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Summary

Pollernkitt in Hamamelis, Epilobium, Oenothera, Fuchsia,

Cagtanea, Plantago and Juglans.

The f0110wihg.problems related to "Pollenkitt" are stu-

" died in Haomemelis vernalis, H. virginisna, Epilobium an-

gustifolium, QOenothera biennis, Fuchsia sp., Castanea
sativa, Plantago lanceolata and Juglzns regia: locality,
point of time and period of synthesis, and furthermore

development and ultrastructure of pollen adhesives.
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Einleitung

Die Entwicklung der lipiden Pollenklebstoffe vom Zeit-
punkt ihrer Entstehung an bis zum Aufbringen auf die

Exine ist nur unzureichend bekannt; vor allem entwick-
lungsgeschichtlich spdte Stadien wurden elektronenmlkro-
skopisch noch kaum untersucht, aber auch die fruheren Ab-
schnitte sind bislang nur beispielhaft dokumentiert, Zweck
der Publikation ist unter anderem zu zeigen, daB die er-
haltenen Ergebnisse nicht vorschnell verallgemeinert wer-
den diirfen.

Im vorliegenden Teil der Publikationsreihe, die sich mit
verschiedenen Aspekten des "Follenkitts" bvefaBt, wird an
Hand einiger ausgewdhlter Beispiele das breite Spektrum
der entwicklungsgeschichtlichen Moglichkeiten in der Ent-
stehungsweise des Pollenkitts dargestellt; die Fiille sei-
ner verschiedenen Erscheinungsformen soll in einem spdte-
ren Teil zusammengefalt und an Hand eines umfengreichen
Untersuchungsmaterials eine Gliederung der lfannigfaltig-
keit versucht werden.

Als Untersuchungsmaterial wurden aus verscniedenen An-
gilospermengruppen Pflanzen mit unterschiedlicher BestZu-
bungsart herangezogen; gsie stehen stellvertretend fiir
Pflanzen mit einer bestimmten Bestiubungsart (Entomo- und
Anemophilie, Synonyma sind Entomogamie und Anewogerie),

da Menge, Zustand, Ausbildungsform und ganz besonders die
Verteilung'des Pollenkitts offensichtlich mit den verschie-
denen Bestéubungsarteﬁ im Zusammenhang stehen. Der Bogen
spannt sich von entomogaméh Sippen (Hamamelis einerseits,
Epilobium, Fuchsia und Qenothers andererseits; wegen der
bei den Onagraceae neben dem Pollenkitt auftretenden, eben-
80 der Pollenverkittung dienenden Viscinfiaden sind die Ver-

treter dieser Familie in gewisser Beziehung als Sonderfdl-
le aufzufassen).iliber Vertreter solcher Gruppen, die trotz
Ambogamie mehr der Entomogemie (Castaneé) bzw. der.Anemé.
gawie (Plantego) zuneigen, bis zu rein anemogamen Sippen

(Juglans).
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Es wurden bewuB8t auch solche Pflanzen untersucht, bei de-
nen sowohl Insekten als auch Luftstromungen die Bestdubung
vollziehen kénnen (diese "ambivalente", gar nicht seltene
Bestdubungsart bezeichnet mar mit GRONEMEYER, 1968, als
Ambophilie, und mit WODEHCUSE, 1971, als amphiphily; KNUTH,
1898, nannte solche Pflanrnzen "Windblumen". Von Ambogamen
nimmt man aus verschiedenen Griinden an, d28 sie sich in ei-
ner phylogenetischen Ubergangsphsse zwischen Entomo-~ und
Anemogamie befinden). In solchen Fdllern konnte man nidmlich
noch am ehesten - wenn iliberhaupt - erwarten, daB sich struk-
turelle, entwicklungsgeschichtliche oder quantitative Unter-
schiede im Vergleich zu rein entomo~ oder anemogamen Sippen
Zeigen wiirden.

Materigl und Methode

Das untersuchte Pflanzenmaterial (Hemamelis vernalis SARG.,
H. virginiana L., Epilobium angustifolium L., Fuchsia L.

sp., Oenothera biennis L., Castanea sativa #ILL., Plantago

lenceolata L. und Juglans regia L.) entstammt teils eigenen
Preilandaufsammlungen, teils Bestdnden des Botanischen Gar~
tens der Universitdt Wien.

Bei der Analyse der Pollenkittentstehung wurde stets die ge-
samte Tapctumentwicklung beriicksichtigt, insbesonders die
syntheseaktiven Perioden ab der Tetradenbildung und die Sta-
dien der Tapetumdegeneration bis zum AufreiBfen der Anthere.
Als Fixans wurde ausschlieBlich Glutaraldehyd verwendet, da
das lipophile Alkohol-Eisessig-Gemisch (fiir lichtmikroskopie
sche Untersuchungen) die lipiden Pollenkittstoffe zumindest
teilweise oder sogar vollstdndig 1l&st.

Fir lichtmikroskopische Untersuchungen wurden Antherenaus-
striche entweder mit Karmin-Essigsdure, mit SUDAN III (zur
exakteren Feststellung von Menge und Verteilung der Klebstof- ‘
fe als im unfixierten, ungefirdten Material) oder mit

Coomassie-Blue (zur Darstellung der Proteine unter den auf
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der Exine aufgebrachten Tapetumderivaten) gefdrbt, oder sie
blieben zu Kontrollzwecken unfixiert und ungefidrbt.

Zur lichtoptischen Lokalisierung der Pollenklebstoffe auf
dem Tectum bzw. sogar in den interbaculiren Rdumen der Zxi-
ne von frischen, lebenden Pollen wurde das Differential-
Interferenz-Kontrastverfahren nach NOMARSKI mit groBSem Er-
folg herangezogen. Danach unterscheidet sich gut fixiertes
Material in Bezug auf Menge und Verteilung der Kitistoffe
nicht von unfixiertem laterial im wdssrigen Medium.

Fiir elektronenoptische Untersuckungen wurde in 6%-Glutar-
aldehyd (SORENSEN-PUPFER, pH=7,2) fixiert bzw. kontrastiert.
Die weitere Prdparation erfolgte stets urnter mdglichster Be-
dachtnahme auf eine optimale Lipiderhaltung: entwidssert wur-~
de iiber Hexylenglykol oder {iber eine Athanolreisze, deren
einzelne Stufen so kurz als mtéglich gehalten wurden; dem

_ folgte dié Einbettung im Epoxyd-Gemisch nach SPURR (1969).

Generell ist zu bemerken, daB durch den stdndigen kritischen
Vergleich von unfixiertem Materizl mit fixierten, licht- und
elektronenmikroskopischen Prdparaten die prdparativ unver-
meidliche (wissriges FPixierungsmedium!) Artefaktbildung ge-
nau bekannt, kontrollierbar und als gering zu bezeichnen

ist. Ihr EinfluB auf die untersuchten Ultrastrukturen ist
daher zu vernachlidssigen. Eine susfiibrliche Auseinanderset-
zung mit dieser Problematik erfolgt an anderer Stelle (HESSE, -
1977).

Hamamelis vernalis-Hamamelis virginiana

Der Pollen der Gattung Hamemelis weist betrdchtliche liengen
an Pollenkitt guf; irgendwelche Untersuchungen wurden darii-
ber noch nicht angestellt.

Hamemelis vernalis: In den sich entwickelnden Tapetumzellen
und - nach deren Degeneration - im Loculus bzw. auf der Exi-
ne sind Massen an Kittstoffen zu finden, die lichtoptisch
keine, elektronenmikroskopisch dagegen sehr wohl Differen-
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zierungen aufweisen. Die Substanzen, die men als Pollenkitt-
Vorstufen ansehen kann, entstehen offenbar in den Plastiden
der Tapetumzellen. Die produzierten llengen sind auBergewthn-
lich groR, da ein GroBteil der Zellen von ihnen eingenommen
wird; veréléichsweise wird wesentlich mehr als bei anderen
Pflanzen (z.B.Lilium) produziert, die wegen ihres Reichtums
an Pollenkitt bekannt sind! In den Mriihstadien der Entwick-
lung weisen die Pollenkitt-Vorstufen eine sehr hohe Elekt-
ronendichte auf und erscheinen vollkommen homogen, ohne er-
kennbare Differenzierung (Abb.1). In den Tapetumzellen sind
diese XKorper stellenweise so dicht gepackt, deB sie sich ge-
genseitig abflachen und somit fallweise die "Tropfenform"
verlieren, obwohl es sich zweifellos um fliissige, allerdings
offensichtlich hoch viskose Gebilde handelt.

Kach der Degeneration des Tapetums treiben die Pollenkitt-
Substanzen frei im Loculus und weisen im Gegensatz zu ihren
entwicklungsgeschichtlichen Friihstadien sehr wohl eine ge-
wisse Differenzierung auf. Auch in diesem Stadium ist die
Herkunft des Pollenkitts an Hand der stellenweise erhalten
gebliebenen lembranen erkennbar, doch in den meisten Fdllen
flieBen die einzelnen Tropfen zu + groBen Aggregaien zusam-
men. Die verschiedenen, im Loculus flottierenden Gebilde
sind in mehrfacher Hinsicht inhomogen: 1) Trotz allgemeiner
Reduktion der Elektronendichte weisen die in sich einheit-
lichen Klumpen unterschiedliche (meist mittlere) Elektronen-
dichte auf. 2) GréBere XKlumpen sind oft schaumig; in den
‘Hohlrdumen finden sich keine lipiden Substanzen. 3) Nur sel-
ten sind sie zoniert gebaut: die Klumpen bestehen in solchen
Fdllen gus Lipidschichten verschiedener Elektronendichte.

Neben den lipiden Substanzen finden sich verschiedene andere
Tapetumderivate: einerseits cytoplasmatische Reste und an-
dererseits geringe Mengen granulédrer hggregoie, die von den
lipiden Substanzen stets getrennt sind. Beide Stoffgruppen
beteiligen sich nicht an dem Zustandekommen des Pollenkitts.

Kurz vor der Antherentffnung sind die Exinevertiefungen voll-
stindig mit Pollenkitt angeflillt; trotzdem verbleidt an der
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Loculuswand eine ganz betrdchtliche Restmenge, die - wenn
man den Zweck des Pollenkitts nur in der Erhdhung der Haft-
fdahigkeit der Follenkdrner aneinander bzw. am Tierkdrper
sieht - iiberhaupt nicht "zum Einsatz" kounmt.

Hamamelis virginianag: Der Follen dieser Art weist wie der
von H. vernalis eine #hnlich grofe, sehr gut klebende Kitt-
menge auf, die lichfmikroskopisch keinerlei Differenzen zu
H. vernalis - im Gegensatz zum Elektronenmikroskop - erken-
nen lid8t. Schon widhrend der Produktion, aber besonders nach
dem Freiwerden der Kittstoffe aus dem Tapetum ist ohne wei-~
ters erkennbar, daB sowohl die Menge gegeniiber H. vernalis
deutlich geringer - allerdings immer noch sehr betrgchtlich
als auch die Ausbildungsart deutlich verschieden ist. Der
intragenerische Unterschied ist besonders groB8, &hnlich wie
bei der Gattung Tilia (vgl.HESSE, 1978). Vor allem sind die
einzelnen-Komponenten der Pollenkitt-Vorstufen besonders un-
iterschiedlich ausgebildet. Zwar ist ein betrichtlicher Teil
dieser Substanzen, solange sie sich noch im Tapetum befinden
ebenso homogen und elektronendicht wie bei Hemamelis verna-
lis widhrené der gesamten Entwicklung; in den Tapetumzellen

tritt jedoch'bereits frithzeitig eine deutliche Zonierung der
Pollenkitt-Vorstufen auf (Abb.2). Dabei handelt es sich nich
ur "leere" Stellen innerhaldb der einzelnen Tropfen, sondern

t

um eine Schichtung abwechselnd elektronendichter und elektro- .

nentransparenter Lividstoffe, wihrend man Hohlriume vergeb-
lich sucht. Wesentlich hZufiger als bei H. vernalis finden
sich neben ‘den Lipidtropfen granuldre Gebilde, deren Funkti-
on ungewiB ist. Keinesfalls jedoch setzen sie sich mit den
Pollenkitt-Vorstufen auf dbr Exine ab, sondern verbleiben
ebenso wie die cytoplasmatischen Tapetumreste im Loculus.

GroBe Mengen hoch viskosen, sehr elektronendichten Follen-
kitts fiillen die Vertiefungen der Exine, also die Riume zwi-
schen den Bacula, ganz aus. Es wird eine dicke Pollenkitt-
Kruste gebildet. Diese Kruste ist sllerdings nicht so dick,
daB die Baculahthe erreicht oder gar {iberschritten wird; da-
her ragen die Spitzen der Bacula als kleine Kegelchen aus
der zidhfliissigen Pollenkitt-Kruste heraus (Abb.2). Der Pol-
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.sige" Strukturen auf. Vihrend der weiteren Entwicklung stei-
gern sich jedenfaglls die erwdhnten Inhomogenitédten, bis
schlieBlich zum Zeitpunkt ihrer Entlassung in das Tapetunm-
cytoplasma die nun sehr volumindsen Gebilde etliche Riume
geringerer Elektironendichte*aufweisen! Nach Preisetzen aus
dem Tapetum fusionieren die -Pollenkitt-Vorstufen im Cyto-
plasma zu Klumpen beachtlicher GrsBe (Abb.3).

Auffallenderweise setzt sich nur ein Teil des im Loculus
flottierenden Follenkitts auf der Exine ab (Abb.3). Da der
Onagraceen-Exine interbaculédre Réume iiblicher Art fehlen,
vermag der Pollenkitt nicht "unterzutauchen" und ist nur

auf der Oberfliche der Sexine zu finden. Trotz der Homogeni-
tdt der Kittsubstanzen kommt es wegen der hohen Viskositdt
zu Eirnrissen in den Xlebstoffaggregaten; eine fallweise auf-
tretende Vakuolisierung hdngt damit aber nicht zusammen.
Eine Eigentiimlichkeit darf nicht unerwdhnt bleiben: zumin-
dest bei Fuchsia hat es den Anschein, als diene der Pollen-
kitt auch zur Befestigung der Viscinfdden an der Sexine
(Abb.4).

Castanea sativa
hY

Die von verschiedenen #lteren Autoren (z.B. KNUTH, 1898) als -
rein entomogar angesehene Edelkastanie wird wegen der Angaben
PORSCHs (1950), der vorerst klebrige Pollen werde im weite-
ren Verlauf trocken, verliere seine friihere Haftfihigkeit und
werde leicht durch den ¥Wind vertragen, in der neueren bliiten-
biologischen Literatur (vgl.KUGLER, 1970) als eines der Para-
debeispiele fiir den "soeben" erfolgenden libergang von der En-
tomo- zur Anemophilie angesehen.

Nach eigenen Beobachtungen nimmt - wie bei allen (noch) nicht
anemogamen Fflanzen ~ die Haftfdhigkeit des Pollens tatsidch-

-~ —-tich nach erfolgter Antherensffnung mit- der Zeit ab. Diese—- -
Reduktion erfolgt nun bei Castanea sstiva sicherlich rascher
und in griSerem AusmaB, als es bei entomogamen Sippen der
Fall ist, aber von einem wirklich schlechten Haften, wie wir
es von Anemophilen gewobnt sind, kann selbst zehn Stunden




-244~

“lenkitt ist meist vollkommen homogen; nur selten erkennt
ran eine Inhomogenitdt in Form einer Zonierung (eine elekt-
ronentransparente Lage liegt zwischen dichten Lagen einge-
bettet). Der im UberschuB produzierte, nicht suf der Exine
abgesetzte Pollenkitt verbleibt en der Loculuswand.

Epilobiuﬁ;gpgustifolium, Oenothera biennis, Fuchsia sp.

Eine Untersuchung iiber die Situation bei Onagraceea ist

" deswegen von besonderem theoretischen Interesse, weil in
dieser Familie neben den fiir Onagraceen kennzeichnenden Vis-
cinfdden- im Tapetum Follenkitt gebildet wird; damit wird die
Vermutung hinfdllig, Viscin vertrete den Pollenkitt in sei-
ner Aufgabve, bei gewissen Familien fiir die ndotige Xlebrig-
keit des Pollens zu sorgen. kine entsprechende Untersuchung
ist auch deshalbd wichtig, weil die Cnagraceen in bezug auf
Pollerkitt bislang nicht bearbeitet worden sind; dies ist
insoferne vielleicht verstdndlich, da mit den in der Palyno-
logie iiblichen kethoden (Acetolyse etc.) zwar das Viscin,
nicht aber der Follenkitt erhalten bleibt.

Bei allen drei untersuchten Onagraceen werden suffallender-
weise die Pollenkitt-Vorstufen in einem vergleichsweise sehr
spdten Entwicklungsstadium des Follenkorns gebildet, namlich
lgnge nach dem Tetradenstadium, nach dem Aufbringen der Se-
xine (siehe Diskussion). Zwar ist das Tapetum nach dem Ende
"der lMeiose am Beginn des Tetradenstadiums (alsoc vor dem Ein-
setzen der Pollenkittsynthese!) insofern aktiv, als Golgi-
Apparat und ER elektronentnansparente Globuli bilden, die je-
doch weder Pollenkitti- noch Visecin-Vorstufen darstellen! Ihr
Schicksal ist unbekannt. Die Pollenkitt-Vorstufen entstehen
dagegen erst spdter in Crganellen des Tepetums, die sich durch
eine Doppelmembran und durch Stdrkekdrner eindeutig als Pla-
stiden legitimieren (Abb.6). Das Erscheinungsbild der lipid-
hdltigen Substanzen innerhald des sie produzierenden Organells
schwankt betridchtlich: einerseits findet man sehr homogene,
elektronendichte Gebilde, andererseits treten "schaumig-bla-
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nach erfolgter Antherensffnung keine Rede sein (zu diesem
Zeitpunkt ist der Pollensack vollkommen ausgestdubt). Schon
daraus erhellt, daB “"trockener Pollen" beziiglich seiner
Haftfdhigkeit einen sehr groBen Spielraum sufweisen kann.

Die Pollenkittstoffe entwickeln sich in den Plastiden des
Tapetums, doch im Vergleich zu entomogamen Sippen in einer
deutlich geringeren Menge. Sie sind bis zur Degeneration

des Tapetums vollkommen homogen, doch von unterschiedlicher
Elektronendicate (Abb.5). Auck nach Degeneration des Tapetuas
und erfolgter Preisetzung sind die Lipidmassen unverdndert
homogen, weisen aber eine sich verstdrkende Tendenz zur Hohl-
raunbildung auf. Nach vollstdndiger Tapetumdegeneration flot-
tieren die Kittmassen frei im Loculus. Vorerst wandert nur
ein bestimmter - geringfiigiger - Anteil zur Exine, widhrend
die Hauptmenge an der Loculuswand verbleidbt; erst kurz vor
der Antherenﬁffnung setzt sich von diesem "Residual-Kitt"
_ein groBer Prozentsatz auf der Exine ab; trotzdem bleiben
restliche lMengen an der Loculuswand liegen, ohne jemals "ak-
tiv" zu werden. Diese Pollenkittmengen werden offensichtlich
30 ihrem prim8ren Zweck entzogen und tragen zur verringerten
Haftfdhigkeit des Pollens von Castanea bei. ’

Bei den Hohlrdumen in den gro8en Lipidtropfen handelt es sich
nicht um Zoﬁen lipider Substanzen geringer Elektronendichte,
sondern um Gebiete, die mit hydrophilen, z.T. fibrilliar-gra-
ruldren Substanzen zunindest zum Teil erfiillt sind. Tie Vis-
‘kositét des Pollenkitts nimmt mit der fortschreitenden Abset-
zung auf der Exine stdndig zu, was sich schon bald an der Riss~
bildung an der Feripherie der Lipidtropfen zeigt" dagegen ist
von einer "Kristallisation" im Sinne eines tibergangs in einen
anderen Aggregatzustand nichts zu bemerken.

Wwakrend bei Tilia sp. (vgl. HESSE, 1978) die-Pollenkittklum-
pen in ihrer Gesamtheit kurz vor dem Aufbringen auf die Exine
in eine kleinvolumige Transportform iibergeheés, bleiben im
deutlichen Gegensatz dazu bei Castanea sativa und anderen un-
tersuchten Arten (unver$ff.) groSie Klumpen lange Zeit an der
Loculuswand liegen, wihrend dessen schon das Aufbringen des
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Kitts auf die Exine einsetzt; éie iiberwiegende ienge wandert
— was fiir viele "nicht mehr" entomogame Sippen anscheinend
kennzeichnend ist - erst sozusagen "im letzten Moment", also
erst unmittelbar vor Offnung der Anthere, zur Exine, und zwar

in klumpiger, groB8volumiger Form.

Der ProzeB der Viskosititssteigerung lduft wihrend des Auf-
bringens der Kittsubstanzen stdndig weiter, es nehmwmen ném-
lich Rissbildungen in den Klumpen stidndig zu. Ahnliches gilt
auch filr die Kittmengen, die die interbaculdren REume voll-
stindig ausfiillen, und die eher geringfiigigen ilengen an der
Tectumoberfldche; die letzteren biiBen bei fortschreitender
Austrocknung ihre Klebkraft offenbar komplett ein.

Plantzgo lanceolata

POHL (19305 stellte nach ilessung der Klebstoffmenge auf den
Pollenkornern fest, daB Plantaro media eine Liittelstellung
zwischen Insekten- und 7indbliitigkeit einnimmt, wZhrend P.
lanceolata besser an die Windbliitigkeit angepaBt ist und des-
halb a2ls + anemogam anzusehen ist; ein ausfithrlicker Vergleich
der Plantago-Arten soll jedoch einer anderen Publikation vor-
behalten sein,

Die Entwicklung des Pollenkittis setzt bei P. lenceolata mit
der Bildung relativ weniger und kleiner, sber sehr elektro-
nendichter, stets homogener Lipidtropfen in den Tapetuzpla-
stiden wiahrend des Tetradenstadiums ein (Abb.9). Hach Auf-
ldsung des Tapetums flottieren die Pollenkitt-Vorstufen, die
vorerst noch von der Plastidenhiille umschlossen sind, wit den
tibrigen Uberresten des degenerierenden Tapetums zwischen den
Pollenkdrnern. Zu diesem Zeitpunkt setzi die Differenzierung
der Lipidtropfen ein: 1) Es tritt eine -~ sicher nicht zufél-
lige - Sonderung in GroBenklassen auf, 2) Vereinzelt treten
zu den homogenen, sehr elektronendichten Lipidtropfen gréfSe-
re elektronentransparente Gebilde, 3) Einzelne Lipidtropfen
sind aus einer elektronendichten und einer elektronentrans-
parenten Hdlfte aufgebaut.
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In den darauffolgernden Phasen des freien Flottierens im Lo-
culus uné des Aufbringens der Xlebstoffe auf die Exine wei-
sen die Pollenkitt-Vorlaufer keinerlei Einheitlichkeit im
Aufbau mehr auf. Es fehlt die weitgenende Homogenitiat, wie
sie fiir den Klebstoff Entomogamer charskteristisch ist. Un-
gemein charakteristisch fiir P1. lanceolata sind groSe Pol-
lenkitt-Xlumpen, bei denen eine zarte Haut einen auffallend
strukturierten Komplex umgibt (Abb.10). Manche Partien die-
ses Gebildes sind tei unterschiedlicher Elektronendichte ho-
rogen, wdhrend andere wiederum in charskteristischer Veise
Rissbildungen aufweisen, und schlieB8lich bestehen meist pe-
ripher gelegene, aber auch manche zentral gelegene Teile
praktisch sozusagen nur aus einer Lipid-"Haut" und erinnern
so an das Muster der Zellwdnde toter Pflanzenzellen.

Nach vollzogener Ablagerung der Substanzen resultiert schlief-
lich trotzdemr ein im wesentlichen homogener Stoff. Die er-
wéhnten Modifikationen sind verschwunden, es bleiben nur we-
nige kleine Risse und Hohlridume in dem ansonsten sehr gleich-
wédlig dichten ¥aterial iiber. Auffallender-, doch nicht uner-
warteterweise "verkriecht" sich die liasse des Pollenkitts
beinahe in ihrer Gesamtheit in den Vertiefungen der Exine bzw.
in den interbaculiren Rdumen, wihrend auf dem Tectum nur we-
nig abgesetzt wird.

Juglans regia

Obwohl die WelnuB als rein anemogam gilt, ist seit CARNIEL
(1964) bekannt, daB eine fiir Windbliitler betrdchtliche Pollen-
kittmenge vorhanden ist; CARNIEL (1964) stellte die Frage, ob
unter diesen Umstinden Juglans als echter Windbliitler anzuse-
hen ist. An sich iliberrascht das Auftreten nicht unwesentlicher
Kittstoffreste bei Anemogamen nicht, worauf schon POHL (1930)
an Hend von Beispielen sus den Familien der Cyperaceen und
Poaceen binwies. Aus diesem Grund besteht groBes Interegse an
der Kl&rung der Frage, warum und auf welche V¥eise trotz einer
gewissen Kittmenge es zu einer so schlechten Haftfihigkeit des
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Pollens kommt, wie es etwa bei Juglans regia der Fsll ist.

Im Antherentapetum wird wahrscheinlich von den Plastiden eine
Kittmenge produziert, die verglichen wmit Entomogamen gering-
fiigig, verglichen mit gewissen Anemogamen jedoch, 2.B. Betu-
la sp., beachtlich ist. Nach der Tapetumdegeneratior gelangen
die Pollenkitt-Vorstufen zusammen wit cytoplasmatischen Tape-
tﬁmderivaten, die die ganz iiberwiegende Hauptmasse dabei stel-
len, in den Loculus: zwiscken den Cytoplasmaresten treéten ver- -
einzelt die Pollenkitt-Vorstufen als stark vekuolisierte und
aufgefaserte und nicht als tropfenformige Gebilde auf (abb.7).
Die Pollenkitt-Tropfen sanmmeln sich just in den interbaculz-
ren Ridumen, die durch den eine homogene Masse bildenden FPol-
lenkitt vielfach ausgefiillt werden; dagegen weist das Tectum
keinerlei Kittauflagerungen suf (Abb.8).

Diskussion

Der Ursprung und die Entwicklungsgeschichte der Pollenkitt-
Substanzen waren lange Zeit hindurch ungeklért oder zumindest
strittig, und sind auch neuerdings wieder zum Gegenstand einer
Kontroverse geworden, nachdem das Problem bereits geldst schien.
Zwar erkannte schon RICHTER (1929), daB alle Pollenklebstofie

- also nicht nur die lipiden Substanzen, sondern zuch des Vis-
cin - aus dem Tapetum stammen; diese Publikation blieb weit-
‘gehend unbeachtet, wenn such seit langem verschiedene Autoren
‘{vgl. dazu CARNIEL, 19€3) von der tapetalen Herkunft des Pol-
lenkitts ﬁbefzeugt waren.

Nach HESLOP-HARRISON (1968)-wund HESLOP-EARRISON & DICKINSCK
(1969) bilden sich im Tapetum vererst unpigmentierte Globuli,
denen erst spdter Carotinoide akkumuliert werden; in dieser
Form wird Pollenkitt auf die Exine trensportiert. Sowohl NEFHAM
& LANE (1969) als auch GARAGATY-FEISSLY (1970) bezeichnen zwar
die Tapetumplastiden als Produktionsstdtiten der Lipidglotuli
bzw. der Carotinoide, stellen jedoch nicht die naheliegende ge-
dankliche Verbindung zum Pollenkitt her. Erst CARNIEL (1971)
bewies elektronenmikroskopisch die Herkunft des Pollenkitts

aus dem Tgpetum, und DICKINSON (1973) bzw. DICXILSON & LEWIS
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(1973) zeigten Genese und frilhe Entwicklungsstadien. Der Ent-
stehungsort dieser Substanzen ist nach diesen beiden Autoren
das Proplastid bzw. der Elaioplast; genauer gesagt unter-
scheiden sie insofern zwischen "Pollenkitt" und der "lipiden
Komponente des tryphine", indem ersterer vom Plastidenstiroma,
letztere jedoch von der inneren Plastidenmembran gebildet
wird; die Autoren geben allerdings zu, daB eine so deutliche
Trennung des Entstehungsortes wahrscheinlich tiberspitat ist.
Diese beiden Autoren, aber auch WEPHAM & LANE (1963) beobach-
teten nur unit-membranes um die sich entwickelnden Lipidkdr-
per. Die letzteren geben auch eine plausible Erklédrung fur die
fehlende Doppelmembran um die Plastidenderivate; sie unter-~
scheiden iibrigens ungesittigte Lipide von den wegen ihrer Gris-
se schon lichtoptisch erkennbaren “neutralen" {gemeint sind
offenbar gesittigte) Lipiden und Phospholipiden (die letzte-
ren sind nicht in allen Fdllen Plastidenprodukte: HIGGINS,
1976, zeigte ihre Herkunft auch aus dem ER).

DUKBAR (1973), LOMBARDO & CARRARO (1976a,b) und CARRARO & LOM-
BARDO (1976), haben andere Ansichten zur Herkunft des Pollen-
kitts. DUNEARs membranlose "Tapetosomen" stehen nicht mit Pla-
stiden im Zusammenhang, sondern sind von ER umgeben und. wohl
daraus entstanden zu denken. LOMBARDO & CARRARO beschreiben
ebenfalls merbranlose lipidé "grey bodies" in oftmals unmittel-
barer Nachbarschaft der Tapetumplastiden, ohne allerdings ni-
her darauf einzugehen.

Nach umfangreichen, 2.T. unversffentlichten Beobachtungen ist
durch das Auftreten von Doppelmembranen, Stdrkekdrnern und
Thylakoidstapeln die Plastidennatur des produzierenden Orga-
nells erwiesen; ein Urteil iiber den Jjeweiligen Ort der Genese
innerhaldb des Plastids - Stroma oder Innere ¥.embran, vgl.
DICKINSON & LEWIS {1973) - ist jedoch nicht mdglich. Bezeich-
nenderweise waren die Loppelmembranen einwandfrei nur in sehr
frijhen Entwicklungsstaedien - sozusagen im Moment des "Anlau-~
fens" der Produktion erkernbar, spdterhin nicht wmehr; dies
konnte im Zuge sehr umfangreicher Untersuchungen bei folgen-
den Pflanzen festgestellt werden: Epilobium_ sangustifolijum,
Fuchsia sp., Oenothera biennis, Juglans regia, Plantago lance-~
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olata (vorliegende Publikation), Platznus orientelis L.,
Iuzula nivea (L.) (unversff.). In anderen Fdllen konnten
trotz Beobachtung auch sehr junger Stadien jeweils nur eine
einzige idembran als Umhiillung festgestellt werden. Es er-
scheint allerdings unzul#ssig, in solchen FZllen Plastiden

als Entstehungsort nur deswegen auszuschlieBen und eine Her-
kunft des Pollenkitts aus anderen Organellen als zwingend
anzunehmen, da gegen ein solches vorschnelles Urteil mehre-
re Griinde sprechen: 1. In entwicklungsgeschichtlichen Spit-
phasen von Geweben, wie es das degenerierende Tapetum mit
seinen ebenso degenerierenden Plastiden ist, ist die “"diille",
also die Doppelmembran, oft nicht mehr "aufldsbar". 2. Wie
schon MEPHAM & LANE (196S) argumentierten, treten fallweise
von einer unit-membrane umgebene Lipidgemische aus den Pla-
stiden in das Cytoplasma aus. Falls also nicht auch ganz jun-
ge Stadien untersucht werden, kann dies Anlal zu MiBversidnd-

nissen geben.

Zwar werden osmiophile Globuli von verschiedenen Organellen
gebildet (vgl. HIGGINS, 1976), fiir die Produktion von Caro-
tinoiden kommen jedoch nur Plastiden in Betracht; die nur in
eben solchen Organellen nergestellten Carotiroide sind seit
STEFFEN (1953) und PARKOW (1958) in dem Lipidgemisch des Pole
lenkitts mikrochemisch nachgewiesen. Da es aber bislang
weitgehend ungeklidrt ist, welche anderen Stcffe neben diesen
Carotinoiden in dem "Pollenkitt" genannten Lipidgemisch suf-
treten, kann ein fallweiser oder eauch obligater Beitrag wei-
terer Tapetumorganellen nicht ausgeschlossen werden. Vor al-
lem der méchtig entwickelte Golgi-Apparst in unmittelbarer
Nachbarschaft zu den Aggreg?ten der Lipidtropfen, wie er bei
Epilobium angustifolium und auch bei Tilia platyphyllos SCOF.
{HESSE, 1978) zu beobachten ist, legt den Verdacht nahe, daB
gewisse Komponenten nicht von den Plastiden gebildet werden.
Fuchsia sp. bildet zwar elektronentrznsparente globulire Ge-
bilde einwandfrei im Golgi-Apparat der Tepetums v o r dem
Beginn der Pollenkitt-Synthese aus, doch entsteht daraus of-
fensichtlich weder Pollenkitt noch Viscin oder gar Ubisch-
Korper; es fehlt also auch hier ein schliissiger Beweis, zu-
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mal im Gegensatz zu Tilia platyphyllos der sezernierende
Golgi-Apparat bei Fuchsia sp. nicht von Membran-umschlossenen
Lipidtropfen umgeben ist, was vielleicht als Indiz filr obige
These anzusehen wire.

Somit ist bislang kein einziges Beispiel bekannt, bei dem
sich eine Komponente des lipiden Follenkitts zweifelsfrei
aus einem anderen Organell als den Plastiden des Tapetums
herleiten lieBe, denn die aus dem ER stammende Protein-Frak-
tion des "tryphine" ist ja nicht lipider Natur! (siehe dazu
DICKINSON & LEWIS, 1973, und ECHLIN, 1971).

Die FPrage nach dem Zeitraum, innerbhalb dem die Pollenkitt-
Vorstufen produziert werden, wurde bislang noch nicht ge-
stellt.

In der Literatur besteht beziiglich des Zeitpunktes, aﬁ dem

in der Tapetumentwicklung Pollenkitt gebildet wird, keine ein-
heitliche Auffassung. Die verschiedenen Ansichten kdnnen in
zwel Gruppen eingeteilt werden:

1. Beginn wihrend der Meiose (Prophase I: DUNBARs Tapetoso-
men; CARNIEL, 1971; MEPHAM & LANE, 1969, "am Ende der
Yeiose™) ‘
2. Beginn erst nach der Meiose: diese Periode ist lang,
dementsprechend lassen sich nach den divergierenden An-
sichten der Autoren Untergruppen bilden. ’
a) wihrend des Tetradenstadiums (GARAGATY-PEISSLY,
1970; DICKINSON, 1973, "vor der Pollenmitose"; HES-
LOP-HARRISON & DICKINSON, 1969, "nach Vollendung
der Sexine").

b) kurz vor bzw. wihrend des Aufbrechens der Tetrade
(HESLOP-HARRISON, 1968).

¢) nach dem Tetradenstadium (LOMBARDO & CARRARO,
1976a).

Die Prage ist nur mit Hilfe des Elektronenﬁikroskops zu klé-
ren, da die ersten Stadien begreiflicherweise lichtoptisch

nicht erkennber sind. Einer exakten Feststellung steht aller-
dings ein Hindernis entgegen. In Plastiden pflegen ja sowohl
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osmiophile Globuli als auch Plastoglobuli aufzutreten
(SINPSON & LEE, 1976); beide lassen sich in den ersten Sta-
dien mikromorphologiseh nicht von ersten kleinen elektro-
nendichten oder -iransparenten Pollenkitt-VorlZufern unter-
scheiden. "Poilenkitt" ist erst bei ,entsprechender iassen-
entwicklung lipophiler Globuli in den Plastiden diagncsti-
zierbar (Carotinoide treten nach HESLOP-EARRISON & DICKIKRSON,
1969, erst in einem spateren Entwicklungsstadium hinzu). Die
Aufkldrung der chemischen Zusammensetzung der Pollenkitte
steckt erst in ihren Anfingen, die einzige diesbeziigliche
Publikation stemmt von HESLOP-HARRISON (19é8). Unter der (un-
bewiesenen) Annahme eines gruppen- oder sippenspezifischen
Carotinoid- bzw. Lipid-"musters" erkldrt sich zwanglos die
beobachtete Mannigfaltigkeit der Xlebstoffe trotz verschie-
dener stereotyper Eigenschaften.

Nach eigenen, z.T. unverdffentlichten Beobachtungen variiert
der Zeitpunkt des Synthesebeginns ganz sicherlich: Bei Alisma
plantago-aquatica L. setzt sie schon wdhrend, und bei Tilia

platyphnyllos kurz nach der Meiose ein, wogegen es bei Juglans
regia, Castanea_sativa (vorliegende Publikation) und Fraxinus

ornus L. erst im Tetradenstadium soweit ist, unc die drei un-
tersuchten Onagraceen-Arten (vorliegende Publikation) ger
erst lange nach dem Tetradenstadium mit der Froduktion begin-
nen.

In Analogie zum Beginn des Synthesezeitreums ist asuch die
Synthesedauer und damit ihr Ende bei verschiedenen Sippen of-
fensichtlich ungleich. Bei Tilia platyphyllos und T. tomento-
sa MOENCH 1lauft die Synthese bis kurz vor Eeginn der Tepetum-
degeneration; Ahnliches schéint fir die drei untersuchten

Onagraceen zu gelten, ist also wesentlich kiirzer als bei den
beiden Tilia-Arten! Bei Hamamelis vernelis und H. virginiana
und auch bei Plartago lanceolata {vorliegende Publikation)

kommt es nur kurzfristig zu einer Pollenkitt-Synthetisierung,

wihrend Juglans und Castanea deutlich vor Beginn der Tapetium-
degeneration die Produktion einstellen und diesbeziiglich et~
wa eine vermittelnde Stellung einnehmen.
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Zhnlick wie Beginn und Dauer der Pollenkittsynthese ist auch
- wie schon lange bekannt - die produzierte absolute llenge
offensichtlich nicht iiberall gleich. Selbst wenn man von
den bekannten.lengenunterschieden zwischen Entomo~ und Ane-
moganen absieht, die nach der Abklatschmethode von KNOLL
(1930) bzw. POHL (1930) leicht feststellbar sind, unterschei-
det sich die erfaBSbare Menge zwischen Insektenbltitlern aus
verschiederen Angiospermengruppen schon lichtoptisch stark
(marn vergleiche etwa die Vertreter der Hamamelidaceae und
der Onagraceae in der vorliegenden Publikation). Auch ambo-
game und anemogame Sippen aus verschiedenen Verwandtschafts-
kreisen der Angiospermen zeigen #hnliches, worauf jedoch aus-
fihrlich an anderer Stelle eingegangen werden soll. Festge-
balten sei, da2 weder Beginn noch Dauer der Pollenkittsynthe-
se mit der produzierten benge im Zusammenhang stehen.

Es bestehen ebenso wie bei Beginn und Dauer der Lipidsynthe-
se bei verschiedenen Sippen auch Unterschiede in Bezug auf
den Zeitpunkt der Entlassung der Pollenkitt-Vorstufen aus den
Plastiden: entweder 1&6st sich die Hiille um diese Substanzen
schon lange vor dem Beginn der Tapetumdegeneration auf (z.B.
bei Tilia platyphyllos, HESSE, 1978), cder sie bleibt viel
lénger bestehen und 16st sich erst nach der Degeneration des
Tapeturs auf'(in der vorliegenden Fublikation z.B. bei Planta-
£0_lanceoleta). Beide Moglichkeiten sind etwa gleich hidufig
verbreitet und offensichntlich nicht systematisch korreliert.

‘Wie alle bisher untersuchten Objekte zeigen, ist zum Aufbrin-
gen des Pollerkitts guf die Exine kein Vehikel noétig. Die
lipiden Substanzen driften im Loculus zu den Pollenkdrnern
und werden an ihrer Oberfldche in allen Pillen sehr gezielt
abgesetzt. -

Bei z2llen untersuchten Beispielen ist Ausbildungsweise und
Entwicklungsgeschichte des Pollenkitts bzw. dessen Vorstufen
in groBen Ziigen weitgehend gleich: Produktion im Tapetum un-
ter Haupt- oder sogar alleiniger Beteiligung der Flastiden
ab etwa dem Ende der eiose bis zur Tapetumdegeneration und
freies Flottieren bis zum Aufbringen auf die Exine. Dieses
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Resultat war nicht unbedingt vorauszusehen und bietet bei
Vergleick von Menge, Qualitdt und Ort der Anbringung in mear
systematisch orientierten Fragestellungen eine brauchtare,
weil weitgehend einheitliche Basis, worauf in spdter zu ver-
6ffentlichenden Teilen der Publikationsreihe zurlickgegriffen
werden soll.

Die geringen Mengen granuldren ¥aterials (z.B. bei Hemamelis)
sind kaum mit der Protein-Komporente des "iryphine" (vgl.
éazu HESSE, 1977) gleichzusetzen. Das granruldre Material wird
némlich 1) nicht auf die Exine aufgebracht, sondern verbleibt
im Loculus, und 2) ist es weder in der beschriebenen Xenge
noch Qualitdt (kristalline Massen in Vgkuolen bzw. fibridse
Massen auf der Exine, vgl. Raphsnus, DICKINSCH & LEWIS, 1973)
vorhanden.

Als erstes Ergebnis einer vergleichenden Untersuchung ist
folgende Tendenz unverkennbar: Entsprechend der jeweiligen
Bestzubungsart wird der produzierte Pollenkitt mdglichst voll-
stindig "sktiviert" (insektenbliitige Sippen: Hagarelis verna-

1is, H. virginiesna, Oenothera biennis, Fuchsia sp., Zpilobium

angustifolium) oder teilweise (ambophile Sippen: Castanea sa-
tiva, Plantago lanceolata) oder so gut wie vcllstédndig "in-
aktiviert" (anemophile Sippen: Juglans regia).

Zusammenfassung
Verschiedene Fragen im Zusammenhang mit pollenverkittenden
Substanzen werden an Hand der Tapetumentwicklung von Hamemelis
vernalis, H. virginiana, Epdlobiuc angustifoliium, Qenothers

biennis, Fuchsia sp., Castanea sativa, Plantazo lanceolsta und
Juglans regia behandelt: Ort, Modalitdt und Zeitraum der Ent-
stehung, weitere Entwicklungastadien und schlieflich die Fein-
struktur des Pollenkitts,

Entstehungsort und Entstehungsweise sind senr einheitlich: in -
den Plastiden des Tapetums entwickeln sich laufend als Pollen-
kitt-Vorstufen anzusprechende Lipidtropfen; in manchen Fdllen



~255-

kommen jedoch als Procduktionsort mancher Xomponenten des
stofflich heterogenen Lipidgemisches, das letztlich als Pel-
lenkitt auf die Exine aufgebracht wird, auch andere Tapetum-
organellen, wie etwa ER und Golgi-Apparat, in Frage. Im Ge-
gensatz dazu sind Beginn, :Bnde und Zeitraum der Synthese kei-
neswegs unifornm, sondern sehr variabel, aber offensichtlich
gattungsspezifisch festgelegt: Lie Produktion setzt bei man-
chen.im Tetradenstadium oder bei anderen sogar erst nach der
Aufldsung der Tetrade ein. Ebenfalls gattungsspezifisch dau-
ert sie entweder nur kurze Zeit oder reicht bis zum Beginn
der Tapetumdegeneration. Lie absolut produzierte Klebstoff-~
menge darf keinesfalls mit der am Ende auf der Exine aufge-
brachten Menge verwechselt werden; beide Merkmale hingen we-
der von den Beginn, der Dauer noch dem Ende der Lipidsynthe-
se ab. Entscheidend dafiir ist die Bestdubungsart der jewei-
ligen Sippe: bel Insektenbliitlern wird der Pollenkitt bevor-
zugt auf der Oberfldéche der Exine abgesetzt, wihrend er bei
ambophilen und ganz besonders bei windbliitigen Sippen bevor-
zugt in Exinehohlréumen deponiert wird.
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‘Abbildungstexte

Abb. 1: Hamamelis vernalis: homogene, strukturlose, sehr
elektronencichte Lipidtropfen im Tapetum; Ubisch-
Korper (Pfeil) nahe den Pollenkdrnern (4 000x).

Abb. 2: llemamelis virginiana: aus verschiedenen Komponer-
ten bestenende, z.T. deutlich gescnichtete Pcllen-
kitt-Vorstufen, die teils im Loculus flottieren,
teils sich bereits als dicke Kruste euf der Yxine
abgesetzt haben (11 000x).

Abb. 3: QOenothera biennis: degenerierende Tapetumzelle mit
?eteroginen Lipidmassen (= Pollenkitt-Vorstufen)
5 100x).

Abb. 4: Fuchsia sp.: Viscinfdden mit Substruktur in unmit-
: telbarer Nahe des Sporoderms, umgeben von senr
elektronendichten, z.T. schaumigen Pollerkitt
(23°000x).

Abb., 5: Castanea sativa: degenerierende Tapetumzellen mit

homogenen Lipidtropfen (= Follenkitt-Vorstufen
(4 200x).

Abb. 6: Epilobium angustifolium: die Plastiden des Antheren-
tapetums (recnts) produzieren homogene, elektronen—
dichte Lipidtropfen (= Pollenxitt-Vorstufen) (4 COOx).

Abb. T7: Plantago lenceolata: Tapetumzelle mit Pollenkitt-
Vorstufen, die in Plastiden als Lipidtropfen gebil-
det werden (21 000x).

Abb. 8: Plantago lanceolata: frei im Loculus flottierendes
Pollenkitt-Aggregat mit Substruktur; die interbacu-
léremn Kdume der Lxine sind bereits zum Teil mit Fol-
lenkitt gefiillt .(12 700x).

Abb. 9: Juglans remgia: nach ‘Pegeneration des Tapetums flot-
tieren nur geringe, aberrant ausgebildete Pollen-
kittmengen neben cytoplasmatischen Tapetumresten
frei im Loculus (4 100x).

Abb.10: Juglans regia: interbaculidre Réume sind weitgehend
mit Pollenkitt erfiillt, das Tectun-ist dagegen voll-
kommen frei von Pollenkitt (15 500x).
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