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Zur Funktion und Evolution képfchenformiger
Bliitenstinde, inshesondere der Eriocaulaceen™

Von THoMmAs STUTZEL

(Mit 20 Abbildungen)

Summary

Functional reasons for the formation of head-shaped inflorescences are
discussed. It is evident that the structure of the heads of the Eriocaulaceae
is important for their specialized self-pollination mechanism (Geitonogamie).
Self-pollination within the Eriocaulaceae is reported for the first time.
Moreover, the mechanism of seed-distribution is described for Paepalanthus
teiei Mold. These relations may be of essential importance with respect to
the systematics of the Eriocaulaceae.

Einleitung

Korb- und képfchenférmige Infloreszenzen kommen in den unter-
schiedlichsten Verwandschaftskreisen vor. So unter anderem bei Com-
vositen, Dipsacaceen, Eriocaulaceen, Globulariaceen, Plumbaginaceen,
Campanulaceen, Rhamnaceen, Amaryllidaceen, Liliaceen, Rosaceen und
Valerianaceen. Die morphologische Analyse zeigt, dal} diese Kopfchen
auf sehr verschiedene Weise gebildet werden konnen. Bei Compositen,
Dipsacaceen und Eriocaulaceen findet man einen einfach traubigen Bau,
bei Amaryllidaceen, Rhamnaceen, Valerianaceen und Dipsacaceen thyr-
sisch aufgebaute Képfchen vor, wobei der Verzweigungsgrad der Kopf-
chen sehr verschieden sein kann.

Wenn wir aber von der ,Evolution képfchenférmiger Bliitenstdande®
oder von Képfchenbildung sprechen, so enthilt dies implizit bereits die
Behauptung, die Einzelbliite sei die urspriingliche Form, das Képfchen
aber die abgeleitete, Dies bedarf jedoch einer Begriindung, die nicht rein
morphologischer Natur sein kann, da morphologische Reihen grund-
séitzlich in beiden Richtungen gelesen werden konnen. Um zu zeigen,

* Erweiterte Fassung eines Vortrages beim 6. Symposium Morphologie,
Anatomie und Systematik der Pflanzen, Ulm, 8. - 13. Mérz 1981.
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welche Risiken in der phylogenetischen Interpretation einer morpholo-
gischen Reihe liegen, soll mit Hilfe der Vergleichenden Morphologie die
Evolution eines Merkmals untersucht werden, dessen historische Ent-
wicklung uns genau bekannt ist. Wir wihlen dazu ein Beispiel aus der
Technik und untersuchen , Die Evolution des Radschutzes (Kotfliigel) bei
vierrddrigen Motorfahrzeugen®.

Wir kénnen feststellen, dafi die grolle Mehrzahl der Fahrzeuge iiber
einen solchen Radschutz verfiigt. Bei Baumaschinen und Ackerfahr-
zeugen fehlt er oft, wihrend er bei Lkws meist nur an den Vorder-
riadern voll entwickelt ist. Bei einer im Aussterben begriffenen Fahr-
zeuggruppe mit besonders komplizierter Morphologie sind nur schwach
ausgebildete Kotfliigel in Form einfacher gebogener Bleche vorhanden.
Die Beantwortung der Frage, ob der Kotfliigel nun das abgeleitete oder
das urspriingliche Merkmal darstellt, beginnt mit der Definition des
Kotfliigels. Wir konnen den Kotfliigel nicht nach seiner Funktion defi-
nieren, denn bei vielen Fahrzeugen fangen auch Karosserieteile
Schmutz, die nach dem Lage- und Stetigkeitskriterium keinesfalls mit
Schmutzfingern oder Kotfliigeln homologisiert werden diirfen. Wir
wollen also als Kotfliigel nur Karosserieteile bezeichnen, die sich in
einer definierten relativen Lage zum Rad befinden. Es 148t sich dann
die morphologische Reihe Baufahrzeug—Ackerfahrzeug—Lkw—Old-
timer—Pkw aufstellen. Fiir die Leserichtung gibt es nun zwei Moglich-
keiten. Man kann den Pkw mit seiner einfachen Gestalt als urspriing-
lich betrachten. Dies pallt auch gut zu der Feststellung, daB in dieser
Gruppe die grofite Formenmannigfaltigkeit herrscht und sie aullerdem
die weiteste Verbreitung und grifite Hiufigkeit aufweist. Die einfache-
ren Kotfliigel der Oldtimer wiéren dann das Ergebnis einer Rudimenta-
tion. Beim Lkw sind die hinteren Kotfliigel bis auf Gummilappen redu-
ziert. Bei Ackerschleppern sind sie gelegentlich, bei Baumaschinen im-
mer bis zum Ablast (vollstindigen Fehlen) rudimentiert. Die andere
Moglichkeit wire, das Fehlen von Kotfliigeln als urspriinglich zu sehen.
Bei Traktoren treten dann bereits erste Anzeichen auf, der Lkw hat be-
reits vorne wohlentwickelte Schmutzfianger und das Endglied der Reihe
stellt der Pkw dar.

Die Beobachtung in der Natur zeigt aber hier, daB offensichtlich ein
Zusammenhang zwischen der maximal erreichten Umfangsgeschwindig-
keit auf der Reifenoberfliche und der Ausbildung von Kotfliigeln be-
steht. Eine Entwicklung von langsamen zu schnellen Fahrzeugen ist
demnach positiv mit dem Auftreten von Schmutzfingern korreliert.
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Diese Vermutung basiert auf der Beobachtung von Funktionen und be-
darf einer Bestitigung durch die Untersuchung von Motor und Getriebe,
da wir auch dort Anpassungen an die jeweilige Fahrtgeschwindigkeit
erwarten. Dies ist jedoch bereits Physiologie. Setzt man nun die Kot-
fliigelausbildung in Beziehung zur erreichbaren Hdochstgeschwindig-
keit, so zeigt sich, daB die aufgestellte Reihe keinesfalls eine Abfolge
im Sinne eines natiirlichen Systems darstellen kann, sondern dafl nur
der Oldtimer als Vorldufer des Pkws aufgefaBt werden darf.

Das Modell zeigt deutlich, dal bei phylogenetischen Fragestellungen
eine methodische Dreigliederung der Frage angeraten ist, wie sie von
WanLERT (1970) vorschlédgt. Wir wollen also bei der Untersuchung képf-
chenférmiger Bliitenstdnde seinem Konzept folgen und nach der Form,
nach der Funktion und nach der Rolle (d.h. der biologischen Bedeu-
tung einer Form oder Funktion) fragen. Welche grofle Bedeutung diese
Dreigliederung fiir die Systematik haben kann, zeigt uns ein einfaches
Beispiel: Viele Sdugetiere kénnen ihre Ohren bewegen. Bei ihnen spielt
dies im Zusammenhang mit der Form der Ohrmuscheln i. A. eine wich-
tige Rolle beim Richtungshdren. Dall manche Menschen ,mit den Ohren
wackeln“ konnen, zeigt, dall die Funktion der Ohrenbewegung beim
Menschen zwar vorhanden ist, andererseits wissen wir jedoch, daB ihre
Beweglichkeit beim Menschen biologisch keine Rolle spielt. Der Ver-
gleich von Funktion und Rolle gibt somit wichtige Anhaltspunkte fiir
den Selektionswert eines Merkmals und damit auch fiir die Leserichtung
einer morphologischen Reihe.

Wenn ich im Folgenden hinter allen morphologischen Merkmalen funktio-
nelle Anpassungen suche, so soll dies nicht bedeuten, dafl ein funktioneller
Wert fiir die Selektion eines Merkmals zwingend notwendig wiire. Ich gehe
zwar davon aus, daB das darwinistische Prinzip der natiirlichen Auslese das
einzige zur Verfligung stehende naturwissenschaftliche Modell zur Be-
schreibung einer Entwicklung im Sinne der Evolutionstheorie darstellt,
rechne jedoch trotzdem mit der grundsétzlichen Moglichkeit einer Selektion
bei gleichwertigen Partnern. Ein einfaches Kugelspiel als Modell fiir diesen
Fall fihren Ercex und WiINkLER (1975) an:

Ein Spielfeld mit 6 < 6 Feldern ist mit 18 roten und 18 griinen Kugeln
besetzt. Nun wird mit zwei Wiirfeln gewiirfelt. Das erwiirfelte Feld ist dann
durch seine Koordinaten eindeutig gekennzeichnet. Beim ersten Wurf wird
die Kugel vom erwiirfelten Feld entfernt und kommt in ein Reservoir, das
zu Spielbeginn mindestens 18 Kugeln jeder Farbe enthilt. Beim néchsten
Wurf wird die Kugel vom erwiirfelten Feld verdoppelt, d. h. man nimmt eine
Kugel der jetzt erwiirfelten Farbe aus dem Reservoir und setzt sie auf das
zuvor freigewordene Feld. Fidhrt man so fort, dann ist nach jedem ungera-
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den Wurf ein Feld frei, nach jedem geraden ist das Spielfeld voll besetzt.
Dieses Spiel verlduft nun immer deterministisch, d.h. es endet damit, dal
sich nur noch eine Farbe auf dem Spielfeld befindet. Dies ist insofern zu-
niichst erstaunlich, als eine Selektion stattfindet, ohne dafl eine Farbe zu
Beginn einen Vorteil hat und ohne dalBl sich vorhersagen 1idBt, welche Farbe
gewinnt.

Wir wollen nun kein konkretes Beispiel aus dem Pflanzenreich hierfiir
suchen, Wir wollen jedoch festhalten, daBl es grundsétzlich mdéglich ist, in
einem konkreten Fall Merkmale anzutreffen, deren Evolution weder auf
formale noch auf funktionelle Ursachen zuriickgefiihrt werden kann, sondern
rein zufillig erfolgt.

Bei meinen Uberlegungen zur Evolution képfchenférmiger Bliitensténde
habe ich diesen Aspekt jedoch ganz auller Acht gelassen, da ich ein kausales
Verstéindnis der uns begegnenden Formenvielfalt anstrebe, dem sich zufél-
lige Einzelereignisse der oben genannten Art jedoch grundsétzlich ent-
zichen.

Wenn wir einer Struktur keine Funktion zuordnen konnen und siz
auch nicht in einen ursdchlichen Zusammenhang mit einer funktionellen
Struktur gebracht werden kann, so waren unsere Bemiihungen nicht
etwa ein Beweis, daBl diese Struktur keine Funktion hat, sondern sie
waren einfach erfolglos'. Glauben wir, die Funktion einer Struktur
gefunden zu haben, so ist die Gefahr groB}, dal} es sich nur um ein vor-
schnelles ,Hineininterpretieren* handelt. Ob aber eine Struktur oder
Gestalt in Zusammenhang mit einer bestimmten Funktion oder einem
Funktionsprinzip steht, dariiber kann der Vergleich mit anderen kopf-
chenbildenden Sippen Aufschlull geben. Ich erwarte dann dort konver-
gente Erscheinungen im weitesten Sinn. Einen weiteren Hinweis erhiilt
man aus der Betrachtung nichtképfchenbildender Sippen. Hier erwarte
ich dann Alternativldsungen, die eine Anpassung an die anders gearte-
ten Anforderungen des grundlegend anderen Bliitenstandsaufbaues
darstellen.

Diese Uberlegungen sollen im Folgenden an zwei einfachen Beispie-
len, den Scheidenblittern verschiedener Familien und dem Schaft-
wachstum von Allium giganteum erprobt und dann auf das wesentlich
komplexere Problem der Biologie der Eriocaulaceen-Infloreszenzen an-
gewendet werden.

1 D.h. es ist nach meiner Auffassung prinzipiell unmoglich, nachzuweisen,
daB eine Struktur auf dem durch das zitierte Kugelspiel aufgezeigten Weg
selektioniert wurde und somit in jeder Beziehung funktionsneutral ist.
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Material und Methoden

Die Eriocaulaceenarten Paepalanthus tatei Moldenke, Paepalanthus costa-
ricensis Moldenke und Eriocaulon striatum Lamarck stammen aus dem
Botanischen Garten Miinchen. Dieses Material wurde von H. MoLpeEnke be-
stimmt. Von Ericaulon striatum wurde auch Material aus dem Botanischen
Garten Tiibingen verwendet. Alle drei Arten werden z.Z. in Ulm weiter-
kultiviert. Armeria plantaginea (All) Willd. wurde in Siidfrankreich (Pla-
teau de Vaucluse) gesammelt und in Ulm kultiviert. Allium giganteum
stammt aus einer Versandgirtnerei. Paepalanthus ramosus (Wilkstr.) Kunth
wurde von Prof. Dr. F. Weberling am Standort gesammelt.

Die genannten Arten wurden vergleichend morphologisch und verglei-
chend biologisch untersucht. Als methodische Leitlinien dienten dabei die
,Konstruktionsmorphologie” von H. Weeer (1958) und die von von WAHLERT
(1970) erarbeiteten methodischen Grundsitze der Evolutionsbiologie. Beide
Methoden zeichnen sich dadurch aus, dal sie kausale und finale Fragestel-
lungen zulassen.

Die rasterelektronenmikroskopischen Aufnahmen wurden mit einem Zeiss-
Novascan 30 ausgefiihrt. Die Objekte wurden frisch und unbesputtert ge-
rastert. Lediglich die Infloreszenzanlage in Abb. 17 wurde am Kkritischen
Punkt getrocknet und mit Gold besputtert.

Ergebnisse und Diskussion

Charakteristikum aller képfchenformigen Bliitenstidnde ist, dal sie
fiir den unbefangenen Betrachter (auch das bestdubende Insekt) wie
eine Einzelbliite wirken. Man kann daher annehmen, dall die Signal-
wirkung der Einzelbliiten nichtkdpfchenbildender Sippen der kopf-
chenftrmiger Bliitenstinde gleichwertig sein kann. Dies bedeutet
gleichzeitig, daB der Evolutionsvorteil der kopfchenférmigen In-
floreszenz an anderer Stelle zu suchen ist. Da die Einzelbliite
i. d. R. nur in einer relativ kurzen Zeit effektiv (mit Aussicht auf Be-
fruchtung) bestdubt werden kann?®, ist es 6konomisch, innerhalb dessel-
ben Schauapparates nacheinander verschiedene Bliiten dem Bestéduber
anzubieten. Bei Orchideenarten, die ohne Bestdubung wochenlang blii-
hen kénnen, ist eine den Bliitenkdpfchen vergleichbare Aggregatbildung
nicht zu beobachten. Bei vielen Bliiten wird durch einmalige Bestiu-
bung die Befruchtung aller Samenanlagen erreicht, Tritt eine Fremd-
bestdubung nicht ein, so erfolgt Selbstbestdubung. Dies hat fiir eine

2 Bei der Apfelbliite ist die Narbe ca. 8 Tage belegungsfiihig, die Samen-~
anlage 12 Tage befruchtungsfihig. Der Pollenschlauch benétigt ca. 6 Tage
um bis zur Samenanlage vorzudringen. Die Zeit fiir eine effektive Bestédu-
bung betridgt maximal 6 Tage. (Lorexzen 1972, Physiologische Morphologie
der Héheren Pflanzen. S. 188.)

20 Beitr. Biol. Pflanzen 56
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kopfchenbildende Sippe ganz andere Konsequenzen als fiir solche, die
keine Kopfchen bilden. Beim Kopfchen wird die (zufillige) Entscheidung
fiir Selbst- oder Fremdbestdubung immer nur fiir die wenigen Samen
einer einzigen Bliite getroffen, in dem hé&ufigen Fall einsamiger
Friichte sogar nur fiir einen Samen. Bei Arten, die keine Képfchen bil-
den, betrifft dieselbe Entscheidung u. U. viele tausend Samen. Beriick-
sichtigt man aufBerdem noch, daBl dieser Zufallsentscheid in einem
Kopfchen sich bei sehr vielen Bliiten iiber einen langen Zeitraum stéin-
dig wiederholt, so zeigt sich, dafi in einer kopfchenbildenden Population
das fiir die Artbildung wichtige Verhiltnis von Fremdbestdubung zu
Selbstbestiubung viel genauer festgelegt werden kann, als in nicht-
képfchenbildenden Sippen. Die Festlegung dieses Verhiltnisses kann
dabei ausschlieBlich durch den Zeitraum erfolgen, in dem eine effektive
Fremdbestdubung moglich ist. Die Abweichung von einem Mittelwert
ist dabei um so geringer, je weniger Samen pro Bliite gebildet werden,
je mehr Bliiten gebildet werden und je ldnger der Zeitraum ist, in
dem bestdubungsfihige Bliiten zur Verfiigung stehen.

Damit ein Bliitenstand als morphologische Einheit (Képfchen) wirken
kann, miissen innerhalb des Bliitenstandes die Blattorgane reduziert
und die Internodien gestaucht sein. Die Wirkung wird noch verstérkt,
wenn das Kopfchen durch ein schaftartiges Internodium oder durch
eine Hemmungszone aus dem vegetativen Bereich herausgehoben
wird3. Unter einer Hemmungszone soll dabei zunéchst eine Zone ver-
standen werden, in der die seitliche Verzweigung — zumindest bis
nach der Bliite — unterdriickt ist. Bei Arten, deren Hemmungszone
fruchtbiologisch iiberfliissig ist, kann die Verzweigung bereits nach der
Befruchtung (Bestdubung?) einsetzen. Spétestens nach der Verbreitung
der Diasporen ist eine Hemmungszone frucht-und bliitenstandsbiologisch
nicht mehr erforderlich. Die Hemmung kann daher u. U. aufgehoben
werden, wie dies bei Euphorbia polychroma zu sehen ist (Abb. 1). Die
seitlichen Triebe kénnen hier zwar als sterile Parakladien aufgefalit
werden, dies dndert jedoch nichts an der Tatsache, daBl sie einem Be-
reich entspringen, der bis nach der Bliite gechemmt war. Die Innovation
erfolgt hier in der fiir Stauden typischen Weise an der Basis. Bei Rhodo-
dendron ponticum werden direkt unter der terminalen Bliitenstands-

3 Die Bedeutung einer solchen Hervorhebung darf aber nicht nur bliiten-
oder bliitenstandsbiologisch gesehen werden. Beispiele wie Pulsatilla oder
Petasites, bei denen erst nach der Bliite eine Internodienstreckung eintritt,
zeigen, daB in besonderem MafBe auch die Fruchtbiologie beriicksichtigt wer-
den muB.
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Abb. 1. Fruchtstand von Euphorbia polychroma mit steri-
len Parakladien.

knospe vegetative Knospen gebildet, die unmittelbar nach der Bliite
austreiben. Da sie im folgenden Jahr an ihrem Ende einen Bliitenstand
ausbilden, miissen sie als Innovationstriebe bezeichnet werden. Ge-
hemmt ist und bleibt bei Rhododendron ponticum der Bereich unterhalb
der Innovationszone. Dasselbe, an einige Polsterpflanzen erinnernde
Verhalten zeigt auch Nerium oleander. Dall andererseits bei vielen
Stauden die Hemmung iiberhaupt nicht aufgehoben wird, ist wohl
darin begriindet, dal die Samen- bzw. Fruchtverbreitung auch (oder
sogar hauptséchlich) wihrend der Vegetationsruhe (Herbst und Winter)

20¢
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erfolgt. Betrachtet man die Hemmungszone als Anpassung an bliiten-
stands- und fruchtbiologische Erfordernisse, so leuchtet unmittelbar ein,
weshalb durch Entfernen abgeblithter Infloreszenzen in vielen Fillen
eine Nachbliite ausgeltst werden kann. (Wo Anlegung und Aufblithen
der Infloreszenz in verschiedenen Vegetationsperioden stattfinden, ist
dies i. A. nicht moglich.) Die offensichtliche Zweckmifigkeit dieses
Steuerungsmechanismusses darf aber nicht dariiber hinwegtduschen,
daBl seine Struktur und stoffliche Basis immer noch in wesentlichen
Teilen unbekannt sind.

Wenn anstelle einer Hemmungszone ein schaftartiges Internodium
ausgebildet ist, wird die Képfchenanlage vor dem Streckungswachstum
des Schaftes (noch im Schutz der Laubblétter) gebildet. Bei manchen
Arten wichst der Schaft auch interkalar weiter, wobei das Wachstum
des Schaftes oft nicht nur durch Zellstreckung, sondern auch durch ein
interkalares Meristem erfolgt. Das interkalare Meristem liegt erwar-
tungsgemdl an der Basis des Schaftes, weil die umgebenden Blitter
dort dem noch nicht ausdifferenzierten Gewebe den nétigen Halt geben.
Je weniger Blédtter einen Schaft stiitzen, desto besser mull das einzelne
Blatt dieser Funktion angepalBt sein. Die Anpassung ist um so besser,
je weiter das Blatt mit seiner Basis die SprofBachse bzw. den Schaft
umgreift. Als ideale Lisung erscheint das Blatt der Gramineen, welches
in seinem proximalen Teil als Scheide, in seinem distalen Abschnitt
als flachiges Assimilationsorgan ausgebildet ist.

Die Eriocaulaceen verfiigen fast alle iiber eine Scheide. Diese ist
immer geschlossen und hat nie eine deutliche Spreite. Bei Eriocaulon
striatum und Paepalanthus tatei wichst das Kdpfchen erst dann aus der
Scheide heraus, wenn diese bereits weitgehend ausdifferenziert ist und
damit ihre Stiitzfunktion wvoll wahrnehmen kann. Andererseits gibt
es jedoch verschiedene Eriocaulaceen, die iiber keine Scheide verfiigen.
Wenn die obigen Ausfiihrungen iiber die Funktion der Scheide glaub-
haft sein sollen, so ist es erforderlich, nachzuweisen, dal eine Scheide
bei diesen Arten funktionell iiberfliissig ist. Diese Frage soll vorerst
jedoch zuriickgestellt werden und zusammen mit der Erdrterung des
Infloreszenzbaues der Untergattung Platycaulon behandelt werden.

Obwohl es den vorausgegangenen Uberlegungen zufolge ohne weite-
res logisch erscheint, daB sich eine Zone interkalaren Wachstums immer
an der Basis des Internodiums befindet, wollen wir an Beispielen
suchen, die ein interkalares Wachstum am distalen Ende eines Schaftes
zeigen. Dies erscheint notwendig, da es immerhin mdglich ist, dal auch
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eine zunichst einleuchtende Hypothese sich plétzlich als mit den Fakten
unvereinbar erweist.

Markieren wir junge Kopfchenschifte von Armeria plantaginea im
Abstand von 5 mm (z. B. mit Filzschreiber Edding 3000), so sehen wir,
daB auch hier interkalares Wachstum vorliegt. Es findet hier jedoch
ausschlieBlich am distalen Ende des Schaftes statt!. Sind damit die
Uberlegungen zur Funktion und Evolution der Scheide widerlegt?

Was die Funktion der Scheide anbelangt, trifft dies sicher nicht zu,
denn wir finden bei Armeria den seltenen Fall einer nach riickwérts
gerichteten anliegenden Scheide (Abb. 2). Das Léangenwachstum findet
praktisch ausschliefilich innerhalb der Scheide statt und funktionell
besteht somit eine Ubereinstimmung mit den Verhiltnissen bei den
Eriocaulaceen. Wiihrend jedoch bei den Eriocaulaceen die Scheide als

Abb. 2. Kipfchen von Armeria plan-
laginea mit rlickwérts gerichteter
Scheide.

4 Auf am distalen Ende des Internodiums gelegene Zonen interkalaren
Wachstums hat bereits TroLL (1937) hingewiesen. Er bezeichnet die riickwirts
gerichtete Scheide bei Armeria in Anlehnung an Mauvry und Romanow als
Spornréhre, da sie den genannten Autoren zufolge als Verwachsungspro-
dukt spornartiger Emergenzen aufzufassen sei.
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das Ergebnis einer kontinuierlich fortschreitenden Verbesserung und
zeitlichen Verldngerung der Schutz- und Stiitzfunktion der Knospe
aufgefalit werden kann, ist diese Betrachtungsweise bei Armeria offen-
bar unmdglich. Zwischenformen von normal orientierten Laubblittern
zu riickwirts gerichteten Scheiden kénnen unmdoglich funktionell inter-
pretiert werden. Da das Beispiel Armeria evolutionsbiologisch unver-
stdndlich ist und damit mdglicherweise schwerwiegende Kritik an der
evolutionsbiologischen Darstellung der Eriocaulaceenscheide beinhal-
tet, ist es notwendig, die Ontogenie der Armeria-Scheide genauer zu
untersuchen.

Ein vollstindig anderes Schaftwachstum konnen wir bei Allium
giganteum beobachten. An einem bereits ca. 50 cm hohen Schaft wur-
den im Abstand von 1cm Markierungen angebracht (Abb. 3e). Es
zeigte sich zunéchst im mittleren markierten Stengelabschnitt ein
starkes Ldngenwachstum (Abb. 3 g). Der Bereich, in dem das Léngen-
wachstum stattfand, verschob sich aber immer mehr zur Inflores-
zenz hin (Abb. 31i). In Abb. 3 ist dieses Beobachtungsergebnis darge-
stellt und interpretiert. Beriicksichtigt man, dall das Gewebe des
Schaftes seine endgiiltige Festigkeit erst nach Abschlull des Lingen-
wachstums erreichen kann, so 140t sich diese Wachstumsweise als
Anpassung an die hier besonders groBe und entsprechend schwere In-
floreszenz auffassen. Zum leichteren Versténdnis betrachten wir den
Teil des Schaftes, der das Liangenwachstum bereits abgeschlossen hat,
als starr (schwarzer Bereich). Die Hebelkrifte, die durch die Bewegung
(Wind) der Infloreszenz im untersten noch nicht ausdifferenzierten
Schaftabschnitt (an der durch p gekennzeichneten Stelle) auftreten
konnen, sind nun abhéingig vom Gewicht der Infloreszenz und von der
Linge des noch nicht ausdifferenzierten Schaftabschnittes. Durch eine
fortschreitende Verkiirzung dieses Hebelarmes (H) wird hier also die
Zunahme der mechanischen Belastung durch die schwerer werdende
Infloreszenz kompensiert.

Das Schaftwachstum von Allium giganteum und die Scheidenbildung
bei verschiedenen Eriocaulaceen und bei Armeria machen deutlich, dall
das Auffinden einer Funktion zugleich auch das Auffinden des Selek-
tinosdruckes bedeuten kann, der die Evolution der betr. Struktur
bedingt. In wenigen Fillen, wie z.B. bei den basalen Scheiden von
Gramineen oder Eriocaulaceen, scheint auch der Weg, auf dem sich die
Struktur stammesgeschichtlich entwickelt hat, einigermafien klar er-
sichtlich zu sein.
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I

a b o e f g h i

Abb. 3. Bei einem im Abstand von 1 cm markierten Schaft von Allium gigan-
teum (Fig. e) verschieben sich die Markierungen zunichst so, daB die mittle-
ren Abschnitte die gréBte Lingenzunahme zeigen (Fig. g). Wenn kein weite-
res Langenwachstum mehr erfolgt, ist der Zuwachs unter der Infloreszenz am
grifiten und nimmt nach unten kontinuierlich ab (Fig.i). Die Markierungen
auf der linken Seite von Fig.a-1i stellen eine mdgliche Interpretation fiir
diese Beobachtung dar: Der urspriinglich auf der ganzen Linge im gleichen
Differenzierungszustand befindliche Schaft (Fig. a) beginnt sein Langenwachs-
tum im basalen Bereich. Das Lingenwachstum schreitet dann in apikaler Rich-
tung fort, wobei die endgiiltige Ausdifferenzierung in den einzelnen Bereichen
frithestens dann erfolgen kann, wenn kein weiteres Lingenwachstum mehr
stattfindet. (Es ist dabei gleichgiiltig, ob es sich um ein reines Streckungs-
wachstum handelt oder ob noch Zellteilungen erfolgen.) Der ausdifferen-
zierte Bereich ist jeweils schwarz dargestellt. Die auftretende mechanische
Belastung im untersten noch nicht ausdifferenzierten Bereich wird bei dieser
Art des Wachstums durch die Verkiirzung des Hebelarmes H reduziert. Auf
diese Weise wird die Belastungszunahme durch die wachsende Infloreszenz
an der mit “4 bezeichneten Stelle kompensiert.

Bei der Untersuchung der Kopfchen und Kopfchenstinde der Erio-
caulaceen soll nun in derselben Weise vorgegangen werden, wie dies
am Beispiel des Schaftwachstums von Eriocaulon striatum, Armeria
plantaginea und Allium giganteum gezeigt wurde. Auf diese Weise
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soll nach iiberpriifbaren Beziechungen zwischen den beobachteten Sach-
verhalten gesucht werden.

Die zu Anfang erwéhnten, moglichen Vorteile der Kopfchenbildung,
ndmlich 1. ,Reduktion der Samenzahl pro Bliite zur Steuerung des
Verhéltnisses Fremd- zu Selbstbestdubung® und 2. (als Folge davon)
,Bildung von Aggregaten zur Einsparung von Schauorganen“ sind fiir
die Eriocaulaceen wenig einleuchtend. Aufféllige Farben kommen hier
nicht vor. Die Képfchen sind meist weill (sogar Antheren und Pollen
konnen weil sein), gelegentlich kommt griine oder braune bis schwarze
Farbung von Bliitenorganen vor. Bis jetzt ist nicht einmal mit Sicher-
heit bekannt, ob Zoophilie oder Anemophilie vorliegt. Wegen der
durchweg eingeschlechtigen Bliiten (aber monoecischen Kopfchen!)
wurde Selbstbestdubung bisher nicht in Erwiigung gezogen.

Als Ausgangspunkt fiir Untersuchungen zur Funktion der Kopfchen
(und damit auch zur Funktion der die Kopfchen bildenden Bliiten)
kann die hervorragende® bliitenmorphologische Bearbeitung der Fa-
milie durch Koernicke (1821), Hieronymus (1888), Runranp (1903) u. a.
dienen. Die systematisch wichtige Frage, ob ein Perigon oder eine in
Kelch und Krone gegliederte Bliitenhiille vorliegt, soll zunéchst aus-
geklammert bleiben. Wo die Bliite von zwei Blattwirteln gebildet
wird, bezeichne ich den dulBeren als Kelch, den inneren als Krone, um
sonst notwendige umstéindliche Formulierungen zu vermeiden.

Um erste Anhaltspunkte fiir die Funktionsweise der Eriocaulaceen-
kopfchen zu erhalten, wurden die Kopfchen von Eriocaulon striatum
und Paepalanthus tatei untersucht.

Bei allen Eriocaulaceen zeigen die Kopfchen traubigen Aufbau. Bei
Eriocaulon striatum sind drei Zonen von Bliiten zu beobachten. Die
erste (unterste bzw. dullerste) ist eine schmale ménnliche Zone, darauf
folgt eine deutlich breitere weibliche Zone; zuletzt werden wieder
ménnliche Bliiten gebildet, bis das Képfchen schlieBlich terminal proli-
feriert. Die erste minnliche Zone kommt jedoch verspiitet oder iiber-
haupt nicht zur Anthese, so dafi ein protogynes Ko&pfchen voriiegt.
Bei voll entwickelten weiblichen Bliiten ist auf den Kronbléittern ein

5 Die gesamte Bliite ist oft kleiner als 2mm. Als Einteilungskriterium
wird u.a. sogar die Struktur der inneren Oberfliche der Bliitenhaare ver-
wendet. Wenn Hess (1954) schreibt ,die Prédparation und Untersuchung ist
nur mit Hilfe der besten Binokularlupen befriedigend mdglich”, so zeigt dies,
daBl die Leistungen von Rumnvranxp, Koernicke und anderen nicht hoch genug
eingeschitzt werden kdnnen.
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Abb. 4. Mannliche Bliite von E. striatum. In der Mitte ist der Nektartropfen
zu sehen.

Abb. 5. Weibliche Bliite von E. striatum. Der Nektartropfen wird von einer
Driise auf der Kronblattlamina gebildet.



452 Thomas Stiitzel

Fliissigkeitstropfen zu sehen, der offenbar von den in der Gattung
Eriocaulon verbreiteten epipetalen Driisen abgesondert wird (Abb. 5).
Bei den spéter erscheinenden ménnlichen Bliiten wird vom rudimen-
tiren Gynoeceum ein Fliissigkeitstropfen gebildet, der an der Basis
zwischen den Filamenten zu sehen ist (Abb. 4). Ménnliche und weib-
liche Phase sind in der Regel so deutlich getrennt, da eine ,Selbst-
bestdubung“® schon aus rein rdumlichen Griinden nur in seltenen Fil-
len moglich erscheint. Obwohl E. striatum in Kultur viele Koépfchen
bildet, konnte bisher nur ein reifer Same gefunden werden. Auflau-
fende Saat wurde iiberhaupt noch nicht beobachtet.

Bei Paepalanthus tatei hingegen findet man regelméfiig Keimpflan-
zen. Das Képfchen wird hier nicht nur von drei, sondern von einer sehr
groBen Zahl ménnlicher und weiblicher Zonen aufgebaut. Altere Kopf-
chen haben im unteren Teil reife Samen, nach oben folgen fertig aus-
differenzierte Bliiten und zuletzt junge Bliitenanlagen. Offene minn-
liche Bliiten findet man téglich in der Zeit von 12.00 bis 17.00 Uhr. Die
Filamente spannen dabei die vollstindig kahle, verwachsene Krone
trichterformig aus (Abb. 6 und 8). Das rudimentédre Gynoeceum bildet
an den freien Karpellspitzen je ein Fliissigkeitstrépfchen. Die Bildung
der Tropfchen beginnt erst kurz vor dem Aufreillen der Pollensicke:
nach ca. einer Stunde sind sie so groB geworden, dafl sie zu einem
Tropfen zusammenfliefen. Verwelken die ménnlichen Bliiten, so kriim-
men sich die Antheren nach innen und der Krontrichter wird eben-
falls nach innen gefaltet. Auf diese Weise werden die Antheren mit
dem noch anhaftenden Pollen eingeschlossen (Abb. 9). Der so ,ver-
packte” Pollen steht fiir die Bestdubung nicht mehr zur Verfiigung.
Der untere Teil der Kronrdhre schrumpft ebenfalls und es scheint zwi-
schen Kelch und Krone ein relativ langes Internodium vorzuliegen. Ab
ca. 16.00 Uhr sind die ersten Anzeichen fiir das Aufbliihen der weib-
lichen Bliiten zu sehen. Auch hier bleibt die Karpellspitze kurz und
bildet einen Fliissigkeitstropfen. Beiderseits der Karpellspitze ist ein
langer fidiger Anhang ausgebildet, die Anhénge benachbarter Kar-
pelle verwachsen an der Basis miteinander (Abb. 12). An diesen Appen-
dices findet man bei Paepalanthus tatei regelmillig Pollenkdrner
(Abb. 10). Die aufblithenden weiblichen Bliiten folgen den aufgebliihten

6 Selbstbestdubung ist bei den Eriocaulaceen wegen der eingeschlecht-
lichen Bliiten nur in Form von Geitonogamie moglich. Der Pollen kann
dabei entweder durch direkten Kontakt von Anthere und Narbe verschie-
dener Bliiten oder durch Ausschleudern der Pollen beim Aufreilen der
Pollensicke iibertragen werden.
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Abb. 6. Kronrghre von P. tatei. Innerhalb des Androeceums ist der vom rudi-
mentédren Gynoeceum gebildete Nektartropfen zu sehen.

Abb. 7. P. tatei. An der Grenze zwischen zwei Zonen verschiedenen Geschlechts
erfolgt Geitonogamie (Selbstbestiubung).
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Abb. 8. Kronréhre und Androeceum  Abb. 9. Welke minnliche Bliite von
von P. tatei. P. tatei.

Abb. 10. An den Appendices von P. Abb. 11. Kronblatt der weiblichen
tatei haftender Pollen. Bliite von P. tatei.
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maénnlichen stets in acropetaler Richtung. Da sich die Blithzeit ménn-
licher und weiblicher Bliiten deutlich iiberlappt und direkter Kontakt
zwischen Antheren und Appendices moglich ist (ménnliche und weib-~
liche Bliiten sind einander oft direkt benachbart, s. Abb. 7), erfolgt
offenbar regelmiflig Geitonogamie.

Zur Kontrolle fiir diese Vermutung wurde in die Torfbeete der Eriocau-
laceen Drosera capensis gepflanzt. Die von den Sonnentaublittern gefan-
genen Insekten waren ausschlieBlich die iiblichen Gewichshausschidlinge
wie Trauermiicken, Weille Fliege und verschiedene Blattlausarten, die
wegen ihrer Lebensweise als Bestduber kaum in Frage kommen. Es konnte
auch bei rasterelektronenmikroskopischen Untersuchungen kein Pollen an
ihnen gefunden werden.

Bei der Fruchtreife kriimmen sich die in der Mediane deutlich ver-
dickten Kelchblédtter zuriick. Der Pedicellus reilt unterhalb des Kelch-
blattwirtels ab und die Bliite wird dadurch plétzlich iiber die Kopf-
chenoberfliche emporgehoben (Abb. 13). Bei diesem Vorgang wird
gleichzeitig der Kelchblattwirtel vom Kronblattwirtel getrennt. Die
Kelchblédtter bleiben dabei jedoch untereinander verbunden. Kronblatt-
wirtel und Gynoeceum bilden ebenfalls eine Einheit. Auf diese Weise
wird der Kelchblattwirtel gewissermallen zur Startrampe fiir die der
Windverbreitung dienende Diaspore aus Kronblidttern und Frucht.
Die Kelchblédtter kriimmen sich spiter noch weiter ein und der Kelch
fallt schliefilich als Ganzes ab. Bei den Kelchbldttern ménnlicher Blii-
ten kommt eine solche Bewegung trotz der grofen Ahnlichkeit in der
duBeren Morphologie nicht vor. Die hautartig diinnen, am Rand und
auf der Fldche mit mehrzellig unverzweigten Haaren besetzten Kron-
bldtter (Abb. 11) sind eine hervorragende Anpassung an diese Ver-
breitungsweise. Da sich in jedem Karpell nur ein Same entwickelt und
die Frucht eine dorsicide Kapsel darstellt, kénnen die Samen einzeln
ausgestreut werden. Die Einkriimmung der Kelchblitter wird durch
Gewebespannung in den trocknenden Bldttern verursacht. Bringt man
den abgesprengten, aufgespreizten Kelch ins Wasser, so schlieBt er
sich wieder. Dieser Vorgang kann beliebig oft wiederholt werden.

Diese Beobachtungen wurden alle im Juli 1981 aufgezeichnet. Es ist
daher moglich, daBl unter Kurztagbedingungen gewisse Verschiebungen
auftreten. So gibt es z. B. Anzeichen dafiir, dal} die duBere minnliche
Zone bei Eriocaulon striatum im Kurztag breiter ist und die Kopfchen
dann u.U. protandrisch sind. Unabhingig davon kann festgestellt
werden, daB bei den Kopfchen der Eriocaulaceen Selbstbestdubung,
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Abb. 12. Aufgebliihte weibliche Bliite von P. tatei. Die 6 Appendices und der
von den Karpellspitzen gebildete Nektartropfen sind deutlich zu sehen.

Abb. 13. Durch die Kelchbldtter in Startposition gebrachte Diaspore von
P. tatei.
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in Form von Geitonogamie vorkommt. Fiir diese Art der Selbstbe-
stdubung ist aber nicht mehr nur die Morphologie und Biologie der
Einzelbliite malBigebend, sondern in ganz besonderem Malie die
des gesamten Kdpfchens. Der Anzahl weiblicher und ménn-
licher Zonen kommt dabei eine entscheidende Bedeutung zu, da nur
an der Grenze zwischen zwei Zonen eine Selbstbestdubung erfolgen
kann. In diesem Zusammenhang verdient auch die Morphologie der
Narben bzw. deren Appendices besondere Aufmerksamkeit. Ich folge
hier ganz der Darstellung von Boncarp und EicHLER, betrachte die
zweispaltigen oder ungeteilten Kommissuralnarben der Paepalan-
thoideae als akzessorische Organe und bezeichne sie als Appendices.
Die in eine Driise umgewandelte Karpellspitze ist der Narbe der
Eriocauloideae homolog. Dabei ist zu beachten, dall bei BoNGarp,
Ercarer und in der vorliegenden Arbeit der Begriff , Appendices”
fiir andere Organe verwendet wird als bei Koernicke, HiERonyMus und
Runranp! Die Fliissigkeitstropfen enthalten bei beiden Arten Koh-
lenwasserstoffe (Nachweis mit Napthol und Schwefelsdure). Sowohl
diese Nektarproduktion, als auch das EinschlieBen des Pollens in die
verblithten ménnlichen Bliiten bei Paepalanthus tatei, spricht bei die-
sen beiden Arten gegen eine Anemophilie.

Runranp hat den Verwachsungen im Bliitenbereich groBlen systemati-
schen Wert beigemessen. Er betrachtet den bei Eriocaulon hiufigen
Fall freier Kelch- und Kronblétter als urspriinglich. Die Verwachsun-
gen im Kronblattkreis werden von ihm als abgeleitetes Merkmal be-
trachtet und von Leiothrix und Syngonanthus sagt er, dall die ménn-
lichen Bliiten ,vielfach wieder zum Freiwerden der Petalen neigen“.
Das Beispiel Paepalanthus tatei zeigt aber, dall gerade bei der Krone
der weiblichen Bliite Skezialanpassungen an die Samenverbreitung er-
wartet werden diirfen. Da wir solche Spezialanpassungen iiblicherweise
als abgeleitet betrachten, erscheint es von diesem Standpunkt aus giin-
stiger, die madnnlichen Bliiten der Untergliederung der Familie zu
Grunde zu legen. Da bei ihnen freie Kronblédtter viel seltener sind als
verwachsene und auBlerdem auch der als ,frei” bezeichnete Kelchblatt-
wirtel an seiner Basis eine zwar schmale, jedoch u. U. funktionell not-
wendige Verwachsungszone aufweist, kann man ohne Schwierigkeit
verwachsene Kelch- und Kronblattwirtel als urspriinglich, freie Pe-
rianthkreise dagegen als abgeleitet betrachten.

Die bei Paepalanthus tatei gemachten Beobachtungen geniigen nun
freilich nicht, um die Interpretation aller von Runranp, Koerricke und
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anderen zur systematischen Gliederung verwendeten Merkmale auf
den Kopf zu stellen, es wird jedoch deutlich, dafl das System dieser
Familie moglicherweise doch kiinstlicher ist, als bisher allgemein an-
genommen wurde.

Da bei den Eriocaulaceen aufler einfachen Koépfchen auch zum Teil
kompliziert aufgebaute Kopfchenstédnde vorliegen, muBl auch
mit Wechselwirkungen zwischen verschiedenen Kopfchen gerechnel
werden. Diese Moglichkeit ist besonders dann gegeben, wenn die
Kopfchen so eng beieinander stehen, wie bei Paepalanthus costari-
censis.

In der Evolutionsbiologie soll eine Verinderung von Form, Funktion
oder (und) Rolle als kontinuierliche Anpassung an andere Lebens-
bedingungen aufgefallt werden koénnen. Das Stetigkeitskriterium gilt
somit nicht nur fiir die Form, sondern vor allem auch fiir die Rolle!
Da von Wanrert (1970) ausdriicklich darauf hinweist, dall es gleich-
giiltig ist, welche Beziehung als Ausgangspunkt fiir eine Analyse
dient, soll im folgenden die am leichtesten zugdngliche Beziehung als
Ausgangspunkt dienen. Da eine Untersuchung der Rolle, d.h. einer
Beziehung zwischen Funktion und Umwelt, ohne detaillierte Kenntnis
des natiirlichen Standorts unméglich ist, wollen wir mit der Analyse der
Form beginnen und versuchen, die Entstehung der Kopfchensténde in
morphologischen Reihen darzustellen.

Besonders auffillige Kopfchensténde finden wir in der Untergattung
Platycaulon. Hier befinden sich auf einem abgeflachten Schaft mehrere
Kopfchen dicht beieinander (Abb. 14). Fiir die Entstehung® dieser In-
floreszenzen werden bei Runpanp (1903) und Hieronymus (1888) ver-
schiedene Modelle vorgeschlagen, RunaLanp iibernimmt die Auffassung
von Martius, der die bandartig flachen, mehrkopfigen Schifte als das
.Verwachsungsprodukt mehrerer gleichwertiger Schifte* (= kollate-
raler Beisprosse) auffaft. Hieronymus hilt hingegen die Schéafte fiir
»Glieder eines sitzenden cymdsen Bliitenstandes (Doppelsichel oder
Doppelwickel)* und nicht fiir gleichwertige Achselprodukte ein und
desselben Blattes.

7 Unter ,Entstehung® verstehe ich hier zunichst eine rein typologische
Ableitung. Ich glaube aber, daB im vorliegenden Fall eine typologische Ent-
scheidung zwischen den beiden Modellen getroffen werden kann, daBl diese
Entscheidung an ontogenetischen Kriterien iiberpriifbar ist und daBl diese
Enischeidung bestimmte phylogenetische Betrachtungsweisen ausschliel3t.
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Abb. 14. Paepalanthus villosulus Mart.

Erste Untersuchungen an Eriocaulon striatum und Paepalanthus tatei
zur Stellung der Schifte im Gesamtaufbau zeigten bereits, daBl die
Schiéfte keineswegs immer in der Achsel von Tragblittern stehen,
sondern dall sie auch terminal an beblédtterten Sprossen vorkommen
kénnen. Dies wurde zuerst fiir Eriocaulon striatum (Stitzer/WEBERLING
1981) nachgewiesen. Inzwischen konnte gezeigt werden, daB die Kopf-
chenstinde von Paepalanthus tatei ebenfalls eine die Hauptachse ab-
schlieBende Infloreszenz aufweisen. Bevor wir uns jedoch weiter mit
der Typologie dieser Bliitenstéinde beschiftigen, erscheint es notwendig,
zu begriinden, wofiir und weshalb es iiberhaupt interessant ist, zu
wissen, ob die Képfchen nur axilldr oder auch terminal stehen kénnen®.
Es erscheinen dabei zunichst zwei Gesichtspunkte wesentlich:

Zum Ersten wird im Zusammenhang mit der urspriinglich angenom-
menen ausschlieflich axilliren Stellung der Kopfchen behauptet, dafi}
die die Schifte an der Basis umgebenden Scheiden ,die adossierten
Vorbldtter der im iibrigen blattlosen Schifte“ (RunrLanp 1903) seien.
Unter einem adossierten Vorblatt wird entweder einfach ein adaxial
stehendes Blatt verstanden, oder aber ein Blatt, welches als Verwach-

8 Vgl K. Poreer: ,Es ist also nicht so, wie der naive Empirist, der Induk-
tionslogiker glaubt: dafl wir unsere Erlebnisse sammeln, ordnen und so zur
Wissenschaft aufsteigen; ... auch eine noch so reiche Sammlung solcher
Sitze wiirde nie zu einer Wissenschajt fithren. Wir brauchen Gesichtspunkte,
theoretische Fragestellungen (Porrer, 1976, S. 71).

20 Beitr, Biol. Pflanzen 56



460 Thomas Stiitzel

sungsprodukt von urspriinglich zwei Blittern (phylogenetisch den bei-
den Vorblittern der Dikotylen entsprechend) gilt.

Die ontogenetische Untersuchung der Scheidenentwicklung bei Erio-
caulon striatum und Paepalanthus tatei liefert jedoch keine Anhalts-
punkte fiir eine Entstehung der Scheide aus zwei Bldttern. Da es aller-
dings denkbar wire, dafl die Verschmelzung der beiden Vorbliitter
bereits so friih erfolgt, dal sie nicht mehr beobachtbar ist, kénnte man
an dieser Auffassung trotzdem festhalten. Manche Botaniker wiirden
dies zwar als ,idealistische Morphologie® verdammen, logisch falsch
ist es deshalb nicht. Bei den Scheiden terminaler Schifte hat
aber auch der ,idealistische Morphologe“ keinen Grund, eine Entste-
hung aus zwei Blidttern anzunehmen, denn die Scheide steht hier genau
an der Stelle vor dem Kopfchen, an der in der Blattfolge ein Laub-
blatt zu erwarten ist. Wenn an der Scheide ein spreitiger Abschnitt
ausgebildet ist, zeigt die Spitze dieses Spreitchens die urspriingliche
Stellung des die Scheide bildenden Blattes an. Da es widersinnig er-
scheint, in einer Familie fiir ein und dasselbe Organ ohne ersichtlichen
Grund zwei unterschiedliche Entstehungsweisen (aus zwei Blittern bei
axilldrer Stellung, aus einem bei terminaler Stellung), anzunehmen,
wird auch der ,idealistische Morphologe* zugeben miissen, dall ein aus
zwei Bldttern entstandenes adossiertes Vorblatt wie es A. Weser (1980)
fiir das Vorblatt der Bliiten von Nicolaia elatior nachweisen konnte,
bei den Eriocaulaceen nicht vorkommt.

Abb. 15. Habitusbild von Paepalan-
thus ramosus. Die abgebildete Pflanze
war ca. 70 cm hoch.
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Zum anderen mul} bei der Frage nach der Bedeutung von terminalen
Kopfchen auf die schon im Zusammenhang mit der Endbliite diskutier-
ten Argumente verwiesen werden (HaGeEmann 1973, WeserLine 1961,
TrorL 1964). Wird eine Achse mit der Ausbildung einer Endbliite ab-
geschlossen, so bedeutet dies eine Einschrankung fiir den Aufbau der
blithenden Region, die bei offenen Bliitensténden in dieser Form nicht
besteht. AuBerdem durchliuft der Vegetationsscheitel beim monotelen
Typ (mit Endbliite) zuerst eine vegetative Phase, um sich dann in
einen, eine Bliite bildenden Scheitel umzuwandeln?. Diese Umstim-
mung ist beim polytelen Typ nicht erforderlich.

Das bedeutet, daB sich monoteler und polyteler Infloreszenztyp mogli-
cherweise auch physiologisch durch die Steuerungsmechanismen
unterscheiden. Untersuchungen, die einen solchen Schlull zulassen wiirden,
liegen bisher nicht vor; es mull jedoch in diesem Zusammenhang darauf
hingewiesen werden, dall die zum Florigen-Konzept fiihrenden Unter-
suchungen an Familien durchgefiihrt worden sind, die iiblicherweise als
typisch monotel betrachtet werden.

Eine dhnliche Einschrinkung fiir den Aufbau der reproduktiven
Region wie die Endbliite stellt auch ein Endbliitenstand dar, wenn
dieser einen ,in sich geschlossenen Aufbau“ zeigt, wie z. B. das Cya-
thium der Euphorbiaceen oder das Kopfchen der Eriocaulaceen. Von
einem ,in sich geschlossenen Aufbau® soll in diesem Zusammenhang
dann die Rede sein, wenn eine Erweiterung oder Bereicherung in die-
sem Endbliitenstand nicht erfolgt.

Wenden wir uns nun aber wieder den flachen, mehrkopfigen Schiiften
der Untergattung Platycaulon zu. Wenn diese, wie bei Runranp durch
Verwachsung kollateraler Beisprosse erkldart werden sollen, so berei-
tet die Scheide, die auch den flachen Schaft von Platycaulon umgibt,
gewisse Schwierigkeiten. In Abb. 16 b ist ein Beispiel fiir kollaterale
Kopfchen gezeichnet. Beobachtungen an Cyperus papyrus (Sanpr 1925)
und an Musa nana zeigten, daB bei kollateralen Beisprossen die Stel-
lung der einzelnen Beisprosse zur Hauptachse jeweils dieselbe ist. Dies
heiBit, die Anlegung der Scheide miifite von einem adaxial stehenden
Primordium ausgehen, wie dies bei einzeln axilldr stehenden Képfchen
der Fall ist (Abb. 16 ¢). DaB diese Scheidenanlagen wéihrend der pri-

¢ DaB es nicht darauf ankommt, ob ein Bliitenstand mit letzter Kraftl
noch eine Endbliite zustande bringt, oder ob diese fehlt, darauf haben
bereits WeserLING (1961) und MiLLeEr-Dosbuies et al. (1975) hingewiesen. Viel-
mehr ist es fiir die Definition entscheidend, daB in einer Infloreszenz solche
umgestimmten Vegetationsscheitel vorkommen.

3o0*
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miéren Morphogenese auf der adaxialen Seite miteinander verschmel-
zen, ist durchaus vorstellbar (Abb. 16 d). Ein Verwachsen kollateraler
Schifte ist in diesem Fall denkbar. DaB die beiden randlichen Schei-
denanlagen aber die ganze kollaterale Schar auf der abaxialen Seite
umgreifen und so die Scheide des Platycaulonschaftes bilden, ist mit
den bisherigen Kenntnissen der primidren Morphogenese kollateraler
Beisprosse nur schwer zu vereinbaren (Abb. 16 e, f).
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Abb. 16. Entstehung der flachen, mehrkoépfigen Schiifte nach
MarTivs. Fig.a zeigt ein axillires Einzelktpfchen, Fig. b
eine kollaterale Schar. In Fig. ¢ - f sind die zu postulieren-
den ontogenetischen Schritte dargestellt. Da der Schritt
von Fig.e nach Fig.f mit den bisherigen Kenntnissen der
priméren Morphogenese kollateraler Beisprosse schwerlich
in Einklang zu bringen ist, erscheint die ganze Theorie
duBerst unwahrscheinlich.

Hieronymus geht dagegen von einem Kopfchenstand aus, wie er in
Abb. 17 a gezeigt ist. (Den Ergebnissen von Stiitzer/WEBERLING folgend
wurde ein Endkdpfchen hinzugefiigt.) Er mull das véllige Schwinden
der Tragbldtter und Scheiden annehmen und mul} ferner unterstellen,
daB die Scheide von einem Laubblatt gebildet wird, das dem ganzen
Kopfchenstand wvorausgeht. Ein bandartig flacher Schaft entsteht
auBerdem nur bei einer zweizeiligen Anordnung der Kopfchen. Wir
miissen nun nach Hinweisen suchen, die diese Anhdufung von Hypo-
thesen etwas wahrscheinlicher macht, als dies auf den ersten Blick
erscheint.

Das Fehlen der Tragbldtter ist nun in manchen Gruppen von Paepa-
lanthus durchaus die Regel. Abb. 18 zeigt einen jungen Képfchenstand
von Paepalanthus ramosus. Zwischen den vielen Kopfchenanlagen,
deren Scheiden bereits erkennbar sind, ist nur ein einziges Tragblatt
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Abb. 17. Entstehung der flachen mehrképfigen Schifte in der Unter-
gattung Platycaulon nach Hieronymus (verdndert). Bildet auch ein tiefer
stehendes Blatt eine Scheide aus (b), so werden die Scheiden der ein-
zelnen Kopfchen funktionell iiberfliissig und konnen rudimentieren (c).
Die Verwachsung der einzelnen Schifte ist damit mdoglich (d).

ausgebildet (schwarzer Pfeil). Bei Paepalanthus tatei findet man gele-
gentlich eine Abnormitét, die im Hinblick auf die Theorie von Hierony-
mus ebenfalls von Bedeutung sein kann. Es tritt hier an der Peripherie
der Kopfchen-,dolde“ (Sciadodium) gelegentlich der Fall ein, dafl inner-
halb einer Scheide zwei Kopfchen mit je einer eigenen Scheide ange-
legt werden. Dies bedeutet, dal} eine Scheide nicht zwingend das letzte
Blatt vor dem Schaft darstellen muB, sondern auch von einem anderen,
tiefer stehenden Blatt gebildet werden kann.

Betrachtet man bei Paepalanthus ramosus die Beblédtterung der mit
einer Kopfchendolde abschlieBenden Triebe, so fillt auf, daB hier eine
Spirodistichie vorliegt, die unmittelbar vor der Infloreszenz in eine
schraubige Bebldtterung iibergeht. Bei Paepalanthus tatei beobachten
wir beim Ubergang in die kopfchentragenden Bereiche eine zur Disti-
chie hin tendierende Veréinderung der Blattstellung. Die fiir die In-
floreszenzbildung bei Platycaulon geforderte Zweizeiligkeit liegt somit
im Bereich des Moglichen. Die Frage, ob diese Zweizeiligkeit im In-
floreszenzbereich tatsichlich gefordert werden muf, kann fiir Paepalan-
thus villosulus (Abb. 14) sicher bejaht werden; die Kopfchen liegen
hier alle in einer Ebene nebeneinander. (Eine Scheide fehlt bei dieser
Art) Bei Paepalanthus costaricensis ist dies anders. Im Querschnitt
durch den Ké&pfchenstand sehen wir ein zentrales Kopfchen (Abb. 19),



464 Thomas Stiitzel

Abb. 18. Junge Kiépfchendolde von Paepalanthus ramosus. Der schwarze Pfeil
zeigt das einzige Tragblatt eines Kopfchenschaftes. Die ringférmigen Wiilste
sind die Anlagen der spéteren Scheiden. Der weiBle Pfeil bezeichnet ein Haar.

Abb. 19. Querschnitt durch einen Képfchenstand von Paepal-
anthus costaricensis. Das zentrale Képfchen ist im Bereich
des untersten Hiillblattes getroffen.
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das von einer von Fall zu Fall verschiedenen Anzahl weiterer Kdpfchen
umgeben ist. Auch der Achsenquerschnitt (Abb. 20) gibt keinen Hinweis
auf urspriinglich in einer Reihe nebeneinander liegende Schifte. Die
Abplattung des Schaftes (wichtigster Grund fiir die Annahme zweizei-
liger Anordnung!) ist offenbar weniger ein Indiz fiir die Verzweigungs-
verhdltnisse, sondern sie spiegelt vielmehr die Platzverhéltnisse im
Bereich des interkalaren Meristems an der Basis des Schaftes wider.
Die rdumlichen Verhiltnisse sind so eng, dal} die Scheide als Stiitze des
Schaftes iiberfliissig erscheint, wie dies bei Paepalanthus villosulus der
Fall ist. Bei sehr kurzen Schiften, wie sie bei Paepalanthus sessiliflorus
und Philodice hofmanseggii vorkommen, sind Scheiden funktionell
ebenso iiberfliissig, wie bei submersen Arten (z. B. Tonina fluviatilis),
bei denen die Kdpfchen vom Wasser getragen werden.

Abb. 20. Querschnitt durch den Schaft des Kopfchenstandes aus
Abb. 19.

Beriicksichtigt man diese Beobachtungen, so erscheint die mit der
grofleren Anzahl von Hilfshypothesen belastete Theorie von HigroNymuUs
die zutreffendere zu sein. Ontogenetische Untersuchungen konnten hier
vermutlich eine sicherere Entscheidung erméglichen. Diese waren jedoch
bisher nicht méglich, da nur Paepalanthus costaricensis zur Verfiigung
stand. Hier wird in Kultur meist nur eine Infloreszenz gebildet. Sobald
jedoch erkennbar wird, dall eine Pflanze zur Bliite gelangt, sind die ent-
scheidenden Prozesse bereits abgelaufen.
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Zusammenfassung

Anhand eines technischen Beispiels (Kraftfahrzeug), bei dem die Entwick-
lung (Evolution) historisch belegt ist, wurde gezeigt, dall die phylogene-
tische Interpretation morphologischer Daten u. U. mit einem groflen Fehler-
risiko behaftet ist. Es wurde an diesem Beispiel auch deutlich, daBl das
Hinzunehmen von funktionellen bzw. biologischen Aspekten dieses Risiko
verringern kann. Dies gilt vor allem dann, wenn auf diesem Weg gezeigl
werden kann, daB zunichst unabhingig erscheinende Merkmale zwingend
korreliert sind.

Solche Korrelationen wurden am Beispiel des Schaftwachstums verschie-
dener kopfchenbildender Arten gezeigt. Dafl ein solcher Schaft, solange er
noch wichst, nicht auf seiner ganzen Lénge starr sein kann, erwies sich
dabei als ein statisches Problem, das von den drei Arten Eriocaulon striatum,
Armeria plantaginea und Allium giganteum auf verschiedene Weise gelist
worden ist. Bei Eriocaulon siriatum und Armeria plantaginea treten Schei-
denbildungen zur Stiitzung interkalar wachsender Schéfte auf, bei Allium
giganteum wird dasselbe Ziel durch die Verlagerung des Wachstums in Be-
reiche moglichst geringer Belastung erreicht.

Der Bliiten- bzw. Bliitenstandsaufbau von Eriocaulon striatum und Paepal-
anthus tatei konnte mit der bei den Eriocaulaceen erstmals nachgewiesenen
Selbstbestdubung in Beziehung gesetzt werden. Dies kann als erster Hinweis
dafiir gewertet werden, dall der unterschiedliche Aufbau der Képfchen in
verschiedenen Familien moglicherweise die Losung grundsitzlich verschie-
dener biologischer Probleme widerspiegelt. Das Auffinden von Zusammen-
hiingen zwischen Bliitenbiologie und Infloreszenzmorphologie bei P. tatei
und E. striatum ist im wesentlichen der methodischen Dreigliederung
WanrLerts in Form, Funktion und Rolle zu verdanken. Es wurde in diesem
Zusammenhang darauf hingewiesen, dall sich die Rolle in der Regel nur
am natiirlichen Standort mit Aussicht auf Erfolg untersuchen léB(t. Der
erstmalige Nachweis protogyner Kipfchen bei den Eriocaulaceen ist von
zweifelhaftem Wert, da er unter Gewichshausbedingungen erbracht wurde.

Am Beispiel der Fruchtbiologie von Paepalanthus tatei konnte gezeigt
werden, dall die bisher als reine Organisationsmerkmale verstandenen Ver-
wachsungen im Bereich der Bliite wahrscheinlich richtiger als Anpassungs-
merkmale zu werten sind. Es wurde darauf hingewiesen, daB dies fiir die
Binnensystematik der Familie von grofler Bedeutung sein kann. Am Beispiel
der Eriocaulaceenbliite wurde nochmals gezeigt, dal die Bewertung eines
Merkmals (Organisations- oder Anpassungsmerkmal) erst nach einer aus-
reichenden biologischen Untersuchung mdoglich ist.

Daf} die sogenannte ,Idealistische Morphologie* in der modernen Morpho-
logie kein Problem darstellt, wurde bei der Ertrterung der Scheide und des
Vorblattes der Eriocaulaceen deutlich. Es konnte dabei auch gezeigt werden,
dalB das adaxial stehende Vorblatt der Eriocaulaceen nicht als Verwachsungs-
produkt von zwei Blattern aufgefalit werden kann.
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Beim Versuch einer Interpretation der bandartig flachen Schiéfte in der
Untergattung Platycaulon zeigt sich, welche wesentliche Hilfe die typolo-
gische Methode fiir die Entscheidung zwischen zwei konkurrierenden Theo-
rien darstellen kann. Es wird in diesem Zusammenhang eine Uberpriifung
der Entscheidung fiir die Auffassung von Hieronymus anhand ontogenetischer
Untersuchungen gefordert. Fiir die wverschiedenen anderen Formen von
Kiopfchenstinden in der Familie der Eriocaulaceen liegen noch keine typolo-
gischen Analysen vor. Diese sollen zusammen mit Untersuchungen zur
Funktion und Rolle durchgefiihrt werden.
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