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Ameisenausbreitung von
Thesium rostratum Mert. & Koch (Santalaceae)
in der Pupplinger Au

Von C. Erbar und P. Leins, Heidelberg

Zusammenfassung

Thesium rostratum (Santalaceae) ist eine Myrmecochore. Die Friichte verfigen zwar iiber kein spezielles
Elaiosom, sondern besitzen ein das gesamte unterstindige Ovar umgebendes fleischiges Exokarp, das den Ameisen
als Nahrung dienen kann. Vor Fraf geschiitzt bleibt der ,nackee (Testa freie) Samen durch einen harten
Steinkern, der aus dem Mesokarp hervorgeht. Das Endokarp, welches anfinglich stark entwickele und
parenchymatisch ausgebildet ist, 18st sich wihrend der Entwicklung des ,nackten Samens auf. Individuen von
Formica cunicularia, einer Ameisen-Art, die sich nur gelegentlich von Pflanzenteilen ernihrt, wurden im Sommer
1999 in der Pupplinger Au beim raschen (fast panikartigen) Abtransport der gerade abgefallenen Friichte
beobachtet. Uber das weitere Schicksal der ins Nest transportierten Friichte kénnen keine Angaben gemache
werden. Es ist jedoch davon auszugehen, dafl beim Verzehr des saftigen Exokarps der harte, den Samen
umgebende Mesokarp-Steinkern nicht zerstért wird.

Summary

Thesium rostratum (Santalaceae) is a myrmecochorous plant. The fruits developing from an inferior ovary do not
bear a special elaiosome but have a fleshy exocarp that can be eaten by ants. The single seed without a testa is
protected by a hardened mesocarp. The inidally fully developed endocarp dissolves during the ripening of the seed.
Perhaps the dissolving endocarp is nutrient to the developing endosperm. Individuals of Formica cunicularia, an
ant species that sparsely depends on plant nutrient, were observed in the Pupplinger Au (lower terrace of the Isar
river near Wolfratshausen, Bavaria) in summer 1999 transporting very quickly the fruits just detached from the
plant. We have no information about the further fate of the fruits within the nest. Nevertheless, we can assume
that the hardened mesocarp enclosing the seed is not harmed through feeding on the fleshy exocarp.

Einleitung

Pflanzen und Ameisen — mit keiner anderen Insektengruppe stehen Bliitenpflanzen in so vielfiltigen
Bezichungen. Bei den Fraflbezichungen sind die Blattschneiderameisen das faszinierendste Beispiel
seitens der Ameisen. Bei den fleischfressenden Pflanzen stellen die Ameisen einen wesentlichen Anteil
der Beutetiere (bis zu 30%, Zizka 1990). Diesen Feindbeziehungen stehen die mutualistischen
Bezichungen gegeniiber, die sowohl fiir die Ameisen als auch fiir die Pflanzen von Vorrteil sind. Die
Mutualismen lassen sich in vier Kategorien einteilen, in denen die Ameisen Pflanzen mit wichtigen
Nihrstoffen versorgen (Myrmecotrophie), Pflanzen vor Fraschidlingen schiitzen (Myrmecophylaxis),
Pflanzen bestiuben (Myrmecophilie) und pflanzliche Diasporen ausbreiten (Myrmecochorie). Die
Leistungen der Ameisen stellen fiir die Pflanzen die Lésung der Probleme dar, die sich aus ihrer
Ortsgebundenheit ergeben. Als Gegenleistung erhalten die Ameisen von den Pflanzen Nistraum
(Wohnung) und/oder Nahrung.

Diasporen-Ausbreitung durch Ameisen ist auflerordentlich hiufig. Dafl Ameisen Samen und Friichte
sammeln, steht schon in den Spriichen Salomons. 30-40% der Arten in der Krautschicht von Wildern
der kiihl-gemifigten Breiten haben durch Ameisen ausgebreitete Samen oder Friichte, Etwa 300
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myrmecochore Arten sind aus den gemifigten Breiten bekannt (SERNANDER 1906, BuckLEy 1982,
BeaTTiE 1983). In unseren Wildern finden sich unter den Myrmecochoren hauptsichlich Friih-
jahrsblither, z. B. die Haselwurz Asarum europaeum (Aristolochiaceae), Ranunculaceen wie das Leber-
bliimchen Hepatica nobilis oder das Scharbockskraut Rannnculus ficaria, die Lerchensporne ( Corydalis,
Fumariaceae) und die Veilchen. Myrmecochorie ist noch viel hiufiger in den trockenen Hartlaub-
Buschwildern Australiens und Stidafrikas. 1500 bzw. 1000-1300 myrmecochore Arten sind hier
beschrieben (BuckLey 1982, BoND & SLINGSBY 1984).

Die Diasporen besitzen in der Regel ein Anhingsel, das sog. Elaiosom, das den Ameisen als Nahrung
dient; es enthilt Fette und Zucker, aber auch Eiweiffe und Vitamine. Je nach der morphologischen Natur
der Diasporen sind auch die Elaiosomen von unterschiedlichster morphologischer Art (SERNANDER
1906, BresiNsky 1963, LEINS 2000). Die Samen oder Friichte fallen von der Pflanze ab oder werden etwa
durch autochore Mechanismen ausgestreut und dann mit dem Elaiosom von den Ameisen ins Nest
getragen. Dort wird das Elaiosom entfernt und gefressen. Die Samen, deren Testa hiufig durch die
Bearbeitung durch die Ameisen eingeritzt wurde (was wahrscheinlich die Wasseraufnahme bei der
Keimung etleichtert) werden dann auf den Abfallplitzen des Ameisenvolkes im Nestbereich deponiert.

Das System erscheint einfach: Nahrung gegen Ausbreitung von Diasporen, d. h. Entfernen der Samen
von der Mutterpflanze. Warum investiert die Pflanze dann aber in einen so niithrstoffreichen, fiir sie
Jteuren Futterkdrper? Ausbreitung kann z. B. durch Wind ,billiger” erreicht werden. Wo liegt der
selektive Vorteil? Wichtig ist die Frage nach dem Schicksal der Samen, nachdem diese die Mutterpflanze
verlassen haben. Im Zusammenhang damit ist interessant, daf§ beispielsweise bei vielen Veilchen-Arten
die Ameisen-Ausbreitung, wie oben angedeutet, mit Autochorie gekoppelt ist, so daff die Samen-
ausbreitung in zwei Etappen erfolgt. Die Samen werden zuniichst durch einen Quetschmechanismus aus
den Kapseln herausgeschleudert und liegen dann tiber den Boden verstreut, zuweilen bis zu mehreren
Meter von der Mutterpflanze entfernt, Bei anderen Veilchen-Arten wie auch beim Schneegléckchen,
Lerchensporn oder bei der Haselwurz werden einfach etwa durch Erschlaffen des Fruchtschaftes die
Samen bei der Mutterpflanze eng zusammenliegend zum Abholen bereit gestellt. Samenhéufchen aber
sind fiir Frafeinde, etwa kleine Nagetiere oder Vigel, interessanter als einzelne Samen. Feldversuche
an Veilchen haben gezeigt, dal Ameisen einzeln liegende Samen genauso schnell und im gleichen
Ausmall wegtragen wie Samen, die in kleinen Gruppen zusammenliegen (BrATTIE & Lyons 1975). Das
rasche Wegtragen mag in vielen Fillen den Samenverlust durch Pridatoren minimieren. Tatsichlich
erhoht sich im Feldversuch beispielsweise bei der Samenhdufchen setzenden Asarum canadense der
Prozentsatz der von Riubern gefressenen Samen bei Ausschluf§ von , wegtragenden® Ameisen von unter
40% auf 70% significant (HEITHAUS 1981). Bei Myrmecochorie sind die ins Nest verfrachteten Samen
vor weiterem Zugriff durch die Riuber gut geschiitzt, da die Ameisen ihr Nest verteidigen.

Ameisen vergrdfern durch die Verschleppung der Diasporen niche unbedingt die Distanz zur
Mutterpflanze. Nicht das ,wie weit” ist entscheidend, sondern das ,wohin®, Pflanzen, die in Ameisen-
nestern keimen, sind im allgemeinen insgesamt kriftiger und haben ein besser ausgebildetes Wurzel-
werk. Auch die Keimungsrate der Samen ist in Ameisennestern oft deutlich héher (CULVER & BEATTIE
1980, Hanzawa etal. 1988). Studien haben gezeigt, daf} der Boden im Bereich von Ameisennestern sich
vom umgebenden Boden unterscheidet und zwar als Folge der Titigkeit der Ameisen. Ameisen
verindern die chemische und physikalische Struktur des Bodens (LYFORD 1963, CULVER & BEATTIE
1978). Das Ameisennest ist damit in mehrfacher Sicht ein sicherer und zuverlissiger Ort fiir die Samen.
Die Investition in eine gerichtete Ausbreitung lohnt sich also.

Insgesamt sind die Vorteile der Myrmecochorie anf der Pflanzenseite sehr komplex, aber die
Ameisendienste beeinflussen stets die Fitness der Pflanzen im positiven Sinn (CULVER & BEATTIE 1980,
BeaTTIE 1983, 1985, BOND & SLINGSBY 1984). Der vermeintliche Nachreil einer Anhiufung von Samen
der gleichen Art auf den ,Miilldeponien® kann im Sinne einer Keimlingskonkurrenz und einer daraus
resultierenden (postzygotischen) Selektion eher als vorteilhaft angesehen werden (LEINs 2000).

Wihrend einer Studentenexkursion am 2. Juni 1999 in die Pupplinger Au (Niederterrasse der Isar bei
Wolfratshausen) fielen uns etwa 4 mm grofle Ameisen auf, die fast panikartig 8 mm grofie zitronengelbe
Friichte davontrugen. Es handelte sich dabei um die Friichte von Thesium rostratum (Abb. 1), dem
Schnabelfriichtigen Leinblatt, fiir das Hect (1909-1912) Vogelausbreitung vermutete; den einzigen
Hinweis auf Ameisenausbreitung fanden wir bei MULLER-SCHNEIDER (1977). Die Diasporen tragen kein
eigens dazu differenziertes Elaiosom, wie es etwa bei den bekannten myrmecochoren Thesinm-Arten
(Thesium alpinum, Thesium ebracteatum, Thesium pyrenaicum) am Ubergang des unterstindigen
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Fruchtknotens zum Bliitenstiel (SERNANDER 1906, HEGI 1909-1912) zu finden ist, Offensichtlich dient
bei Thesium rostratum der gesamte dufiere fleischige Teil der steinfruchrartigen Frucht als Nahrungsmit-
tel. Die ,aufgeregten Ameisen erwiesen sich als Formica cunicularia-Individuen (Abb. 2), eine Art, die
sich wohl nur selten von Pflanzenteilen ernghrt.

Material und Methoden

Fiir die Untersuchungen entnahmen wir im Gelinde einige wenige Einzelbliiten bzw. junge Friichte,
zwei reife Friichte und zwei Ameisen.

Die in FAA-fixierten Bliiten wurden nach der bei uns iiblichen Weise fiir die Untersuchung im
Rasterelektronenmikroskop (Leitz AMR 1200B) vorbereitet (Entwisserung in Dimethoxymethan =
Formaldehyddimethylacetal, Kritisch-Punkt-Trocknung, Aufkleben und Priparation, Goldbedamp-
fung; siche ErBAR & LEINS 1989).

Fiir die histologische Untersuchung diente eine aufsteigende Alkoholreihe der Entwiisserung der
Friichte, die liber ein Infiltrationsmedium in ein Methacrylatharz eingebettet wurden (Kulzer Technovit
7100). Die mit einem Rotationsmikrotom hergestellten 6 im dicken Schnitte wurden mit Toluidinblau
angefirbt.

f i

Abb. 1:  Reife Frucht von Thesium rostratum; P = Perianth, pH = perigynes Hypanthium, gH = gynoeceales
Hypanthium (unterstindiges Ovar). — Abb. 2a-c. REM-Aufnahmen von Formica cunicularia. Pn = Pronotum;
Pfeile in 2a+c deuten auf das Stielchenglied (Petiolus); Pfeil in 2b weist auf das Stirnfeldchen.
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Vorkommen von Thesium rostratum

Die Santalacee Thesium rostratum Mert, & Koch hatvon allen heimischen Thesium-Arten das kleinste
Areal. Eserstreckt sich im nordlichen Alpenraum von der NO-Schweiz bis nach Salzburg und strahlt ins
nérdliche Alpenvorland aus, vor allem ins Lech- und Isargebiet. Dem Teilareal in den nérdlichen
Kalkalpen entspricht ein Areal in den stidlichen Kalkalpen, das sich von Siidtirol nach Kérnten hinzieht,
Das Schnabelfriichtige Leinblatt wichst zerstreut in lichten Kiefernwaldgesellschaften auf trockenen
Kalkstein- oder Mergelbéden, auf Morinen-Schottern und Kiesalluvionen (HEaGI 19091912, PauL
1938, MEUSEL et al. 1965).

Anatomie des Ovars und der Frucht

Die Frucht entwickelt sich aus einem unterstindigen Fruchtknoten, an welchem das fiir die Gattung
Thesium charakteristische perigyne Hypanthium (Stamen-Perigontubus) und die Bliitenhiille verblei-
ben (Abb. 1). Die Fruchtwand differenziert sich grob in drei Schichten: Eine duf8ere, die als Exokarp
bezeichner werden kann, ist insgesamt fleischig, besitzt eine durchgehende, von einer ansehnlichen
Cuticulabedeckte Epidermislage, und darunter folgt ein saftiges, parenchymatisches, relativ grofizelliges
Gewebe, das nach innen zu mit etwa 2-3 Lagen kleinerzellig wird und ibergeht in cine
sklerenchymatische, als Mesokarp zu bezeichnende Schicht (Ex, Mes in Abb. 6-9). Bereits in jungen
Stadien ist diese Schichtung angedeutet (Abb. 5a). Unter der sklerenchymatischen Schicht erstreckt sich
ein zunichst michtiges, nach der Befruchtung sich immer stirker auflysendes, grofizelliges Endokarp
(En in Abb. 5-7, 10d-f). In reifen Friichten sind von dieser Schicht nur noch spitlichste Reste zu
erkennen (Abb. —9). Leitbiindel befinden sich im innersten Bereich des Exokarps (Abb. 10d—f). Die
Gliederung der Fruchtwand bei Thesium rostratum entsprichcder bei Thesium bavarum (= T. montanuni
ScHULLE 1933) sowie Thesium alpinum und Thesium wightianum (BHATNAGAR & AGARWAL 1961)
beschriebenen.

Abb. 3-4:  Thesium rostratunt, REM-Aufnahmen. — Abb. 3. Oberer Teil des freipriparierten Samenstielchens
mit S-formiger Windung, — Abb. 4. Samenstielchen im engen Lumen des Endokarps; b Ausschnitt aus a. — En
= Endocarp, PsL = Pollenschlauchleitgewebe, Sa= Samenanlage, Sst = Samenstielchen; der Meflbalken entspricht
jeweils 100pm.
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Wie es fiir die Gattung Thesinm iiblich ist, erhebt sich in den durch die Ausdehnung des Endokarps
extrem engen Innenraum des unterstindigen Ovars von der Basis her ein schmales Stielchen, das nach
einer S-formigen Biegung an seinem distalen Ende drei nach abwirts gerichtete Samenanlagen trige
(Abb. 3-6). Uber den Samenanlagen ist die Spitze des Samentrigers verlingert und nimmt Kontakt mit
einem Pollenschlauchleitgewebe im Griffelzentrum auf (Abb. 4-6). Die im Querschnitt dreieckige
Form des Pollenschlauchleitgewebes (Abb, 10a—b) sowie das apikal zu einem Dreieck zusammenlaufen-
de Gewebe des spiteren Steinkerns (Mesokarp; Abb. 10c) lassen auf die wohl fiir die Gattung Thesitm
iibliche Dreikarpelligkeit des Gynoeceums schlieRen.

Auch was die Samenentwicklung betrifft, zeigen sich bei Thesium rostratum (siche auch RUTISHAUSER
1937) die fiir die ganze Gattungzu beobachtenden Besonderheiten (HormEIsTER 1858, GUIGNARD 1885,
SCHULLE 1933, FAGERLIND 1939, BHATNAGAR & AGARWAL 1961): Dazu gehéren die Verlingerung und
Einkriimmung des chalazalen Embryosackteils, in welchem sich die drei Antipoden auflésen und der
weit in das Samenstielchen eindringt und damit die Versorgung des sich entwickelnden Endosperms
ibernimmt (Endospermhaustorium). Zu Beginn der Endospermentwicklung trennt sich hier einer der
Tochterkerne, welcher sich im chalazalen Embryosackteil befindet, durch eine Zellwand ab (Abb. 5).
Der chalazale Abschnitt bleibt einzellig, und sein dem Nihrgewebe zugewandter Bereich, der den Kern
enthilt, ist noch lange Zeit wihrend der Fruchtentwicklung deudich zu erkennen.

In der reifen Frucht findet sich nur éin entwickelter Samen. Dieser besitzt keine Samenschale und lif3¢
nur einen schmalen Zwischenraum zwischen sich und dem Mesokarp frei (Abb. 8-9). Der Grund fiir
die Nacktheit des Samens liegt darin, dafl schon friih das Endosperm bei seiner Vergréferung die
Samenanlage (mit reduziertem Integument) verldft (Abb. 5-6). Dadurch gelangt das Endosperm in das
sich mehr und mehr auflssende Endokarp (Abb. 7, 10d—f), aus dem es sehr wahrscheinlich zusitzlich
Nihrstoffe, die seine michtige Entwicklung erméglichen, aufnimmt.

Formica cunicularia als Diasporenausbreiter ?

Formica cunicularia Latr. gehére zu den Formicinae, den Schuppenameisen. Das Stielchenglied
(Petiolus), das sich zwischen Vorder- und Hinterksrper befindet, ist schuppenférmig ausgebildet (Abb.
2a, c). Bei der Gattung Formica ist das Stirnfeldchen iiber dem Kopffeld deutlich begrenzt und etwa
rechtwinkelig (Abb. 2b). Durch die geringe Behaarung auf dem Pronotum (vorderer Bereich des
1. Thoraxsegments; Pn in Abb. 2a) unterscheidet sich Formica cunicularia von den sehr ihnlichen
Formica rufibarbis und Formica glauca, die gleiche Habitate besiedeln (SEIFERT 1996).

Die planar bis montan verbreitete Art bevorzugt thermophile Graslandhabitate und baut meise
einfache Erdnester, nur in hahergrasigen Lebensriumen hohe Erdhiigel (SetperT 1996). Formica
cunicularia ernihre sich wohl nur selten von Pflanzenteilen; allerdings ist bekannt, dafd sie extraflorale
Nekrarien von Vicia sativum nutzt (DE BISEAU et al. 1997). Aulerdem finden sich Angaben, daf§ sie
Elaiosomen tragende Samen von Viola hirta und Viola odorata in ihr Nest transportiert (CULVER &
BEaTTIE 1980). Die sehr schnelle und visuell leistungsfihige Art ergéinzt ihren Lebensunterhalt auch
durch Gelegenheitsdiebstihle, bei denen langsamere Arten itberrumpelt werden. Kurzzeitnahrungs-
quellen werden sehr schnell genutzt (SEirERT 1996).

Wie wir beobachten konnten, wurden die reifen Friichte von Thesium rostratum, kaum dafi sie von
der Pflanze abgefallen waren, auch schon von Formica cunicularia-Individuen weggetragen und in ihre
Erdnester gebracht. Wir konnten zwar tiber das weitere Schicksal der Friichte nichts in Erfahrung
bringen, halten es aber fir sehr unwahrscheinlich, dafl die Samen, die in dem harten Mesokarp
eingeschlossen sind, beim Abschilen des Exokarps zerstrt werden. Hierzu fingen wir eine Ameise und
sperrten diese zusammen mit einer reifen Frucht in ein Schnappdeckelglischen ein. Nach Verzehr des
saftigen Exokarps blieb dex Steinkern unversehrt. Wir kénnen also davon ausgehen, daf die Ausbrettung
der Thesium rostratum-Friichte durch Formica cunicularia, vor allem durch die Schnelligkeit des
Abtransports und dadurch Schutz vor Pridation, recht effizient ist.

Vielleicht spielte beim panikartigen Verhalten der Ameisen eine Rolle, dafi nach dem starken
Pfingsthochwasser des Jahres 1999, bei dem auch die héheren Bereiche der Pupplinger Au iiberflutet

waren, die Nahrungsresourcen fiir die Ameisen begrenzt waren.
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Ricinolsiure als Anlockmittel fiir die Ameisen ?

Leider konnten wir im Exokarp unserer FAA-fixierten Friichte nicht den Nachweis von Fetten und
Ricinolsiure erbringen; dazu miifite Frischmaterial sofort bearbeitet werden,

Fette sind iiblicherweise in Elaiosomen reichlich verhanden und oft wird auch die zu den ungesittig-
ten Fettsiuren ziihlende Ricinolsiure als Inhaltsstoff gefunden (BresiNsky 1963; siehe aber dazu auch
BearTie 1985). Die Ricinolsiure ist offensichtlich ein wichtiges Lockmittel, das auch im Sekret von
Ameisenlarven nachgewiesen werden konnte (BRresinsky 1963). Eine weitere in Elaiosomen vorkom-
mende Substanz, die die Ameisen zum Wegtragen der Diasporen veranlafl, ist das Diglycerid 1,2-
Diolein (MarsHALL et al. 1979; siehe dazu auch BEaTTIE 1985). Es istauch in der Himolymphe mancher
Insekten zu finden, die einen wichtigen Nahrungsbestandteil vieler Ameisen darstellen. Méglicherweise
wirken noch andere Substanzen signalisierend fiir den Transport der Diasporen in die Ameisennester.
Die Steuerung der Signalkette: Transport ins Nest — Fressen der Elaiosomen bzw. der saftigen
Diasporenanteile — Diasporen- (Abfall-) Beseitigung ist noch v6llig ungeklirt. Vielleicht kann es in
manchen Fillen so sein, daf zuerst die Ricinolsiure als auf den Bruttrieb gerichtetes Signal — frei gelegte
Larven werden sofort von den Ameisen tief ins Nest verfrachtet — wirksam wird und anschlieRend nach
deren Verfliichtigung (?) das 1,2-Diolein als den Frefitrieb ausldsendes Signal zum Zuge kommt. Der
Reiz, die Samen ins Nest zu tragen, mag bei manchen Myrmecochoren durch ein zusitzliches optisches
Signal verstirkt werden. So besitzen beispielsweise die Samen von Corydalis Elaiosomen, die in ihrem
Aussehen Ameisenlarven dhnlich sind.

Viele Fragen sind noch offen bei der so einfach erscheinenden Myrmecochorie und viele Phdinomene
lassen sich auch in Mitteleuropa noch erforschen.
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Abb. 5-6. Thesium rostratum. — Abb. 5. Lingsschnitt durch das unterstindige Ovar mit Samenstielchen; b
Ausschnitt aus 2. Pfeile weisen auf einzelliges Endospermhaustorium, dessen breiter Teil mit dem Zellkern in der
Samenanlage und dessen schmaler Fortsatz in der S-férmigen Windung des Samenstielchens zweimal im Schnite
getroffen ist. — Abb. 6. Etwas dlteres Stadium mit weiter fortgeschrittener Aufldsung des Endokarps; b Ausschnitt
aus a, Endosperm ,,verlit" das sich ebenfalls auflssende Gewebe der Samenanlage. — En = Endokarp, End =
Endosperm, Ex = Exokarp, Mes = Mesokarp, PsL = Pollenschlauchleitgewebe, Sst = Samenstelchen; der
Mefbalken entspricht jeweils 200 pm.
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Abb. 10:  Thesium rostratum. Querschnitte durch den Griffel (a) und die Frucht (d-f) in verschiedener Héhe von
oben nach unten; b-c: Ovardach. Pfeile verweisen jeweils auf Endospermhaustorium im zur Seite gedringten
Samenstielchen. In 10c ist im Schnite der dreieckige apikale Bereich des Mesokarps getroffen, im Zentrum das
Pollenschlauchleitgewebe. — Emb = Embryo, En = Endokarp, End = Endosperm, Ex = Exokarp, L = Leitbiindel,
Mes = Mesokarp, PsL = Pollenschlauchleitgewebe; der Mefbalken entspricht in a+b 100 pim, in c-f 200 pm.
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