
Beitrage zur Morphologie der Yegetationsorgane

der Cucurbitaceen.
*

Von Richard Trinkgeld.

Mit Tafel I.
I

Einleitung.

Arbeiten iiber Cucurbitaceen-Ranken beginnen gewohnlich mit dem
Hinweis auf die umfangreiche Literatur und der Aufzahlung der Organe,
fur welche die Ranke schon gehalten wurde. Die vollstandigste Zusammen-
ill T * * *i w

Auf die einzelnen Erklarungen, die fiber die Natur der Ranke
gegeben wurden, wird im Laufe der Abhandlung des ofteren einzugehen
sein; hinsichtlich der Literatur sei auf das Verzeichnis am Schlufl hin-

Tabelle nach Moglichkeitgewiesen. Es ist dabei W
durch die neuen Arbeiten erganzt. Im allgemeinen konnte man sich
bei einem Literaturstudium fiber die Cucurbitaceen-Ranken auf einzelne

(W

W
„die Konfusion zu zeigen, die fiber die Natur der Ranke herrschte und
herrscht".

Vorliegende Arbeit befaBt sich hauptsachlich mit der Morphologie
der Cucurbitaceen-Ranke, die anatomisch und entwicklungsgeschichtlich
untersucht wurde. Zur Losung der Frage wurde auch der Versuch
herangezogen

;
die experimentellen Ergebnisse sind zum Teil in Ver-

bindung mit der Anatomie, zum Teil mit der Entwicklungsgeschichte
besprochen. In einem Anhang ist die Blattstellung der Cucurbitaceen
kurz abgehandelt.

1) Warming, Forgreningsforhold hos Fanerogamerne, Kopenhagen 1872, in
den Schriften der kgl. daniachen wissensch. Gen., Bd. V, nat. u. math. Kl., S. 62
u. 76 Cucurbitaceae.
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Nomenklatur.

Zunachst sollen die in der Blattachsel der Cucurbitaceen in aus-

gewachsenem Zustand stehenden Organe kurz besprochen und dabei

ihre Benennung erlautert werden.

AuBerhalb der Blattachsel — vgl. Fig. 5 — steht bei den Cucur-

bitaceen eine ein- oder mehrarmige Ranke. Man unterscheidet daran

einen reizunempfindlichen, gerade bleibenden unteren Teil, den Ranken-

trager 1
), an dessen Spitze ein oder mehrere sich aufrollende Ranke n-

arme stehen. Nach innen zu, aber noch auBerhalb der Blattachsel,

folgt ein Zweig oder eine Knospe, die in der Literatur als Axillarknospe,

AchselsproB, Laubknospe, WiederholungssproB, Bereicherungszweig usw.

bezeichnet werden und die hier stets als AchselsproB benannt werden

sollen. Etwa in der Blattmediane steht eine Einzelbliite, auf die bei

manchen Arten noch eine Bliitentraube folgt.

Ranke, AchselsproB und Bliiten zusammen werden stets als

Achselprodukte bezeichnet

I. Teil: Rankenanatomie.

Literatur: Lestiboudois, Chatin, Lotar, Van Tieghem, Fischer,

Ducharte, Colomb, Miiller, Worgitzky.

Ich habe Rankentrager und Rankenarme mehr- und einarmiger

Ranken von zahlreichen Cucurbitaceen-Arten auf Handschnitten unter-

sucht. Ich kam dabei zu ganz ahnlichen Resultaten wie M ii 1 1 e r 2
), auf

dessen gute Tafelfiguren hiermit hingewiesen sei.

Die Ergebnisse der Untersuchungen konnen folgendermaBen zu-

sammengefaBt werden:

Die mekrarmigen und der groBte Teil der einarmigen Ranken

stimmen in ihrera anatomischen Bau vollkommen liberein. Der Trager

der raehrarmigen Ranken und der basale, gerade, fur Reiz unempfind-

liche Teil der einarmigen Ranke haben den geschlossenen Sklerenchym-

ring, den gleichbleibenden Bau und eine mehr oder weniger radiare

Anordnung der Biindel gemeinsam. Ein zentrales Lumen kommt bei

ein- und mehrarmigen Ranken vor, ist aber nicht stets vorhanden.

Die Bezeichnung Rankentrager kann deshalb auch fur den Reiz

unempfindlichen Teil der einfachen Ranke verwendet werden.

1) Die Bezeichnung Rankentrager und Rankenarm wurden im AnschluB an

Goebel, Vergleichende Entwicklungsgeschichte, S. 239, gew&hlt.

2) Otto Mii Her, Untersuchungen uber die Ranke der Cucurbitaceen. Cohns

Beitrage IV, 1887, S. 97 m. 144.
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Andererseits haben auch die Rankenarme der mehrarmigen und

der obere reizempfindliche Teil der einarmigen und die Cucumisranken

denselben Bau: offenen Sklerenchymbogen, das Collenchym in langen

Streifen, dorsiventrale Anordnung der Biindel, stete Anderung des Baues

von der Basis bis zur Spitze.

Von diesem Typus unterscheidet sich nur die Cucumisranke, die

von ihrer Basis an die Merkmale des Rankenarmes besitzt.

Meine Beobachtungen stimmen im allgemeinen mit denen anderer

Autoren uberein, die sich mit diesen Ergebnissen meistens begnugten

und daraus auf die morphologische Natur der Ranke schlossen. Dabei

halten aus ein und denselben Beobachtungen die einen die Ranke fiir

ein uragewandeltes Blatt, die anderen fur einen umgewandelten SproB.

Diese Streitfrage kann aber entschieden werden durch experimentell

hervorgerufcne und spontan aufgetretene

Rankenvergriinungen.

Unter Rankenvergriinungen ist die Umbildung von Ranken in

Blatter und SproBachsen verstanden.

Die Fragestellung war folgende: Konnen Ranken (lurch experi-

nientelle Eingriffe zu Blattern umgewandelt werden.

In den Sommervegetationsperioden der Jahre 1919 und 20 wurden

folgende Cucurbitaceenarten zu Versuchen verwendet:

1. uiit mehrarmigen Ranken: Luffa, Benincasa, Lagenaria, Cucur-

bita verrucosa, Cyclanthera explodens und pedata, Sicyos,

Trichosanthes.

2. mit einarmigen Ranken: Momordica, Bryonia, Thladiantha und

Cucumis sativus.

Die Versuchspflanzen wurden im Freiland, in Warmhausern und

Mistbeeten gezogen.

A. Vergrunungen an mehrarmigen Ranken.

Ohne Erfolg blieben Versuche, die von der Annahme ausgingen,

da6 durch moglichst friihzeitige — mittels Prapariermikroskopes

Entfernung der Laubblatter am Vegetationspunkt eine Vergriinung der

Ranke erreicht werden konne. Die ihrer schutzenden Blatter beraubte

SproBknospe vertrocknete.

Ganz regelmaBig wurde aber eine Vergriinung von Ranken und

zwar der mehr- und einarmigen durch friihzeitige Entfernung der in

den Blattachseln stehenden Bluten und Achselsprosse erreicht.
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Auf Fig. 3 sieht man von einem Knoten von Lagenaria maxima
das Tragblatt und R. der entfernten Achselprodukte, der eine Ranken-

arm tragt eine Blattspreite.

Fig. 2 fiihrt Tragblatt und Ranke von Cyclanthera pedata vor

Augen. Die Rankenarme sind durch Internodien voneinander getrennt,

an dem einen ist eine halbe Blattspreite entwickelt.

Diese Vergriinungen beweisen, dafi der Rankenarm ein um-
gewandeltes Blatt ist, fiber die Natur des Rankentragers kann damit

noch keine Entscheidung gefallt werden, denn er kann Blattstiel oder

Sprofiachse sein.

Die Morphologie des Rankentragers kann aber ganz unzweifelhaft

aus Vergriinungen, die experimentell an Luffapflanzen hervorgerufen

wurden, erkannt werden.

Hier fiihrte die Methode, die Achselprodukte regelmafiig zu ent-

fernen, nicht zum Ziel; dagegen gelang es bei Verwendung zahlreicher

Versuchspflanzen ein einziges Mai eine Ranke zum Vergrunen zu ver-

anlassen und zwar dadurch, dafi an kraftig wachsendeu jungen Pflanzen

stets alle Gipfel- und Achselsprosse entfernt wurden.

Fig. 1 zeigt die vergriinte Ranke in jungem Zustand. Unten iin

Bild sieht man einen Kotyledo; bei a ist der normale HauptsproB ent-

fernt. Die in der Achsel eines — auf der Figur nicht sichtbaren

Folgeblattes stehende Rankenanlage ist zu einer vegetativen Sprofiachse

ausgewachsen , die wakrend der ganzen Vegetationsperiode anstelle

der Blatter Ranken, Rankenblatter und Blatter mit rankenartig auf-

gerollten Blattstielen trug.

Querschnitte gleiche Doppel-

natur des Organs, die auch in seiner aufieren Form sichtbar ist.

Kiinstlich konnten Rankenvergriinungen noch bei Sicyos angulata

hervorgerufen werden, spontan traten sie bei Cucurbita verrucosa auf.

Die anatomische Untersuchung der Rankensprofiachse und der

Rankenblatter bestatigt die Ansicht, dafi der Raukentrager = Sprofi-

achse, der Rankenarm = Blatt ist.

Fiir die mehrarmigen Ranken ist damit die Frage entschieden,

noch nicht aber fur die einarmigen.

B. Vergriinungen an einarmigen Ranken.

Zuerst sollen die einarmigen Ranken besprochen werden, an denen

man anatomisch Rankentrager und Rankenarm unterscheiden kann.

Wenn man zu ihrer Beurteilung nur auf ihren Bau angewiesen

ware, so wurde man sie den mehrarmigen Ranken gleichstellen und die
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Rankenbasis fur eine SproBachse, den Rankenarm fiir ein Blatt erklaren.

Experimentell und spontan aufgetretene Veranderungen machen auch

hier eine Entscheidung moglich.

Spontan traten bei Momordica, Bryonia und Thladiantha — diese

Arten waren in Kultur, wahrscheinlich ist die Erscheinung viel all-

gemeiner— Ranken mit zwei Armen auf. Das hat bisher nur Dutailly

beobachtet und erwahnt.

Da6 der Rankenarm ein umgewandeltes Blatt, der Rankentrager

eine SproBachse ist, geht besonders deutlich aus einer Rankenvergrunung

hervor, die bei einer Bryoniapflanze wiederum dadurch auftrat, daB

stets samtliche Achselprodukte entfernt wurden.

Es entwickelte sich eine Ranke, die an der Spitze ihres Tragers

eine Blute aufwies, wahrend der Rankenarm eine halbe Blattspreite

ausbildete.

Die anatomische Untersuchung ergab Rankentragerbau von der

Basis bis zu der Stelle, wo die Blute steht, Rankenarm- und Blatt-

anatomie oberhalb der Verzweigung.

Auch bei Momordica sind Vergiiinungen gegliickt und zwar da-

durch, daB an Keimpflanzen der GipfelsproB entfernt wurde und so die

in den ersten Blattachseln stehenden Achselprodukte zum Austreiben

veranlaBt wurden. Es entstanden einfache und verzweigte Ranken, die

halbe Blattspreiten trugen.

Hiermit ist der Unterschied zwischen ein- und mehrarmigen

Ranken verwischt und man kann mit Sicherheit sagen: Die ein-

armige Ranke besteht aus einer SproBachse und einem
terminalen Blatt; allerdings mit der Einschrankung, soweit sie an

ihrer Basis geschlossenen Sklerenchymring aufvveist.

Denn es gibt auch noch einfache Ranken (Cucumis), die von ihrer

Basis an mit ihrem offenen Sklerenchymbogen Rankenarmstruktur haben.

Denn schon daraus, daB die Rankenarme an mehrarmigen Tragern, die

doch sicher umgewandelte Blatter sind, dieselbe Struktur wie Cucumis-

ranken von ihrer Basis an haben, lafit keinen Zweifel daran, daB sie

ein umgewandeltes Blatt ist.

An Cucumispflanzen sind keine Vergriinungen gelungen.

Zu denselben anatomischen Befunden gelangte M filler. Auch er

fand die Unterschiede im Bau der ein- und mehrarmigen Ranken einer-

seits und der Cucumisranke anderseits; ebenso beobachtete er Ver-

grunungen von Ranken an Cucurbitaarten, die er anatomisch unter-

suchte und beschrieb. (Jberhaupt stimmen im allgemeinen seine Be-

obachtungen mit den meinen uberein.
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Nur in seiner SchluBzusammenfassung, in der er alle anatomischen

Ergebnisse in eine Theorie zusammenzudrangen versucht, kommt er mit

meinen Anschauungen in erheblichen Widerspruch.

Es handelt sich um die Deutung der Cucumisranke. Er sagt

a. a. 0. S. 142: „Zunachst sind liber die Cucumisranken zwei Auf-

fassungen moglich: entweder sieht man diese Ranken nach Analogie

aller (ibrigen auch als aus Stengel und Blattspindel (SproBachse und Blatt)

bestehend an oder man halt sich streng an die anatomischen Befunde

und faBt die Ranke als Blattspindel auf, da ihr Bau in fast alien Punkten

mit dem der Blattspindel libereinstimmt, von dem Stengel aber durch-

greifende Verschiedenheiten aufweist Wahrscheinlich aber trifft weder

die eine, noch die andere dieser beiden Ansichten das Richtige, sondern

die Wahrheit wird, wie so haufig, in der Mitte liegen ."

Die Wahrheit liegt bei Cucurbitaceenranken aber nicht „in der

Mitte", die Cucumisranke besteht auch nicht, wie Muller weiter unten

(S. 143) meint: „aus Stengel und Blattspindel, in der das Stengelglied

nicht zur Entwicklung gekommen ist, so daB sich nur die Blattspindel

entfaltet hat", sondern die Cucumisranke ist ein Blatt und die iibrigen

Ranken bestehen aus SproBachsen und Blattern.

Freilich widerspricht es alien Erfahrungen, daB zwei ganz gleiche

Organe wie z. B. die einfache Bryonia und Cucumisranke aus zwei

morphologisch vollkommen verschiedenen Organen bestehen sollen und

die entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen werden auch Klarheit

in diesen scheinbaren Gegensatz bringen. Mit Rankenquerschnitten

allein laBt sich die Frage eben nicht losen.

II. Teil: Entwicklungsgeschichte der Ranke.

Das Ergebnis der anatomischen Untersuchungen der Ranke kann

nicht befriedigen. Denn an dem Aufbau der Ranke sind bei ver-

schiedenen Arten morphologisch vollkommen verschiedene Organe be-

teiligt. Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen und experimentelle

Ergebnisse werden aber zeigen, daB die Ranken bei alien Cucurbitaceen

aus ein und demselben umgewandelten Organ bestehen.

Literatur: Rohrbach, Warming, Dutailly, Mann, Kaufholz.

Ausfiihrliche entwicklungsgeschichtliche Arbeiten fiber Cucurbitaceen

stammen von Warming und Dutailly 1
), welche ihre Untersuchungen

1) M. G. Dutailly, Recherches organig^niques sur les formations axillaires

chez les Cucurbitac<5es, vertfff. in Association frangaise pour l'avancement des sciences.

Compte rendu de la 6. session. Le Hslvre 1877, S. 596 u. 609.

Flora, Bd. 116. 19
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*

an zahlreichen Tafelfiguren erlautern. Im nachfolgenden wird auf diese

beiden Arbeiten wiederholt zuriickgekommen.

Es wurde die Achselproduktenentwicklung folgenden Arten unter-

sucht: Luffa, Lagenaria, Benincasa, Citrullus, Momordica, Thladiantha,

Bryonia, Raphanocarpus und Cucumis.

Da sich bei alien Arten Ubereinstimmnng ergab, wird hier nur

die Entwicklung von Luffa, einer Art mit mehrarmigen Ranken, aus-

fiihrlich besprochen und an Figuren erlautert. Im AnschluB an die

Entwicklungsgeschichte und die Besprechung experimenteller Ergebnisse

an Keimpflanzen wird die morphologische Natur der Ranke festgestellt

und die Ansichten anderer Autoren besprochen.

Allgemeines: Bei den Cucurbitaceen steht gewohnlich nur auf

einer Seite des Tragblattes und zwar auf der anodischen x
) eine Ranke.

An ein und derselben SproBaehse bleibt die Spiralrichtung stets gleich

und saintliche Ranken stehen daher entweder alle rechts oder alle links

vom Tragblatt. Auf der entgegengesetzten Seite wie am HauptsproB

stehen die Ranken auf dem AchselsproB, da dieser stets mit der Haupt-

achse antidrom 2
) ist. Es stehen also z. B. die Ranken am AchselsproB

rechts vom Tragblatt, wenn sie am HauptsproB links von demselben waren.

In Fig. 5 ist ein schematischer Schnitt durch die Blattachsel von Luffa

wiedergegeben. Der SproBaehse SA gegeniiber steht das Tragblatt D\
in seiner Achsel von rechts nach links ein Nektarien tragendes Blatt

N, ziemlich genau in der Blattmediane eine Bliite Bl, dann der Achsel-

sproB Bs auBerhalb der Blattachsel und halb vor ihr die vierarmige

Ranke R. Im Folgenden wird die noch nicht in Rankentrager und

Rankenarm differenzierte mehr- und einarmige Ranke in ihrer Gesamt-

heit als Rankenanlage bezeichnet.

Achselproduktentwicklung bei Luffa.

Im Folgenden soil nun die Entwicklung der einzelnen Organe an

Hand von Zeichnungen besprochen werden. Vom SproBgipfel kommend,
beobachtet man in der Achsel des zweit- oder drittjungsten Blattes die

erste Anlage der Achselprodukte.

*

*

1) An jedem Seitengliede heiBt der Rand der Inseration, welcher am auf-
steigenden Teile der Grundspirale liegt, der anodische, der ihrem absteigen-
den Teile zugekehrte, der kathodische.

2) Sind die Achsen verzweigt, so veriauft die Grundspirale an der Neben-
achse in gleicher oder entgegengesetzter Riehtung wie an der Hauptachse,
im ersten Falle heiBt der Seitenzweig Homodrom, im letzteren Antidrom]
(Aus Camillo Schneider, illustr. HandwOrtorbueh der Botanik, 1. Aufl , S. 92.)
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Fig. 6. Als erstes entsteht ein einheitlicher, langlicher Wulst s,

der schief nach der anodischen Seite der Blattaclisel verschoben und

etvvas iiber dieselbe hinausragend in der Blattaclisel liegt.

In dem nachst alteren Stadium, Fig. 7, hat sich besonders das

Tragblatt vergroBert, an und vor der Basis des halbrunden Achsel-

produkthockers s ist eine neue Kuppe entstanden, die erste Anlage der

Ranke R, vollkommen ahnlich einer Blattanlage, die sich am Vegetations-

punkt entwickelt.

Am deutlichsten wird die Rankenstellung auf Schnitten. Fig. 8

ist von einem Mikrotomschnitt durch die ganze SproBknospe ein ein-

zelnes Tragblatt D mit seinen Achselprodukten und der SproBachse SA.

Es ist hier allerdings ein bedeutend alteres Stadium als in Fig. 7 dar-

gestellt; denn die Ranke R ist an ihrer Spitze schon von den iibrigen

Achselproduktanlagen ^ getrennt, aber man sieht auf dem Schnitt zwei

Tatsachen recht deutlich: 1. die Verschiebung der ganzen Achselprodukte

aus der Blattaclisel hinaus nach der anodischen Seite; 2. die Stellung

der Ranke halb vor, halb an der Seite der iibrigen Achselprodukt-

anlagen s an dem Teil, der iiber die HauptsproBache hinausragt.

In dem nachst alteren Stadium, Fig. 9, sieht man, daB der eine

Hocker s eine in die Lange gezogene Form angenommen hat; auf der

der Ranke gegenuberliegenden Seite setzt er nun fast rechtwinkelig

gegen den Blattachselboden ab, die Rankenanlage steht stets halb seit-

lich vor ihm.

Bedeutend sind die Veranderungen, welche die Achselprodukt-
I

anlagen auf der nSchsten Entwicklungsstufe zeigen, Fig. 10; das Trag-

blatt ist abprapariert.

Der bisher einheitliche Hocker sondert sich in drei Kuppen, aus

denen die drei weiteren Organe, die in der Blattaclisel im ausgewachsenen

Zustand stehen, hervorgehen. Der Rankenanlage gegenuber hat sich die

vorher rechteckige Kuppe besonders in ihrem oberen Teile nach innen

vergroBert und senkt sich nun schief zum Blattachselboden; es ist die

erste Anlage des Blattes mit den Nektarien N. Die Mitte nimmt ein

nach beiden Seiten sich gleichmaBig senkender Hocker ein, die erste

Blttte Bl. An sie schlieBt nach auBen etwas schief gestellt der zu-

kunftige Achselsprofi Bs an. Ebenso bedeutend ist das Wachstum an der

Rankenanlage. Man erkennt, daB sich die aufiere Kante Ra der Ranken-

anlage nach vorne verlangert und etwas nach oben gekrummt hat. Der

innere Teil der Rankenanlage hat sich zu einer halbkugelformigen Kuppe

VP
19



278 Richard Trinkgeld,

Bei der Betrachtung von oben kann man erkennen, daB die Ranken-

anlage aus einem kleinen, zungenformigen, fast horizontal stehenden

Biatt — dem ersten Rankenarm RA — besteht, das mit seinen Ran-

dern eine gewolbte Kuppel umschlossen halt, einen neuen AchselsproB

RVP. Ebenso steht auf der anderen Seite der Achselprodukte ein

ganz ahnliches Organ, wie der erste Rankenarm, ein flaches Blatt mit

aufgewolbten Randern, die Nektarien tragende Blattanlage N.
A m

Mit dieser Darstellung befinde ich mich in vollkommener Uber-

einstimmung mit Warming. Dieser gibt auf Taf. V, Fig. 31 eine

Zeichnung von einem ganz jungen Entwicklungsstadium einer Cucur-

bitaranke, die mit dem in Fig. 10 dargestellten Luffabild vollkommen

iibereinstimmt. Dazu gibt Warming folgende Erlauterung (a. a. 0.

S. 67): „Zunachst sei angefiihrt, daB man in dem inneren Grund von

ganz jungen einarmigen Ranken, wie Bryonia, Sicyos und anderen Arten

zuweilen eine schwach warzenformige Hervorragung bemerken kann,

die indes ganz verschwindend wird gegeniiber der auswachsenden

Ranke. Aber was hier nur angedeutet ist, tritt bei den mehrarmigen

Ranken weit bestimmter hervor. Fig. 31 zeigt eine ganz junge Ranke

von Cucurbita. Diese hat nicht lange die einfache Kegelform wie

Bryonia, sondern hat ein weit bestimmteres Aussehen von einem der

Doppelorgane, die wir nun so oft schon beobachteten, n&mlich von einem

Blatte mit seinem AchselsproB."

Auf einem weiteren Entwicklungsstadium, Fig. 11, sieht man die

angelegten Organe sich weiter differenzieren, am AchselsproB Bs er-

scheint das erste Blatt; man beobachtet die Trennung zwischen Achsel-

sproB und Bliite Bl, man sieht die Anlage neuer Bluten, man erkennt

die allmahliche VergroBerung des Nektarienblattes. An der Ranken-

anlage geht die Entwicklung des ersten Rankenarmes weiter, er wachst

an seinem AchselsproB R VP von seiner horizontalen Lage in die Hohe

und stiilpt sich wie eine Nische fiber denselben.

In Fig. 12 ist nur mehr die Weiterentwicklung der Rankenanlage

wiedergegeben. Hier sieht man den zweiten Rankenarm entstehen, nicht

dem ersten gegeniiber, sondern die Spirale beginnend, auf der die Ranken-

arme erscheinen. Weiterhin entstehen noch mehrere Rankenarme aus

dem RankenachselsproB R VP, dessen Vegetationspunkt dabei vollstandig

aufgebraucht wird. Sein unterer Teil streckt sich spater bedeutend in

die Lange und erscheint als Rankentrager.

Das ist die gewohnliche Entwicklung der mehrarmigen Ranke. Ist

aber der RankenachselsproB nicht mit der Bildung einiger Rankenarme

aufgebraucht, sondern werden seinem Vegetationspunkt noch weitere
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Baustoffe zugefiihrt, so wachst er zu Sprofiachsen aus, wie es von Luffa

oder Cucurbita beschrieben wurde.

Wenn man die Ergebnisse der Untersuchungen bei verschiedenen

Cucurbitaceen-Arten mit mehr- oder einarmigen Ranken und mit Cucumis,

das anatomisch eine Ausnahmestelluug einnimmt, miteinander vergleicht,

sosiehtman, dafi sie sich nur in der Entwicklung eines Organes

unterscheiden, namlich in der der Ranken.

Wahrend bei Luffa in der Achsel des ersten Rankenarmes ein

kraftiger Achselsprofi entwickelt ist, aus dem Rankentrager und

mehrere Rankenarme hervorgehen, steht in der Rankenachsel von

Momordica, einer Art mit einarmigen Ranken, nur ein kleiner Achsel-

sprofi. In der Achsel der Ranken von Cucumis endlich fehlt jeder

Achselsprofi und damit findet nun auch jener Unterschied seine Er-

klarung, der bei der anatomischen Untersuchung der Ranke zutage trat.

Die Cucumisranke weist deshalb von ihrer Basis an nur Rankenarma-

natomie auf, weil ihr das Organ in der Anlage fehlt, aus dem der Ranken-

trager hervorgeht, namlich der in der Rankenachsel stehende Achselsprofi.

Das Ergebnis der entwicklungsgeschiehtlichen Unter-

suchungen ist also: Die Cucurbitaceenranke ist ein um-

gewandeltes Blatt, in dessen Achsel meistens ein Achsel-

sprofi steht.

Weiter unten wird diese Behauptung auch noch durch Beobaehtungen

an Keimpflanzen und durch experimentelle Ergebnisse gestutzt werden, zu-

nachst sollen aber die Ansichten anderer Autoren uber die Cucurbitaceen -

ranken erortert werden.

Warming kommt am Schlusse seiner entwicklungsgeschiehtlichen

Untersuchungen zu folgendem Ergebnis (a. a. O. S. 67):

Ein- und mehrarmige Ranken sind Entwicklungen von einem extra-

axillar stehenden Epiblastem, das man gepragelos nennen kann, insofern,

weil es nicht sofort bestimmt seine Natur zeigt, welches aber unterdessen

als eine vereinte Blatt- und AchselsproCanlage aufzufassen ist. Bei den

mehrarmigen Rankenanlagen kommen die Achselsprosse zur weiteren Ent-

wicklung und legen neue Epiblasteme an, in den einarmigen bleiben sie

dagegen unterdruckt ganz oder so, dali sie eine Spur in dem Grund des

Rankenblattes zurucklassen."

Meine Untersuchungen decken sich vollkommen mit den Ergebnissen

W
blattachsel fehlen (Cucumis); 2. ist die Rankenanlage kein extraaxillares

Epiblastem.

Verfolgt man die GefaBbundel, die Nektarienblatt, Bliiten, Achsel-

sprofi und Ranke bei Luffa z. B. innervieren auf Mikrotomschnitten, so

sieht man, wie die Biindel aller Achsclprodukte, mit denen des Nektarien-

blattes beginnend, miteinander verschmelzen, bevor das vereinigte Achsel-
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produktbiindel mit einem Stammbiindel anastomosiert.

Zugleich ist damit gezeigt, dafi das Nektarienblatt holier inseriert ist,

als die Ranke, also spater angelegt wird als das Blatt, aus dem die Ranke

hervorgeht.

Es ist damit deutlich bewiesen, daB die Ranke zum AchselsproB

gehort und daB Warming unrecht hat, wenn er die Ranke fur einen

extraaxillaren SproB halt.

L e Maout 1
) halt ebenfalls die Cucurbitaceen-Ranke fur eine extra-

axillare SproBachse, ebenso Velenowsky und seine Schiilerin Doubek.
Hire Anschauungen werden weiter unten eingehend erortert.

I. H. Fabre 1
) betrachtet die Ranke als die durch einen Sciten-

zweig nach auBen gedrangte HauptsproBachse, eine Ansicht, die, wie die

entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen zeigten, sicher falsch ist.

Naudin 1
) halt die Cucurbitaceen-Ranken f (ir SproBachsen auf Grund

von Vergriinungen an Rankenarmen und von Auftreten von Bliiten an

ihrer Basis.

Fiir umgewandelte SproBachsen halten ferner noch die Cucurbitaceen-

Ranke Mcneghini, Mohl, Treviranus, Link, Duchartre.
Fiir umgewandelte Laubblatter werden die Ranken von folgenden

Autoren gehalten : Lestiboudois, Colomb, Cauvet, Tassi und

Fermond, auch Mann (Was bedeutet „Metamorphose" in der Bo-

tanik?) erklart S. 34: „Die Ranke ist durch die Metamorphose des ersten

Blattes der axillaren Knospe gebildet."

Zu einer ahnlichen Anschauung kommt Dutailly, der die Ergeb-

nisse sowohl seiner entwicklungsgeschichtlichen Arbeit (1877) als auch die

Untersuchungen iiber den GefaBbundelverlauf bei Cucurbita maxima (1879)

mit folgenden Worten zusammenfaBt : „In jeder Blattachsel existiert nur

ein AchselsproB, der stets beblattert ist. Die unteren Internodien dieses

Sprosses sind auBerordentlich kurz, die Verzweigungen, die sich in ihnen

inserieren, sind Spezialorgane. Im untersten Knoten steht eine Ranke,

im zweiten eine Blute oder eine Infloreszenz, der dritte Knoten ist stets

normal, d. h. er tragt ein gewohnliches Blatt, in dessen Achsel die be-

schriebenen Achselprodukte zu erscheinen pflegen, AchselsproB, Ranke,

Blute usw.'\ Eine Ansicht, die nicht richtig ist: Sie soil aber erst spater

widerlegt werden.

CI os halt die Ranke fiir eines der „gepaarten Blatter"
*

(Feuilles g^min^es), die an jedem Knoten entstehen sollen.

Fur Nebenblatter halten die Ranken A. d e St. II i 1 a i r e ,

de Candolle, Payer, Fresenius.
Fur Vorblatter: Braun, Wydler, Doll, Rohrbach,

Guillard, Eichler, Goebel und Kaufholz.
Am ausfuhrlichsten setzt Eichler die Vorblattheorie auseinander.

Freilich hat er nur Untersuchungen an ausgewachsenen Pflanzen aus-

gefuhrt: Er sagt S. 304: „mit Braun, Wydler, auch Warming be-

kennt sich zu dieser Ansicht, deute ich mir diese Struktur folgender-

mafien: die medianstehende Blute ist der AchselsproB des darunter be-

1) Man vergleiche die Literaturzusammenstellung am SchluB.
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\.

findlichen Laubblattes, die Ranke ilir eines Vorblatt, das andere gegcniibcr-

liegende ist unterdruckt (nur ausnahmsweise kommt es in der zweiten

Ranke zur Ausbildung). Der AchselsproB stellt den Axillarsprofl des

rankenformigen Vorblattes dar." Weiter unten S. 316 fahrt er fort: „I)ie

Ranke als das eine Vorblatt des Primanzweiges angenommen, so ist aus

Hirer seitlichen Stellung und der Orientierung des Kelches, falls der

Primanzweig zur Einzelblute wird, die Erganzung eines zweiten gegenuber-

stehenden notwendig. In der Tat sehen wir dasselbe zuweilen auftreten

und zwar ebenfalls in Rankenform; in anderen Beispielen wurde es auch

in Gestalt eines Laubblattes beobachtet. Bei den meisten Gattungen nur

eine Ausnahmeerscheinung, soil das zweite Vorblatt bei Rhynochocarpa

stets vorhanden sein, freilich nur als rudimentares Schuppchen, bei La-

genaria vulgaris hingegen sowie bei Momordica Balsamina kommt es an-

jreblich in Form eines diminutiven Laubblattes zur Entwicklung.

Die Deutung der Infloreszenz nebst dem Bereicherungszweige als

eines Dichasiums liegt nach dem vorstehenden auf der Hand".

Von all den Theorien, die bisher fiber die Rankenmorphologie

geauBert wurden, decken sich die Anschauungens Eichlers am besten

mit den beobachteten Tatsachen. Vor allem sieht man die eine

Forderung Eichlers nach dem zweiten Vorblatt erfiillt. Bei Luffa

ist es stets vorhanden in Gestalt eines Nektarien tragenden Blattes, bei

Momordica Charantia steht es nicht wie bei Momordica Balsamina an

der Basis des Blutenstieles, sondern es wachst mit dem Blutenstiel in

die Hohe.

o

Anlegung

Vorblattes auf jungen Entwicklungsstadien wohl noch erkennen, es ver-

kummert aber spater immer und ist an den ausgewachsenen Achsel-

produkten nicht mehr aufzufinden.

Das zweite Vorblatt ist viel haufiger vorhanden, als bisher an-

genommen wurde, nur wurde es offenbar wegen seiner Kleinheit ge-

wohnlich ubersehen.

Bei Benincasaarten ist es groB ausgebildet und stets als vor-

handen beschrieben worden. Ebenso grofi ist es bei Citrullus Colo-

cynthis. Als kleines schuppenformiges Blattchen findet man es bei

Lagenaria- und Trichosanthesarten, entwicklungsgeschichtlich konnte es

bei Thladiantha und Raphanocarpus nachgewiesen werdeh, wahrend es

an Bryoniaarten uberhaupt nicht mehr angelegt wird.

Diese Arten habe ich entwicklungsgeschichtlich untersucht; ich

glaube, daB man sie noch bei manchen Arten, zum mindestens in der

Anlage, nachweisen kann.

Naudin bildet auf Taf. 2, Fig. 1 (Ann. des sc. natur. Ser. 4,

Taf. 4, 1885) die Produkte einer Blattachsel von Ecballium Elaterium

ab; an der Basis des Blutenstieles steht ein Blattchen mit langem Stiel
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(appendice cirrhiforme), was nichts anderes ist als das zweite Vorblatt,

das hier einen rankenartigen Blattstiel hat.

Man sieht also, daB Eichlers theoretische Forderung

nach dem zweiten Vorblatt erfullt ist und daB es im all-

gem ein en angelegt und nur meistens nicht zu deutlicher

GroBe entwickelt wird.

Falsch dagegen ist Eichlers Behauptung, „daB der AchselsproB
*

den AxillarsproB des rankenformigen Vorblattes darstellt". Die gleichen

Angaben macht ja audi Rohrbach, aber die entwicklungsgeschicht-

lichen Untersuchungen lassen keinen Zweifel aufkommen, daB der

AchselsproB aus einem ganz anderen Teii der Achselproduktanlage

hervorgeht als aus dem AchselsproB, der in der Rankenarmachsel

entsteht

tJberhaupt deuten die entwicklungsgeschichtlichen Tatsachen da-

rauf hin, daB Eichlers Theorie von der dichasialen Anordnung der

Cucurbitaceenachselprodukte nicht richtig ist. Beobachtungen an den

Achselprodukten in den Achseln der ersten Folgeblatter zeigen deutlich

ihre ursprungliche Anordnung. Diese soil nun behandelt werden, zu-

gleich sollen auch die Versuche besprochen werden, die eine Ver-

groBerung der zweiten Vorblatter verursachten.

In den Achseln der ersten zwei bis drei Folgeblatter fehlt bei

Luffakeirapflanzen gewohnlich das der Ranke entsprechende Organ,

wahrend das Nektariumblatt regelmaBig vorhanden ist. Bei manchen

Keimpflanzen kann man aber ein kleines, langliches Blatt beobachten,

das der Ranke entspricht. Gelegentlich findet man in den Blattachseln

auch zwei vollkommen gleich aussehende Nektarien tragende Blatter.

Man sieht dabei in der Mitte der Blattachsel den AchselsproB zu seinen

beiden Seiten die zwei Nektarienblatter, die in ihren Achseln noch je

einen kleinen AchselsproB tragen.

Dieselben Verhaltnisse trifft man, freilich noch viel seltener als

bei Luffa, in den Blattachseln der ersten Folgeblatter von Benincasa.

Ich beobachtete einigemale in der Achsel des zweiten Folgeblattes

von Keimpflanzen zwei gleich gestaltete kahnformige Vorblatter, zwischen

denen genau in der Blattmediane der AchselsproB stand.

Verfolgt man nun die Lage der Achselprodukte im dritten,

vierten und funften Folgeblatt derselben Pflanze auf Mikrotomschnitten,

so sieht man wie in der Achsel des dritten Folgeblattes die Ver-

schiebung der Achselprodukte beginnt. Hier steht etwa die Blute in

der Blattmediane, der AchselsproB steht noch in der Blattachsel, die

Ranke steht schon auGerhalb derselben. In der Achsel des nachsten
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(vierten) Folgeblattes ist auch die Blute schon aus der Blattraediane

verschoben. AchselsproB und Ranke stehen ganz auBerhalb der Blatt-

achsel. Beim funften Folgeblatt ist der AchselsproB im Langsschnitt

getroffen. Durch die sich entwickelnde Blute wird dieser namlich

nach auBen und nach unten gedriickt und dadurch kommt bei all-

gemein senkrechter Orientierung der SproBachse ein Langsschnitt des

Achselsprosses zustande. In der Achsel des sechsten Folgeblattes

endlich fallt etwa das zweite Vorblatt mit der Blattmediane zusammen.

Die Anordnung der Achselprodukte in den Achseln der ersten

Folgeblatter stellt die urspriinglichen Verhaltnisse bei den Cucur-

bitaceen dar und daraus kann man folgendes schlieBen:

Die einzelne Blute, die im ausgewachsenen Zustand

ungefahr in der Blattmediane steht, stellt nicht das Ende

eines Primansprosses dar und AchselsproB und Bliiten-

zweig sind nicht Sekundansprosse, wie Eichler annimmt,

sondern die Achselprodukte der Cucurbitaceen stellen

ein Monopodiuin dar, dessen Hauptachse der AchselsproB

bildet. An seiner Basis stehen zwei Vorblatter, die

Achselsprosse tragen konnen. Der AchselsproB des

Alphavorblattes verwachst mit demselben und bildeteine

ein- oder mehrarmige Ranke, bei Cucumis fehlt der Achsel-

sproB, hier entwickelt sich das Vorblatt allein zur Ranke.

Aus dem AchselsproB des Betavorblattes, das vorhanden

oder verkiimmert sein kann, entwickeln sich die Bluten.

Diese ursprunglichen Verhaltnisse zeigen aber nur die

Achselprodukte der ersten Folgeblatter.

Wenn man die Achselproduktentwicklung an einem SproBgipfel

untersucht, der an einer ausgewachsenen Pflanze entstanden ist, so

sind die ursprunglichen Verhaltnisse durch die Verschiebung, welche die

ganzen Achselprodukte erleiden, und durch die Ranken- und Bluten-

entwicklung, die den AchselsproB bei der Anlage an Machtigkeit ttber-

treffen, etwas verwischt. Aber auch hier kann man erkennen, wenn

man z. B. noch einmal die ersten Entwicklungsstadien bei Luffa be-

trachtet, daB als erstes der Komplex angelegt wird, aus dem der

AchselsproB hervorgeht (Fig. 6), als nachste Anlage entsteht das erste

Vorblatt, die Ranke (Fig. 7) und erst als drittes kommt das zweite

Vorblatt und sein AchselsproB zur Ausbildung (Fig. 10). Freilich

wachst nun dieser letztere sehr rasch in die Hohe und verdrangt die

Anlage des Achselsprosses auf die AuBenseite und nach unten. Hier

sieht man aber auch deutlich, daB alle Bluten aus einem gemeinsamen
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Vegetationspunkt hervorgehen und da6 nur die erste, gewohnlich

weibliche Bliite, den iibrigen im Wachstum bedeutend vorauseilt

Mit der Anschauung, daB die Achselprodukte ein Monopodiuin

darstellen, befinde ich mich in voller Ubereinstimmung mit Dutailly,

der die Ergebnisse seiner entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen

folgendermaBen zusammenfaBt: „In jeder Blattachse existiert nur eine

Achselknospe, die stets beblattert ist". Dagegen teile ich nicht seine

weitere Auffassung: „Die unteren Internodien dieser Knospe sind

auBerordentlich kurz, die Verzweigungen, die sich in ihnen inserieren,

sind Spezialorgane". Ranke und Bliite sind nicht umgewandelte Achsel-

sprosse normaler Folgeblatter, sondern die Ranke ist ein mit seinem

AchselsproB verwachsenes metamorphosiertes Alphavorblatt, die Bliiten

gehen aus den AchselsproB des teils vorhandenen, teils verkiimmerten

Betavorblattes hervor.

Im nachfolgenden seien noch einige Versuche beschrieben, durch

die eine VergroBerung vorhandener Vorblattanlagen erreicht wurde.

In den Blattachseln von Benincasa cerifera findet man gewohn-

lich ein mit breiter Basis sitzendes, zweites Vorblatt, dessen Rander

nischenartig eingeschlagen sind. Entblattert man eine Keimpflanze und

entfernt man die Achselsprosse und Bliiten, so wachsen die Vorblatter
-

der unteren Knoten zu mehr oder weniger gestielten Blattern mit auf-

gebogenen Randern aus, so da6 sie das Aussehen einer gestielten

Pfanne oder eines Loffels erhalten; oft lauft die Blattspreite am Blatt-

stiel flugelartig herab. Die Vorblatter der oberen Knoten dagegen
I

bleiben klein und sind mit breiter Basis angeheftet.

Wieder weist die Tatsache, daB man die Vorblatter der unteren

Knoten zwingen kann, mehr oder weniger normale Blattform anzu-

nehmen, wahrend die Vorblatter der spateren Knoten ihre gewohnliche

Gestalt beibehalten, darauf hin, dafi die Achselprodukte der unteren

Knoten noch die urspriinglichen Verhaltnisse darbieten.

Man kann aber hier nicht nur die Betavorblatter veranlassen,

Riickschlagsformen zu bilden, sondern man kann auch bei Benincasa

in den ersten Knoten von Keimpflanzen das Alphavorblatt zur Ent-

wicklung bringen. Entfernt man namlich an kraftig wachsenden Keim-

pflanzen, nachdem etwa das dritte oder vierte Folgeblatt entwickelt ist,

den GipfelsproB, so kommen dadurch die Achselprodukte der unteren

Knoten zum Austreiben. In manchen Fallen kommen in der Achsel

des zweiten Folgeblattes beide Vorblatter zur Ausbildung.

Fig. 4 stellt eine Benincasapflanze dar, bei der auch in der Achsel

des zweiten Folgeblattes ~ dasselbe ist herabgebogen und nicht sicht-

*
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bar — ein Achselspro6 As 2 steht, an (lessen Basis zwei Blattchen

sich befinden, von denen das eine breite mit der abgestutzten Blatt-

spreite, dem Betavorblatt, das andere langere dem Alphavorblatt und

damit der Ranke entspricht. Denn in der Achsel des nachsten Folge-

blattes sieht man auf seiner linken kathodischen Seite ein vergroBertes

Betavorblatt, auf der rechten anodischen Seite aber eine Ranke.

Anderseits konnte man an anderen, ebenso behandelten Benincasa-

keimpflanzen den anderen Fall beobachten, daB auch in der Achsel

des zweiten Folgeblattes anstelle zweier Blatter zwei gleiche kleine

Rankenfaden sich entwickelten.

Sehr gut gelangen auch bei Lagenariapflanzen VergroBerungen

der Betavorblatter; andererseits findet man haufig bei Lagenaria an

normal wachsenden Pflanzen an einer Blattachsel zwei Ranken, zwischen

denen der AchselsproB in der Mitte steht.

Auch bei Momordica Charantia-Keimpflanzen gelang es die Ranke

zu vergrunen. Keimpflanzen wurden nach dem 4. oder 5. Folgeblatt

entgipfelt. In der Achsel des 3. Folgeblattes entwickelte sich ein Achsel-

sproB, auf dessen einer Seite eine Ranke mit kleiner, halbseitiger Blatt-

spreite, auf dessen anderer Seite ein zweites, kaum gestieltes Beta-

vorblatt stand.

Ebenso ist das Nektarienblatt bei Luffa ein normales umgewandeltes

Blatt. Denn an einer Pflanze, bei der stets alle Achselsprosse entfernt

wurden, entstand ein Nektarienblatt, dessen Spitze in eine kleine nor-

male Blattspreite auswuchs.

Aus all diesen experimentellen Ergebnissen geht deut-

lich hervor, daB bei den Cucurbitaceen zwei Vorblatter

vorhanden sind, von denen das eine in eine Ranke um-

gewandelt ist.

Im folgenden soil nun noeh die Theorie, die Velenovsky*) und

seine Schiilerin Doubek 2
)

uber den sympodialen Aufbau der Cucur-

bitaceensprofiachse aufstellen, kritisiert werden.

Beide sehen in den Achselprodukten ein Dichasium, deren Priman-

sproB mit der weiblichen in der Blattmediane stehenden Bliite endigt.

An deren Basis „stehen nach Velenovsky ein bis zwei transversal

gestellte Basalvorbliitter, von welchen eines in ein Nektarium (Luffa)

Oder in ein nachenformiges Gebilde von mir unbekannter Funktion urn-

gewandelt zu sein pflegt, wahrend das andere Vorblatt schon die Gestalt

eines an die Achse des Zweiges verschobenen Laubblattes hat. In der

1) Velenovsky, Morphologie der Pflanzen, II. Teil, S. 620 m. 626.

2) Doubek-Marie, Uber die Ranken und die ZusammenBetzung der Achsen

bei den Cucurbitaceen.
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Achsel des Blattes wachst ein beblatterter Zweig, welcher alles so wie

der Hauptstengel wiederholt. Dieses "Stutzblatt pflegt stets hoch an dem

Zweig hinauf verschoben zu sein."

Das erste Blatt am AchselsproB soil also ein Vorblatt sein und in

seiner Achsel soil ein beblatterter Zweig entstehen, welcher „alles so

wie der Hauptstengel wiederholt", eine Behauptung, die mit den ent-

wicklungsgeschichtlichen Tatsachen absolut nicht ubereinstimmt. Aus einem

Teil des Achselprodukthockers geht der AchselsproB hervor; an ihm wird

das erste Blatt angelegt, auf das in der normalen Blattspirale stehend

ein zweites folgt.

Aus Warmings Beobachtung, daB die Rankenarme in einer Spirale

angelegt werden, aus M ii 1 1 e r s Angaben uber Rankenvergriinungen und

eigenen (D o u b e k) anatomischen Untersuchungen wird geschlossen, daB

„die Ranke als Achse angesehen werden muB, welche am Ende zu Ranken

umgewandelte Blatter tragt. Es hat also der untere Teil der Ranke

Achsen — und die Rankenarme Blattbesehaffenheit".

Das stimmt bis auf die Cucumisranke, die nie erwahnt wird.

Velenovsky fahrt dann fort : „G o e b e 1 s auf der Kahnform

des Vorblattes bei der Gattung Benincasa basierte Erlauterung beruht auf

einer falschen Beobachtung. Dieses kahnformige Vorblatt ist in jeder Be-

ziehung identisch mit dem Nektarium von Luffa." Freilich ist das eine

Vorblatt identisch mit dem Nektarien tragenden Blatt bei Luffa, aber

G o e b e 1 spricht (S. 610) ausdnicklich von zwei Vorblattern : „Verfolgt

man die Entwicklung der Keimpflanzen von Benincasa, so sieht man an

den ersten Axillarknospen ein oder zwei, spater regelmaBig zwei Vor-

blatter, von denen eines zur (zunachst rudimentaren) Ranke umgebildet

ist, gelegentlich unterbleibt auch diese Umbildung".

Velenovsky fiihrt nun als Gegengrund, warum das zweite Vor-

blatt nicht mit der Ranke identisch sein kann, folgendes an: „Das Vor-

blatt der Benincasa und Luffa sitzt aber deutlich an der Achse des

Axillarzweiges oder der Blute und keineswegs auBerhalb der Achsel

und auBerhalb des Stieles des Stiitzblattes, wie dies bei der Ranke der

Fall ist, welche auf der andern Seite steht".

D o u b e k sagt zu dem gleichen Punkt S. 57 : „Die Ranke der

Cucurbitaceen steht stets neben dem Stiel des Stiitzblattes, aber niemals

in seinem Winkel. Dies trifft auch dann zu, wenn der AxillarsproB

(E i c h 1 e r s BereicherungsproB) unentwickelt bleibt. Dies beweist am
besten, daB es sich um keine Verschiebung handeln kann".

, Freilich steht die Ranke im ausgewachsenen Zustand auBerhalb der

Blattachsel, aber man untersuche die Entwicklungsgeschiclite der Ranke
oder man beobachte die Achselprodukte von Keimpflanzen und man wird

sehen, daB die Ranke zum AchselsproB der gleichen Blattachsel gehort.

DaB aber die Achselprodukte entgegen der Behauptung D o u b e k s

Verschiebungen erleiden, wurde schon auseinandergesetzt. Auch Eichler
nimmt an, daB in den Achselprodukten der Cucurbitaceen Verschiebungen

stattfinden. (S. 316): „Die extraaxillare Stellung der gewohnlichen Ranke
mufl durch Verschiebung erklart werden, die schon vor dem Sichtbar-

werden in Hockerform stattfindet".
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Velenovsky fahrt fort: „Wenn wir die Ranken der Cucur-

bitaceen als verwandelte Vorblatter ansehen sollten, so waren wir nicht in

der Lage zu erklaren:

1. die extraaxillare Stellung der Ranke,

2. die Stellung der Ranken hinter dem ersten Phyllom an der Axillar-

achse (Fig. 393). Es muBten beide superponiert sein,

3. den Fall, wenn beide Ranken auBerhalb der Achsel nebeneinander

und zwar weit auBerhalb der Achsel stehen (Fig. 393),

4. den Fall, wo die Ranke aus dem Gliede und nicht aus dem

Stengelnodus hervorkommt und hiebei die normale Anordnung (
2
/5)

der Blatter nicht alterniert ist,

5. die Spiralstellung der Rankenarme an dem gemeinsamen Stiele,

6. die Abnormitaten M u 1 1 e r s".

Dem ist zu entgegnen:

Zu 1. Die extraaxillare Stellung der Ranke kommt, wie oben nach-

gewiesen wurde, durch Verschiebung der Achselprodukte zustande.

Zu 2. Ein Diagramm, wie Velenovsky es in Fig. 393 darstellt,

habe ich nie gesehen. Auf alien Schnitten und bei samtlichen entwick-

lungsgeschichtlichen Untersuchungen stand die Ranke stets vor dem Achsel-

sproB, sein erstes Blatt zeigte nach auBen.

Zu 3. Auch ich beobachtete an Bryonia-Pflanzen oft mehrere Ranken

an einem Knoten, aber wenn mehr als zwei auftraten, so standen stets

auch mehrere Blatter an ein und demselben Knoten.

Zu 4. Ist eine Abnormitat im Wachstum, die ich auch wiederholt

beobachtete.

Zu 5 und 6. Es handelt sich eben nicht urn ein umgewandeltes

Blatt, sondern in alien untersuchten Fallen, auBer bei Cucumis, urn ein

Blatt samt seinem AchselsproB.

Doubek fuhrt gegen Goebel an: „Goebel halt die einfachen

Ranken fur Vorblatter und die verzweigten fur umgewandelte Laub-

sprosse. DaB diese Erklarung unrichtig ist, beweist uns in glanzender

Weise Cyclanthera, wo in der Jugend bloB einfache und erst spater ver-

zweigte Ranken erscheinen. Es ist wohl unmoglich, daB uns dieselbe

Ranke in der Jugend etwas anderes vorstellen sollte als in voller Ent-

wicklung, daB sie in der Jugend ein umgewandeltes Vorblatt und spater ein

LaubsproB sein konntel"

Die Auffassung Goebels ist trotzdem richtig. In der Achsel des

Alphavorblattes entsteht namlich ein AchselsproB, an dem, wie Goebel
ganz richtig angibt, das Vorblatt hinaufwiichst und der bei mehrarmigen

Ranken auch weitere Rankenarme bildet; er kann schlieBlich auch in be-

sonderen Fallen in einen vegetativen SproB iibergehen. Nur wird dieser

AchselsproB in den Vorblattern der ersten Folgeblatter bei Benincasa z. B-

noch nicht angelegt, wahrend er bei Luffa vorhanden ist.

Eine besondere Entgegnung muB noch gegen folgende Beobachtung

D o u b e k s und Velenovskys gerichtet werden. Doubek sagt :
„Wir

sehen, daB die Ranke deutlich in der Achsel eines der unteren Blatter

(im normalen Falle des zweiten) herablauft, was uns schon an und fur

ftinh micron miiR Hnd Hi a Ranka nioht in den Winkel des nahenstehenden
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Blattes, sondern in jenem eines unterhalb stehenden, in dessen Achsel sie

herablauft, gehort". tber die gleiche Tatsache auBert sich Velenovsky:
„Wenn wir an dem einfach gegliederten Stengel von Bryonia die liberation

der Ranken, (wo an den Knoten nur eine Ranke vorhanden ist) verfolgen,

so konnen wir ganz schon der aus der Basis der Ranke herablaufenden

Spur nachgehen und dieselbe bis in die Achsel des unteren dritten Blattes

fiihren".

Diese „herablaufende Spur" ist auGerlich! Eine Untersuchung des

GefafJbiindelverlaufs, die weder Doubek noch Velenovsky machen,

ergibt, daB der Gefafibundelstrang der Ranke mit dem Bundelzylinder des

Aehselsprosses auf der Hohe des Knotens miteinander anastomosieren und

sowohl da, wo zwei gleiche Vorblatter vorhanden sind, und audi da, wo

sie in Ranken und Nektarium tragende Blatter umgewandelt sind. .Warum

berucksichtigen Velenovsky und Doubek nicht die Untersuchungen

Dutaillys iiber den GefaBbundelverlauf ?

Aus diesem aufJerlichen Herablaufen der Ranken, ferner aus dem

Auftreten mehrerer Ranken an einer Blattachsel, endlich aus Verwach-

sungen, die bei den Cucurbitaceen zwischen den Bliiten oder zwischen

Ranke und Achselsprofi manchmal auftreten, wird auf eine sympodiale

Zusammensetzung der CucurbitaceensproBachse geschlossen, die nach V e 1 e -

novsky „den kompliziertesten, bekannten Fall eines Sympodiums dar-

stellt". Die Ableitung eines so komplizierten Aufbaues aus rein iiufier-

lichen Merkmalen, die durch keine anatomischen und entwicklungs-

geschichtlichen Untersuchungen begriindet ist, erscheint mir unrichti

HI. Teil. Die Blattstellung bei den Cucurbitaceen.
I

Zum Schlusse sei noch fiber die Blattstellung der Cucurbitaceen

einiges vermerkt:

In der Literatur findet man dariiber meist nur kurze Angaben.

Warming sagt S. 46: „Die Blatter sind in Spiralen angelegt, die

ich uberall ganz gleich gefunden habe und die ungefahr B
/13

betragt".

Eichler bringt daruber nur: „Der Stengel ist fiinfkantig, die

Blatter stehen spiralig nach 2
/5

und zwar auf den Flachen des Stengels".

Velenovsky und Ton d era geben auch die Blattstellung

mit 2
/5

an.

Bei Sachs 1
) finden sich iiber die Blattstellung bei Cucurbita

Pepo folgende Angaben:

1. An Keimpflanzen : „auf die beiden Cotyledonen folgt sofort ein

median hinteres und auf dieses etwas holier ein median vorderes Laub-

blatt, worauf zwei ebenfalls in verschiedener Hohe inserierte Blatter in

der Inserationsebene der Cotyledonen folgen, von wo aus die Blatt-

stellung der Knospe sich ungefahr in 2
/5 Divergenz fortsetzt".

1) Sachs, Arbeiten des botanischen Inatituts in Wurzburg, Bd. II, S. 272 ff.
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2. An ausgewachsenen Pflanzen: „der plagiatrope Stamm, soweit

er aus ausgewachsenen Internodien besteht, ist zweireihig alternierend

beblattert; die Knospe aber ist keineswegs bilateral gebaut, ihre

Blatter, soweit sie mit unbewaffnetem Auge erkennbar sind, stehen

rosettenformig nach alien Seiten ungefahr der 2
/5

Divergenz entsprechend.

Es mu6 also notwendig eine Torsion der Internodien stattfinden,

wahrend der Zeit, wo die Blatter aus der radiaren Knospenanlage in

die bilaterale Stellung am entwickelten Starara ubergehen. Die Strecke

des Stammgipfels, an welcher sich diese Torsionen vollziehen, beginnt

schon in der Knospe selbst und setzt sich riickwarts auf eine Lange

von 8—12 cm fort."

von Faber 1

) gibt an: „Ein Querschnitt des Vegetationspunktes

eines Cucurbita Pepokeimlings zeigt, wie die Blatthocker in dekussiertcr

Stellung angelegt werden". Dazu gibt er eine Zeichnung (Taf. XVII,

Fig. 1), wo drei Blattpaare in genau dekussierter Blattstellung urn den

Vegetationspunkt stehen.

Soweit die literarischen Angaben.

Wieder soil an einigen Beispielen die Blattstellung besprochen

werden, da die Untersuchungen vollkommen gleiches Verhalten der

verschiedenen Arten ergaben.

Auf Schnitten durch angekeimte Lagenariasamen steht das 1. und

2. Folgeblatt genau in zweizeiliger Anordnung, Blatt 3 und 4 zeigen

eine Stellung, bei der man zunachst an die dekussierte denkt. * Aber

Schnitte durch altere Stadien demonstrieren, daB nur Blatt 1 und 2

zweizeilig angeordnet sind, wahrend die iibrigen auf einer Spirale liegen;

und zwar verbindet die Blattspirale die Blatter im Uhrzeigersinn.

Verbindet man ferner die Blatter mit ungeraden Zahlen und

ebenso die mit geraden Zahlen miteinander, so sieht man, da6 die ein-

zelnen Blattreihen, deren Blatter einander genahert sind und sich zum
Teil dachziegelartig decken, auf zwei im Gegensinn verlaufenden Spiralen

liegen.

Warming, der die Blattstellung an Aufhellungspraparaten von

Sprofigipfeln untersuchte, drtickt die gleiche Tatsache mit folgenden

Worten derart, daB das dritte Blatt in

die Nachbarschaft des ersten kommt. Betrachtet man den obersten

Teil eines Sprosses von der Seite, so sieht man zwei Reihen von

Blattern in steil aufsteigender Spirale, die eine umfaBt alle mit un-

gleichen Zahlen nummerierten Blatter, die andere alle gleichen".

1) von Faber, Zur EntwicklungsgeBchichte der bikollateralen GefaBbiindel

von Cucurbita Pepo, Berichte der Deutsch. Bot. Ges. 1904, Bd. XXII, S. 298.
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Winkelmessungen der Blatter an zahlreichen Schnitten durch die

Sprofiknospe verschieden alter Keimpflanzen ergeben, dafi die rotie-

rende Bewegung der Blatter um die SpoBachse, die Sachs

an Blattern, sobald sie mit freiem Auge sichtbar werden, beobachtet hat,

bereits auf einem viel friiheren Stadium beginnt

An einer jungen Keimpflanze von Lagenaria z. B. bildet Folge-

blatt 3 mit dem ersten Folgeblatt einem Winkel von 61°, der auf

Schnitten durch eine altere Pflanze auf 52° und an einer noch alteren

auf 30° herabsinkt. Die gleiche Tatsache wurde an verschieden alten

Keimpflanzen von Cucumis und Momordica durch Winkelmessungen be-

statigt.

Es ist selbstverstandlich, dafi man bei einer Wanderung der

Blatter um die Sprofiachse keine Divergenz feststellen kann.

Welches ist aber nun die urspriingliche Blattstellung bei den

Cucurbitaceen ?

Es liegt nahe, entweder die dekussierte oder die zweizeilige Blatt-

stellung als die urspriingliche anzunehinen.

Auf Mikrotoraschnitten durch junge SproBknospen verschiedener
*

Arten, an welchen mindestens Folgeblatt 2 noch als Fixpunkt getroffen

ist, lafit sich durch Winkelmessungen feststellen, wie weit die einzelnen

Blatter aus ihrer theoretischen Lage verschoben sind.

Legt man die dekussierte Blattstellung zugrunde, so ergab

die augenblickliche Ablenkung der Blatter an einer Lagenariaknospe

folgende Winkelwerte:

Blatt 1 Blatt 2

„ 3 60° „ 4 10°

„ 5 55° „ 6 35°

7 80° „ 8 C0»

„ 9 100° „ 10 90°

d. h. anstatt dafi Blatt 3 z. B. 90° von Blatt 2 entfernt ist, ist es im

Uhrzeigersinn um 60° weiter nach vorwarts verschoben und ist nun

von Blatt 2 um 150° entfernt; Blatt 4 sollte 90° von Blatt 1 und 2

entfernt stehen, in Wirklichkeit ist es um 10° Blatt 2 genahert.

Man sieht daraus, dafi dabei die Blatter mit ungeraden Zahlen

stets eine starkere Verschiebung erleiden wurden, als die mit geraden.

Aber dies ist durch nichts zu begrunden, denn niemals sieht man sonst

bei den Cucurbitaceen eine Forderung einer Blattreihe oder ihrer

Achselprodukte vor der anderen.

Nimmt man dagegen die zweizeilige Blattstellung als die

urspriingliche bei den Cucurbitaceen an — vgl. Schema Fig. 13, in dem
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die theoretische Stellung der zweizeilig angeordneten Blatter in Punkten,

die tatsachliche fur Blatt 1 mit 7 in Blattquerschnitten angegeben ist

so ergeben sich fur die Blatter folgende Ablenkungswinkel

:

Blatt 1 Blatt 2

J1

n

i?

3 30° „ 4 80°

5 114° „ 6 146°

7 188° „ 8 210°

9 220° „ 10 270°

Hier hat man also eine stete Zunahme des Ablenkungs-

winkels entgegen der Blattspirale und bei der Entfaltung

der SproBknospe beginnt eine Rotation der Blatter in der

Blattspiralrichtung im Uhrzeigersinn, die solange andauert,

bis das Blatt in seine endgiiltige zweizeilige Blattstellung eingeruckt ist.

Denn auch darin, daB die Blatter an der ausgewachsenen SproB-

achse eine zweizeilige Blattstellung annehmen, die man besonders schon

an den SproBgipfeln von Thladiantha sehen kann, liegt eine bedeutende

Stiitze fur diese Theorie.

Endlich ist die Stellung eines Blattpaares bei seiner Anlage am

Vegetationspunkt fast eine zweizeilige; stets ist aber bei der An-

nahme, daB die Blattspirale im Uhrzeigersinn verlauft, dieser Winkel

kleiner als 2 R.

Sachs gibt an, „daB diese ganze aus Schwingungen und Dreh-

ungen zusammengesetzte Bewegung des Gipfels unter dem regu-

lierenden EinfluB des Lichtes steht; dies folgt ohne weiteres

aus der Wahrnehmung, daB sie unterbleibt an etiolierten SproB-

gipfeln, welche man erhalt, wenn die Knospe einer kraftigen grunen

Pflanze durch ein Loch in einen finsteren Raum geleitet wird, wo die

Knospenteile vergeilend fortwachsen".

Dem widersprechen meine Beobachtungen bei Bryonia. Die Ver-

suchsanordnung war folgende: die Triebe einer. kraftigen Bryoniarube

wurden zuriickgeschnitten und verdunkelt. Die Internodien streckten

sich bedeutend in die Lange, die Achselprodukte kamen nur schwach zur

Entfaltung, die Blatter aber standen, soweit sie sich ent-

wickelt haben, zweizeilig angeordnet an der SproBachse.

Nachdem sich auch die noch nicht entfalteten Blatter an der SproB-

knospe in nichts von der normal wachsenden Lagenariaknospe z. B.

unterscheiden, so ist anzunehmen, daB die rotierende Bewegung der

Cucurbitaceenblatter durch eine andere Ursache veranlaBt wird, als

durch das Licht.

Flora, Bd. 116.
20
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Die ganze Erscheinung kann durch eine „ Scheiteltorsion"

der SproBachse erklart werden, auf die auch die Lage der Blatter mit

geraden und ungeraden Zahlen auf zwei gleich verlaufenden Spiralen

hindeutet Aus dieser tordierten Lage drehen sich die Blatter bei der

Entwicklung in die zweizeilige Stellung zurtick. Der Grund zur Scheitel-

torsion ist eine „innere Ursache".

Durch diese Verschiebung der Blatter wird aber erst jene machtige

Entwicklung der Achselprodukte auf engem Raum ermoglicht, die man
an dem SproBvegetationspunkt bei den Cucurbitaceen beobachtet Auf

Aufhellungspraparaten sieht man, wie Blatt- und Achselprodukt-

anlagen in schwach aufsteigender Spirale ringsum den Vegetations-

kegel umgeben. Das gleiche kann man an Schnitten demonstrieren.

olange die Achselprodukte noch klein sind und noch keine Bliiten

oder Ranken zur Entwicklung kommen, stehen die Blatter zweizeilig

und der AchselsproB liegt in der Blattmediane. Blatt 3 und 4 sind

eutgegen der Blattspirale verschoben angelegt. Ranke und Achsel-

produkte, die weniger stark abgelenkt sind, erscheinen teils auBerhalb

der Blattachsel, teils auf ihre anodische Seite geriickt.

Die urspriingliche Blattstellung bei den Cucurbitaceen ist die zwei-

zeilige, die durch eine Scheiteltorsion der SproBachse gegen den Uhr-

zeigersinn in eine scheinbar spiralige iibergeht. Bei der Entfaltung be-

wegen sich die Blatter im Uhrzeigersinn rotierend um die Achse so lange,

bis sie am ausgewachsenen SproB eine zweizeilige Stellung angenoramen
haben. Der Grund zur Scheiteltorsion liegt in einer „inneren Ursache".

Es wird dadurch eine machtige Entwicklung der Achselprodukte auf

engem Raum ermoglicht

SchluBbemerkungen

Ranken
ergaben mit einer einzigen Ausnahme eine Zusammensetzung aus Ranken-
trager und Rankenarm.

Der erstere zeigt geschlossenen Sklerenchymring und bleibt auf

seiner ganzen Lange unverandert, der Rankenarm ist dorsiventral ge-

baut, hat offenen Sklerenchymbogen und andert sich von der Basis bis

zur Spitze.

Nur die Cucumisranke zeigt von ihrer untersten Basis an Ranken-
armanatomie.

Experimentell und spontan auftretende Vergrflnungen beweisen,
daB der Rankentrager eine umgewandelte SproBachse, der Rankenarm
ein metamorphosiertes Blatt ist.

*

* *
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Die anatomischen Untersuchungen liefern kein einheitliches Er-

gebnis; derm die Cucumisranke muB als umgewandeltes Blatt, die (ibrigen

Ranken als umgewandelte SproBachsen mit Blattern betrachtet werden.

Die entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen losen diesen Wider-

spruch. Sie zeigen, daB die Ranken hervorgehen aus einem Blatt und

einera in seiner Achsel stehenden AchselsproB. Aus dem AchselsproB,

an dem das Blatt als erster und bei den einarmigen Ranken als einziger

Rankenarm in die Hohe wachst, gehen hervor der Rankentrager und

wenn er dabei nicht ganz aufgebraucht wird, noch weitere Rankenarme.

Bei Cucumis wird kein AchselsproB in der Blattachsel angelegt, daher

fehlt auch im ausgewachsenen Zustand der Rankentrager.

Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen , Beobachtungen und

experimented Ergebnisse an Keimpflanzen beweisen auch, daB die

Achselprodukte der Cucurbitaceen nicht in Form eines Dichasiums

(Eichler) angeordnet sind, sondern ein Monopodium darstellen, das

vom AchselsproB gebildet wird, an dessen Basis zwei Vorblatter stehen.

Das Alphavorblatt wachst samt seinem AchselsproB zur Ranke aus, in

der Achsel des Betavorblattes stehen die Bliiten.

Das zweite Vorblatt ist nur bei wenigen Arten unter den aus-

gewachsenen Achselprodukten leicht zu erkennen (Benincasa, Luffa), oft

ist es nur als kleine Blattschuppe vorhanden (Lagenaria, Trichosantes),

oft wachst es mit dem Blutenstiel in die Hohe (Momordica), oft wird

es zwar noch angelegt, aber verkummert bei der Weiterentwicklung

(Cucumis). Experimentell konnte es leicht zu grofierem Wachstum an-

geregt werden.

Die ursprungliche Blattstellung bei den Cucurbitaceen ist die zwei-

zeilige, die durch eine Scheiteltorsion der Sprofiachse entgegen dem Uhr-

zeigersinn in eine scheinbar spiralige ubergeht. Bei der Entfaltung bewegen

sich die Blatter im Uhrzeigersinn rotierend urn die Achse so lange, bis

sie am ausgewachsenen SproB eine zweizeilige Stellung angenommen

haben. Der Grund zur Scheiteltorsion liegt in einer „inneren Ursache"

es wird dadurch eine machtige Entwicklung der Achselprodukte auf

engem Raum ermdglicht.

Am SchluB sei es mir gestattet, meinem hochverehrten Lehrer, Herrn

Geheimen Rat von Goebel, fur die zahlreichen Anregungen und diestete

Unterstutzung bei meiner Arbeit den ergebensten Dank auszusprechen

.

Die uugekurzte Arbeit mit 130 Figuren und 50 Photographien

liegt im botanischen Institut der Universitat Miinchen-Nymphenburg.
——- 20*
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