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Summary

Ferns with horizontal rhizoms often show an irregular phyllotaxis with the
leaves arranged only on the dorsal part of the rhizom. It is shown that this
arrangement is not due to secondary shifts, but due to the fact that ramenta and
leaves are part of the same, regular ontogenetic pattern. Young sporophytes dis-
play in the early morphogenesis a wide range of intermediate structures between
leaves and ramenta. These results show that ferns also strictly follow the inhibi-
tion zone concept for lateral products of the stem. They further might have some
relevance for evolutionary concepts in early cormophytes like the “Enations-
theorie”, which suppose a different origin for microphylls and megaphylls.

Einleitung

Bei Angiospermen sind Bldtter, Emergenzen und Haare aufgrund der
Reihenfolge ihrer Bildung am Vegetationsscheitel und der an der Ent-
wicklung beteiligten Gewebeschichten immer sicher zu unterscheiden.
Blitter werden als erste Organkategorie direkt am freien Scheitel unter
wesentlicher Beteiligung subepidermaler Schichten gebildet, ja sie
beginnt dort. An der Bildung von Emergenzen sind zwar ebenfalls Epi-
dermis und subepidermale Schichten beteiligt, da sie jedoch nicht direkt
am freien Scheitel gebildet werden, sondern nachher zwischen die Blat-
ter und auch auf den Blittern eingefiigt werden, gehorchen sie nie den

2 Beitr. Biol. Pflanzen 69/1



18 Thomas Stiitzel und Oliver Gailing

Blattstellungsregeln. Haare sind immer epidermaler Herkunft und
werden nachtriglich zwischen den Blittern, auf den Blittern und auch
auf Emergenzen eingefiigt. Da Samenpflanzen in ihren vegetativen
Teilen sich ausnahmslos nach diesem Konzept interpretieren lassen,
haben es Anhinger eines Kontinuumskonzeptes wie RUTISHAUSER (1984)
oder SATTLER (1966, 1974) mit ihren Vorstellungen relativ schwer. Bei
den Rubieeae mehrgliedrige, sukzedan gebildete Blattquirle anzuneh-
men, wie RUTISHAUSER (1984) das tut, ist nicht nur iiberfliissig, sondern
1aBt sich auch schwerlich mit dem klassischen Hemmfeldkonzept verein-
baren, das bisher ohne wirkliche Alternative ist. Das Nebenblattkonzept
fiir die Rubieae ist nicht zweifelsfrei widerlegt, auBlerdem kann man
auch ein sitzendes, mehrteiliges Blatt annehmen. Die Rubieen-Blatt-
quirle lassen sich so ohne Schwierigkeit verstehen, ohne daBl man die
scharfe und gerade deswegen so niitzliche typologische Unterscheidung
in Blédtter, Emergenzen und Haare aufgeben muB.

Andererseits mufl man sich zu Recht fragen, ob Blitter, Emergenzen
und Haare wirklich etwas so prinzipiell verschiedenes sind, oder ob sie
nicht doch im Sinne eines Kontinuumskonzeptes einen gemeinsamen
phylogenetischen Ursprung haben, der nur bei den Bliitenpflanzen zu
einfachen, stark fixierten und gerade deswegen so praktischen Typen
gefiihrt hat. Ist es richtig, von den scharf abgrenzbaren Typen riickwirts
vorzugehen und solche Unterscheidungen im Sinn eines Mikrophyll-
Makrophyll-Konzeptes auf die Ausgangsgruppen zu ibertragen, oder
sollte nicht besser durch Untersuchung von Farnen und Gymnospermen
festgestellt werden, wo Gemeinsamkeiten liegen, und ob es nicht durch-
gehende Gemeinsamkeiten im Sinn eines Kontinuumskonzeptes gibt, wie
das SATTLER und RUTISHAUSER verlangen. Dall bei Farnen sowohl Blitter
als auch Emergenzen und Haare aus der Epidermis hervorgehen, ist zwar
allgemein bekannt, wird aber im allgemeinen ebenso groBziigig tiber-
sehen, wenn es um die Definition der Begriffe geht. In der vorliegenden
Arbeit soll untersucht werden, ob es Progressionen in der Entwicklung
von Achsenanhangsgebilden gibt, die eine Kontinuitdt morphogeneti-
scher Grundprozesse von Farnen bis hin zu Bliitenpflanzen aufzeigen
konnen. Als Einstiegsobjekte boten sich hier die Farne Polypodium
aureum und Nephroleois exaltata an. Polypodium aureum triagt seine
Wedel ausschlieflich auf der Oberseite des Rhizoms und scheint damit
die Blattstellungsregeln zu verletzen. Nephrolepis hat Ausldufersprosse,
die angeblich blattlos sind und damit ebenfalls nicht in das géngige Kon-
zept passen, das zu Recht eine so starre Verkniipfung zwischen Blatt und
Internodium feststellt. Dies geht sogar so weit, da im Phytonkonzept
Pflanzen &hnlich chemischen Kalottenmodellen aus Blatt/Achse-Einhei-
ten zusammengesteckt werden; blattlose Sprosse sind nach dem klassi-
schen Konzept nicht moglich.
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Hier muB} die Frage gestellt werden, ob so essentielle Regeln wie die
Blattstellungslehre tatsichlich einen eingeschrankten Geltungsbereich
haben und wie und worauf der Geltungsbereich gegebenenfalls einge-
schriankt werden mull. Fiir das Verstindnis morphogenetischer Gestal-
tungsprinzipien wire es allerdings niitzlicher, wenn es geldnge allge-
meine, durchgehende Gestaltungsprinzipien fiir die Embryophyta insge-
samt zu finden.

Material und Methoden

Zu Untersuchungen wurden Jungpflanzen von Polypodium aureum aus dem
Botanischen Garten der Ruhruniversitit Bochum verwendet. Die Art sport sich
dort in den Farn- und Orchideenhiusern selbst aus und ist daher ganzjihrig in
ausreichenden Mengen verfiighar. Sehr junge Stadien wurden aus den Prothallien
herauspripariert oder noch auf dem Prothallium untersucht. Neben klassischen
histologischen Untersuchungsmethoden wurden auch rasterelektronenmikroskopi-
sche Untersuchungstechniken angewendet. Dabei erwies sich die nach GERSTEN-
BERGER und LEINS (1978) durchgefiihrte Critical-Point-Trocknung als unerwartet
problematisch. Die Diffusion war auch bei relativ kleinen Proben stark behindert.
Das Intermedium war nur nach mehrfachem Austausch des CO, mit dazwischen
geschalteten Wartezeiten von vier bis acht Stunden soweit aus dem Objekt heraus-
zubringen, dall brauchbare Ergebnisse erzielt werden konnten. Sehr junge Sporo-
phyten, die eben erst aus dem Archegonium herausschauten, wurden deshalb mit
besserem Erfolg ohne Trocknung frisch im lebenden Zustand im REM untersucht.

Das Material von Nephrolepis exaltata stammt ebenfalls aus dem Botanischen
Garten der Ruhr-Universitdt. Es wurden ausschlieBlich die Spitzen der Auslaufer
rasterelektronenmikroskopisch und anatomisch untersucht.

Ergebnisse und Diskussion

Obwohl es zahlreiche Untersuchungen zur Ontogenie von Farnblittern
gibt und auch die Ontogenie von Spreuschuppen gut bekannt ist, gibt es
bisher keine Untersuchungen, in denen die Morphogenese von Bléttern
und Spreuschuppen detailliert verglichen und auf Gemeinsamkeiten und
Unterschiede untersucht wurde. Das Muster der Anordnung von Spreu-
schuppen scheint bisher tiberhaupt nicht von Interesse gewesen zu sein.
Viele Untersuchungen zur Blattmorphogenese sind an Arten wie Cera-
topteris filiculoides oder Hymenophyllaceen durchgefiihrt worden, die
keine oder fast keine Spreuschuppen aufweisen, da solche Objekte leich-
ter zu priparieren sind.

Dabei wurde schon von HoOFMEISTER (1851) auf die Anordnung der
Spreuschuppen von Polypodium aureum in parastichenartigen Reihen
hingewiesen. Die Abbildungen la und 1b zeigen diese Parastichen an
SproBscheiteln, bei denen die Spreuschuppen entfernt wurden und nur
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Abb. 1. Polypodium aureum. a), b) Parastichenanordnung der Spreuschuppen. c)
Sprofischeitel, der ausschlieBlich von Spreuschuppen umgeben ist. Ein Seiten-
sproB wird nahe am SproBscheitel angelegt. In seinem Umkreis ist die Neubildung
von Spreuschuppen zu beobachten. x: voraussichtlicher Entstehungsort der nich-
sten Blattanlage. d) junger Seitensprofi, der nur von Spreuschuppen umgeben ist.
Die Spreuschuppen sind ihrer Anlegungsfolge nach von der éltesten bis zur jling-
sten Spreuschuppe durchnumeriert. B: Blatt, S: Spreuschuppe, Sch: Scheitel, SZ:
Scheitelzelle, W: Wurzel, DS: Dorsalseite, VS: Ventralseite.

die AbriBnarben erkennbar sind, Abb. 3 zeigt einen Querschnitt durch
die Spitzenregion des Sprosses von P. aureum. Da die Sprosse etwas dor-
siventral sind und der Scheitel etwas auf die Oberseite des Rhizoms ver-
schoben ist, ist es fast unmdéglich, den Schnitt so zu fiithren, daB sich ein
vollig radidrsymmetrisches Bild ergibt. Dennoch sind lange Reihen von
Parastichen dhnlich wie auf Schnitten durch Bliitenképfchen von Astera-
ceen oder Eriocaulaceen deutlich zu erkennen. Es liegt nahe, daraus den
Schluf zu ziehen, daB diese Spreuschuppen unmittelbar am Scheitel
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nach der Aquidistanz- und Alternanzregel gebildet sein miissen. REM-
Untersuchungen am Scheitel sollten daher zeigen, ob die Spreuschuppen
hier wirklich nach Blattstellungsregeln angelegt werden.

Untersucht man die Stellung der Wedel auf dem Rhizom, so fallt sofort
auf, daB die Bldtter in einer Zickzacklinie auf der Dorsalseite des Rhi-
zoms angeordnet sind, ihre Anordnung folgt also nicht den iiblichen
Blattstellungsregeln. Der Abstand zwischen den Blattern auf dem
Rhizom kann variieren, ohne daB es duBlere Anzeichen fiir ein interkala-
res Wachstum des Rhizoms gibt. Die Untersuchungen am Scheitel sollten
hier Aufschlufl geben, ob die Blitter zwar entsprechend den Blattstel-
lungsregeln angelegt, aber durch sekundédre Wachstumsprozesse verscho-
ben werden, oder ob sie tatsichlich entsprechend dem duBleren Schein in
einer Weise angeordnet sind, die mit den Blattstellungsregeln nicht ver-
einbar ist.

Legt man den Scheitel von P. aureum frei, so sieht man, dall die anla-
genfreie Scheitelregion eine kleine Erhebung in einer kraterférmigen
Einsenkung darstellt. Dies ist auch an Frischmaterial unter dem Stereo-
mikroskop gut erkennbar und daher sicher kein Artefakt der problemati-
schen Critical Point Trocknung. Die Blattanlagen entstehen immer als
erste Bildung unmittelbar am Scheitel und werden nicht nachtréglich
zwischen schon bestehenden Spreuschuppen eingefiigt. Insofern stimmt
die Bildung der Blitter bei P. aureum mit den Verhiltnissen bei Angio-
spermen iiberein. Die #lteren Blattanlagen befinden sich aber alle auf
der Dorsalseite des Rhizoms und es gibt keinerlei Anzeichen, daf} sie
durch sekundire Wachstumsprozesse dorthin verschoben wiirden. Die
Wedel werden also nicht nach den Blattstellungsregeln ausgegliedert.

Gelegentlich findet man bei der Praparation der Scheitel jedoch auch
Stadien, in denen der Scheitel vollstindig von Spreuschuppen umgeben
ist und auch die jlingste Blattanlage nicht in direktem Kontakt zur
freien Scheitelkuppe steht (Abb. 1c). Bei der Bildung von Seitensprossen
am Rhizom kann man sogar Stadien finden, bei denen der Scheitel aus-
schlieBlich von Spreuschuppen umgeben ist und keine Blattanlagen vor-
handen sind. In solchen Fillen ist es wahrscheinlich, daB die Anlegung
der Spreuschuppen nach den Blattstellungsregeln in spiraliger Weise
erfolgt. Tatsdchlich 14Bt sich eine spiralige Anordnung in solchen Féllen
nachweisen. Die Spreuschuppen sind in der Abb. 1d entsprechend ihrer
Anlegungsfolge durchnumeriert. Die dreischneidige Scheitelzelle ist im
Zentrum der Scheitelkuppe gut erkennbar. Die Reihenfolge der Spreu-
schuppen ist in der Abbildung nur schwer nachvollziehbar, da von allen
Spreuschuppen mit Ausnahme der jiingsten nur die abgerissenen Stiel-
basen zurilickgelassen wurden. LieBe man sie jedoch am Objekt, so
kénnte man nicht sehen, ob durch die Spreuschuppen eine oder mehrere
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Blattanlagen verdeckt werden. Der Praparationsgang liefert hier ein
deutlicheres Bild, als eine Abbildung es wiedergeben kann.

Die Untersuchungen am Vegetationsscheitel von Polypodium aureum
ergeben somit die paradoxe Situation, daf sich zwar die Spreuschuppen,
nicht aber die Blidtter nach den Blattstellungsregeln zu richten scheinen.
Eine Losung aus diesem Dilemma wiirde sich nur ergeben, wenn Blatter
und Spreuschuppen einem einzigen morphogenetischen Muster angehd-
ren wiirden, wenn also Bldtter und Spreuschuppen auf einer einzigen
ontogenetischen Spirale liegen wiirden. An Scheiteln erstarkter Rhizome
gelang dieser Nachweis nicht. Zum einen war die Zahl der Spreuschup-
pen zu groBl. Zum anderen bilden sich sehr frith an den Basen der Blatt-
anlage ebenfalls Spreuschuppen und es ist oft nicht klar zu entscheiden,
ob Spreublattanlagen in diesen Bereichen dem Blatt oder dem Sprofl zuzu-
ordnen sind. Erstarkte Sprosse sind daher zu uniibersichtlich. An jungen
Sporophyten, die gerade erst aus dem Archegonium herauswuchsen, war
eine ontogenetische Spirale nachweisbar, auf der in unregelmiBiger
Folge Spreuschuppen und Blattanlagen angeordnet waren (Abb. 2a, c).
Wie Abb. 4a, b zeigen, ist der Blattstellungswinkel nicht so konstant,
wie man das von Angiospermen in der Regel, vor allem aus dem Bereich
der Bliite gewohnt ist. Die GroBenunterschiede von Blattanlagen und
Spreuschuppen erzwingen solche Unterschiede jedoch geradezu. Die
angenommene Blattfolge 148t aber keine Anlage aus und schreitet konti-
nuierlich fort. Es fillt auf, daB alle auflésbaren Blattfolgen eine rechts-
laufende Spirale (von der dlteren zur jiingeren Anlage) aufweisen. Es ist
aber nicht sicher, ob es sich hierbei um ein allgemeines morphogeneti-
sches Prinzip oder um ein Zufallsergebnis handelt. Die Anzahl der Pra-
parationen macht einen Zufall aber eher unwahrscheinlich.

Da nach diesen Ergebnissen Blitter und Spreuschuppen einem einzigen
morphogenetischen Muster angehdren, ist auch ohne weiteres einsichtig,
wie Wedel nach den Regeln des Hemmfeldkonzeptes angelegt werden
kénnen, ohne selbst nach Alternanz und Aquidistanz angeordnet zu sein.
Die nach den Stellungsregeln scheinbar fehlenden Positionen sind mit
Spreuschuppen besetzt. Mit dieser Beobachtung ist das Phénomen
jedoch keinesfalls umfassend und befriedigend erklart. Es stellt sich nun
die Frage, ob bereits zum Anlegungszeitpunkt erkannt werden kann, ob
aus einer Blattanlage eine Spreuschuppe wird oder ein Blatt. Dafiir gibt
es tatsichlich eindeutige Anzeichen, die auch schon von friitheren Bear-
beitern festgestellt wurden. Untersucht man an Léngsschnitten, in wel-
chem Abstand von der Scheitelzelle des Rhizoms die erste Anlage von
Blédttern und von Spreuschuppen erkennbar werden, so stellt man fest,
dafl die Blattanlage deutlich ndher an der Scheitelzelle entsteht als die
Spreublattanlage. Alleine auf Grund von Léngsschnitten sind solche
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Abb.2. a) - ¢) Polypodium aureum, a), ¢) junge Sporophyten, bei denen sich Blit-
ter und Spreuschuppen in eine genetische Spirale einordnen lassen. In a) weist die
jiingste Blattanlage eine dreischneidige Scheitelzelle auf. b) SeitensproB mit
Spreuschuppen, die eine zweischneidige Scheitelzelle und eine daraus resultie-
rende flachige Gestalt aufweisen. Die von der Scheitelzelle ausgehende Teilungs-
folge ist sehr gut zu erkennen. Die Spreuschuppen zeigen hier Merkmale, die
ansonsten fiir Blatter charakteristisch sind. d) Nephrolepis exaltata. Ausléufer-
sprof mit interkalarem Wachstum. Es werden hier scheitelfern Spreuschuppen
zwischen diejenigen eingeschoben, die unmittelbar am Scheitel gebildet worden
sind. Der MaBstab von d) bezieht sich auch auf ¢).

Aussagen kaum moglich, da es immer schwieriger ist, zu beurteilen ob
die getroffene Anlage auch die dem Scheitel am néchsten liegende ist,
zusammen mit den rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen sind
die Ergebnisse jedoch eindeutig. Es zeigt sich, daB} eine Blattanlage etwa
zwei Zellen (junge Pflanzen) bis vier Zellen (erstarkte Pflanzen) von der
Scheitelzelle entfernt entsteht. Die Anlage einer Spreuschuppe wird
dagegen in einer Entfernung von etwa 2 -3 Zellen (junge Pflanze) bis
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Abb.3. Polypodium aureum. Parastichenmuster der Spreuschuppen. S: Spreu-
schuppe, Sch: Scheitel, DS: Dorsalseite, VS: Ventralseite.

8 Zellen (erstarkte Pflanze) von der Scheitelzelle gebildet. Das bedeutet,
dal die GréBe der anlagenfreien Scheitelkuppe pulsiert, Ist die Scheitel-
kuppe groB, so werden die klein bleibenden Spreuschuppen gebildet, ist
sie dagegen Kklein, so werden die vergleichsweise sehr grof werdenden
Wedel gebildet.

Der Effekt eines solchen in seiner Gréfle variierenden Scheitels kénnte
in der Phylogenie der Pflanzen von grundlegender Bedeutung sein. Es ist
eine zwar bekannte, aber meist unbeachtete Tatsache, dall Bliiten- oder
Infloreszenzscheitel bei Angiospermen meist gréfer sind als die Scheitel
an vegetativen Sprossen, und dall umgekehrt die von diesen Scheiteln
gebildeten Blattorgane bei Bliiten und Infloreszenzen kleiner sind als im
vegetativen Bereich. Wesentlicher Unterschied ist dabei, daB die erziel-
ten Unterschiede so gering sind, daB dabei im Gegensatz zu Farnen
offenbar niemals die Kategorie der gebildeten Anhangsorgane gewech-
selt wird.
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Abb. 4. Polypodium aureum. Blitter und Spreuschuppen lassen sich in eine geneti-

sche Spirale einordnen. Die aufeinanderfolgenden Anlagen sind miteinander ver-

bunden. Die Ansatzstellen der Spreuschuppen und die Scheitelzelle der Blattan-

lage wurden als Orientierungspunkte gewihlt. b) Zeichnung nach Abb. 2¢). B:

Blatt (alle iibrigen Anlagen sind Spreuschuppen), SZ: Scheitelzelle, *: dem jiing-
sten Blatt zugeordnete Spreuschuppe.
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Das beschriebene Pulsieren der Scheitelkuppe wurde natiirlich nicht
beobachtet. Die Objekte wurden bei der Prédparation zerstért und konn-
ten nicht weiterwachsen. Es wurden nur unterschiedliche Gréllen des
Scheitels beobachtet und daraus auf dieses Pulsieren geschlossen. Wenn
es dieses Pulsieren und die behauptete Korrelation mit der Art der gebil-
deten Anhangsorgane aber tatsédchlich gibt, dann miiliten bei intermedia-
ren Scheitelgrofen intermedidre Organe zwischen Blittern und Spreu-
schuppen gebildet werden. In der Praxis werden solche an ausgewachse-
nen Exemplaren nicht beobachtet. Da intermedidre Organe weder fiir die
Assimilation noch fiir den Schutz des Rhizoms und des Vegetationsschei-
tels brauchbar sind, ist ochne weiteres einsichtig, dafl die Entstehung sol-
cher intermedidrer Organe unterdriickt wird oder diese frithzeitig dege-
nerieren. Anhangsorgane werden normalerweise nur gebildet, wenn der
Scheitel ein Maximum iiber- oder ein Minimum unterschritten hat. Bei
der Anlage von Seitenachsen oder bei Jungpflanzen ist die SproBachse
jedoch noch nicht erstarkt und die Grenzen fiir die Schwankung der
Grofle des Scheitels sind daher viel enger. Wenn die Vorstellung eines
pulsierenden Scheitels richtig ist, dann sollten die erwarteten Zwischen-
stadien hier auftreten. Da der Scheitel am Anfang am kleinsten ist, sollte
das erste gebildete Organ an einem Farnembryo ein typisches Blatt sein
oder zumindest einem Blatt dhnlicher sein als einer Spreuschuppe.

Um intermedidre Strukturen zwischen Blatt und Spreuschuppe erfas-
sen zu konnen, ist es wesentlich, zundchst einmal die Ontogenie des typi-
schen Organs in den wesentlichen Teilen zu beschreiben. Dies kann in
sehr groben Ziigen geschehen, da das wichtigste bereits bei HOFMEISTER
(1851) und WETTER & WETTER (1954) dargestellt ist.

Die Spreuschuppe entwickelt sich aus einer einschneidigen Scheitel-
zelle, die nach hinten mehrere Segmente abgliedert und damit zuerst
eine fadige Struktur erreicht. Wenn der Faden etwa sechs bis acht Zellen
lang ist, treten in den mittleren Zellen Liangsteilungen auf, in deren
Folge die Spreuschuppe eine einschichtige, blattartig flachige Gestalt
annimmt. Uber der Basis bildet sich meist in der dritten Zelle ein dorsa-
ler Auswuchs, durch den die Spreuschuppe anschlieBend hypopeltat
wird. Eine Spreuschuppe ist im Unterschied zu einer Blattanlage nie-
mals von Spreuschuppen umgeben, die auf einer morphogenetischen Spi-
rale um diese herumlaufen. Es stehen auf einer Spreuschuppe auch nie-
mals andere Spreuschuppen.

Die Blattanlage beginnt ihre Entwicklung dagegen mit einer zwei-
schneidigen Scheitelzelle. Da sich die Derivate der Scheitelzelle friihzei-
tig senkrecht zur Teilungsebene der Scheitelzelle teilen, entsteht friihzei-
tig ein kegelférmiger Pflock und nie eine fidige oder flichige Struktur.
Die Basis der Blattanlagen wird bereits von Spreuschuppen eingehiillt,
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bevor sich die Spitze ventralwirts in die typische Knospenlage der Farn-
blédtter einrollt. Von der Basis beginnend wird die Blattanlage bald voll-
stdndig von Spreuschuppen bedeckt.

An jungen Seitenachsen wurden nun verschiedentlich Strukturen
beobachtet, die intermedidr zwischen Blattanlagen und Spreuschuppen
sind. Sie weisen eine zweischneidige Scheitelzelle auf wie Blitter, sind
aber wie Spreuschuppen in eine stielartige Basis verschmailert, nicht von
Spreuschuppen umgeben und unterscheiden sich darin von Blittern
(Abb. 2b). Diese Organe stellen ebenso wie Spreuschuppen ihre Entwick-
lung friithzeitig ein. Der intermedidre Charakter ist daher nur in der
frithen Ontogenese erkennbar, spiter degenerieren diese Bildungen. Sie
sind dann makroskopisch kaum mehr von normalen Spreuschuppen zu
unterscheiden. Seitliche Vegetationsscheitel an Rhizomen erstarken
offenbar immer recht deutlich, bevor die ersten Anhangsorgane gebildet
werden. Diese sind folglich immer zuerst Spreuschuppen oder Zwischen-
formen, die Spreuschuppen dhnlicher sind als Blatter.

Bei der Analyse von Farnembryonen hat sich der erwartete Effekt
bestatigt und das erste gebildete Organ war immer ein flichiges, blatt-
dhnliches Gebilde. Im Unterschied zu den folgenden Blattern trug es
sehr frithzeitig und unregelméBig verteilt Haare, die sich nicht zu typi-
schen Spreuschuppen weiterentwickelten. Sonst entsprachen die Ergeb-
nisse den Erwartungen. Man kénnte kritisieren, dall die Untersuchungen
in diesem Punkt iiberfliissig waren, da doch detaillierte Beschreibungen
der Entwicklung des ersten Blattes vorliegen. Indessen schienen diesen
Bearbeitern von HOFMEISTER (1851) bis GoEBEL (1913) die Spreuschuppen
offenbar so unwesentlich, daBl sie in ihren Beschreibungen in diesem
Zusammenhang gar nicht erwidhnt werden und fiir die vorliegenden
Fragen nicht verwertbar waren.

Die Ausldaufer von Nephrolepis exaltata sind seit langer Zeit als blatt-
lose, nur mit Spreuschuppen besetzte Organe bekannt. Es war daher zu
vermuten, daBl diese Ausldufer eine ungestorte spiralige Anordnung der
Spreuschuppen aufweisen (Abb. 2d). Wihrend direkt am Scheitel die
erwartete Spirale deutlich erkennbar ist, wird sie bereits kurz hinter
dem Scheitel stark gestort. Es setzt in diesem Bereich ein deutliches
interkalares Wachstum ein, in dessen Folge zwischen die vorhandenen,
spiralig am Scheitel des Auslidufers angelegten Spreuschuppen weitere
Spreuschuppen eingeschoben werden. Die sekundar eingeschobenen
Spreuschuppen sind in der Regel kleiner und schmaler und daher von
den zuerst gebildeten meist gut unterscheidbar. Dies bedeutet, daB an
diesen Ausldufern zwar iliber einige Zeit keine Wedel gebildet werden,
daB es aber zwei verschiedene Typen von Spreuschuppen gibt, die sich in
ihrer Morphologie nicht oder kaum unterscheiden, die aber Glieder
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unterschiedlicher morphogenetischer Muster sind. Dabei entsprechen die
zuerst am Scheitel gebildeten Spreuschuppen von ihrer Ontogenie her
Bliattern und werden wie diese in spiraliger Folge nach den Blattstel-
lungsregeln angelegt. Die anderen Spreuschuppen werden im Verlauf des
interkalaren Wachstums sekundir zwischen diesen eingeschoben und
entsprechen von daher nicht Blattern, sondern Emergenzen.

Zusammenfassung

Die unregelmifBige Anordnung der Wedel auf der Dorsalseite der Rhizome bei
Polypodium aureum widerspricht nicht dem Hemmfeldkonzept oder den Blattstel-
lungsregeln. Die regelgerechte Blattmorphogenese ist dadurch gegeben, daB sich
die Spreuschuppen am Rhizom von der Ausgliederungsfolge und Stellung her wie
Blitter verhalten. Dies ist auch spéter am Rhizom noch durch klare Parastichen-
bildung der Spreuschuppen zu erkennen. Lediglich am Ansatz der Wedel werden
die Verhiltnisse uniibersichtlich, da hier mitunter nicht gut erkennbar ist, ob eine
Spreuschuppe zum Wedel hin orientiert ist und damit nicht zur Blattspirale ge-
horen kann, oder ob sie am Rhizom inseriert ist und sich in das Parastichenmuster
einfiigt. Bei Nephrolepis treten an den Ausldufersprossen zwei verschiedene Typen
von Spreuschuppen auf. Die groBleren scheinen eine blattdhnliche Morphogenie
und Stellung zu haben, die kleineren werden eindeutig nachtriglich zwischen die
bereits vorhandenen Spreuschuppen eingeschoben und weisen dieselbe relativ
regellose Anordnung auf wie Emergenzen an Angiospermen.

Bei den Farnen ist offenbar nicht zu erwarten, dafi sich irgendwelche Beobach-
tungen finden lassen, die in direktem Widerspruch zur Blattstellungslehre stehen.
Die Beobachtungen sind auch fiir eine Mikrophyll/Makrophyll-Hypothese nicht
glinstig. Morphologisch sind beide Strukturen in jedem Fall gleichwertig. Die
Untersuchungen zeigen weiterhin, daBl es Uberginge zwischen Blittern und Emer-
genzen im Sinne der von Sattler vertretenen Kontinuumsmorphologie gibt, obwohl
solche Konstruktionen innerhalb der Angiospermen zum Verstindnis der Phyloge-
nie moglicherweise tiberfliissig sind.

Weitere Untersuchungen miissen zeigen, wieweit sich innerhalb der Farne
die Anndherung an Gymnospermen und Angiospermen in bezug auf morpho-
genetische Grundprinzipien der Sprofigestaltung verfolgen liafit. Die in strenger
Korrelation mit den gebildeten Achsenanhangsgebilden pulsierende freie Scheitel-
fliche erinnert jedenfalls stark an die Verhiltnisse bei der Niederblatt- und
Wedelbildung bei Cycadeen oder bei der Bildung brakteoser und frondoser Blitter
bei Angiospermen.
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