
hat Warmine (1872) studiert. Seine Abbildungen demonstrieren den Unterschied

im histogenetischen Verhalten der eingelnen Teile des Pseudanthiums auf deut-
lichste Weise.

2 Botan. Studien H.13: Pankow
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Die Cyathiumprimordie ist mit zwei Schichten bekleidet. Die Hochblitter
gehen aus diesen beiden Schichten hervor. Bei der StaubgefaBanlage bleibt das
Subdermatogen lange Zeit hindurch unaufgespalten. Dermatogen und Sub-
dermatogen werden durch einen Gewebekeil vorgewélbt, der durch perikline
Teilung der ersten Binnenlage entstanden ist. Im Zentrum der Cyathiumanlage
befindet sich ein breiter, von zwei Schichten bekleideter Kegel, die weibliche
Blittenanlage. An ihren Kanten, etwas unterhalb des Scheitels, wolben sich die
Karpellprimordien durch perikline Spaltung des Subdermatogens vor. Das da-
zwischen liegende, noch sehr breite Achsenende bietet Raum fiir die Entwick-
lung dreier Samenanlagen. Im Lingsschnitt kénnen ja nur zwei sichtbar sein.
Ihre Ausbildung beginnt mit perikliner Teilung einiger Zellen der ersten Binnen-
lage. Die so entstehenden genetischen Reihen dringen das Dermatogen und das
Subdermatogen nach auBen. Erst viel spéter teilen sich auch die apikalen Zellen
des Subdermatogens periklin. Zwischen den Samenanlagen behilt ein kleines
Stiick des Blatenscheitels Achsennatur, wie das aus der histologischen Struktur
des @uBeren Gewebes leicht zu erkennen ist. Die Samenanlagen entstehen also
nach Art von Achsenorganen dieser Pflanze aus dem Scheitel der Bliitenachse
und nicht etwa aus der ,, Querzone* der Karpelle. Eine solche ist an diesen jungen
Stadien iiberhaupt nicht nachweisbar. Die Samenanlagen von Euphorbia cyparis-
swas sind demnach wirklich achsenbiirtig. Die weitere Entwicklung des Frucht-
knotens ist nicht untersucht worden.

7. Solanaceen

Mit der Histogenese der (ynaeceum-Teile verschiedener Solanum-Arten
befaBite sich schon Krieer (1982), wihrend sich SarTina und BrakesLEE (1941,
1948), Satina (1945) und Verzir-PrtRI und BARANYAI-SZENTPATERY (1960) mit
der Entwicklung der Fruchtknotenteile von Datura stramonium beschaftigten.
Nach Sarmva und Brakesiee (1941, 1948) ist sowohl der vegetative Scheitel als
auch die Blitenanlage von Datura stramonium mit zwei Zellschichten bekleidet.
Die Keleh- und Blumenkronblitter entwickeln sich aus diesen beiden AuBen-
schichten, wihrend an der Bildung der Staubgefifie und Fruchtblatter, der echten
und falschen Scheidewiéinde im Fruehtknoten sowie der Plazenta auch die erste
Binnenlage beteiligt ist. Bei den Fruchtblittern und den Scheidewiinden werden
die hoheren Abschnitte aber nur von Abkoémmlingen der beiden AuBenschichten
aufgebaut. Trotzdem sollen diesge Bildungen nach beiden Autoren einen ,,axialen‘*
Ursprung besitzen. Diese Annahme ist aber wohl fiir die Fruchtblitter durch
die Untersuchungen von VERz ir-PE1rI und BARANYAT-SZENTPETERY (1960) wider-
legt. Nach diesen ist die Blattnatur der Karpelle nicht mehr zu bezweifeln. Hin-
sichtlich der Plazentation ist meines Erachtens der axiale Ursprung der Samen-
anlagen erwiesen. Schon Kricer (1982) kann zeigen, daB sich die Plazenta histo-
genetisch ganz anders verhélt als die Karpelle. So teilt sich bei Anlage der Pla-
zenta zunéchst nur die erste (Datura stramonium, Solanum proteus u. a.), manch-
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mal sogar auch noch die zweite Binnenlage (Solanum nigrum) periklin. Die beiden
AuBenschichten bleiben bis zur Samenanlagenbildung unaufgespalten an der
Plazenta erhalten. Die Samenanlagen der genannten Pflanzen entstehen aus drei
Zellschalen und wachsen nach Art der Seitenknospen. Demgegeniiber spaltet das
Subdermatogen bei Anlage der Karpelle immer frithzeitig auf, in einigen Fillen
entstehen die Karpelle vielleicht sogar nur aus zwei Schichten. Meines Erachtens
spricht das bei KrUeer (1982, Abb. 2) fiir Solanum nigrum abgebildete Stadium
eindeutig dafiir, obwohl in dieser Arbeit eine andere Auffassung vertreten wird.
Spiter wiichst das Karpell stets vornehmlich durch Teilung subapikaler Zellen.
Der ans dem Subdermatogen entstandene Anteil wird demnach bald sehr gro8.

8. Scrophulariaceen und Plantaginaceen

Eine besondere Studie widmet Haesrup (1989) den Personatae (Scrophu-
lariaceen, Plantaginaceen*)), Lentibulariaceen, Gesneriaceen und Orobanchaceen).
Teh beschrinke mich auf die Wiedergabe der Verhiiltnisse bei den beiden ersten
Familien (Veronica spicata und Plantago major), weil mir die Darstellang der
(iynaeceum-Entwicklung der Lentibulariaceen, Gesneriaceen und Orobanchaceen
zn lickenhaft erscheint. Die Histogenese der (Gynaeceen der Scrophulariaceen
und Plantaginaceen verlauft so einheitlich, dal die Beschreibung eines Falles
(Plantago major) geniigt.

Die junge Bliitenanlage zeigt vor der Ausgestaltung der Perianthblitter
nur eine Schicht. Die Karpelle entstehen aus zwei Zellschalen. Zwischen ihnen
entsteht ein neuer Hocker durch perikline Spaltung der restlichen Zellen der
ersten Binnenlage. Dieser Hocker wird zur Plazenta. Beide Teile des Gynaeceums,
Karpelle und Plazenta, entwickeln sich histogenetisch also gleichartig. Das macht
die Beurteilung des morphologischen Wertes der Plazenta schwierig. Die zentrale
Kirhebung, die ja einen Teil der Scheidewand im Fruchtknoten dieser Familie
darstellt, wurde oft als' Verwachsungsprodukt der adaxialen Karpellteile gewertet.
Iime solche Verwachsung zweier Organanlagen konnte histogenetisch aber nicht
nachgewiesen werden. '

9. Juncaceen

Uber die Juncaceen veroffentlichte BArNARD (1958) eine vorziigliche Arbeit.
Durch cin eingehendes Studium der Histogenese der Organe am vegetativen und
am Blittenscheitel konnte er zeigen, daB die Samenanlagen z. B.von Luzula
campesiris als ,cauline structures' direkt auf dem Bliitenvegetationspunkt ent-
stehen und keine Verbindung mit Karpellgewebe besitzen. Sowohl die Infloreszenz-
achse als auch das junge Bliitenprimordium zeigen zwei AuBenschichten. Wahrend
alle anderen Blatenorgane aus zwei Schichten entstehen, finden die Initial-
teilungen bei der Staubgefi- und Samenanlagenbildung in der ersten Binnen-

*) In einer entwicklungsgeschichtlichen Untersuchung am Cynaeceum von Plantago
major schreibt BucHENAU (1851) der Plazenta Achsennatur zu.
0%



