
Uber Reduktionserscheinungen im Bau derAntherenwand

von Angiospermen-Bliiten.

Yon Gottfried Staedtler.

Mit Tafel II u. III.

Purkinje hat 1830 als erster sich eingehender mit dem anatomi-

schen Aufbau der Antherenwandung befaBt (Literaturverzeichnis Nr. 1).

Von ihm stammt der Name Endothecium, der sich seitdem in der

Literatur eingebiirgert hat, fur die hypodermale Faserzellschicht, die in

der Regel die Dehiszenz der reifen Mikrosporangien bewirkt, als Gegen-

satz zum Exothecium, der Epidermis, die im Normalfall als gewohnliche

Zellage, nicht mit den charakteristischen Membranverdickungsleisten

versehen, die Anthere nach auBen abschlieBt.

Seitdem haben sich viele Autoren — es seien etwa H. v. Mohl 2
'
3
),

A. Chatin 4
), H. Schinz*), J. Schrodt 6

), C. Steinbrinck 7 - 8
),

S. Schwendener 9
), J. F. Colling 10

), E. H annig 11
), J. M.Schnei-

der 12
), M. Schips 13

)
unter anderen hervorgehoben — mit dem

Problem des Antherenbaues beschaftigt, wobei die physiologische Frage-

stellung, ob Membranschrumpfung der Verdickungsleisten oder aber

ein Kohasionsmechanismus wie beim Farnsporangium die reife Anthere

zum AufreiBen bringe, — ein Streit, der ubrigens heute noch nicht

entschieden ist — weitaus das Interesse fur anatomisch-morphologische

Einzelheiten im feineren Aufbau der Antherenwand iiberwog.

Dabei ist nicht einmal das Prinzip, das Goebel des ofteren fur

den Wandbau der Antheren als charakteristisch aufgestellt und betont

hat 14
'
16

), daB namlich der Offnungsapparat der Mikrosporangien bei

Pteridophyten und Gymnospermen mit Ausnahme von Ginkgo als Exo-

thecium ausgebildet ist, daB dagegen bei den Angiospermen die Faser-

schicht im Endothecium liegt, in der einschlagigen Literatur richtig

zur Geltung gekommen.

DaB es bei dieser Allgemeinheit eines Prinzips nicht Ausnahmen

geben sollte, wollte Goebel gar nicht in Abrede stellen. Solche hat
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sein Schiiler Artopoeus 16
) innerhalb des Familienkreises der Ericaceae

eingehend beschrieben. Neuerdings 17
) hat Goebel weiter beobachtet,

da8 bei den Urticiflorae der Antherenwandbau vom normalen angio-

spermen Typ abweicht.

Die Anregung zu vorliegender Arbeit verdanke ich Herrn Geheim-

rat v. Goebel, der mich jederzeit mit Rat und Tat bei meinen Unter-

suchungen aufs beste unterstiitzte, wofiir meinen herzlichsten Dank

auszusprechen mir hier gestattet sei.

Innerhalb des Kreises der Urticiflorae und anderer Familien,

die Engler in seinen natiirlichen Pflan zenfamilien an den Anfang der

Entwicklungsreihe der Angiospermen gestellt hat, tritt des ofteren die

abweichende Erscheinung auf, dafi der Offnungsapparat der reifen

An there, die Faserschicht, zu auBerst liegt, da8 also das Exothecium

die „aktiven" Zeiien enthalt

Diese Ausbildungsweise ware zweifellos eine Remi-
niszenz an die Verhaltnisse bei den Gymnospermen und

sicher nicht belanglos fiir die Frage, ob jene betreffenden

Familien als primitive sich „naturlich" an die Gymno-
spermen angliedernde zu erklaren sind.

Meine Untersuchungen gehen nun dahin, an verschiedenen Ent-

wicklungsstadien der Antheren zu zeigen, da6 das Exothecium in der

reifen Anthere jener Angiospermengattungen normal als Endothecium

in der Jugend angelegt wird, daB aber dann Reduktionserscheinungen

in der Epidermis auftreten, die die Faserschicht scheinbar zur auBersten

Zellage, zura Exothecium, gestalten.

Das Vorkommen des Exotheciums bei diesen Gat-
tungen ist dann natiirlich kein primitives Merkmal, son-

dern ein sekundar abgeleitetes vom normalem Typ, durch
Ruckbildung entstanden. Ubergangsstufen in der Re-
duktionsreihe werdenfflr diese Anschauung von ausschlag-
gebender Bedeutung sein.

Urticiflorae.

Beginnen mochte ich mit den Moraceae; denn diese allein haben

einen Vertreter, bei dem der Antherenbau ein normaler ist. Das ist

die Gattung Ficus.

Die Wand der reifen aufgesprungenen Anthere von Ficus acumi-

folia besteht aus dem Endothecium, dessen Verdickungsleisten ziemlich

stark entwickelt sind. Daruber zieht sich eine kleinzellige, diinnhautige

Epidermis als geschlossene Zellage von der einen Antherenhalfte zur
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anderen. Die Schicht cler Tapetenzellen ist aufgelost; diese haben

ihren Inhalt als Natarstoffe an das sporogene Gewebe abgegeben.

Es mufl unbedingt auffallen, daB es gerade die Gattung Ficus ist,

die allein einen ganz normalen Wandbau der Mikrosporangien zeigt,

wenn man bedenkt, da6 die Antheren standig im Innern des krugformig

geschlossenen Infloreszenzbodens stehen. Um so mehr sollte man hier

vielleicht eine Reduktion des Antherenwandbaues erwarten, als die

nachste Verwandte, die Gattung Dorstenia, deren Infloreszenzboden noch

mehr oder minder eben ausgebreitet ist, ganz charakteristisch soldi

eine Riickbildung aufweist.

Fig. 1 stellt den Q von Dorstenia elata,

die reif zum Aufspringen ist, dar. frber dem stark entwickelten Endo-

thecium (en) vermissen wir die Epidermis, nur iiber dem Septum, das

die beiden Pollensacke einer Antherenhalfte trennt, zeigen sich vier

kleine, ganz unbedeutende Epidermiszellen (ep), die in der Mitte bei der

Dehiszenz auseindergerissen werden. Aber auch bei jungeren Stadien

sind die Verhaltnisse die namlichen. Die Wand besteht nur aus den

Zellen des Endotheciums, die naturlich die Verdickungsleisten noch nicht

besitzen — diese werden ja immer erst ziemlich kurz vor dem Auf-

springen der Antheren ausgebildet. Auch hier schon setzt sich die

Epidermis tiber jeder Theka nur aus jenen vier Zellen (ep) zusammen;

es wird fiberhaupt keine richtig geschlossene Epidermis angelegt. Be-

kanntlich sind bei Dorstenia, wie bei den meisten Urticiflorae, die jungen

Antheren eingekrummt, d. h. das Antheren-Filament ist umgebogen, die

Anthere selbst steckt hier in der Knospenlage im Blutenboden. Infolge-

dessen steht auf diesen Schnitten das Filament (fit) dem Konnektiv

gegeniiber.

Ganz ahnlich gestaltet ist der Antherenwandbau bei Broussonetia

papyrifera. Die Faserschicht (en) liegt audi hier scheinbar als Exothecium

zu auBerst (Fig. 2), wohl aber besteht die Restepidermis (ep) iiber den

Scheidewanden aus mehr Zellen als bei Dorstenia. Auffallend ist, daB

die Endotheciumzellen, die langs der Dehiszenzlinie unter der Rest-

epidermis liegen, keine Verdickungsleisten ausbilden. Vielleicht wird

dadurch eine besondere Elastizitat erreicht, wenn die Antheren „explo-

dieren". Sonderbarerweise besitzt ja Broussonetia noch eine regelrechte

Faserschicht, obwohl die Antheren „explodieren", worauf Goebel nach-

drucklich in seinen Entfaltungsbewegungen 17
) hingewiesen hat. Auch

junge Stadien entsprechen ganz denen von Dorstenia, nur liegt zwischen

den Endotheciumzellen und der Tapeten schicht noch eine Zwischenlage

von Zellen, die aber ohne jede Bedeutung ist und meist gleichzeitig
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mit den Tapetenzellen resorbiert wird. Die ursprunglich hypodermale

Zellage hatte eben, wie das bei der Pollensackentwicklung oft der Fall

zu sein scheint, durch Teilung nach innen die Tapetenlage, nach aufien

Wand

Schichten zusammengesetzt ist.

Die Cannabinaceae Humulus und Cannabis liefern nun wichtige

Ubergangsstadien fur das Zustandekommen eines scheinbaren Exotheciums.

Querschnittsbilder durch ganz junge Antheren von Humulus Lupulus

weisen eine kleinzellige Epidermis auf, die sich normal geschlossen iiber

die Zellage erstreckt, die sich spater zur Faserschicht umbilden wird.

Wahrend nun diese Zellen tangential zuwachsen, der Valvelumfang

groBer, die Anthere dicker wird, konnen die Epidermiszellen damit nicht

„gleichen Schritt halten", die Epidermiszellen werden daher auseinander-

gezogen und -gezerrt, noch bevor die Endotheciumzellen ihre Ver-

dickungsleisten bekommen. Ein Schnitt durch eine reife aufgesprungene

Theka (Fig. 3) zeigt das sonderbare Bild, dafi iiber der Faserschicht

sich einzelne, isolierte Epidermiszellen erheben. Zweifellos bildet dieses
• *

Auseinandergleiten der Epidermiszellen einen wichtigen Ubergang zu

jener Erscheinung, die wir spater kennen lernen, wo die Epidermiszellen

ganz oder fast ganz zugrunde gehen, wo also die Epidermis, die in den

Jugendstadien vorhanden ist, ganz reduziert wird, so dafi die Faserschicht

zum scheinbaren Exothecium wird.

Cannabis verhalt sich genau so wie sein Verwandter Humulus.

Bei der Gattung Ulmus in all ihren verschiedenen Arten 1'inden

sich dieselben Erscheinungen wie bei jenen Cannabinaceae.

Ein ganz anderes Bild liefert Trema micrantha, die in den natiir-

lichen Pflanzenfamilien den Ulmaceae eingereiht ist. Die jungen An-

theren sind eingekriimmt wie die der Urticaceae und „explodieren" wie

jene. ftber der Endotheciumlage junger Antheren, die auffallend klein-

zellig ist, liegt eine Epidermis aus noch unbedeutenderen Zellen, die schon

auf jungen Stadien ganz schwache radiare Verdickungsleisten bekommen.

In reifen Stadien (Fig. 4) ist die Tapete wie gewohnlich verschwunden,

aber auch jene Lage von Zellen, die zur Endothecium-Faserschicht sich

hatte normal weiter entwickeln sollen. Dafiir zeigt die Epidermis, die

einzig und allein bestehen bleibt, jene Verdickungsleisten, die aber so

schwach und unbedeutend bleiben — sie verlaufen ja nur auf den

radialen Langswanden der kleinen Zellen, greifen aber nicht auf die

der Antherenhohlung zugekehrte Seite iiber — da8 sie fur den

Offnungsmechanismus sicher nicht in Betracht kommen. Die ganze

Antherenwand ist auf eine einzige schwache Epidermislage reduziert,
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die Zellen konnen nicht mehr als aktive Faserzellen die Antheren zum

Aufspringen bringen, dafiir erfolgt jenes ^Explodieren", dessen physio-

logische Grundlage Goebel 17
) behandelt hat.

Alle Urticaceae, von denen ich mannliche Bliiten bekommen

konnte, besitzen nun jene Eigentiimlichkeit, da6 der Wandbau der Antheren

ganz reduziert erscheint und daB die Staubbeutel explodieren. Dabei

weist noch einzig und allein die Gattung Parietaria iiberhaupt noch

eine schwache Restfaserschicht auf, namlich eine Epidermis mit radialen,

ganz schwachen Verdickungspfeilern, ganz genau wie jene Trema.

Bei alien anderen Urticaceae unterbleibt die Ausbildung der

Membranverdickungen iiberhaupt. Dabei treten alle moglichen Varia-

tionen auf; bald bestehen die Epidermis und Endotheciumlage faser-

los nebeneinander fort, wie bei den Antheren von Pellionia Daveauana.

Die ganze Anthere wird zu einem zarten, diinnwandigen, zierlichen Korper.

Ahnlich verhalt sich Eiatosteinma sinuatum, Fleurya, Pilea, Laportea.

Bald wird noch wie bei Urtica pilulifera die schwache Epidermis, die

in jungen Stadien die Endotheciumlage iiberzieht, auch noch, wenigstens

uber den Thekenseitenwolbungen zusammengedriickt und zerstort, wahrend

sie fiber den Septen der Theken weiter bestehen bleibt (Fig. 5), so daB

hier der letzte Grad der Reduktion erreicht wird, den wir uns vom

Wandbau einer Anthere denken konnen.

Die Valvel besteht, wenn die Anthere explodiert, nur noch aus

einer einzigen Zellage ohne jede Membranverdickungsleisteu.

SchlieBlich sei noch Procris besonders hervorgehoben, weil das

Konnektiv der Antheren auffallend grofie Zellen mit Schleiminhalt

besitzt. Selten und ausnahmsweise habe ich solche Zellen auch in der

Epidermis der Valvel aufgefunden t
daB sie aber irgendeine Funktion

fur den Offnungsmechanismus batten, konnte ich nicht finden. Urticaceae-

Antheren ohne solche Zellen offnen sich, explodieren genau so prompt

wie jene von Procris.

Wenn ich hier die anatomischen Verhaltnisse des Wandbaues

der Urticiflorae-Antheren kurz zusammenfasse, so wurde ersichtlich,

daB, wenn wir von Ficus als normalem Vertreter ausgehen, bei den

flbrigen Moraceae, bei den Cannabinaceae und Ulmaceae deutliche

Reduktionserscheinungen auftreten, die zu einem scheinbaren Exothe-

cium fuhren, bei den Urticaceae selbst erreichen diese Reduktions-

erscheinungen ihren Hohepunkt.

Die interessante Frage nun, ob bei diesen Urticaceae jene

Reduktion im Antherenwandbau so weit fortgeschritten ist im Lauf der

genetischen Entwicklung, daB diese Antheren iiberhaupt nicht mehr
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ihren Pollen fur die Bestaubung abgeben konnten, wenn nicht dafttr

jenes „Explodieren" der faserfreien Antheren sich als Ersatz sekundar

eingestellt hatte, oder aber ob die Degeneration im Wandbau deshalb

eingetreten ist, weil jenes „Explodieren" aus der eingekriimmten

Knospenlage heraus von Anfang an stattgefunden hat — es konnte

etwa der Umstand, daB die jungen Antheren in der eingekriimmten

Knospenlage einander tatsachlich festdrucken und eng zusammengepreBt

sind, der Ausbildung einer normalen, mehrschichtigen Antherenwand

mit Faserschicht hinderlich sein — diese Frage ist schon deshalb

nicht leicht zu beantworten, weil jene Broussenetia Antheren besitzt,

die eine richtige Faserschicht ausbilden und trotzdem auBerdem noch

explodieren. Sicherlich lieBen sich bei anderen Gattungen aus dem

Familienkreis der Urticiflorae noch wichtige Ubergangsstufen finden,

die vielleicht die Losung dieser Frage dann eher ermoglichten. Aber

leider sind von den Urticiflorae des hiesigen Botanischen Gartens viele

nur als weibliche Pflanzen vorhanden, die naturlich fur unser Thema

kein Material liefern.

Hinweisen mochte ich aber noch auf den Umstand, daB bei

Urticaceae-Antheren das eigentliche erste Aufreifien der Loculi schon

in der Knospenlage erfolgt. Isoliert man ganz vorsichtig unter dem

Prapariermikroskop solche noch eingekrummte Staubbeutel, so sieht man

die Theken schon langs einer ganz schmalen RiBlinie geoffnet, voraus-

gesetzt, daB eben die betreffenden Antheren reif zum „Explodieren" sind.

Jedenfalls geniigen schon ganz geringe Veranderungen der AuBen-

bedingungen, die auf den Turgordruck der lebenden, diinnwandigen,

faserlosen Wandzellen einwirken, urn die Valveln vom Septum urn ein

Geringes loszutrennen. Aber die Antherenvalveln konnten sich nicht

richtig zuriickschlagen, es fehlt ja die Ausbildung der „aktiven" Zellen.

Es setzt nun aber jener Explosionsmechanismus ein und bewirkt, da6

die schon etvvas geoffnete Anthere nach auBen mit groBer Vehemenz

umgeschnellt wird, wobei der Pollen aus den Antherenfachern heraus

in die Luft geschleudert wird und so zur Bestaubung dienen kann.

Andere f,primitive" Angiospermenfamilien.

Einleitend erwahnte ich, daB gerade Vertreter der choripetalen

monochlamydeen Familien, die am Anfang des Systemes der Angiospermen

nach Engler stehen, im Bau ihrer Mikrosporangien ein Exothecium

besitzen wie die Gymnosperraen.

Gerade Casuarina, die so gem als „primitiv" betrachtet wird, zeigt

diese Besonderheit. Breitet man eine reife Anthere in die Flache aus,
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so glaubt man, daB die Faserschicht zweifellos zu auBerst liegt. Macht
man aber dfinne Querschnitte (Fig. 6), so sieht man, daB die Epidermis

liber den AufriBIinien (a) gut erhalten ist. Auffallenderweise bilden

hier die darunter liegenden groBen Endotheciumzellen keine Verdickungs-

leisten aus. *p)

auf dem Valvelbogen erhalten geblieben. Einwandfrei zeigen aber junge

Antheren, daB eine Epidermis normal fiber der Faserschicht angelegt wird.

Das Exothecium ist also hier kein primitives Merk-
mal, sondern durch Reduktion der Epidermis entstanden.

Unter den „primitiven ,t Proteaceae fand ich einige Vertreter, bei

denen die Faserschicht zu auBerst liegt, ohne daB eine Spur der Epi-

dermis mehr erhalten bliebe. Schon laBt sich das verfolgen bei Leu-

kadendron tortum. Ganz junge Antheren besitzen die Epidermis, bei

alteren wird sie schon in einzelne, isolierte Zellen auseinander gezerrt

(Fig. 7) und diese werden dann auch noch zerstort und resorbiert, noch

bevor sich die Verdickungsleisten bilden. Ebenso weisen altere An-

theren von Grevillea resistata ein reines Exothecium scheinbar auf, ganz

junge Antheren besitzen aber normal ihre Oberhaut.

Auch von den Piperaceae machte ich einen Vertreter ausfindig

mit diesem anormalen Antherenbau. Die Gattung Peperomia in all

ihren Arten ist mit so einem scheinbaren Exothecium ausgestattet, aber

etliche Epidermiszellen fiber dem Septum weisen uns auf sein Zustande-

kommen hin, junge Staubbeutel sind normal angelegt.

Wenn wir uns nun fragen, warum gerade fiber dem Septum die

Epidermis so oft erhalten bleibt, so laBt sich diese Erscheinung wohl

nur durch Wachstumsverschiedenheiten in der Endotheciumzellage er-

klaren. Die jungen Endotheciumzellen in der Valvelmitte nehmen be-

deutender an Oberflache zu als jene in der Nahe des trennenden Sep-

tums. Dort werden also die darfiber liegenden schwachen Epidermis-

zellen so oft auseinandergezerrt und schlieBlich ganz zusammengedrfickt,

wahrend sie hier, wo geringerer Druck und Zug einwirkt, erhalten

bleiben und so Zeugen bilden, daB das Exothecium hier nur durch

Reduktion entstanden ist.

Goebel 17
) beschreibt in seinen Entfaltungsbewegungen unter

dem Kapitel „Pollenausschleuderung" auch kurz den eigentfimlichen

Wandbau der Antheren von Ricinus, daB hier ein Exothecium vorhanden

sei, wahrend andere Euphorbiaceae normalen Antherenbau besaBen und

erklart dies als Reduktionserscheinung, wozu ich nun den Beweis bringen

kann. Goebel zeigt auf Flachenbildern jene interessante Differenzierung

der Faserschicht in Starkzellen und Ringzellen, auf deren verschiedenem
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physiologischen Verhalten beira Austrocknen zweifellos hier das Pollen-

ausschleudern beruht. Durch Querschnittsbilder von Ricinusantheren ver-

schiedenen Alters kann ich Goebels Ansicht erganzen und bekraftigen.

Was mich fur meine Fragestellung vor allem interessierte, war, daB

sicb fiber dem Septum der aufgesprungenen Anthere (Fig. 8) tatsach-

lich wieder jene Restepidermis vorfindet. Noch bevor die Verdickungs-

leisten sich bilden, wird die iibrige Epidermis fiber der Valvelmitte

zerstort, wahrend sie die ganz jungen, kreisrunden Staubbeutel normal

nach auBen noch abschlieBt (Fig. 9).

Was nun die „aktiven Zellen" selbst betrifft, so macht wohl

Zeichnung 8 den Unterschied zwischen den Starkzellen (st) und den

Ringzellen (r) (nach Goebel) deutlich; daB die Starkzellen gegen das

Konnektiv zu nochmal in solche mit schwach ringformigen Verdickungen

tibergehen sollen, kann ich nicht bestatigen. Die Schwachzellen des

Gelenkes (g i) sind nur zartwandige Zellen, die wohl schon dem
Konnektiv zuzurechnen sind. Sie bilden gerade jene Grenze, wo die

Epidermis vom Konnektiv her aufhort. Auffallend ist, daB zwischen

den Starkzellen und den Ringzellen eine kurze Strecke von schmalen

Zellen liegt, die wohl zweifellos als eine Art zweites Gelenk (g 2) bei

der Pollenausschleuderung wirkt. Wenn die Antherenvalvel durch die

Wirksamkeit der Starkzellen, die den Annuluszellen der Pteridophyten-

sporangien anatomisch und in ihrer physiologischen Bedeutung ahneln,

aufgerissen und konkav nach auBen gebogen wird, wirken beim Zurfick-

schleudern jene beiden diinnen Wandstellen als Gelenke.

Bei Maccaranga fand ich Verhaltnisse, die mit denen von Ricinus

tibereinstimmen, wenigstens was die Frage des Exotheciums betrifft.

Die Verdickungsleisten freilich sind hier einfach und in jeder aktiven

Zelle gleich.

Bei all diesen „primitiven u Familien der Urticiflorae,
Euphorbiaceae, Proteaceae, Piperaceae fand ich keinen
Vertreter, der wie die Gymnospermen und Pteridophyten
ein richtiges Exothecium aufzuweisen hatte. ftberall ist

hier das Exothecium eine Reduktionserscheinung.

Parasiten.

DaB die Loranthaceae als Parasiten ftir meine Fragestellung

gfinstiges Material liefern wfirden, war vorauszusehen, hatte doch schon

Goebel in seiner Arbeit fiber gepaarte Blattanlagen 18
) und Hein-

richer in seinen Untersuchungen fiber Bau und Biologie der Bltiten

von Arceuthobium 19
) auf interessante Falle hingewiesen.
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AIs Beispiel mit normalem Wandbau der Antheren mochte ich

von den Loranthaceae Phoradendron velutinum anffihren.

In obiger zitierter Arbeit beschreibt Goebel den Antherenbau
von Struthanthus; das Exothecium ist wieder nur scheinbar, die isolierten

Epidermiszellen berechtigen diese Auffassung. „Mir scheint", sagt

Goebel, „daB hier ein von dem gewolmlichen Verhalten der Angio-
spermen abgeleitetes vorliegt, nicht ein primitives, an die Gymnospermen
erinnerndes. Da indes keine jungen Blfitenanlagen vorhanden waren,

so vermag ich fiber das Zustandekommen des eigentfimlichen Antheren-

baues nichts auszusagen".

Ich konnte nun auch junge Blfiten untersuchen und tatsachlich

zeigte sich, daB auch hier die Epidermis ganz normal angelegt wird,

daB aber die Endotheciumzellen, die besonders in radialer Richtung an

GroBe zuwachsen, die Epidermiszellen zum Auseinanderweichen bringen,

so daB jenes uns nun schon oft begegnete Bild entsteht, daB zwischen

den Faserzellen isolierte, kleine Epidermisreste aufsitzen.

Von unserem einlieimischen Loranthus selbst bekam ich leider

kein Blutenmaterial, doch fand ich bei einem Loranthus Schiedeanus

aus Mexiko Verhaltnisse, die ganz denen von Struthanthus analog

sind (Fig. 10). Doch zeigen die Antheren dieses Loranthus noch die

Eigentfimlichkeit, daB die vier Loculi der Lange nach in einzelne

Kammern abgegliedert sind, die durch sterile Gewebeplatten voneinander

getrennt sind. Jede dieser Kammern offnet sich selbstandig durch

einen LangsriB.

Erwahnt sei vielleicht, da6 Popovicianu Barcianu 20
) bei einigen

Onagraceae auch Antheren gefunden hat, deren Pollensacke durch

Querplatten in ubereinander stehende Facher abgeteilt sind. Goebel
weist in seiner vergleichenden Entwicklungsgeschichte der Pflanzen-

organe 21
) auf dieses Verhaltnis hin, „da es an das Vorkommen der

Trabeculae in den Isoetessporangien erinnert, nur da6 diese das

Sporangium nicht in Facher abteilen, sondern dasselbe nur als Balken

durchsetzen".

Heinricher 19
) behandelt in der schon zitierten Arbeit ein-

gehend den eigentumlichen Bau der Antheren von Arceuthobium und
erwahnt, daB Johnson schon beobachtet hat, daB hier die auBerste

Zellage als Faserschicht entwickelt ist. Heinricher zitiert nun die

uns bekannte These Goebels aus der Organographie betreffs der

Frage des Zustandekommens des Exotheciums und glaubt, Goebel
beziehe seine Bemerkung auf eine Studie von Engler 22

), worin

Engler behauptet, daB das scheinbare Exothecium bei den Angio-
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spermen dadurch zustande komme, daB die Epidermis sekundar sich

ablose. „Wenn bei den Mimoseae der Pollen reif ist, dann lost sich

das epidermoidale Gewebe in grofien Fetzen von dem darunter liegenden

Endothecium los. Anders ist es bei Tradescantia, Antliurium, Peper-

oinia, und wohl audi noch bei vielen anderen Arten der zugehorigen

Familien, wo die Epidermis sehr friihzeitig, lange vor der Reife der

Antheren, sich loslost"

Dazu mochte ich bemerken, daB Goebel diese Englersche
Ansicht bei der Aufstellung seiner These unbekannt war, Im iibrigen

kann ich die Ergebnisse Englers, soweit sie hier in Betracht kommen,
*

nicht bestatigen.

Sowohl Antliurium, wie Tradescantia besitzen noch die normale

Epidermis, selbst wenn die Anthere vollkommen reif zum Aufspringen

ist; dafi bei Peperomia die Epidermis bei reifen Antheren teilweise

reduziert vvird, habe ich frtiher schon geschildert. Von den Mimoseae

griff ich Mimosa, Albizzia, Acacia heraus, alle erfreuen sich tiber dem
Endothecium einer Epidermis, selbst wenn der Pollen schon
entleert ist.

Heinricher sagt nun weiter: „Ein Anzeichen fur ein gleiches

Verhalten ist bei den reifen Antheren von Arceuthobium nicht vor-

handen; ob eine solche Ablosung einer auBersten Schicht auf fruheren

Entwicklungsstufen vorkommt, bliebe noch zu untersuchen. Der Sache

kommt einige Bedeutung zu."

Anfangs stand mir nur Herbarmaterial von reifen Antheren zur

Verfiigung. Diese zeigten auf einem Querschnitt (Fig. 11), da6 fiber

der einzigen Faserschicht keine Spur von Epidermis mehr zu sehen ist

und so glaubte ich ursprunglich, daB eben hier die Epidermis, die in

jungen Antheren vorhanden ware, total bei der Reife reduziert wtirde

wie bei den erwahnten Proteaceae. Diese Vermutung war ja nicht

sonderbar, nachdem ich eben bei Loranthus und Struthanthus jene

Ubergangsstufen der Epidermisreduktion aufgefunden hatte.

Tatsachlich sind aber die Verhaltnisse anders gelagert, was aus

der Untersuchung junger frischer Antheren hervorgeht. Arceuthobium
ist die einzige der von mir untersuchten Pflanzen, deren Antheren ein

richtiges Exothecium besitzen, bei der also die Epidermis starke Mem-
branverdickungsleisten ausbildet, so daB die Epidermis bei der Dehiszenz
der Mikrosporangien wirklich aktiv wirksam ist. Fig. 12 zeigt den
Langsschnitt durch eine junge Blute, eine von den drei vorhandenen
jungen Antheren ist im Langsschnitt abgebildet. Auffallend deutlich

(ep)
G
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unbedeutende Zellage (en), die dem Endothecium sonst entsprechen wttrde.

Sie wird sehr friih zusainmengedruckt und resorbiert, etwas altere

Antheren zeigen nur mehr die starke Epidermis und selbverslandlich

noch unbedeutende Fetzen der Tapetenschicht.

Ich kann also die Angabe Heinrichers, nachdem ich jiingere

Entwicklungsstadien untersuchen konnte, nur bestlitigen, daB Arceu-
thobium ein Exothecium besitzt.

Heinricher fand nun weiter, daB die Anthere nicht nur in

ihreni auBeren Wandbau, sondern auch innerlich anormale Verlialtnisse

zeigt. Dazu mochte ich noch erganzend einiges beitragen, was zwar
mit meinem Thema nicht direkt zusammenhangt.

.
Dem Beobachter fallt direkt auf, daB die Antheren von Arceu-

thobium auch auBerlich gar nicht gegliedert Bind. Wie ein fester Panzer

umschlieBt die machtige Faserschicht des Exotheciums die kugelformige

Anthere. Das Quersch zeigt keine Spur

mehr von trennenden Septen zwischen etwaigen Lokuli, nur die sterile

Columella (nach Heinricher) durchsetzt die Anthei enkugel von ihrer

Ansatzstelle bis zu ihrem Scheitel. Am Scheitel iibrigens springt die

reife Anthere mit einem kurzen RiB auf, der aber nicht im mindesten

vorgebildet ist.

Aus dem Langsschnittbild (Fig. 12) glaubt man ablesen zu diirfen,

daB die junge Anthere zwei Lokuli besitzt, wobei eben die spatere

Columella als Septum von einer Wandseite zur anderen durchgehe.

Heinricher wirft diese Frage auf: „Natiirlich ist der geschilderte

Bau der Anthere mit einer einheitlichen Pollenmasse urn eine zentrale

Achse vorlaufig nur fiir das der Reife nahe Stadium sicher gestellt.

Eine entwicklungsgeschichtliche Untersuchung wird erst aufzuweisen

haben, ob auch ein in einer Ringschicht die sterile Achse umgebendes

Archespor angelegt wird. 4tf

Die weitere Vermutung von Heinricher, daB ursprunglich ge-

trennte Lokuli sekundar zur Vereinigung kommen, so daB jener ein-

heitliche Hohlraum um die Columella herum sekundar entsteht, kann

ich bestiitigen. Mikrotomserienschnitte, die quer durch ganz junge

Antheren gefuhrt wurdeu, zeigten mir aber zu nieiner Uberraschung,

daB nicht zwei oder vier sterile Septen die junge Anthere regelrecht

durchsetzen, so daB in der Jugend zwei oder vier Lokuli vorhanden

waren, sondern daB ganz unregelmaBig ohne bestimmte Orientierung,

steriles Gewebe die junge Anthere durchsetzt. so daB das sporogene

Gewebe bald als einheitliches Folster erscheint, weiter tiefer in zwei

bis drei Lokuli gesondert, noch tiefer als dreiviertel Kreis die Columella
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umschlieBt. Dieses sterile Zwischengewebe wird dann, wenn die An-

there heranreift, bis auf jene Columella aufgelost, resorbiert, so daB

jener eiuheitliche Raum fur die Pollenmasse tatsachlich erst sekundar

gebildet wird.

DaB Arceuthobium in seinem Antherenbau solche Sonderheiten

aufweist, ist nicht zu Verwundern, bilden doch auch andere Loranthaceae,

wie der erwahnte Loranthus rait seiner Kammerung auch solche, nicht

zu vergessen unser einheimisches Viscum.

Es ist wohl nicht uninteressant, daB sich die Verwandtschaft der

Santalaceae mit den Loranthaceae auch im Antherenbau dokumentiert.

Wenigstens fand ich bei unserem einzigen Vertreter der Santalaceae,

bei der Gattung Thesium, dasselbe Bild, wie etwa bei jenem Struthanthus.

Die Epidermis wird, obwohl sie ziemlich groBzellig und nicht gerade

dunnwandig ist, iiber dem Valvelbogen der reifen Antheren auseinander-

gezerrt aus der normalen jungen Anlage heraus.

Die Schilderung vom Antherenbau einiger anderer Parasiten,

freilich aus entfernteren Familien, hier gleich anzuschlieBen, wird wohl
angebracht sein. Ganz besonders eigenturalich sind die Verhaltnisse

bei Hydnora africana (Fig. 13). Sie besitzt ein Exothecium, die grofi-

zellige Epidermis vveist neben einer bedeutenden Cuticula starke Ver-

dickungsleisten auf, die parallel zueinander von innen nach auBen
verlaufen auf den Wanden der Epidermiszellen, und gleichzeitig
ein Endothecium mit so groBen machtigen Verdickungsleisten, wie ich

sie sonst nirgends gefunden habe (Fig. 14). Letztere haben noch die

Eigentumlichkeit, daB sie verkehrt gebaut sind, d. h. die langen Ver-
dickungsleisten der Endotheciumzellen endigen spitz nach dem An-
thereninnern zu, wahrend sie auf der Zellseite, die an die Epidermis
grenzt, zu einer dicken Platte sich vereinigen, also gerade umgekehrt
wie sonst. Die Folge davon ist natiirlich, daB sich die Mikrosporangien,
die in groBer Anzahl nebeneinander auf einem Staubblatt sitzen, beim
Austrocknen alle nach innen offnen. Die auffallend starken Wande
werden nach innen eingebogen, das vielschichtige, kleinzellige Gewebe,
das noch unterhalb der Faserschichten liegt, etwas zusammengedruckt,
das schmale dunnwandige Septum ohne weiteres abgelost (Fig. 13).
DaB sich Antherenvalveln infolge solch verkehrten Baues der aktiven
Zellen nach innen krummen, hat Nabelek**) bei einigen Acan-
thaceae beobachtet.

Die nachste Verwandte von Hydnora, namlich Prosopanche, hat
nach A. de Bary") auch eine machtige Endotheciumfaserschicht,
doch ist hier die Epidermis frei von jenen Verdickungsleisten, so dafi
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Hydnora wohl allein ein Endothecium und Exothecium zusainmen
besitzt.

Merkwurdig ist nun, daB Balanophora, ein Parasit, der doch in
ganz ahnlichen Verhaltnissen lebt wie Hydnora, gerade das andere
Extrem im Antherenbau aufweist wie jene. Die Antherenwand zeigt

Epidermis und Endotheciumlage als zwei sich durch nichts unter-
scheidende dunnwandige Zellschichten, beide bleiben frei von Verdickungs-
leisten jeder Art. Durch welche Krafte sich hier die Mikrosporangien
offnen, ist mir unbekannt, jedenfalls zeigt es sich hier, daB die Membran-
verdickungen zur Dehiszenz nicht unbedingt notwendig sind, es geht
auch so! DaB aber biologisch so verwandte Formen wie Hydnora und
Balanophora solch entgegengesetzte Extreme im Antherenbau darstellen,

durfte zum Beweis dienen, dafi die Struktur der Antherenwand,
diefurjede Gattung charakteristisch ist, rein innerlich
bedingt ist, von SuBeren Bedingungen, die ja fur ver-
schiedene, verwandte Gruppen ganz ahnlich sein konnen
wie hier, ganz unabhangig ist.

Einige sympetale Familien.

Von der Gruppe der sympetalen Pflanzenfamilien seien die der

Acanthaceae und Solanaceae hervorgehoben, bei diesen hat Nab el ek 23
)

verschiedene Abnormitaten im Antherenbau gefunden und in seiner

Arbeit eingehend behandelt.

Mit ganz auffallend groBem Interesse sind von den Autoren, die

sich mit dem Antherenbau beschaftigt haben, die Wandverhaltnisse der

Mikrosporangien der Gattung Thunbergia beschrieben worden, was

vielleicht einfach damit zusammenhangt, dafi diese groBen massiven

Antheren leichter zu schneiden sind und auch viel mehr auffallen, als

die kleinen unhandlichen Antheren etwa der Urticiflorae. Schon

Chatin 4
) weist darauf hin, daB Thunbergia keine typische Faser-

schicht besitzt. Erst spatere Autoren haben gefunden, daB die Epidermis

hier schwache radiale Verdickungsleisten ausbildet, denen Kuhn 25
)

m seiner Arbeit aber unrichtigerweise ziemliche Machtigkeit und Be-
deutung zuschreibt. Er sagt namlich: „Die Epidermiszellen zeigen als

Verdickung eine dunne Zelluloseplatte, welche auf den Seitenwanden

radial gestreckte Poren hat, wahrend sie Vorder- und Ruckwande
ununterbrochen bedeckt. Es besitzt also Thunbergia ein Exothecium."

Unrichtig sind auch die diesbeziiglichen Angaben von Colling 10
):

„Das Fehlen der Fasern ist nicht etwa nur als ein Unterbleiben der

Faserbildung in der betreffenden Zellschicht auffassen, sondern es fehlt

Flora, Bd. 116. 7
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iiberhaupt eine dem Endothecium entsprechende Zellschicht, die An-

therenwand besteht nur aus zwei Schichten, von denen die auBere eine

typische Epidermis, die innere eine typische Tapete darstellt."

Erst Nabelek 23
) findet, daB Zell schichten, welche den sonst

zum Endothecium sich ausbildenden Schichten entsprechen, in den

jungen Antheren nachweisbar sind. Nabelek weist auch richtig

den schwachen Verdickungsleisten in der Epidermis keine Bedeutung

fur den Offnungsmechanismus zu, es sei darin wohl nicht ein Ersatz

fur das Endothecium zu suchen. In dieser Ansicht wird man bestarkt,

wenn man bedenkt, daB die Fasern so schwach sind, daB sie oft erst

sichtbar werden, wenn der Zellinhalt etwa mit Eau de Javelle abgetotet

ist. Da diese Verdickungen nicht fur die Dehizenz wirksam sind,

mochte ich auch der Epidermis trotz der vorhandenen schwachen Leisten

die Bezeichnung Exothecium absprechen, sie ist nicht als Exothecium

aktiv wirksam. Tatsachlich offnen sich die Antheren auch gar nicht

weit. Es fragt sich nun, durch welche Kraft die Valveln, die im reifen

Stadium nur aus der groBzelligen Epidermis bestehen, sich vom Septum

loslosen. Querschnitten

enden eingerollt waren (Fig. 15), wahrend die langen Valveln selbst

etwa parallel zueinander bleiben. Auffallend ist auch, daB die Valvel-

enden, die an das Septum grenzen, frei von jenen schwachen Membran-

verdickungen bleiben. Hand in Hand damit zeigt sich ein Unterschied

im Inhalt zwischen diesen Zellen und jenen der iibrigen Epidermis.

In Fig. 16 ist die Offnungsstelle einer jungen Anthere vergroBert. Die

Zellen (z) am Valvelende, die den Wulst an der Dehiszenzlinie bilden,

zeigeo Wachstumsverschiedenheiten ; die AuBenseite wachst starker als

die Innenseite, infolgedessen kriimmt sich jedes Valvelende nach innen

stark ein, zerdruckt die darunter liegenden dunnen Septumzellen (s).

So werden die Valveln vom Septum losgetrennt, konnen aber nicht

weit auseinanderweichen, weil ja die Funktion aktiver Faserzellen fehlt.

DaB sich jene Wulstzellen (z) nicht etwa dnrch Austrocknen so ein-

rollen, erhellt daraus, daB sie in dieser Lage verharren, auch wenn man

die Antherenschnitte wieder befeuchtet.

Nun sitzen auf diesen Wulstzellen eigenartige Fegehaare, wie sie

Nabelek bezeichnet und abbildet. Man konnte schlieBlich sagen: Die

Ausbildung einer aktiven Faserschicht konnte hier unterbleiben, denn

der Pollen fallt ja durch den Spalt der schmal geoffneten Lokuli nur

auf jene Haare, von denen inn dann Insektenbesucher abstreifen konnen.

Aber einerseits funktionieren diese Haare viel mehr als Schuttelapparat,

ruttelt etwa ein Insekt an diesen Wulsthaaren. so wird der Pollen
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leicht herausgeschttttelt — ubrigens laufen die Theken unten in em
Horn aus, das vielleicht ebenso ausgenutzt wird — andererseits offnen
sich die Antlieren anderer Acanthaceae weit infolge der vorhandenen
Faserschicht, wobei der Pollen normal entleert wird, besitzen aber doch
jene Haare auf dem Wulst ihrer Theken.

Jedenfalls ist eigentumlich, dafi die Ausbildung einer richtigen

Faserschicht hier unterbleibt, es fragt sich, ob Thunbergia unter den
Acanthaceae ganz isoliert ist oder ob sich etwa tJbergange dazu finden.

Auffallend ist, da6 bei den Antheren der Acanthaceae prinzipiell

die Epidermis machtig groBzellig und massiv ist. Wahrend nun aber
bei den allermeisten eine wohlausgebildete Faserschicht unter dieser

groBen Epidermis liegt, fand ich bei Sanchezia nobilis die Verhaltnisse

so, da6 die Faserschicht gegenuber der machtigen Epidermis im reifen

Stadium unbedeutend erscheint und wenig auffallt. Aber auch schon

in jungen Stadien wird die Endotheciumlage von der Epidermis an

Machtigkeit weit ubertroffen. Die groBen hohen Epidermiszellen der

Valvelenden am Wulst der Dehiszenzlinie sind hier bei der Antheren-

offnung unbeteiligt. Ich betrachte diese Verhaltnisse bei Sanchezia

als Ubergangsstufe zu denen bei Thunbergia, bei der eben schlieBlich

die Endotheciumlage noch angelegt wird, aber keine Fasern mehr aus-

bildet, spater zusammengedriickt und resorbiert wird, so daB eben die

Epidermis allein bei der Reife noch vorhanden ist, die dann alierdings

mit jenen schwachen Verdickungsleisten ausgestattet wird.

Nabelek (23) findet auch bei den Solanaceae manch Inter-

essantes fur unsere Frage. „Bei alien Solanaceae ist das Endothecium

nach demselben Typ gebaut. Sehr haufig erscheinen Faserverdickungeu

auf den Seitenwanden der Epidermiszellen, besonders stark sind sie

ausgebildet bei den Gattungen Nicotiana, Petunia und Browallia."

Tatsachlich aber tritt die Machtigkeit dieser Verdickungen in der

Epidermis gegenuber den Fasern in der Endotheciumlage weitaus zuruck.

Erstere erscheinen mir genau so unbedeutend und funktionslos wie die

bei Thumbergia. Es ist bei weitem kein Exothecium und zusaminen

damit ein Endothecium ausgebildet wie bei jener Hydnora.

Die Schlusse nun, die Nabelek aus seinen Untersuchungen zieht,

kann ich nicht billigen, soweit sie fur mein Thema in Betracht kommen.
Er meint: „Fiir die Phylogenie wird sich wohl aus dem Bau der An-

therenwand wegen ihrer zu groBen Abhangigkeit von iiuBeren Verhaltnissen

ein brauchbares Merkmal nicht ableiten lassen. Das Fehlen des Endo-

theciums bei den meisten Erikaceae lSBt keinen SchluB zu auf deren

ganz

7
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falls ein Fehlen des Endotheciums zu konstatieren 1st: Acanthaceae (Thun-

bergia), Melastomaceae (Lasiandra, Monochaetum), Ochnaceae (Ouratea)."

Dazu mochte ich bemerken: Was die Erikaceae betrifft, so hat

ja Artopoeus 16
) durch alle mogliche Ubergangstufen nachgewiesen,

daB die Erikaceaeantheren ohne Endothecium, eben jene mit ponzider

Offnungsweise, sich ableiten vom normalen Angiospermentyp. Ebenso

offnen sich die Antheren der Melastomaceae porizid und haben das

Endothecium verloren. Die Verhaltnisse von Thunbergia sind sicher

auch abgeleitete, jene Ochnaceae Ouratea konnte ich nicht untersuchen,

wahrscheinlich offnen sich ihre Mikrosporangien auch porizid.

Nabelek fahrt fort: „Auch das trifft nicht zu, daB fur die Angio-

spermen die Ausbildung eines Endotheciums, fur die Gymnospermen die

Ausbildung eines Exotheciums charakteristisch ist (Goebel, Organo-

graphie II); denn einerseits weist Ginkgo biloba ein typisches Endo-

thecium auf, andererseits ist die Ausbildung der Epidermis als Exothecium

bei den Angiospermen keine seltene Erscheinung (Erikaceae, Epacridaceae,

Acanthaceae (Thunbergia), Solanaceae)"

Dazu hatte ich anzufuhren: Da Ginkgo unter den Gymnospermen

isoliert steht, so ist nicht zu verwundern, wie schon Geobel betont

hat, daB sich auch im Antherenbau Abnormitiiten zeigen.

Die Ausbildung der Epidermis als echtes, aktives

Exothecium ist bei den Angiospermen eine ganz seltene

Erscheinung.
Bei den Erikaceae ist dieses Auftreten ein vom normalen ab-

geleitetes. In alien Fallen, die ich in dieser Arbeit untersuchte, ist das

Exothecium nur ein scheinbares, durch Reduktion entstanden. DaB

Arceuthobium als Angiosperme tatsachlich aber ein richtiges Exothecium

aufweist, ist schliefilich nicht so sonderbar, wenn man bedenkt, was fur

Seitensprttnge auch im sonstigen Antherenbau die Loranthaceae machen.

DaB bei der Acanthaceae Thunbergia und bei den Solanaceae nicht

von einem aktiv wirksamen Exothecium die Rede sein kann, habe ich

schon betont.

Kleistogame Bluten

Kurz mochte ich auf den Wandbau der Antheren von kleisto-

gamen Bluten eingehen. Nachdem seit Goebels Untersuchungen uber

kleistogame Bluten 26
) bekannt ist, daB die Kleistogamie eine Hemmungs-

erscheinung ist, in manchen Fallen bedingt durch Ernahrungsverhaltnisse,

niufite ich mich fragen, ob sich eine Reduktion im Wandbau der An-

theren etwa auch wieder dahin bemerkbar mache, daB auf Kosten der

Epidermis ein scheinbares Exothecium zustande kame Solche Falle
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fand ich aber in kleistogamen Bluten nirgends. Wohl aber machen sich die

Hemmungserscheinungen insofern auch im Antherenwandbau bemerkbar,
daB allgemein die Faserschicht im Endotheciura von Antheren kleisto-

gamer Bluten schwacher ausgebildet wird als die von chasmogamen
Bluten. Das ist ja auch leicht verstandlich, denn zur Ausbildung jener

sonst so machtigen Verdickungsleisten ist sicher eine ganz bedeutende
Stoffwanderung und Nahrungsstoffzufuhr in die Endotheciumzellen not-

wendig, die eben hier nicht zustande kommt, so daB mit den Antheren
im allgemeinen zugleicb auch ihre Faserschicht den Eindruck der De-
generation macht.

DaB nun die Antheren von kleistogamen Bluten, etwa von Viola

oder Oxalis, nicht aufspringen, so daB die Pollenkorer im Inneren der

Anthere keimen und ihre Pollenschlauche durch die Wand hindurch, in

den allermeisten Fallen freilich durch die sowieso faserfreie Suturlinie

hindurch, treiben, ist einzig und allein darin begrundet, daB die An-
theren in der standig allseits geschlossenen Blflte nie den notigen Grad
der Austrocknung erfahren, so daB weder der Kohasionsmechanismus

noch die Membranschrumpfung der Verdickungsleisten der Endothecium-

zellen in Funktion treten kann. Die Faserschicht ware doch in den

meisten Fallen kraftig genug entwickelt um bei der Offnung wirksam

sein zu konnen. Vielmehr ist wohl anzunehmen, daB das Innere der

kleistogamen Bluten mit feuchter Luft gesattigt ist, sonst konnten ja wohl

unmoglich die Pollenkorner mit solcher Machtigkeit zu einem ganzen

Geflecht von Pollenschlauchen auskeimen. •

Die Hemmung in der Ausbildung der Verdickungsleisten geht

nun verschieden weit, daB aber in manchen Antheren kleistogamer

Bluten von Oxalis die Faserschicht ganz fehle, wie Rossler 27
) in

seiner Arbeit angibt, konnte ich nicht finden. Wohl ist das Fasernetz

stark liickenhaft. Doch ist ja leicht denkbar, daB die Hemmung in

der Ausbildung zum Extrem fuhrt, daB die Bildung der Fasern ganz

unterbleibt. Solche Falle beschreibt Helen e Ritzerow 28
) von der

Leguminose Amphicarpaea, Goebel von Utricularia elachista.

Auf einen interessanten Fall mochte ich noch hinweisen. In den

Antheren kleistogamer Bluten von Viola odorata (Fig. 17) ist meist der

hintere Lokulus (I) einer jeden Theka steril geworden, es wird kein

Archespor hier mehr angelegt, kein Pollen daher mehr ausgebildet.

Dennoch weist dieser degenerierte Lokulus eine wohl ausgebildete

Faserschicht auf, obwohl diese hier ja absolut gar keine Bedeutung

mehr hat. Es geht also hier sonderbarerweise die Hemmung in der

Ausbildung des sporogenen Gewebes nicht Hand in Hand mit der Hemmung
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Warum

nicht durch die Suturlinie oder durch die zarten Zellen der sterilen

Lokuli an den Antherenlangsseiten hindurchwachsen, sondern alle in

dicken Btindeln die obere Spitze der Anthere durchdringen, ist nicht

aufgeklart. Unwillkfirlich denkt man daran, daB ein Reiz, der von der

Narbe vielleicht ausgeht, auf die Richtung dieses Pollenschlauch-

bfindels einwirkt.

Wasserpfl

Wand

Die letzte Gruppe, auf deren Antherenbauverhaltnisse ich eingehen

mochte, ist die der Wasserpflanzen. Zunachst sei von einigen die Rede,

die ihre Blfiten fiber den Wasserspiegel emporstrecken.

Die Lemnaceae zeigen nach den Angaben von Hegelmaier 29
)

Eigentumlichkeiten im Antherenbau. Sowohl fur Lemna als auch fur

Wolffia zeichnet dieser Forscher auf seinen Antherenschnitten ein aus-

gesprochenes Exothecium ein und schreibt auch ftir Lemna: „Die

auBerste Zellschicht jedes der so angelegten Doppelfacher nun wandelt

sich in eine einschichtige, die Antherenhalfte allseits umschlieBende

Fachwandung urn, das davon umschlossene Innere wird dagegen zu

Pollenmutterzellen."

Es ware ja interessant, wenn sich die Reduktion, die diese

Lemnaceae-Blfiten zweifellos erfahren haben, auch dergestalt im Antheren-

wandbau bemerkbar machen wfirde; jedoch ergab meine Nachprfifung,

daB die Angabe Hegelmaiers, daB bei Lemna die auBerste

schicht die Faserverdickungen ausbildet, nicht stimmt. Lemna besitzt

vielmehr ein ganz normales Endothecium, eine freilich zarte Epidermis

schlieBt die winzig kleinen Antheren nach aufien ab. Von Wolffia und

Spirodela konnte ich keine Blfiten bekommen, doch mochte ich ver-

muten, daB auch hier Hegelmaier einer Tauschung unterlegen ist.

Es seien nun jene wenigen Wasserpflanzen behandelt, die sich

ihrem Element so weit angepaBt haben, daB sie ihre Infloreszenzen

nicht mehr fiber den Wasserspiegel hinaus zu strecken brauchen, sondern

unter Wasser bltihen und auch fruktifizieren. Da erweckt vor allem

unser Interesse die Gattung Callitriche; denn nach Hegelmaier 30
)

sollen sich hier interessante Ubergange zeigen: Die luftblfitigen Eucalli-

trichen besitzen nach Hegelmaier eine normale kraftige Faserschicht,

bei Callitriche hamulata sind die Fasern weniger kraftig entwickelt,

bisweilen selbst nur in Spuren vorhanden. Ob das solche Antheren

sind, die unter Wasser zur Entwicklung kamen, vermag Hegelmaier

nicht anzugeben. Derartige Antheren, sowohl von C. hamulata als von

C. verna sollen in der Regel nicht aufspringen. Endlich seien die
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Antheren von C. autumnalis und truncata ganz faserfrei, diese Arten
bluhen und fruktifizieren unter Wasser.

Mir stand nur Iebendes Material von C. deflexa und verna zur
Verfiigung, stets fand ich Antheren mit ganz normaler kraftiger Faser-

schicht. Ich kultivierte nun C. verna in ziemlich tiefem Wasser, die

Antheren bildeten trotzdem ihre Faserschicht aus, offneten sich aber

nicht, worauf unten einzugehen sein wird. Ich wiederholte dieses Ex-
periment mit einigen anderen luftbluhenden Wasserpflanzen,

schiedenen Aponogeton-Arten. Eiue Sagittaria-Art war von selbst

anormalerweise unter Wasser aufgebliiht. Stets entwickelten diese

Bliiten auch unter Wasser ihre Antheren mit normalem Bau. Befruchtung

tritt nie ein, schon deswegen, weil sich die Antheren nicht regelrecht

offnen und den Pollen freigeben; denn ebenso wie bei den kleisto-

gamen Bliiten konnen hier die Antheren nicht austrocknen, so daB die

Faserschicht nicht in Funktion treten kann.

Es ist nun schon lange bekannt, daB die Mikrosporangien von

konstant unter Wasser bluhenden Angiospermen keine Membran-

verdickungsleisten mehr ausbilden. Solche waren hier ohne jede

Bedeutung und Funktion. Das ist ja eine allgemeine Erscheinung bei

Wasserpflanzen, daB das mechanische System, wie Sklerenchymfasern usw.

sehr haufig riickgebildet werden. Hier diirfte der Hinweis angebracht

sein, daB auch die Sporangien der Pteridophyten, soweit das Wasser-
f ormen sind, ihr sonst so charakteristisch ausgebildetes Offnungs-

gewebe auch nicht ausbilden. Goebel behandelt diese interessanten

Eigentumlichkeiten in seiner Organographie : „In den verhaltnismaBig

wenigen Fallen, wo die Sporen ins Wasser entleert werden (Marsiliaceae,

Salviniaceae, Isoeten), ist, soweit wir wissen, die Sporangienwand dabei

nicht aktiv beteiligt, sie hat einen sehr einfachen Bau und verwittert

schlieBlich, Erscheinungen, die an die wasserbewohnenden Bryophyten

erinnern, welche, wie Riella, ihre Sporangien unter Wasser reifen lassen.

DaB diese Vereinfachung im Bau der Sporangienwand auf Ruckbildung

beruht, ist wahrscheinlich. Doch wird es sich nicht urn eine unmittelbare

Beeinflussung des Sporangienbaues durch den Standort handeln."

Das ist zweifellos so, niemals wird die Reduktion der Faserschicht

von „heute auf morgen" stattfinden, sonst mtiBten ja auch jene Experimente

mit Wasserpflanzen, die kunstlich unter Wasser zum Bluhen gezwungen

werden, in diesern Sinne positiv gelingen. Erst langdauernde Einwirkung

des neuen Mediums auf den Vegetationspunkt wird auch hier bei An-

derung der Stoffzufuhr und des Stoffwechsels zu dieser Reduktion im

Wandbau der Sporangien gefuhrt haben, mit der ja andere Anpassungen
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an das neue Medium Hand in Hand gehen, so z. B. da6 die dttnn-

hautigen Pollenkorner einer Exine entbehren. Wie vielleicht die Reduktion

der Faserschicht erfolgt ist, konnen wir uns an einem Beispiel klar

machen, namlich an Zostera marina.

Der Querschnitt durch eine Theka (Fig. 18) zeigt eine auffallend

machtige Epidermis, darunter eine Endotheciumlage, die ganz unbedeutend

ist und schwache radiale Verdickungsleisten hat, die ganz an jene der

Urticiflorae Parietaria und Trema erinnern und sicher auch hier keine

Off Zweifellos

zeigt sich hier eine deutliche Reduktion der Faserschicht, die schliefilich

eben in anderen Fallen so weit gehen kann, daB iiberhaupt keine Ver-

dickungsleisten mehr ausgebildet werden, denn Zostera ist das einzige

mir bekannte Beispiel, daB Antheren von typisch wasserbliitigen

Pflanzen noch einen Rest der fibrosen Zellage, wie sie

fur die luftblutigen charakteristisch ist, aufweist. Es fragt

sich nun, durch welche Krafte die wasserblutigen Antheren von Zostera,

Zannichellia, Ceratophyllum, Najas, Halophila sich offnen und die Be-

fruchtung unter Wasser ermoglichen.

In erster Linie ware da an Schleimwirkung zu denken, die etwa

die Antherenwaud an der Dehiszenzlinie zum Verquellen und AufreiBen

bringt. Schenck 31
) in seiner Biologie der Wassergewachse vermutet,

daB vielleicht die Tapetenschicht solche aufquellenden Substanzen liefert.

Von Zostera gibt nun Gron land 32
) an, daB die schwache Endothecium-

lage eigentumlich gelb gefarbt ist, es ware ja moglich, daB diese

Zellfarbung von Schleiminhalt herruhrt. An dem Alkoholmaterial, das

mir zur Verfugung stand, gelang es mir nicht, in den Zellen Schleim

nachzuweisen, auch nicht durch chemische Reaktionen. Aus meinen

Schnitten konnte ich nur ersehen, daB die Mittelwand der zwei Epidermis-

zellen, die iiber dem schmalen Septum der Theka liegen, aufgelost und

so die Wand bei o durchgerissen wird (Fig. 18).

Balfour 33
) vermutet, ahnlich wie Schenck, eine Schleim-

wirkung, die bei Halophila von den sporogenen Zellen ausgeht

und die Mikrosporangien zum Offnen bringen soil. „Die ziemlich

Wande
Wasser

aufquillt." Diese Angaben konnte ich nicht nachprufen.

Strasburger 34
) glaubt als Ursache fur die Offnung der faser-

freien Mikrosporangien von Ceratophyllum den Druck der Pollenmasse

zu finden. DaB der Druck, den die wachsende Pollenmasse auf die

Dehiszenzlinie austtbt, die Loslosung der Valveln vom trennenden
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Septum bewirkt, hat Schneider 12
) auch fur landbluhende Pflanzen

behauptet, ohne dafiir einwandfreie Beweise bringen zu konnen. Da6

bei Ceratophyllum der Druck der diinnhautigen Pollenkorner auf die

doch ziemlieh stabile Antherenwand so groB sein soil, da6 diese schlieBlich

aufreifit, ist aber doch unwahrscheinlich. Weit eher wiirden sich nach

meiner Ansicht die diinnhautigen Pollenkorner selber gegenseitig zer-

driicken beim Heranwachsen, als da6 sie die Wand sprengen konnten.

Wieso die Hemmung, welche die Ausbildung der Antherenwandung

erfuhr, einen erhohten Druck des Inhalts der Pollensacke auf die Wan-

dung zur Folge haben soil, wie Strasburger seine Untersuchungen

iiber die Antherenoffnung hier abschlieBt, ist mir unverstandlich. Die

Verquellung, die die Epidermis iiber dem Septum erfahrt, so daB sie

sich von dem inneren Gewebe vor der Scheide\vand ablost und zerreiBt,

wie das auch Strasburger schildert, wirkt allein, ohne daB dabei nach

meiner Ansicht der Druck der Pollenmasse mithilft.

Ganz ahnlich fand ich die Wandverhaltnisse bei Zannichellia

palustris. Die Antherenwand besteht aus zwei gleichartigen Schichten

mit ziemlieh groBen dunnwandigen Zellen (Fig. 19). An der Dehiszenz-

linie liegen iiber dem Septum kleine Zellen (s), deren Wande verquellen,

so da8 durch Auflosung dieser Zellen ein Hohlraum H (Fig. 20) langs

der Aufrifilinie entsteht. Die schwachen Epidermiszellen (ep) iiber

diesem Hohlraum reifien schliefilich auch noch durch, das Septum ver-

quillt vollkommen und schrumpft zusaramen. Die reife aufgesprungene

Theka zeigt nur noch die beiden faserlosen Valveln, die sich ziemlieh

weit auseinanderbiegen.

Schliefilich mochte ich noch auf den Antherenvvandbau von Najas

eingehen; unsere einheimische Art kommt in der Miinchener Umgegend

nur in weiblichen Exemplaren vor, mir stand aber eine tropische Form,

die als Najas microdon bestimmt ist, im Gewachshaus zur Verfugung.

Die ungestielte Anthere, hier aus vier Lokuli zusammengesetzt, wird

von zwei Hiillen umschlossen (Fig. 21 [Langsschnitt]). Die innere (/.#.)

ist mit der einschichtigen, faserlosen Antherenwand verwachsen bis auf

zwei keulenformige Lappen, die iiber die Antherenspitze hinausragen.

Die Antherenwand mufi also von diesen zwei eigentiimlichen Hiillen bei

der Reife befreit werden, wenn der Pollen austreten soil. Die Achse (a),

auf der die Anthere mit der inneren Hiille sitzt, wachst nun bedcutend

heran und schiebt, indem sie sich krummt, die noch von der inneren

Hiille eingeschlossene Anthere seitlich durch den Spalt der zweiteiligen

aufieren Hiille (A. N.) hinaus, ziemlieh unterhalb der scharfen Spitzen

der letzteren. Ahnlich schildert das Magnus 35
) von Najas tenuifolia.
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Es fragt sich nun, wie die innere Hulle aufbricht. Jonsson

nimmt in seiner Arbeit: Om befruktningen hos slagtet Najas") hier

wieder an, daB der Druck der Pollenmasse die diinne Antherenwand

auch an der Antherenspitze scblieBlich noch zusammendrucke, die

keulenformigen Lappen der inneren Hiille auseinander treibt, so daB ein

schmaler Kanal fur den Pollenaustritt frei wttrde.

Nach meinen Untersuchungen krummen sich die zwei Lappen

'nach auBen, und zwar einfach durcli verschieden starkes Wachstum ihrer

Zellschichten. Die Innenseite der Lappen wachst starker als die

auBere (Fig. 21), die- Lappen biegen sich so nach auBen abwarts zuruck

und reiBen dabei die ganz dunne Antherenwand etwa auf der Strecke o

auf. Fig. 22 stellt schematisch den medianen Langsschnitt durch eine

aufgesprungene entleerte Anrhere dar. Die zuruckgebogenen Lappen

bleiben in ihrer Lage, bis die entleerte Anthere verfault. Dadurch,

daB die Lappen nach auBen sich umbiegen, wird wohl ein Druck auf

die Pollenmasse ausgeubt, die ganz langsam durch die freigelegte

Offnung an der Antherenspitze gepreBt wird.

Die Untersuchung der Offnungsursachen bei den wasserblutigen

Antheren stoBt auf manche Schwierigkeiten. Diese kurzen Beitrage mogen

zeigen, auf welch verschiedene Art und Weise die Pollenentleerung

ermoglicht wird, nachdem hier tiberall die Faserschicht reduziert bzw.

funktionslos geworden ist.

Zusammenfassung.

Die Ergebnisse meiner Untersuchungen in vorliegender Arbeit

mochte ich in folgenden kurzen Satzen zusamraenfassen

:

1. Die These Goebels, daB die Mikrosporangien der

Angiospermen ein Endothecium besitzen, die der Pterido-

phyten und Gymnospermen ein Exothecium, gilt im Prinzip

unanfechtbar.

2. Innerhalb des Kreises der Urticiflorae lassen sich ira Wand-

bau der Antheren Reduktionserscheinungen feststellen, die zu einem

scheinbaren Exothecium fuhren. Wichtige tTbergangsstufen leiten zu

einem Extrem bei den explodierenden Antheren der Urticaceae, die

keine fibrose Faserzellschicht mehr ausbilden.

3. Auch von den anderen der sogenannten primitiven Familien,

wie der Casuarinaceae, Proteaceae, Piperaceae, Euphorbiaceae, besitzen

mehrere Vertreter ein scheinbares Exothecium; das ist kein

primitives Merkmal, das an die Gymnospermen erinnert,

sondern ein abgeleitetes, durch Reduktion entstan-
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denes, was die phylogenetische Stellung jener „primitiven"

Familien beleuchtet.

4. Die Parasiten: Loranthaceae, Santalaceae, Hydnora und Balano-

phora weisen mannigfaltige Eigentiimlichkeiten im Antherenbau auf.

Arceuthobium besitzt ausnahmsweise ein richtiges Exothecium.

5. Die Acanthaceae und Solanaceae haben ein normales Endo-

thecium; die Verdickungsleisten in der Epidermis sind unbedeutend und

nicht bei der Offnung der Antheren wirksam, von einem richtigen

Exothecium kann daher keine Rede sein.

6. Die Hemmung, die kleistogame Bluten erfahren, macht sich

auch im Endothecium bemerkbar; die Faserschicht ist hier allgemein

reduziert gegenflber der in den Mikrosporangien der chasmogamen Bluten.

7. Die Antheren der normal unter Wasser bluhenden Pflanzen

bilden keine Faserschicht aus. Zostera besitzt den letzten Rest

eines stark reduzierten, funktionslosen Endotheciums.

Als Ersatz wirken bei der Offnung der Antheren der meisten dieser

wasserblutigen Formen Quellungserscheinungen in der Antherenwand,

der Druck der Pollenmasse ist dabei nicht wirksam.

Vorliegender Auszug entstammt einer grofieren Arbeit (mit

75 Zeichnungen), die vom Pflanzenphysiologischen Institut Nymphen-

burg der Universitat Miinchen verwahrt wird und dort von Interessenten

eingesehen werden kann.

Miinchen, im Dezember 1921.
Dr. Staedtler.
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