
Zur Deutung der Monokotylenbl^tter als Phyllodien,

unter besonderer Beriicksichtigung der Arbeit von A. Arber;

„Th Phyllode Theory of the Monocotyledonous Leaf, with

Special Reference to Anatomical Evidence"^).

Von E. von Gaisfaerg.

Mit Tafel I—HI.

Solerederentdeckte 1913 dasVorkomraenvon inversen Leitbundeln

in den Blattern verschiedener Hydrocharitaceen. A, Arber beschreibt

in ihrer Arbeit: „The Phyllode Theory of the Monocotyledonous Leaf"

noch eine Reihe anderer monokotyler Formen mit inversen Leitbundeln

in den Blattern, die teils von ihr, teils von anderen bemerkt worden

ivaren. A. Arber betrachtet diese anatoniische EigentOmlichkeit als

eine weitere Stiitze fiir die Theorie de CandoUes, nach weJcher die

Monokotylenblatter Phyllodien darstellen, bzw. fttr die Weiterftihrung

der Theorie durch Hen slow, welche die Monokotylenblatter mit aus-

gepragter Blattspreite betrifft. Derzufolge entspricht diese letztere dem

verbreiterten oberen Teil des Blattstiels des Dikotylenblattes und ist

also nicht der Blattspreite der Dikotylen homolog.

A. Arber sagt fiber die Bedeutung der inversen LeitbUndel in

BlMtern fur die Phyllodientheorie (a. a. 0. p 497): „The phyllode theory

has hitherto been based entirely on external morphology, but, in the

second part of this paper, reason is given — on the ground of a

comparison of Dicotyledonous scale - leaves
,

petioles and phyllodes

with the leaves of Monocotyledons — for the view that the occurence

of inverted vascular bundles towards the adaxial face of a leaf, may be

an indication of phyllode morphology".

Weshalb sprechen nun nach A. Arber diese inversen Leitbundel

far die Phyllodiennatur der betreffenden Monokotylenblatter? Einer der

in der Arbeit angefflhrteu GrOnde ist der, da6 die bekannten Phyllodien

der neuhoUandischen Acacia-Arten inverse Leitbtindel zeigen.

Ist es berechtigt, auf Grund davon allgemein von „phyHodic

anatomy" zu sprechen (a. a. 0. p. 476), wenn eine Blattspreite inverse

Leitbundel enthalt?

i) ma.
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Es scheint mir nicht so, weil es nicht zum WesentUchen der

Phyllodien gehSrt, dafi sie inverse Leitbfindel haben. Wie Goebel in

der Org. I, % Aufl. p. 288^) gezeigt hat, sind die Phyllodien der

australischen Acacia-Arten unifazial, d, h. die Unterseite hat sich

ehr stark entwickelt, wahrend die Oberseite im Wachstum stark ge-

hemint ist, so dafi sie schlieBlich ganz verschwindet Dadurch kommen
naturlich die — urspriinglich normaien — Leitbiindel in scheinbar in-

verse Lage. Nun gibt es aber viele nicht als Phyllodien ausgebildete

Blattstiele, die unifazial sind — wie man deutlich beim Cbergang von

Sclieide in Stiel verfolgen kaiin. Andererseits gibt es aucb viele

deutlich bifazial ausgebildete Blattstiele, und dementsprechend kommen
auch Phyllodien ohne inverse Leitbiindel vor, so das von A. A r b e r

selbst angefiihrte von Oxalis bupleurifolia, das eben einen bifazialen

Blattstiel darstelit bzw. aus ihm hervorging,

Es scheint mir daher, daB der Vergleich mit den Phyllodien der

Dikotylen eine uberzeugende Stutze fiir die Theorie der Phyllodien-

Natur der Monokotylenbliltter nicht liefert,

Es soli nun in folgendem die Frage besprochen werden, ob die

Phyllodientheorie wirklich die einfachste und am moisten befriedigende

Erklarung fur die Parallelnervigkeit der Monokotylenblatter und die

inverse Stellung der Leitbiindel bei vielen derselben ist, oder ob das Mono-

kotyienbiatt — und zwar speziel! dasjenige mit ausgeprSgter Spreite —
(die Typen, die A. Arber als Leaf-base phyllodes bezeichnet, habe ich

nicht untersucht) nicbt zwangloser als eine andersartige Modifikation

eines dikotylenahnlichen Blattes sich darstelit

Ich mochte hier zunacbst die Entwicklungsgeschichte in Betracht

Ziehen, Diese gibt— soweitiches untersucht habe und aus Abbildungen bei

GoebeP) und Deinega^) entnehme, keinerlei Anhaltspunkte fur die

Phyllodientheorie. A. Arber hat sie in ihrer Arbeit nicht berticksichtigt,

aber sie muB doch zur Beurteilung der Frage mindestens ebenso heran-

gexogen werden wie die anatomischen Verhaltnisse.

Wo bei Dikotylen typische Phyllodien bekannt geworden sind,

kann man ihr Zustandekommen entwicklungsgeschichtlich nachweisen.

Die tfbergange vom ausgebildeten Fiederblatt zum Phyllodiurat die

man bei den neuhollandischen Akazien deutlich verfolgen kann, sind

ja bekannt. Auch bei den typischen Niederblattem kann man das

Oberldatt deutlicli an ganz jungen Entwicklungsstadien noch nachweisen.

1) A. Arher sind dieae Ausfiihrungen, wie ea scheint, nicht bekannt geweeenn

2) 1883,

3) 1898.
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Vom entwicklungsgeschichlichen Standpunkt aus erscheint niir die

PhyJIodientheorie fur Monokotylenbiatter gekiinstelt Es muB freilich

nock viel mehr Material entwicklungsgeschichtlich untersucht werdeii^

als es in der vorliegenden kurzen Arbeit geschehen ist Aber in der

Entwicklungsgeschichte der Pontederiaceen, die ich vor allem untersuchte

konnte ich nichts von einer verkiimmerten Blattspreite sehen, die man,

wenn, wie A. Arber anDimmt, eine sjPseudo-lamina" {a. a. O, p, 470)

vorliegt, an der Spitze noch hStte finden miissen.

Bel Heteranthera reniformis z. B. kann man bei den jungeii

Blattem schon eine deutlich ausgebildete Lamina erkennen, wenn die

beginnende Entwicklung des Stiels sich erst als Einbuchtung zwisclien

Lamina und Blattgrund zu erkennen gibt (Fig. 1 u, 2). Dasselbe gilt

fiir Heteranthera zosterifoha. Die bandformigen Wasserblatter dieser

Art sind in den ersten Entwicklungsstadien den Blattem von Het.

reniformis sehr ahnlich, wie die Fig, 3 u, 4 zeigen. Sie liaben ur-

spriinglich eine breite Lamina, die sich dann stark in die Lange

streckt. Auch bei EicUhornia azurea, Pontederia crassipes und cordata

konnte ich nichts von einer verkiimmerten Spreite sehen, Auch Deinega ")

findet keine Besonderheit in der Entwicklung des Blattes von Eich-

homia, die er folgendermafien schildert (p. 448): „Dieses Primordialblatt

fangt an, sich in das verbreiterte Oberblatt und den Blattgrund zu

differenzieren, wobei der verschmalerte Teil zwischeu beiden sicii spSter

als Blattstiel entwickelt".

Auf das „Anhangsel" der Pontederiaceen komme ich spater noch

zu sprechen.

Auch bei Sagittaria platyphylla und sagittifolia und bei Limno-

bium zeigte die Blattentwicklung nichts, was zugunsten der Phyilodieu-

theorie sprechen konnte,

Eine Anzahl der von A, Arber angefahrten Forraen mit inverscn

Leitbundeln fallt unter die von Goebel in der Org. I, 2, p, 278

als unitazial bezeichneten Blatter, so die „isobilateral eriuitant leaves"

(a. a. O, p. 482) und Allium und Juncus. Goebel fuhrt in seinem

Kapitel ^Unifaziale Blatter" noch andere dieser Art an, so Scirpus,

(nicht ganz unifazial, aber mit starker Exotrophie), dann Leptotes bicolor,

Angraecuni distichumj Vanda teres und Sanseviera cylindrica- Es ist

hier nach Goebel iiberall die inverse Stellung der LeitbUndel eine not-

wendige Folge des starken Wachstums der Unterseite- Bei dem von

Goebel in der ,,vergleichenden Entwicklungsgeschichte" (p-218ffO unter-

1) 1898.
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sucliten Allium Schoenoprasnm und Iris varlegatum ist entwicklungs-

geschichtlicli nichts von einer i udimentaren Blattspreite zu sehen, sondern

eine deutliche Gliederung in Ober- und Unterblatt. Es ersclieint mir

die Erklarung, die Goebel iiir diese anatomisch merkwflrdigen Blatter

gibt, die zwanglosere und bessere zu sein, und ich kann keinen Grund

dafiir sehen» diese Blatter als Phyllodien aufzufassen.

Schwieriger sind die Verhaltnisse bei den Monokotylen mit diinner,

flacher Lamina und inversen Leitbiindein, so bei den Pontederiaceen,

fiir welche A. Arber eigentiimlicbe anatomische Strnkturen nachgewiesen

hat, die ich nachuntersuchte. Die Pontederiaceen besitzen einen radiSren

Blattetiel (Fig, 7). Diesen trifft man ja haufig auch bei Dikotjlen an,

Ich mochte zum Vergleich die Schilderung Schrodingers heran-

ziehen, die dieser in seiner Arbeit: „Das Laubblatt der Ranunculaceen"

von den anatomischen Verhaitnissen in den Blattstielen und Spreiten

dieser Familie gibt Es besteht zunachst eine groBe Ahnlichkeit zwischen

Heteranthera reniformis und TroIUus europaeus in der anatomischen

Struktur von Blattscheide bzw. Blattstiel Der Blattstiel von TroUius

ist nach Schrodinger unifazial, doch treten schon in der Scheide

kleiiie inverse Leitbiindel auf, die aber im Blattstiel an eines der Haupt-

leitbiindel anlaufen. Diese beiden inversen Leitbundel sind auch bei den

Heterantheren vorhanden, so bei Heteranthera reniformis (s. Fig. 5 a, b) ^)

und den LuftbiSttern von Heteranthera zosterifilia und graminifolia. Sie

zweigen sich, wie — nach Schrodinger — die beiden inversen Leit-

bundel von TroIUus, unter gleichzeitiger Drehung von zwei der groBereh

samtlich normal orientierten Leitbiindeln der Scheide ab, bei Het. reni-

formis z. B. ziemlich fruh von den beiden groBen Leitbundeln reclits und
links vom medianen (s. Fig. 5^,^). Sie stehen dann, wie die Abbildung

zeigt, dem GefaBbiindelhalbkreis gegeniiber. — Nebenbei erwahnen

mochte ich hier die Eigentumlichkeit, daB bei den Wasserblattern von

Heteranthera zosterifolia in der Scheide keine inversen Leitbundel vor-

kommen, daB also — wie es scheint beim Ubergang von Scheide in

Oberblatt — die beiden Leitbiindel rechts und links vera medianen

sich drehen, bis sie schliefilich invers sind. Es finden sich dann in der

Lamina nur diese beiden Leitbundel invers orientiert, alle iibrigen des

Leitbundelkreises haben die normale Lage (s. Fig. 8 a, b und c).

Ahnlich wie bei Trollius laufen auch die inversen Leitbundel der

Scheide von Het reniformis mit von der Scheide in dea radiar werden-

den Blattstiel hereinziehenden Leitbundeln zusammen, Aber wahrend

1) In alien Figuren, in die Gef&Bbiindel eingezeichnet sind, ist das Xyleni

schwarz gehalten (bzw. gestrichelt), das Phloem weiS-
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bei Trollius der geschlosseiie Leitbundelkreis nach Schrodinger beim

Obergang in die Blattspreite sich offnet, gebt er bei den Heterantheren

und anderen Pontederiaceen gescblossen in die Blattspreite fiber. Wenn
man nur die anatomischen VerhSItnisse in Betracht z6ge, so konnte

man, wie der Querscbnitt durcb den Blattstiel und die Lamina von

Pontederia crassipes (Fig. 9 a— d) zeigt, die Lamina wohl als einen

verbreiterten Blattstiel auffassen. Aber die eigentfimliclien anatomisclien

Verhaltnisse lassen sich durch den Vergleich mit einigen Griippen von

Dikotylen, auf den ich jetzt besonders eingehen mochte, auch auf eine

Art deuten, die mit der Entwicklungsgeschicbte in besserem Kinklang

stebt wie die Pbyllodientheorie.

Wenn A. Arber schreibt (a. a. 0. p. 487) „Tlie anatomical argu-

ment in the present paper is based upon the assumption that the

occurence of inverted bundles which characterizes the leaves of a large

number of Monocotyledons is a feature which is norraally absent from

the laminae of Dicotyledons (excluding the principalribs)", so gibt es doch

unter den tJmbelliferen einige Formen mit inversen Leitbflndein in den

Blattern, deren Untersuchung fur unsereFrage von groBer Bedeutung ist

Wie MSbius^) und dann Solereder*) feststellen, gibt es unter

den Eryngien eine Anzabl von Arten, die regelmaBig die inversen Leit-

bundel in den Blattern zeigen. Ich verweise hier auf die beiden aus-

fuhrlichen Arbeiten von Mobius in Pringsheims Jahrbiichern, Bd. XIV
und XVII: „Untersuchungen ilher die Morphologie und Anatomic der

monokotylenahnlichen Eryngien" und bilde nur einige Querschnitte durch

die Blatter von parallelnervigen monokotylenahnlichen Eryngien ab.

Die Abbildungen (Fig. 10 u. 11) zeigen die inversen Leitbundel, die

namentlich bei Eryngium bromeliaefolium jeweils eineni normal orien-

tierten gegenuberstehen. Der Querschnitt ist in der Mitte kaum dicker

als an den Seiten, eine eigentliche Mittelpartie ist also nicht mehr vor-

handen^). Man kann nun, wie Bitter dies in seiner Arbeit: „Ver-

gleichend-morphologische TTntersuchungen fiber die Blattformen der

Ranunculaceen und Umbelliferen" tut, diese schnmlblatterigen monoko-

tylenahnlichen Eryngien ableiten von der handnervigen Lamina von

Kryngium planum und alpinum {s. a. a. 0. p. 251 ff.), wenn man sich

vorstellt, dafi diese sich stark in die Lange gestreckt hat, so dafi die

Nerven mehr und mehr parallel wurden und Formen wie Er. foetidum

"nd Er ebracteatum entstanden, die nach Mdbius (a. a. 0. p. 386)

1) Pringsheims Jahrb. Bd. 14 u. 17.
2) 1899.

3) Bei Er. floribundum kommen auch in den fltftrkeren Blaltzfihnen inveree
Leilbiindel vor (MObiua a. a. O. XIV, p. 400.)
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„noch dem netzartigen Typus angehoren, aber langgestreckt und sclimal

sind*'* An sie schlieBen sich nach Bitter die mouokotyletiahnlichen

Eryngieii an,

Man kann aber anch mit Mobius annehmen, dafi die Blatter

dieser Formen der verbreiterten Mittelrippe fiederspaltiger Eryngium-

bl5,tter entsprechen, Mobius sagt in oben angefuhrter Arbeit; t,Da

die Umbelliferen meist gefiederte oder, wie viele Eryngien, iiederspaltige

Blatter besitzen, lassen sich die Blattorgane der schmalblatterigen Eryn-

giene aus denselben jedenfalls am einfachsten ableiten, wenn man sie

als den Blattspindein bzw. Mittelrippeu analoge Gebilde auffaSt . . Wir

werden annehmen, dafi sich die Blattspindel verbreitert hat, wShrend

die Fiederlappen rednziert sind und bei den extremsten Formen nur

noch als Zahnchen auftreten"-

Eryngiuin campestre z. B, ist reich gefiedert und hat eine dicke,

breite Mittelrippe, in der zahlreiche parallele Leitbundel verlaufen, die

teilweise schon ± inverse Stellung aufweisen (s. Mobius a. a. O, p,386)-

Aus Formen wie Eryngium campestre kann man sich leicht Er.

serra und dann Er. bromeliaefolium und pandanifohum durch Reduktion

der Fiederung und Verbreiterung der Mittelpartie entstanden denken-

Das Vorkommen der invers orieutierten Leitbiindel bei diesen drei

Formen ware durch diese Ableitung verstandlich gemacht, wShrend ich

bei Er. planum keine inversen Leitbundel feststellen konnte, Nach

Mobius sind „die ersten Laubblatter von Er- Lasseauxi'' — die ganz

parallelnervig ist — „init breiten Zahnen versehen; die spateren Blatter

werden imraer schmaler und ihre Zahne immer mehr auf stachelahn-

liche Gebilde reduziert*', was aucb fur die eben angefuhrte Ableitung

spricht Die parallelnervigen Blatter der monokotylenahnlichen Eryngien

weisen auch eine viel groBere Anzahl von Nerven auf, als die bei Eryn-

gium planum am Grund der Lamina entspringenden, wahrend die Mittel-

partie von Er. campestre von zahlreichen parallelen Nerven durchzogen

ist Wie dem auch sei — jedenfalls zeigen die verschiedenen Blatt-

formen der Eryngien* deutlich, wie ein Monokotylenblatt aus einem

dikotylen hervorgehen kann durch Verbreiterung der Mittelpartie bzw-

Streckung einer handnervigen Lamina, Interessant ist der Vergleich

der Mittelpartie der Spreite von Eryngium serra mit der Hauptrippe

von Sagitfaria montevidensis durch die auffallende Ahnlichkeit der ana-

tomischen Struktur (s. Fig, 12 a u. 13).

Wie bekannt, kommt es haufig vor, daB die Struktur des Blatt-

stiels sich in die Mittelrippe fortsetzt^, auch wenn er radiar ist, so da6

viele Mittelrippen einen geschlossenen Leitbiindelkrcis aufweisen, Ein

Reisi>iel dafiir ist, um nur eins zu nennen, Taraxacum off. (s. Fig* 14),
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Dann kommt die radiare Blattspindel haufig bei Uinbelliferen vor, so

z. B. bei Foeniculum vulgare und bei einer Keihe von Formen, die

besonders interessaut sind, well sie nocb schoner als die Eryngien

zeigen, wie ein mit ausgepragter Lamina versehenes Monokotylenblatt

mit inversen Leitbtindeln zustande gekomiDen sein kann. Es siiid dies

die Galtungen Oenanthe, Ottoa und Crantzia, deren Blatter eine hubsclie

Reduktionsreihe der Biattfiedern darstellen. Diese wurde von Bitter

in der 6fters erwahnten Arbeit J 897 beschrieben: ich untersuchte sie

auf ihre anatomischen Verhaltnisse.

Die Gattung Oenanthe hat Vertreter mit doppelt gefiederten

Blattern, wie z.B. Oe. Lachenalii. (Die Hochblatter bestehen hier nur aus

Scheide und Kndfieder.)

Oenanthe fistulosa nun bringt zunachst — wie schon Bitter a.a.O.,

p. 242 anfiihrt — auch doppelt gefiederte Blatter hervor, aber die.

spateren Blatter haben nur noch einfache Fiedern, die an den Leit-

bundelringen sitzen, die die Rhachis in einzelne Abschnitte teilt.

Bei Oenanthe Hookeri (UutersuchungsniateriaJ aus dem Miinchener

Herbar) sind diese Fiedern schon sehr klein geworden. Nach Bitter ist

„schon bei einigen kaplandischen Oenanthe-Arten (Oe. liliformis, Dre-

geana) der Schwund der Seitenfiedern ein voUstandiger" (a.a.O., p. 272).

Bei der Gattung Ottoa und bei Crantzia Jst nur die dreh-

runde, durch Leitbiindelringe segmentierte Rhachis noch zuriickge-

blieben. Interessant ist nun — wie dies Bitter in seiner Arbeit anfiihrt

und abbildet und ich mich an Miinchener Herbarmaterial uberzeugen

konnte — daB bei Crantzia Formen vorkommen, wo die Rhachis sich

(lachenformig verbreitert hat und nun ein parallelnerviges, monokotylen-

ahniiches Blatt darsteltt, das durch Leitbundelringe segmentiert ist.

Es hat sich hier also ein ahnlicher Vorgang abgespielt, wie ihn nach der

oben gemachten Annahme das Zustandekommen des Monokotylenblattes

mit inversen Leitbtindeln verursacht hat.

Die Anordnung der Leitbundel im flachenforraig gewordenen

Crantziablatt entspricht dem, was zu erwarten war.

Der Blattstiel von Oenanthe fistulosa ist unifazial. Es ist deutlich

zu verfolgen (Fig. 15— 19d), wie beim Cbergang der Scheide in den Stiel die

Exotrophie immer starker wird, so daB die Gewebsbrticke, deren auBerer

Rand der Oberseite entspricht, schlieBUch verschwindet. Die Oberseite

wird am Blattstiel nur noch durch den Punkt zwisclien den beiden

Sklerenchymteileii dargestellt, die sich am Grund der Scbeidenflugel

befinden; sie ist also eigentlich iiberbaupt verschwunden. Im Verlaut

der Rhachis Uucht sie dann wieder auf, indem sich zwischen den beiden

Flora, Bd. 115. l'*
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Sklerenchyinteilen eine Rinne bildet. Die Rhachis ist aber immer noch

sehr stark exotropli, wie die Abbildungen zeigen.

Das Blatt von Ottoa, das von der Spitze bis zur Scheide durch

Leitbiindelringe segmentiert ist, zeigt auch aimaliernd runden Quersclmitt

(s. Fig. 20).

Der Querschnitt des vorhin bescliriebenen Blattes von Crantzia

ist nim fast rechteckig. Die Leitbundel sind teils in vers, teils normal

orieiitiert (Fig. 21) und zwar genau in der Anordnung, wie man es

erwarten mii6, wenn man sich die Rhachis von Oenanthe oder Ottoa von

oben und unten her zusammengedruckt deiikt. Ein Blattstiel scbeint wie

bei Ottoa zu fehlen, die Leitbttndelsegmente gehen bis zur Scheide durch.

Wenn man nur das Blatt von Crantzia kennte, so lage auch hier

die Vermatung nahe, man habe ein Phyliodium vor sich. Aber

das gefiederte Oenanthe-Biatt mit der drehrunden Rhachis zeigt uns den

Weg, auf deni sich die eigentiimliche anatomische Struktur des Crantzia-

blattes ausgebildet haben mvd Auf Grund dieses Vergleichs laSt sich

fiir die Pontederiaceen eine ahnliche phylogenetische Ableitung denken.

Der Einwand, den A. Arber gegen diese „Mittelrippentheorie"

anfiihrt (a. a. 0. p. 476): „the lack of any indication of external lateral

appendages" kann, wie schon erwahnt, ebenso stark gegen die Phyllo-

dientheorie erhoben werden, da sich eben entwicklungsgeschichtlich

bis jetzt nirgends eine verkiimmerte Spreite bei den betreffenden

Monokotylen nachweisen lieB.

Die Pontederiaceenblatter sind so reichlich innerviert, daS man sie

sicli schwerlich aus einem Blatt mit Handnervatur abgeleitet denken

kann, da bei einem solchen sich doch nur eine beschrankte Zahl von

Hauptnerven findet. Auch sind die Spreiten der Pontederiaceen nicht

langgestreckt, sondern gedrungen. Doch sind vielleicht solche Monoko-

tylenblatter, die weniger Nerven aufweisen, aus Blattern mit Hand-

nervatur durch Streckung der Spreite entstanden. Es ist ja gut denk-

bar, daB auch hier, wie so oft im Pflanzenreich, gleiche Ziele auf ver-

schiedene Weise erreicht werden.

So ware z. B. auch moglich, dafi die Struktur gewisser Monokotylen-

blatter dadurch zustande gekommen ist, da6 ein unifazial ausgebildetes

Blalt sich tlachenformig verbreitert hat, so wie dies Goebel in der

Org. p. 278 fur Allium Schoenoprasum u. a. angibt

Die Zusammenstellung der Blattformen der Plantagineen gibt uns

auch ein anschauliches Bild dafur, wie ein Blatt, das einer Monokotylen

angelioren konnte, aus einem gefiederten Blatt hervorgegangen ist (s. die

Fig. 24a— r, 25, 26, deren Originale samtlich aus dem Miinchener Her-

bar stanunen); es sind dort, wie man an den Figuren sieht, Typen mit
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verscluetlenen Blattforinen unter dem Saminelnameii PI. coronopus

zusanimeiigefaBt. Inverse Leitbiindel sincl hier nicht vorhandeii, da der

Stiel bifazial ist.

Unsere einlieimisclieii Plantago-Aiten haben ja bekanntlich ein ein-

faches lilatt mit paraileler Nervatur. Die Sektion Coronopus und andere

aber besitzen gefiederte Blatter. Wie die Figuren zeigen, gibt es Blatter

mit ganz sclimaler Rhachis und doppelter Fiederung (s. PI. Cupani

Fig. 24 I und PI. coronopus Fig. 24 f). Die parallelnervige Rhachis wird

nun imnier breiter, die Fiedern imnier kleiner und sp5rlicher, be! PI.

Loefflingii (Fig. 24 p) z. B. sind sie nur noch als kleine Spitzchen an

der stark verbreiterten niittleren Partie zu sehen. PL media und lan-

ceolata haben ja auch noch entfernt gezabnte Blatter.

Ein Dikotylenblatt von anderem Typus als PI. coronopus besitzt

PI. palmata; es ist gelappt (s- Fig. 25) und handnervig. Vielleicht ist

aus ihm das Blatt von PI. major {Fig. 26) durch Streckung und Ver-

lust der Lappen hervorgegangen ; Reste der letzteren waren dann noch

dargestellt durch die beiden kleinen Lappen am Grund des Blattes von

PI. major (Fig. 26). Es ist ja wohl denkbar, daB auch innerhalb einer

Familie das gleiche Ziel durch Umbildung zweier verschiedener Typen

gleichsam angestrebt wird.

Die angefuhrten Tatsachen zeigen, wie wichtig der Vergleich der

monokotylenahnlichen Blatter dikotyler Formen mit verwandten Arten

voin Dikotylenblatt-Typus ist fur die Frage nach der Ableitung des

Monokotylenblattes mit ausgeprSgter Lamina. Es liegt nahe, sich dessen

Entstehung analog zu denken der von Crantzia, von den monokotylen-

ahnlichen Eryngien und Plantagineen. Die Phyllodientheorie erscheint

mir, wie schon gesagt, deshalb bis jetzt hier nicht als das Gegebene,

weil kein Fall bekannt ist, wo das Monokotylenblatt mit ausgepragter

Lamina sich nicht ebenso aniegte wie dasjenige der Dikotylen. Das

Vorkoramen der inversen LeitbundeJ, das nach A. Arber eiiie solch

Starke Sttitze fur die Phyllodientheorie darstellt, kann, wie ich im vor-

stehenden zu zeigen versuchte, auch anders erklart werden, und die

durch die gescliilderten Dikotylen nahegelegte Auffassung erscheint mir

deshalb als die einfachere, weil sie den Tail des Blattes, der sich ent-

wicklungsgeschich tlich genau wie die Spreite dikotyler Blatter anlegt,

auch als dieser Spreite homolog ansieht.

Freilich — nimrat man ein gegliedertes Blatt zum Ausgangs-

punkt fUr das Moiiokotylenblal t, so kame dann auch hier in der Einzel-

entwicklung nicht mehr die phylogenetische Entwicklung zum Ausdruck.

Es ist mir aber, wie schon gesagt, kein Fall bekannt, wo in einer Familie

13*
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Phyllodien auftreten, die entwicklungsgeschichtlicli tiberhaupt nicht mehr

als Phyllodien nachweisbar sind. Bei den Plantagiiieen mit parallel-

nervigen Blattern aber konnte ich auch in friihen Stadien der Entwick-

lung keine Andeutung von Fiederung mehr nachweiseii, obwohl der

Vergleich der einzelnen Formen, wie gezeigt wurde, deutlich den

phylogenetischen Zusammenhang der einfachen mit den gefiederten

Arten zeigt. Denkt man sich die gefiederten Formen verschwunden,

so bleiben die monokotylenalinlichen Blatter unserer einheiniischen

Arten ohne Andeutung ihrer phylogenetischen Abstammung zuritck. —
Bei den in Frage kommenden Eryngien sind nach Mobius — wie

schon angefiihrt — die ersten Blatter noch tiefer eingeschnitteu wie

die spSter angelegten.

Die Zusammenstellung noch anderer, einfacher, parallelnerviger

Dikotylenblatter mit ihnen verwandten Blattern von netzartiger Nerva-

tur und geteilter, gefiederter oder gelappter Blattspreite — ich erinnere

nur an die grasblatterigen Ranunculaceen — wird wobl am besten noch

weiterhin deutlich machen, wie man sich das Monokotylenblatt mit aus-

gepragter Lamina — auch das mit inversen Leitbundeln — aus dem
Dikotylenblatt entstanden denken kann, ohne die Phyllodientheorie zu

Hilfe zu nehmen.

Zum SchluB mochte ich noch auf die merkwiirdigeu „AnhangseI"

hinweisen, die sich bald in starkerer, bald in schwacherer Ausbildung

an der Spitze der Pontederiaceenblatter finden. Sie als verkiimmerte

Blattspreite aufzufassen, dazu liegt, soviel ich sehen kann, kein Grund

vor; sie erscheinen erst, nachdem die Lamina am jungen Blatt sich

schon deutlich differenziert hat (s. Fig. ], 2 u. 2 a). Sie entsprechen

wohl den Vorlauferspitzen anderer Monokotylen, z, B. der von Sagittaria

montevidensis, die Gentner 1905 beschrieben hat. Es sind drusen-

ahnliche, d= langgestreckte Gewebskomplexe, die dicht mit oft — nach

Schilling^) — myriophyllinhaltigen hyalinen Papillen besetzt sind.

Ihre Funktion habe ich nicht untersucht, es sind wohl wasserausscheidende

Organe (s. auch Deinega, Flora 1898, p. 449), denn es manden reich-

lich Tracheen hinein (s. Fig. 27).

Bei Het. renitormis, wo das Anhangsel auch an verhaltnis-

maBig alten Blattern noch deutlich ist, waren mir die Niederblatter

interessant, die die jungen Achselsprosse umschliefien. Schilling
beschreibt 1894, p. 331 die „intrapetiolaren Stipeln" folgendermaBen

:

„Die letzteren sind als hautige Blattgebilde, welche den Stengel, mit

dem sie am Grund etwas verwachsen sind, rings umfassen, ausgebildet.

An ihrem Ende betindet sich eine gestielte Driise, deren Zellen mit

1) 189-t.
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MyriophylHn gefullt sind; zu beiden Seiten derselben ist der Blattraiul

der Stipel in je zwei Lappen zerteilt, welche als die schleimabsondernden

Organe der Pflanze zu betrachten sind."

Die ,,gestielte Driise" ist das Oberblatt, das von der Stipular-

scheide ^) -\- LJguJa zur Seite gedrSngt worden ist. Hier, an den Nieder-

blattern, ist die Driise viel langer als an den Laubblattern und an den

Seiten und auf dem Riicken dicht mit niyriophyllinhaltigen groSen

Papillen besetzt. Die Oberseite ist frei davon. An der Spitze befindet

sich noch ein nach vorn gebogenes lileines AniiSngsei, das kleinere Pa-

pillen aufweist. Es scheint mir, dafi dies AnhSngsel dem ganzen An-

hangsel des Laubblattes entspricht, und da6 hier beim Niederblatt die

Papillen sich auch auf der Blattspreite, die hier relativ sehr schmal

geblieben ist, gebildet haben. Dafur spricht auch die Entwicklungs-

geschichte. Das Oberblatt (s. Fig. 28 u. 29) ist als deutlicli verbreiterte,

mit einer Spitze versehene kleine Lamina ausgebildet und wird in

seiner ganzen Ltlnge von den Papillen besetzt mit Ausnahme des Stiels,

der sich spSter einschiebt. Die Hochblatter zeigen auch das Anhangsel,

das dem der Laubblatter entspricht und kein Spitzchen tragt.

Bei Pontederia crassipes sind am Niederblatt die Papillen, die

hier sehr sparlich auftreten, auf die Spitze beschrankt, die in jungen

Stadien deutlich verbreiterte Lamina ist frei davon.

Eine Verschiebung der Papillen nach unten tritt auch bei dem

sehr merkwurdigen als Niederblatt ausgebildeteu Vorblatt von Ponte-

deria cordata ein. Das Anhangsel ist hier sehr iang. Das Vorblatt

zeigt machtige Ligulalappen, die sich fast an der Spitze des ganzen

Blattes befinden. Das Oberblatt ist also wenig ausgebildet, aber bis

zu dem langen Anhangsel dicht mit Papillen besetzt. Der Papillen-

iiberzug geht aber noch weit an der Blattscheide hinunter. Die Pajnllen

sind groB und prall mit wasserklarem Inhalt angefiiJIt.

Eine Querschnittsserie zeigt nun — wenn man von oben

nach unten fortschreitet — zunachst nur den mit Papillen besetzten

Teil des Vorblattes. Weiter unten erscheint dann die gewobn-

liche zweikielige Struktur des Monokotylenvorblattes, und die Papillen

verschwinden. Die offenbar geforderte Halfte des Vorblattes ist in ihrem

oberen Teil, der die Papiilen trSgt, auch dadurch ausgezeichnet, daB

sie dort aus dichtgefugtem Gewebe besteht, wahrend sie im unteren

Teil die normale, interzellularreiche Scheidenstruktur aufweist. Sie

unterscheidet sich dann durch nichts mehr von dem erst weiter unten

auftretenden zweiten Kiel

1) tJber Stipularseheiden a. Gliick 1901.
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Zum ScbluB moclite ich Herrn Gelieimrat v. Goebel, auf dessen

Anregung bin die Unteisucliung gemacht wurde, meinen herzlicheii

Dank aussprecben fur das freundliche Interesse, da6 er der Arbeit

stets entgegenbrachte.

Zusanimenfassung.

1. Die von A. Arber zur DeiitungbestimmterMonokotylenblatteraJs

„PhylIodien" angefiihrten anatomischen Verhaltnisse sind nicht geeigiiet,

diese sclion von A. P. de Candolle aufgestellte Ansicbt zu beweisen.

2. Wie die ungegliederten
,

parallelnervigen Monokotylenblatter

sich von den nieist reicher gegliederten Dikotylenblattern ableiten lassen,

zeigen am deutlichsten die monokotylenabnlichen Blatter einer Anzahl

amerikaniscber Eryngium-Arten. Diese sind zweifelsobne zustande ge-

kommen dadurcb, da6 das „Oberblatt" sich stark streckte — bzw. der

Mitfelteil sicb verbreiterte — und die Fiederung ganz unterdruekt wurde.

Ahnlich verbalten sich andere Umbelliferen-Gattungen wie Ciantzia und

Ottoa. Auch in diesen Bliittern finden sich „inverse Leitbiindei*', anf

deren Vorhandensein A. A rfaer ihre Deutung hauptsachlich stutzte.

Auch in anderen Fallen (Plantago- und Ranunculaceen-Arten), in denen

inverse Leitbiindel nicht vorkommen, ist durch den Vergleicli eine Re-

diiktion in der Gliederuug des Blattes anzunehmen.
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Erlauteriing der Abbildungcn.

Tafel L
Fig. 1, Junges Blatt von IleteraTilhera reniformis, UmriB von der Seile.

Fig, 2- TJmriJJ einea jungen Blattes von Het. reniformis von der abaxialen Seite,

a Lamina, b Blattgrund, st Stieh Anliftngsel noch nicht aiigelegt.

Fig, 2a- Umrifi einee etwas aiteren Blattes von Het reniformis. Das Anliangfcel

an der Spitze ist angeiegt.

Fig. 3. II et, zosteri£olia. Vegetalionspnnkt 7/ mit jungen Blailern 1—4.

Fig. 4, Ebenso (man sieht, daB eine Lamina bei / angelegt ist, die nachher ditrcli

StreckuRg bandfftrmjg wird).

Fig. 5. Het reniformis. Scheide mit den beiden invereen Leitbiindeln a and *,

die eich von den grijBeren Leitbuiideln p und t ahgezweigt baiien.

Fig. 6. Het. reniformis. IJIattetiel nahe der Scheide, a und b die beiden in-

versen Leitbiindel, die mit je einem seitlicben zusammengelaiifen Hind.

Fig, 7. Het. reniformis, Blattstiel weiter oben, ganz radi^r geworden. Mit //

sind die fiinf Hauptleitbiindel bezeichnet.

Fig. 8a, b, c. Het zoftterifolia. Querschnitt durch cin Wasserblatt in ver-

fccbiedener Hfibe- a nnd b Die sich drehenden Leilbiiridel.

Fig, 9a- Querschnitt durch den BJattstie! von Pontederia crassipes.

Fig, 9 b, Desgl. n&her der Spreite.

Fig. 9 c. QoerBchnitt durch den Mittelteil der Spreite,

Fig. 9d. QfierschniU dwrch den Mittelteil der Spreile weiter oben, IJ/i Hauptleil-

btindel (Oberseite nach unten gekehrt)

Fig. 10^ Querschnitt dnrch die Lamina von Eryngium pandanifolium.
Fig. 11, Eryngium bromeliaefolium, Blattquerschnitt Palisadenparencbyni

schraffiert.

Tafel IL

Fig. 12a. QuerBchnitt durcli die Mittelpartie der Spreite von Eryngium serra.

Schraffiert; Paliaadenparenchym.

Fig, 12 b. Querschnitt durch den seitlichen Teil der Spreite.

Fig. 13. Sagittaria mondevidensis. Querschnitt durch die Mittelpartie der

Lamina.

Fig. 14. Taraxacum officinale. Querschnitt durch die Mittelnppe.

Fig. 15. Oenanthe fistulosa, Querschnitt durch die Scheide, / Interzellular-

raum- An den Ecken: Sklerenchym, GeHtrichelt: Palisadenparenchym.

Fig. 16. Desgl Scheide etwaa weiter oben. / IntcrzeUularraum.

Fig, 17, Desgl. Scheide, der Interzellularraum wird grOCer. g Olgang.

Fig. 18. DesgL Scheide, noch weiter oben; die Oberseite wird kleiner.

Fig, 19a. Desgl. Querschnitt durch die Scheide nahe dem Stiel, Gestrichelt;

Palisadenparenchym-

V\%. 19b. Desgl. Querschnitt durch die Scheide beim tibergang zum Sti^^I.

Fig. 19c. Querschnitt durch den Stiel; die beiden Sklerenchymkomplexe A''—
A'

ganz zusanimongeriickt.

Fig. J9d, Querschnitt durch die Rhachis Zwischen den beiden Sklerenchym-

komplexen entsteht als eine Einbuchtung wieder die OberBeite.
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Fig, 19 e, Querschnitt durch die Rhachis weiter oben; die Rinne zwischen K—2C,

die der Oberseite entspricbt, wird breiter.

Tafel IIL

Fig- 20. Ottoa oenanthioides. Querschnitt durch ein Blatt Schraffiert: Paliaaden-

parenchym.

Fig. 2L Crantzia lineata. Querschnitt eines flSchenffirmig verbreiterten Blattes.

Fig. 22, FlachenfBrmig verbreitertes Blatt von Crantzia lineata, Nat. Grdfie-

Fig, 23- Junges, oben verbreitertes Blatt von Crantzia lineata^ stark vergrOSert.

Fig- 24a. Plantago Hamiltoni, Nat. GrOBe- Samtliche bier abgebildeten Plantago-

Blatter aus dem Miincbener Herbar.

Fig. 24b. Plantago Serraria, Nat GrOSe.

Fig. 24c. Plantago tomentosa. Nat, GrOBe.

Fig, 24d, Plantago Loettlingii. Nat. GrcjBe.

Fig, 24e. Plantago coronopus. Herbarium Schreberianum, Nat. GrBSe.

Fig. 24 f, Plantago coronopus L, Nat. GroBe.

Fig. 24g. Plantago spec, Nat, GrOBe,

Fig, 24h. Plantago spec. Nat, GrSBe»

Fig. 24i, Plantago coronopus. Herb, Schreberianum. Nat. GrtJSe,

Pig. 24k, Plantago spec. Nat. GrOBe.

Fig. 24t Plantago Cupani. Nat, GrOfie.

Fig, 24m. Plantago ceratophyllum. Nat. GrOBe.

Fig. 24n. Plantago coronopus, Nat. GrOBe.

Fig. 24o. Plantago coronopus. Nat. GrfiSe.

Fig. 34p, Plantago Loofflingii, Oberer Teil des Blattes. Nat. GroBe.

Fig, 24q, r. Plantago coronopus. Teile des Blattes. Nat. GroBe.

Fig. 25. Plantago palraata, Blalt. R. Endl. Plant. Afr, or, Kilimanjaro. Giirtel-

wald 2700 m. V, Nat, Gr^Se.

Fig, 26. Plantago major, Blatt. Santa Rosa, alt. 3000 pp, '/a Nat, GrfiBe,

Fig. 27, Heterantbera reniformis, Querschnitt durch ein Blattanhangsel;

Tracheiden starker ausgezogen; die groBen Zellen sind Papillen,

Fig. 28. Junges Niederblatt, ein Laubhlatt (schraffiert) umhullend, a Anhangsel,

L Ligularlappen.

Fig. 29. Alteres Ntederblatt, ein Laubblatt (schraffiert) umhullend; die Schleim-

zellen am Anbangsel a sind schon differenziert. L Ligulalappen.
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