
OTTO Schuepp : Beitrage zur Theorie des Vegetationspunktes 847

79. Otto Schuepp: Beitrage zur Theorie des

Vegetationspunktes.

1. OberflRchengliedeniiig des Bliiteiivegetationspnnktes.

WirfragenvomepigenetischenStandpunktaus,wiediejungen

Organanlagen entstehen, wie derUbergang von einer Summe unter

sich gleicher Meristemzellen zu einer jungen Bliite mit

raumlich getrennten E inzelorganen stattfindet. Als Beispiel

sollen Blutenanlagen von Lathyrus latifolms L dienen [Abb. 1, S. 848].

Wir beginnen mit dem ungegliederten, gleichmaBig gewolbten

Vegetationspunkt [Abb. 1 A und E]. Bald wird die UmriBlinie zu

einem Fiinfeck mit gerundeten Ecken [B]. Eine Ringfurche, deren

Bildung auf der Tragblattseite beginnt, trennt den „Kelch\vall"

vom Bliitenzentrum ab [B|. Anfangs kreisrund, wird die Furche

ebenfalls fiinfeckig [B, C, D]. Im Profil zeigt sich, daB die Kamm-
linie des Kelchwalles wellenformig auf- und absteigt [F]. Die

Erhebungen werden holier; die Vertiefungen werden zu scharfen

Ecken ; der Kelchwall gliedert sich in die 5 Kelchblatter, die einer

kurzen Kelchrohre eingefiigt sind [G, C, D]. Bald nach der ersten

Ringfurche erscheint weiter innen eine zweite; sie trennt einen

„StaubgefaBkronblattwall" von dem zentralen Fruchtknoten [G, DJ.

Der Ringwall ist zunachst glatt [G]; spater zeigt er eine intensive

Wellenbildung [H]. Auf den Kelchradien entsteht je ein groBerer

Hocker, [„episepales" StaubgefaB]; auf den zwischenliegenden Radien

bildet sich je ein Hockerpaar [Kronblatt und „epipetales" Staub-

gefaB] [D, J]. Nachtraglich werden die Wellentaler zu scharfen

Grenzfurchen.

Doch sind diese Grenzfurchen nichts endgiiltiges; denn spater

finden wieder tiefgreifende Umwandlungen des ganzen Bluten-

grundes statt. Im Jugendstadium endet die Bliitenaxe mit einer

schwach gewolbten Flache, die luckenlos von den einzelnen Bliiten-

organen bedeckt wird, [Abb. 2 A]; die ausgewachsene Bliite zeigt

einen Axenbecher [2 B] ; auf dem Rande desselben stehen die Kelch-

rohre, die Kronblatter und die neugebildete Staubfadenrohre; die

freie Innenwand funktioniert als Nektarium, in der Tiefe sitzt der

Fruchtknoten.
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Ebenso grofi sind die Veranderungen im Bliitendiagramm

Im Jugendstadium bilden samtlicbe Kronbliitter und StaubgefaBe

einen gemeinsamen Kreis [Abb. 2 C]. Spater treten die Kronblatter

Lalhtimx hitifolius L. Ansichten aufgehellter junger Bluten.

sichten, E-J Seitenansichten. Bei D und H Kelch durch-

sichtig gedacht, bei J Kelch weggelassen.

^ \\ 111 SI I

Abb. 2. A u. B. Mediane Langsschnitte. (Blatenboden scbraffiert) A, 60: i-

Der schwachgewolbte Blutenboden luckenlos bedeckt von den Einzelorganen.

jB, 12, B : 1 Axenbecher einer fast ausgewachsenen Bliite. Cu,D Diagramme,

abgeleitet aus Mikrotomserien. C 100 : 1 Jugendzustand. D 12,5 : 1 Ausge-

wachsene Bliite.

ganz aus demselben lieraus ; der zackige UmriB der ganzen Staub-

gefafignippe wird zum Kreis, zuerst werden 9, nachher alle 10

StaubgefaBe auf einer gemeinsamen Basis [„Staubfadenrohrea
]
empor-

gehoben. [2 D].
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Beitrage zur Theorie ties Vegetationspunktes. 849

Folgende Erscheinungen kehren bei alien Vegetationspunkten

wieder. Bei der Bildung der Organanlagen ist die ganze Ober-

f la die in Bewegung. Die gleichmaBige Rundung des Vege-

tationspunktes verschwindet; es treten einzelne Punkte mit starkerer

Kriimmung hervor; diese werden zu Ecken; zwischen den Ecken

bilden sich flaclie Vertiefungen; diese werden zu stumpfwinkligen,

spater zu spitzwinkligen Furchen und endlicb zu engen Spalten.

DerVegetationspunkt wirddurch den Formwechsel seiner

ganzen Masse in Axe und Blattanlagcn auf geteilt.

2. Aiiordnnng, Teiluugsrichtuiig und Form der Meristemzellen.

HANSTEIN 1
} lehrte, daB die Vegetationspunkte der Angiospermen

aus Schichten verschiedener Abstammung bestehen [Der-

matogen, Periblem, Plerom] SACHS 2
) zeigte, daB die Zellanordnung

im Vegetationspunkt in einer einfacben geometrischen Be-

ziehung zur UmriBform stent; die Zellwande lassen sich ein-

ordnen in die Kurvenscharen der Periklinen, und Antiklinen.

Im folgenden soil versucbt werden, die Ergebnisse beider Forscher

zu vereinigen und weiter zu entwickeln. Wir fragen nach den

Beziehungen zwiscben dem Verhalten der Meristemzellen und ibrer

Lage im Vegetationspunkt, speziell ihrer Lage zur Ober-

flache desselben.

Ein junger Bliitenvegetationspunkt zeigt auBen zwei deutliche

Zellschiehten [Dermatogen und Periblem], innen einen ungeordneten

Zellbaufen [Plerom] [Tafel Abb. A]. Das Dermatogen bleibt vvabrend

der ganzen Entwicklung einfach 3
)

[Abb. A bis K]. Das Periblem

spaltet sicb, anfangs nur an einzelnen Stellen [Abb. B bei A, B, C, D],

spater fast durcbwegs [Abb. C ungeteilte Stellen bei B, 0, D, E].

Im Dermatogen entstehen ausschli eBlich antikiine Teilungs-

wande, im Periblem vorwiegend antikiine Teilungsvvande, im

Plerom ist keine bestimmte Teilungsricbtung bevorzugt.

Das Dermatogen wachst^ausscblieBlich, das Periblem vor-

wiegend in die Flaclie; das Plerom zeigt keine vorhenjschende

Wacbstumsrichtung.

Die betrachteten Tatsachen miissen wir zum Formwechsel

des Vegetationspunktes in Beziebung setzen. Dazu soil die Abb. 3

dienen, wo statt der Einzelzellen in schematisierter Weise zwei

i) H VNSTEIN 1869.

2) Sachs 1882.

3) Eine ausnahmsweise Spaltung

a. der deutschen bot. Gesellsch. XXXIV.
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350 Otto SCHUEPr:

Periklinen [Grenzen von Dermatogen und Periblem] sowie 13 An-

tiklinen [AA, BB — NN] eingetragen sind. Wahrend aus dem Ab-

schnitt AA NN des Vegetationspunktes in Abb. A die Fahne und

das FahnenstaubgefaG in Abb. D hervorgehen, wachsen die 12 Teil-

stiicke auf ungefahr die zehnfache Lange, also die hundertfache

Flache heran. Gleichzeitig verdickt sich das Dermatogen gar

nicht, das Periblem nur auf das Doppelte.

Wahrend des Wachstums und der Faltung werden im Der-

matogen und Periblem die rechteckigen Zellumrisse zu Rauten

verschoben [Tafel Abb. C, D, EJ; die Antiklinen stellen sich schief

zu den Periklinen [Abb. 3 B, C, D]. Dies hangt damit zusammen,

daB das Flachenwachstum an der Innenseite und AuBenseite jedes

Teilstiickes ungefahr gleich grofi ist; wie man aus Abb. 3 ablesen

kann. Ein einfaches Modell zur Veranschaulichung des Vorgangs
erhalt man, indem man auf den Schnitt eines Buches Querlinien

zeichnet und ein Paket Blatter durch Tangentialschub faltet.
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Beitriige zur Theorie des Vegetationspunktes. 851

3, Wachstumsintensitat in verschiedeiien Teilen des Vegetationspunktes.

Aus der Zellenordnung laBt sich direkt nichts ableiten iiber

die Wachstums- und Vermehrungsintensitat der Zellen. Vor allem

ist zu betonen, daB die Spaltung der Periblemschicht keinen Beweis

fiir eine Wachstumssteigerung darstellt; sie kann ebensogut ohne

eine solche zustande kommen durch hloRe Veranderung der

Teilungsr i c h t un g.

Die Kernteilungsfiguren sind im ganzen Vegetationspunkt

und seiner niichsten Umgebung ungefahr gleichmaBig verteilt;

namentlich sind sie auch ungefahr ebenso haufig im Dermatogen,

wie im Periblem und Plerom 1
). Es ergibt sich daraus, daB das

Dermatogen mit annahernd derselben Geschwindigkeit
in die Flache wachst wie der ganze Vegetationspunkt
an Volumen zunimmt.

4. Mathematisches und botanisehes iiber Oberflachen-

und Volnmenwachstum.

Wir gehen aus von einem beliebig geformten Kbrper mit der

Anfangsliinge l0: der Anfangsoberflache und dem Anfangs-

volumen V
. Durch Multiplikation mit den Wachstumskoeffizienten a

[fiir die Langen], /J [fiir die Flachen] und y [Mr die Volumina] er-

halten wir die EndgroBen
l = a.l

= p.O

V=y.V
Wachstum ohne Formwechsel ist nur moglich, wenn

zwischen den Koeffizienten a, p und y bestimmte Beziehungen be-

stehen. Wahrend sich [z. B. bei einem Wurfel] die Lange ver-

doppelt, wachst die Oberflache auf das Vierfache und das Yolumen
auf das Achtfache. Das Wachstum eines solchen KSrpers konnen

wir folgendermaBen darstellen:

AnfangsgroBen: l O V

EndgroBen: ! = 21 =W V=8Va

oder:l = 3l = 90 V=21V
allgemein :l = al o = (i0 o V=sV o

wTobei: (i = a 2 und y = a z

Fiir die weitere Abteilung interessiert uns speziell die Be-

ziehung zwischen (t und y

iJ,
i Zahlenangabeu bei
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Beitrage zur Theorie des Vegetationspunktes. 853

Allgemeine Ubersicht. [Siehe die Tabelle S. 852.]

In der Tabelle sind in bezug auf das nummerische Ver-

haltnis der Wachstumskoef f izien ten und y fiinf Falle

unterschieden. Die Gleichung ]/p = }/y stellt, wie wir bereits ge-

sehen haben, einen besonders wichtigen Spezialfall dar. Daraus

ergibt sich die Haupteinteilung in die drei Falle

VP>Vri VP = Vr\ fo<Vr-

Der erste Hauptfall umfaBt die drei Moglichkeiten

So entstehen die fiinf Kolonnen der Tabelle.

Die Zahlenbeispiele stellen das Wachstum von fiinf ver-

schiedenen Korpern dar. Alle sollen dieselbe Ausgangsform und

AusgangsgroBe haben. An den Zahlenbeispielen wollen wir die

Beziehungen zwise hen Wachstum und Formwechsel ableiten.

Der Korper in der vierten Kolonne diene als allgemeiner

Vergleichskorper. Wir wissen von ihm bereits, daB er ohne

Formwechsel wachsen kann; Oberflachenwachstum und Volamen-

wachstum sind bei ihm „im Gleichgewicht".

In den drei ersten Kolonnen sind fur das Volumenwachstum

wieder die gleichen Zahlen eingesetzt; die Zahlen fur das Ober-

flachenwachstum mussen aus denselben mifc Hilfe der Gleichungen

zwischen /S und y berechnet werden. Die drei ersten Korper haben

immer gleiches Volumen wie der vierte. In den spateren Stadien

iibertreffen sie ihn aber immer mehr an Oberflache. S\e mussen

also einen Formwechsel durchmachen, bei dem das Oberflachen-

wachstum „iiberwiegt", das heiBt ihre Form muB immer

reicher gegliedert werden.

In analoger Weise ergibt sich aus dem Vergleich der vierten

und funften Kolonne, daB im letzteren Fall das Volumenwachstum

„uberwiegt."
„Uberwiegen des Oberflachenwachstums" scheint allgemein

bei den SproBvegetationspunkten eine groBe Rolle zu spielen;

„Uberwiegen des Volumenwachstums" wird bei den SproBachsen

und Blattern der Sukkulenten im Spiel sein. Uns interessiert bier

in erster Linie der Spezialfall /? = y, der bei den SproBvegetations

punkten der Angiospermen annahernd erfullt ist. Wir wollen den-

selben anhand der Abb. 4 noch naher betrachten.

Abb. 4 A ist der Medianschnitt einer jungen Bliite. Wir

denken uns zunachst eine diinne Oberflachenschicht vom Kern

getrennt und lassen Oberflache und Volumen auf das Doppelte

anwachsen. Zu einer Verdoppelung der F lac hen gehort eine
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854 Otto Schuepp:

Zunahme der Langen urn das l,41fache [1,41 = ]/ 2]. Zu einer
Yerdoppelung des Vo lumens gehort eine Zunahme der Langen

urn das l,26fache [1,26 = y2]. So entstehen aus Abb. A die beiden
ahnlichen UmriBlinien in Abb. B. Soil dasselbe Wachstum erfolgen
ohneLostrennungder Oberflachenschicht, so miissen sich Ober-
fiache und Kern aneinander anpassen. Die Oberflache muB sich
fait en; der Kern muB sich entsprechend umformen. Die
punktierte Linie in B veranschaulicht die Moglichkeit einer solchen
Anpassung.

In Abb. ist diese Anpassungsform starker hervorgehoben, in

Abb. bis F, ist die ganze Konstruktion noch einmal wiederholt.
Die gegenseitige Anpassung zwischen Oberflachenschicht und

Kern muB notwendigerweise im Sinne einer zunehmenden Gliede-

rung der Form erfolgen. Von den vielen Moglichkeiten, welche alle

in gleicher Weise den gestellten Bedingungen geniigen, wurde will-
kiirlich diejenige herausgegriffen, welche beim For'mwechsel des
Bliitenvegetationspunktes von Lathyrus tatsachlich verwirklicht wird.

Diese Willkiir wurde notwendig, weil wir von den vielerlei

Bedingungen, von welchen der Formwechsel abhangt, nur eine
einzige herausgegriffen und theoretisch verwertet haben.
Weitere Bedingungen sind: Die Dicke der sich faltenden Ober-
flachenschicht [vergl. Abb. 3 Seite 850], die Festigkeitseigenschaften
der Zellen, die Beiz wirkungen, welche Zug- und Druckspannungen
auf die Zellen ausiiben usw. Es fehlt aber zurzeit das Tat-
sachenmaterial, urn die Theorie unter Beriicksichtigung dieser
Punkte im emzelnen genauer durchzufiihren.
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Beitriige zur Theorie des Vegetationspunktes. 855

Die matheraatische Betraclitung klart den Zusammenhang
auf, der zwischen Oberf la chen wachstum, Volumenwac hs-

tum- und Formwechsel notwendigerweise bestehen muB. Sie

kann aber nicht entscheiden, ob Oberfliichen- und Volumenwachs-

tum das Primate sind, aus dem der Formwechsel sich ableitet,

oder ob uragekehrt der Formwechsel aus anderen Griinden erfolgt

und das Verhaltnis zwischen Oberflachenwachstum und Volumen-

wachstum bloB nebenbei mitbestimmt. Diese Frage muB durch

rein botanische Betrachtungen entschieden werden.

5. Theorie des Vegetationspunktes.

KLEBS hat die Resultate der experimentellen Morphologie

in ausgezeichneter Weise theoretisch verarbeitet. Ich mochte ver-

suchen seine Formulierung auch fur die entwicklungsge-
scbichtliche Forschung

Die Formen der fertigen Organe sind zuniichst die Resul-
tate aller En twicklungsvorgange, die sich an ihnen abgespielt

haben. Jeder einzelne Entwicklungs vorgang, z. B. die Zell-

teilung, die Faltung der Oberflachenschichten usw., ist abhangig

von dreierlei Faktoren, von der spezifischen Struktur [oder

der genotypischen Grundlage der Vererbungsforscher], von den

inneren Bedingungen und den auBeren Bedingungen. In

bezug auf die Abgrenzung der inneren und auBeren Bedingungen

erinnere ich daran, daB dasjenige, was fur die ganze Pflanze als

innere Bedingung erscheint, fiir die Einzelzelle iiuBere Bedingung

sein kann.

Die Vererbungs- und Regenerationserscheinuogen zeigen, daB

die gesamten Reaktionsfahigkeiten, die eine Pflanze zeigt, schon

in der Einzelzelle vorhanden sind. Besonders wichtig ist dabei

die Fahigkeit der Zellen, nach der Teilung im Zusammenhang zu

bleiben, einen Zellenstaat zu erzeugen. Im Zellenstaat zeigen

sich aber Entwicklungsmoglichkeiten, die der isolierten Einzel-

zelle vollig fremd sind. Auch der Formwechsel des Vegetations-

punktes bei den Angiospermen ist nur als Leistung eines Zellen-

staates verstiindlich.

Chemische Bedingungen im Vegetationsp unkt.

Uber diese ist nur zu sagen, daB sie in alien Zellen sehr gleich-

maBig sein miissen. Dies wird wohl dadurch ermoglicht, daB der

Vegetationspunkt sich nicht selber erniihren muB, sondern ganz

von zugeleiteten Assimilaten und Nahrsalzen lebt.
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856 Otto Schuepp:

Reaktionsfahigkeit der Meristemzellen gegeniiber dem
Oberflachenreiz.

Die wichtigste Bedingung fiir die Wachstums- und Ver-

mehrungsrichtung der Meristemzellen ist ihre Lage zur Oberflache

des Yegetationspunktes. Durch eine — ihrer Natur nach unbe-

kannte — Reizwirkung werden die Teilungsspindeln in der Nahe

der Oberflache parallel zu derselben eingestellt.

Die nachste Folge davon ist die Schichtenbildung. Die Ge-

saintheit der Oberflachenzellen, das Dermatogen, ist eine Schicht

mit ausschlieBlichem Flachenwachstum. Ihm gegeniiber steht das

Plerom als ein Kern, der ohne Formveranderung zu wachsen

strebt Das Periblem nimmt eine Mittelstellung ein. Das Wachs-

tum von Oberflachenschicht und Kern passen nicht zusammen;

das Oberflachenwachstum iibervviegt.

Der Zusammenhang der Teile fiihrt zu Gewebespannungen,
und zwar zu tangentialen Druckspannungen in den Oberflachen-

schicbten und radialen Zugspannungen zwischen Oberflache und

Kern. Diese Spannungen verniitteln die gegenseitige Anpassung

der Teile; sie regulieren den Formwechsel.

Reaktionsfahigkeit der Meristenzellen gegeniiber

Zug und Druck bewirken zuniichst rein mechaniscli Defor-

mation und Verschiebung der Zellen. Die Spannungen fuhren

zur Faltung der gesamten Oberflachenschicht und zur entsprechen-

den Deformation ihrer einzelnen Abschnitte (Abb. 3 Seite 3). Dazu

kommt noch eine Reizwirkung. Zug fordert, Druck hemmt das

Wachstum und die Vermehrung der Zellen in seiner Richtung.

Doch ist diese Reizwirkung derjenigen des Oberflachenreizes unter-

geordnet. *)

Durch seinen Formwechsel gliedert sich der Vegetationspunkt

in eine Anzahl von Hockern, die Anlagen der einzelnen Bliiten-

organe. Das meristematische Gewebe, mit dessen Verhalten wir

uns ausschlieBlich beschaftigt haben, wird von seinen Randpartien

her allmahlich in Streckungsgewebe umgewandelt. 2
) Es zerfallt

dabei in einzelne Gruppen, welche in den Anlagehockern iibrig

bleiben und verschwindet schlieBlich ganz. Mit der Vertinderung

der Gewebestruktur schliigt auch die Formbildung andere Wege ein.

Faltung scheint bei der Umwandlung des Bliitengrundes noch

einmal eine wichtige Rolle zu spielen. Dort „iibervviegt" das
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Beitrage zur Theorie des Vegetationspunktes. 857

AVachstum der inneren Dermatogenteile dasjenige der iibrigen

Gewebe. (Abb. 2 und Tafel XXV Fig. F bis K).

Fur einmal muB es uns geniigen, daB wir einen der wich-
tigsten Vorgange der Formbildung auf einfache Beak-
tionsfahigkeiten der Zellen zunickfiihren konnen und daB wir

dabei die Annahme praeexistierender Organanlagen ebensowolil

entbehren konnen wie diejenige eines geheimnisvollen Bildungs-

triebes.
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l-rkliinuiii der lalVl.

400: 1. Lathi/rus latifoVvs L.

A Medianschnitt durch einen Bliitenvegetationspunkt. Periblemschicht

schraffiert. Bet A Spaltung des Periblems.

B Dasselbe, Spateres Stadium. Bei A, B, C, D und E Spaltung der Periblem-

schicht. K Kelch, Fa Fahne, St StaubgefaB, Fr Fruchtknoten.

€ Dasselbe. Bei A ausnahmsweise Spaltung im Dermatogen. B, C, D und

E nicht verdoppelte Stellen des Periblems.

D Dasselbe. Fahne und FahnenstaubgefaB.

E Dasselbe.

F bis K Entstehung des Blutenbodens in der Grenzspalte zwischen einem

episepalen StaubgefaB und dem Fruchtknoten. AB Bliitenboden, BC

Staubfaden.
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