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Die vorliegende Arbeit entstand im Anschlufl an eine Diplomarbeit
mit dem Thema: "Morphologisch-anatomische Untersuchungen iiber
Verzweigung und Infloreszenzaufbau siidamerikanischer Eriocaula-
ceen." Sie wurde wie diese von Herrn Prof. Dr. F., Weberling be-
“treut. Herr Prof. Dr. F. Weberling stellfe mir auch Alkoholmate-
rial von seinen Forschungsreisen in Siidamerika zur Verfiigung,
wofiir ich ihm an dieser Stelle herzlich danken mSchte. Mein Dank
gilt auch dem Botanischen Garten Miinchen, von dem ich lebendes
Pflanzenmaterial erhielt und dem Botanischen Garten Tiibingen, von
dem ich ebenfalls Material erhielt und der fiir mich die Einfuhr-
formalitdten fiir meine Aufsammlungen aus Brasilien erledigte und
das Material seither weiterkultiviert., Bei meinen Untersuchungen
wurde ich auch von den Herbarien der Staatssammlung Miinchen, des
Britischen Museums, von Kew Gardens, vom Herbario Barboso Rodri=-
gues in Itajai (SC Brasil) und vom Herbario ICN der UFRGS in
Porto Alegre unterstiitzt. Mein sechsmonatiger Forschungsaufent-
halt in Brasilien wurde vom DAAD unterstiitzt und die UFRGS, ins-
besondere das Departemento de Botanica und das NIDECO trugen we=
sentlich zu seinem erfolgreichen Verlauf bei., Nicht zuletzt moch-
te ich mich auch bei den Mitgliedern der Abteilung Spezielle Bo~
tanik der Universit#t Ulm fiir viele anregende Diskussionen, tech-

nische Hinweise und Literaturhinweise bedanken.
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1. EINLEITUNG

Die Eriocaulaceen sind eine pantropisch verbreitete Familie,

Durch ihre charakteristischen Bliitenstinde sind sie gegen an-
dere Verwandtschaftskreise klar abgegrenzt., Die eingeschlech-
tigen Bliiten sind zu weiflen Képfchen am Ende blattloser Schif-
te zusammengefaBt. Die Schidfte sind an der Basis von einer .ge~
schlossenen Scheide umgeben. Sowohl die Binnensystematik der

Familie als auch die Frage ihrer Stellung‘innerhalb der Mono=

cotyledonen bereitet jedoch erhebliche Schwierigkeiten.

Bei der Gliederung der Familie wurde der letzte bedeutende Fori-
schritt durch RUHLAND (1903) erzielt, der die Gattungen Leio-
thrix; Syngonanthus und Blastocaulon beschrieb und sie anhand
bliitenmorphologischer Merkmale gegen die bereits bestehenden
Gattungen Eriocaulon L., Mesanthemum KOERN., , Paepalanthﬁs MART.,
Tonina AUBL., Lachnocaulon KUNTH und Philodicé MART., ébgrenzte.
Spéater wurden noch die Gattungen Rondonanthus (HERZOG 1931), Co=
manthera (SMITH 1937), Carptotepala (MOLDENKE 1951) und Wurdak-
kia (MOLDENKE 1957) beschrieben., Von ihrer Artenzahl her s:i:nd‘
diese vier Gattungen mit zusammen sieben “Arten gegeniiber den von
RUHLAND beschriebenen Gattungen mit zus;mmen;115 Arten (Leiothrix

32, Syngonanthus 80, Blastocaulon 3) relativ unbedeutend.

Von viélen Arten der Familie ist nur das TypUSexemplaf bekannt.

Ein vollstindiger Bestimmungsschliissel existiert nur fiir die

bis zur Veréffentlichung der letzten Monographie der Familie

(RUHLAND 1903) beschriebenen Arten. Fiir einige Gegenden gibt es

‘regionale Bearbeitungen, die jedoch teilweise erhebliche Min-

gel aufweisen (MOLDENKE 1976). Auch die von RUHLAND erarbeite-
ten Bestimmungéschlﬁssel haben sich als wenig brauchbar erwie-
sen,bda die verwendeten Merkmale vielfach nicht hinreichend

konstant sind.

Die Frage des systematischen Anschlusses der Familie wurde seit
ihrer Aufstellung mehrfach uhtersucht, ohne dafl eine endgiiltige
Klidrung gelungen widre. Eine vorbildliche Ubersicht iiber die

bisherigen Versuche und den derzeitigen Stand der Kenntnisse




gibt HAMANN (1961). Die unten stehende Abbildung zeigt, mit
welchen anderen Familien die Eriocaulaceen bereits in engere Be-

Ziehung gebracht wurden.

In dieser Situation ergeben sich vor allem zwei Aufgaben:

i. Untersuchung der innerartlichen Variabilitdt und Suche nach
geeigneten Merkmalen fiir die Artabgrenzung und Bestimmungs=-
schliissel.

2. Klarung der fiir eine Einordnung der Familie ﬁichtigen und

noch nicht untersuchten Fragen.

Nachdem durch TROLL (1962) und WEBERLING (1971) die Bedeutung
der Infloreszenzmorphologie fiir die Systematik stark hervorge-
- hoben wurde, liegt es nahe, zur Kldrung dieser Fragen vor allem
auch die bisher nur wenig untersuchten Bliiten-und Kopfchenstén-

de der Familie heranzuziehen.

Ein groBer Teil der Untersuchungen wurde im Gegensatz zu den
dlteren Bearbeitungen nicht im Herbarium, sondern am natiirli=-
chen Standort durchgefiihrt. Daher war es erstmals moglich, die
Bliiten-, Bliitenstands~ und Fruchtstandsbiologie n#her zu unter-
suchen. Zur Erweiterung der Vergleichsbasis wurde die meist mit
Eriocaulaceen zusammen vorkommende Xyridacee Xyris jupicai mit=-
untersucht., Von den bisher beschriebenen 13 Eriocaulaceen-~-Gat=
tungen standen 4 zur Verfiigung und zwar Eriocaulon, Paepalan-
thus, Leiothrix und Syngonanthus. Diese Gattungen sind zugleich
die groften der Familie und umfassen zusammen iber 90 % der be-
schriebenen Eriocaulaceen-Arten. Die vorliegenden Untersuchun-
gen beginnen mit dem Kapitel "Bliite" wegen der zentralen Bedeu-
tung der Bliite fiir die systematische und taxonomische Fragestel-
lung. Die folgenden Kapitel sigd in der Reihenfolge zusammenge-
stellt, in der auch die behandelten Organe an der Pflanze auf-
einanderfolgen. Den Bliitenstidnden von Paepalanthus subgenus Pla-
tycaulon wurde dabei ein eigenes Kapitel gewidmet, da diese In-
floreszenzen seit ihrer Entdeckung unterschiedlich gedeutet wur-
den und ihnen daher eine zentrale Bedeutung fiir die Interpre-

tation der Kopfchenstédnde der Eriocaulaceen iiberhaupt zukommt.
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rak 1

Sob 1953
Diels 1842

Vinogradev 1958

Warniing-
Mubius 1929

Lotsy 1911

Wettstein 1935

Pritsch 1932

Hkottsberg 1940
Ballier 1912

Kernex 1891

Grisebach 1854

Endlicher 1836 - 40.

Bessey 1915

Van Tieghen 1898

Bentham u, Hooker
1883

Drude 1887

Takhta jan 1959

Kimura 1936

Abb,

1:

Die systematische Stellung der Eriocaulaceen.
Ubersicht zeigt, mit welchen anderen Familien
Eriocaulaceen von verschiedenen Systematikern
sammen in eine Ordnung gestellt werden. ( nach

MAN 1961),

Hutchinson 1958
Barkley 194
Boivin 1956

Deyl 1955

Euberger 1960




Den lingeren Abschnitten des Kapiteis 3 schliefen sich im In-
teresse einer besseren Ubersichtlichkeit eigene Zusammenfassunw
gen an. Die Bedeutung der Untersuchungsergebnisse fiir die In-
floreszenzmorphologie wird im Kapitel 3.9 erdrtert und ihre még=-
liche Auswirkung auf die Systematik der Familie im Kapitel 4 zu-

sammengefaflta.
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2. MATERIAL UND METHODEN

Fiir die vorliegende Arbeit standen folgende Arten zur Verfiigung:
Erfoéaulon modestum KUNTH

" macrobolax MART,

" magnificum RUHL,

" megapotami;um MALME

"  septangulare WITH.

" fenestratum BOJ. ex KOERN.,
Paepalanthus caldensis MALME

" catharinae RUHL,

" . planifolius (BONG.) KOERN.

" polyanthus (BONG.) KUNTH

n tatei (MOLD.)

n costaricensis (MOLD.)
Leiothrix flavescens (BONG,) RUHL.
Syngonanthus caulescens (POIR) RUHL,

n - chrysanthus {(BONG.) RUHL,

Die genannten Arten wurden zum groBten Teil von mir selbst widh-
rend eines vom DAAD unterstiitzten Forschungsaufenthaltes in Siid-
brasilien am Standort untersucht und gesammelt. Eriocaulon sept-

angulare habe ich im August 1982 in Westirland (Connemara) ge~

,sammelt, wo es sowohl emers als auch vollstidndig submers wichst.

Die Arten Eriocaulon fenestratum, Paepalanthus tatei und P: co=
étaricensis erhielt ich vom Botanischen Garten Miinchen. Aufier-
dem hat ﬁir Herr Prof., Dr, F, Wéberling in FPA fixier;es Mate=-
rial von Syngonanthus chrysanthus, Eriocaulon modestum, Paepa~
Lanthus catharinae und P. polyanthus von seinen Sammelreisen in
Stidamerika zur Verfiigung gestellt. Zitierte Herbarbelege
wurden in den Herbarien der Staatssammlung Miinchen, des Briti-
schen Museums in Kew Gardens und im Herbario Barboso Rodri-

gues in Itajai (SC Brasil) eingesehen,

Zur Untersuchung der innerartlichen Variabilitit wurden mehrere
Standorte in Abstidnden von 3 bis 6 Wochen besucht und die vore
kommenden Eriocaulaceen-Arten anm Ort und Stelle makroskopisch

und mikroskopisch {Stereomikroskop ZEISS SR) untersucht. TFiir



spdtere Untersuchungen mit dem Raster-Elektronenmikroskop wur-

den die Proben am Fundort vorpridpariert und in FPA fixjert,

Zur Analyse der Wuchsform ﬁnd der Verzweigungsmuster wurde Ma-
terial in Porto Alegre (RS Brasilien) in einem Privatgarten
kultiviert, bazu wurden Plastikwannen bzw, bei grdBeren Arten
Miillsdcke verwendét. Bei Verwendung von Plastiksidcken erfolgt
die Kultur #hnlich wie dies in Baumschulen bereits verschiedent-
lich praktiziert wird, die Sicke diirfen jedoch fiir die Kultivie~

rung von Eriocaulaceen nicht perforiert sein,

Von den Arten Eriocaulon modestum, E,. megapotamicum, E. magnifi-
cum, E. macrobolax, Paepalanthus catharinae, P. caldensis, P,
planifolius, Syngonanthus chrysanthus, S. céulescehs und Leio~
thrix flavescens wurde lebendes Material vom Standort in den
Botanischen Garten Tiibingen gebracht. Die Arten wurden dazu auf
einer ca. 800 km langen Fahrt von Itajai (SC Brasilien) nach
Porto Alegre an einem Tag gesammelt und am darauffolgenden Tag
mit Luftfracht von Porto Alegre nach stuttgaft geschickt. in-‘
folge der sehr kurzen Transportzeit von nur 2 Tagen haben alle
Pflanzen den Transpoft gut iiberstanden, obwohl sie als extrem
empfindlich gelten und nur drei Arten Bisher in‘deﬁtschen Bo~
tanischen Gidrten in Kultur waren (Eriocaﬁlon fenestratum, Pae-
palanthus costaricensis und P. tatei in Miinchen, E, fenestratum
in Heidelberg). Inzwischen werden diese Arten auch in Ulm kul-
tiviert, Bei den Arten Eriocaulon macrobolax, E. magnificum,
Paepalanthus pianifolius und P. tatei gelang erstmals auch die

Aufzucht aus Samen,

Nachdem friihere Versuche, Eriocaulaceen in Topfkultur zu halten
miflungen waren, erfolgt die Kultivierung ﬁun in Kunststoffcon-
tainern. Die Container miissen jedoch grofler als allgemein iiblich
gewzhlt werden und miissen entweder ca. 3 cm tief im Wasser ste-

hen oder diirfen nicht perforiert sein.

Da die Taxonomie der einzelnen Arten zur Zeit v6llig uniibersicht-
lich ist, ist es erforderlich, zu jeder Art die Grundl age der

Bestimmung anzugeben. AuBerdem sind Herbarbelege des von mir ge=
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sammelten Materials zur Dokumentation in der Staatssammlung Miin-
chen und im Herbario ICN der Universidade Federal do Rio Grande

do "Sul” in Porto Alegre hinterlegt.

Eriocaulon modestum KUNTH

Das von mir gesammelte Material stimmt in allen wesentlichen
Merkmalen mit dem Typusexemplar'von E., hygrophilus MART. (Sche=
dula Nr. 689) und dem Typus von E. steyermarkii MOLD. (Harley .
Nr. 16068) iiberein, MOLDENKE hat Material vom selben Aussehen
aué der Gegend von Tramandai als Eriocaulon candidum MOLD. be~
stimmt. Sowohl nach.seinem eigenen Schliissel in der FLORA ILU-
STRADA CATARINENSE, als auch nach dem Schliissel RUHLANDs und
der von RUHLAND gegebenen Diagnose muB es sich um E. modestum
handeln. Eriocaulon hygrophilus MART., ist synonym mit Eriocau-

lon modestum KUNTH.

ver die von HERZOG beschriebene Form Eriocaulon modestum for-
ma viviparum HERZOG heifit es be1 MOLDENKE (1976): "Forma com
algumas flores transformadas em pequenas plantas ainda nos ca-

pltulos." Das Typusexemplar (Liitzelburg Nr. 1510) zeigt jedoch

eine terminale. Prolification der KOpfchenachse und keine "Um~

wandlung"_mehrerer Bliiten in einzelne Rosetten. Wo mehrere ve~
getative Sprosse in einem Kopfchen gebildet werden, ist dies

das Ergebnls einer Verbénderung. Die von HERZOG beschriebene

 Prolification tritt auch in Kultur gelegentllch an einer Pflan-

ze auf, ist jedoch nicht einmel fiir das Individuum konstant.

Eriocaulon macrobolax MART,

Das von mir gesammelte Material stimmt mit dem Typus (Mart.

Nr, 275) iiberein. Auf dem Typusbogen ist jedoch von MARTIUS
selbst handschriftiich der Hinweis "Cfr. Dupatya ligulata VellM
vermerkt. Ob MARTIUS diesen Vergleich angeétellt hat, ist un-
gewiB, SMITH faBt Dupatya ligulata, Eriocaulon vaginatum und
Eriocaulon helichrysoides mit Eriocaulon kunthii zusammen iu
Eriocaulon ligulatum (VELL) SMITH. Das Typusexemplar von E. va-
ginatum KOERN., (Regnell Nr. 11 291) unterscheidet 51ch in der

Form der Kdpfchen und der Ausbildung ihrer Hullbrakteen signi-




fikant. Der Typus von E. vaginatum zeigt dagegen gute Uberein-
stimmung mit Material, das von MOLDENKE als Eriocaulon beauver-
dii MOLD. bestimmt wurde. In dem der FLORA ILUSTRADA CATARINEN-
SE zugrunde liegenden Material sind die Exemplare, die mit E.
macrobolax iibereinstimmen, zusammen mit anderen als Eriocaulon
ligulatum (VELL) L. B. SMITH bestimmt. E. macrobolax hat auf=-
fallend disymmetrische Képfchen (Abb., 55) und unterscheidet
sich dadurch deutlich von den bei MOLDENKE (1976) unter die Syn-
onymie von E. ligulatum (VELL) SMITH gestellten Arten E, heli-
chrysoides, E, kunthi KOERN. und E, vaginatum KOERN, Diese Ei-

genheit von E, macrobolax ist in der Diagﬂose nicht erwdhnt,

Eriocaulon magnificum RUHL.

Das der FLORA ILUSTRADA CATARINENSE zugrunde liegende Material
umfaBt zwei deutlich verschiedene Arten, Die ein€ hat weiBfilzig
behaarte Bliatter, die andere kahle., Auch hinsichtlich ihfer
Standortsanspriiche und ihrer Bliitezeit unterscheiden sich beide
Arten deutlich. Die kahle Art wichst bevorzugt in flachem Was=-
ser am Ufer von Fliissen oder in kleinen Timpeln, Bei Morro Gran-
de (SC Brasilien) bildete die Art ausgedehnte Schwingfasen ent-
lang‘einém kleineﬁ:FluB. Sie bliiht ab Januar; im Séptember sind
auch die Fruchtstinde bereits verschwunden., Die behaarte Art
bevorzugt torfige, nicht iiberflutete Bdden, Ihre Bliitezeit diirf=-
te im August beginnen und endet im Dezember. Der Vergieiéh mit
Material der Herbarien Kew und Miinchen legt nahe, daB es sich
beji der kahlen Art um Eriocaulon megapotamichm"MALME handelt,

In den Kopfchen- und Bliitenmerkmalen unterscheiden sich die bei=

den Arten nicht,.

Eriocaulon megapotamicum MALME

Siehe E. magnificum RUHL.

Eriocaulon fenestratum BOJ. ex KOERN.,

‘Von dieser Art stand Material aus dem Botanischen Garten Miinchen
zur Verfiigung, wo es unter dem Namen Eriocaulon striatum kulti-

viert wird. Von dieser Art unterscheidet es sich jedo@h durch
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das kahle Receptaculum.

Eriocaulon septangulare WITH,.

Das Material stimmt mit allen eingesehenen Herbarbelegen iiber=-
ein., Eine Verwechslung ist auch deshalb ausgeschlossen, weil in

Irland nur eine einzige Art vorkommt .

Paepal anthus catharinae RUHL.

Das Material ist sehr einheitlich, die iibereinstimmung mit dem
der FLORA ILUSfRADA CATARINENSE zugrunde liegenden Material ist
gut. Die Art hat jedoch offensichtlich eine ungeteilte Kommis-
suralnarbe, Die entsprechende Abbildung in der FLORA ILUSTRADA
CATARINENSE ist falsch, Die Blattbreite wird bei MOLDENKE (1976)
mitv6 - 8 mm angegeben. Es handelt sich dabei jedoch offensicht-
lich um eine fehlerhafte Korrektur der Angabe 6 = 81 mm bei RUH-
LAND. Gemeint war richtigerweise 6 ~ 18 mm, Die von MOLDENKE be=-
schriebene Art Paepalanthus hatschbachii wurde von ihm selbst
inzwischen wieder eingezogen und als P.’catharinae var. hatsch=
bachii MOLD. beschrieben. Anhand der von MOLDENKE angegebenen
Merkmale ist die Varietdt jedoch nicht einmal bei von MOLDENKE
seibst bestimmtem Material Yoh P. catharinae RUHL, var. catha=

rinae zu unterscheiden.

Paepalanthué caldensis MALME

Die Ubereinstimmung mit dem der FLORA ILUSTRADA CATARINENSE
ZUQrunde liegenden Material ist gut. Die Zahi der Rippen,des
Schaftes befrégt jedoch 3 und nicht 6, wie bei RUHLAND (1903)
und MOLDENKE (1976) angegeben (vgl. dazu auch S. 46 ).

Paepalanthus polyanthus (BONG.) KUNTH

Ob es sich bei dem Exemplar MARTIUS (1829 ohne Sammelnummer)
tatsidchlich um den Typus handelt, ist ungewiB, Die Diagnosen

bei RUHLAND (1903) geben ebensowenig wie das Herbarmaterlal der
Herbarien Miinchen, Kew und London elnen Anhaltspunkt fur die Un~
“terscheidung der Arten Paepalanthus polyanthus (BONG.) KUNTH
und P. ramosus (WILKSTR.) KUNTH. Auch die Diagnosen bei KUNTH
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(1841) erlauben eine sichere Unterscheidung nicht,

Paepalanthus planifolius (BONG.) KOERN.

Das zum Vergleich herangezogene Material ist einheitlich, eine
Verwechslung mit anderen Arten scheint ausgeschlossen, Ledig-
lich das von mir bei Torres (RS Brasilien) gesammelte Material
zeigt eine geringfiigige Abweichung in der Form der Képfchen-

stdnde und der Leitbiindelanordnung im Infloreszenzschaft, Die-
ses Material weist Kdpfchen mit Bliiten mit zwei und dreizihlie-

gen Wirteln auf. Auch heteromere Bliitenwirtel kommen vor,

Paepalanthus tatei MOLD.

Alles zur Verfiigung stehende Material stammt von einer Aufsamm-

lung (BOGNER, am Ayun tepui) und wurde von MOLDENKE bestimmt.

Paepalanthus costaricensis MOLD,

Das zur Verfiigung stehende Material stammt aus dem Botanischen

Garten Miinchen und wurde von MOLDENKE bestimmt,

Leiothrix flavescens (BONG.) RUHL.,

Als Typus sind die Bogen 1011 ex. Hb, Kunth, Paepalanthus
flavescens KORN., Rich. Schoﬁburgh Nov. 1842 und Paepalanthus
flavescens KORN. ex Herbario Paetropolitani Riedel (beide Herba-
rium Kew) und Martius, Hb., Fl, Bras. No. 882 (Miinchen) gekenn-
zeichnet. Der Bogen Martius 882 soll zugleich Isotypus von Erio-
caulon falcatum sein. Ob einer der genannten Belege tatsidchlich
der Typus ist, ist unklar. Das Material ist jedoch sehr einheit-

lich und stimmt mit meinen eigenen Aufsammlungen gut iiberein,

Syngonanthus caulescens (POIR,) RUHL,

Diese Art zeigt die groBte Variabilitidt der hier verwendeten
Arten., Besonders kleine Individuen wurden von MOLDENKE (1976)
als Syngonanthus gracilis bestimmt., Die in der FLORA ILUSTRADA
CATARINENSE genannten Unterscheidungsmerkmale treffen alle auf
das zugrunde liegende Material nicht zu., Syngonanthus caules-

cens 148t sich anhand der Blattspitze und der Behaarung leicht
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von S. gracilis unterscheiden. S. caulescens hat reine stumpfe,
leicht gekerbte Blattspitze und nur spitze Haare. S. gracilis
hat am. Infloreszenzschaft, seltener auf den Bléattern am Ende
keulenfdrmig verdickte Haare (Driisenhaare?) und spitze Bldtter.
Der Typus von S, gracilis (Gardener 5270) wurde zum Vergleich
herangezogen, Ob und wo der Typus von S. caulescens existiert,

ist z. Z. nicht bekannt.(Abb. 25)

Syngonanthus chrysanthus (BONG.) RUHL.

Dés Material ist habituell und in allen wesentlichen Merkmalen
sehr einheitlich. Lediglich die Gréfe und die Anzahl der Képf-
chen schwankt sehr stark. Da S. chrysanthus zusammen mit Erio=
caulon modestum vorkommt, findet man beide auch gelegentlich
unter einer Sammelnummer ﬁnd einem Namen abgelegt. Eine Ver-

wechélung ist jedoch ausgeschlossen;
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3.1 DIE BLUTE

Innerhalb der Familie kommen sehr unterschiedlich gebaute Blii-
ten vor, Alle lassen sich jedoch von einer aus fiinf trimeren

Wirteln aufgebauten Bliite durch Reduktion ableiten. Dabei kommt
sowohl eine Reduktion der Zahl der Wirtel, ‘als auch eine Reduk-
tion der Anzahl der Glieder innerhalb eines Wirtels vor. Aus

dem allgemeinen Bliitendiagramm der Eriocaulaceen ist die Untere
familie der Paepalanthoideae durch das vollstidndige Fehlen des

duferen Staubblattkreises abzuleiten. (Abb, 2 und 3)

Die andere Moglichkeit, die Reduktion der Anzahl der Glieder in-
nerhalb eines Wirtels, kommt in beiden Unterfamilien vor und '
fiihrt von vollstidndig trimeren zu schlieBlich durchgehend dime-
ren Bliiten. Zuerst wird offenbar der Kelch von dieser Reduktion
betroffen, indem das bei manchen Arten ohnehin kleinere mediane
Kelchblatt zum Ablast kommt. Bliiten mit dimerem Kelch und tri-
merer Krone Konnen bei einer ganzen Reihe von Arten beobachtet
werden., Der umgekehrte Fall einer Bliite mit trimerem Kelch und

dimerer Krone kommt offenbar nirgends in der Familie vor,.

~Als weiterer Schritt in einer Reduktionsreihe ist die Reduktion
der Krone auf einen zweizihligen Wirtel bei bereits dimerem
Kelch anzusehen., Diese Reduktion kann jedoch nicht wie beim
Kelch durch Reduktion und schlieBlichen Ablast eines Blattes

des Wirtels interpretiert werden, da das 2zweite Blatt des dime-
ren Kronwirtels genau median hinten liegt, also genau dort, wo
bei der trimeren Krone die Liicke zwischen den beiden hinteren
Kronblédttern liegt. Dieses Verhalten legt den SchluB nahe, daB
das hintere Kronblatt der dimeren Eriocaulaceen-Bliite durch Ver-
wachsung der beiden hinteren Kronblidtter einer urspriinglich tri-
meren Bliite entstanden ist. Es gibt jedoch keinerlei Anhalts-=
punkte oder gar Ubergangsformen, die . eine solche Annahme stiitzen
konnten. Es ergibt sich die paradoxe Situation, daB eine dimere
Krone als primir (d. h, nicht aus einer trimeren Krone ableit=-
bar) angesehen werden muBf, der dimere Kelch jedoch als sekundir

(de h. durch Verlust des medianen Kelchblattes) entstanden zu
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betrachten ist.

Bliiten mit«dimérer Krone und trimerem Androeceum wurden bisher
offenbar nicht beobachtet, CRONQUIST (1980) bildet eine Bliite
von Eriocaulon septangulare WITH. ab, die in einer sonst dime-
ren Bliite ein trimeres rudimentires Gynoeceum aufweist.. Bei
meinen eigenen Untersuchungen konnte ich ein solches Verhalten
auch bei dieser Art nicht feststellen., Die Wirtel des Androe-
ceums und Gynoeceuﬁs‘haben offenbar in der Regel (immer?) die-~

selbe Zahl von Gliedern wie der Kronwirtel,

Die Bliiten der Eriocaulaceen sind grundsédtzlich eingeschlechtig

durch Abort, d. h. das jeweils.andere Geschlecht ist in den

_Bliiten noch als Rudiment vorhanden. Die Frucht ist immer eine

dreifidcherige, dorsicide Kapsel. Jedes Fach enthdlt nur einen

geradliufig hingenden Samen,

Die genaue Analyse der Bliitem ist fir die Binneﬁsystematikider
Fam111e, aber auch fiir die systematlsche Gliederung der ganzen
Familiengruppe der "Farinosae" ENGLERs von groBer Bedeutung.

Da in dlteren Arbeiten neben groflartigen Beobachtungslelstungen
auch schwerwiegende Fehler enthalten sind, wird im Folgenden
zuerst die Ontogenie der Blﬁten von E, megapotamicum MALME, -E.
septgngulafe WITH., .P. tate1 MOLD., Se.-caulescens (POIR) RUHL,

und L. flavescens RUHL. beschrleben.

Eriocaulon megapotamicum

Als erstes werden an der jungen Bliitenanlage die beiden seitli-
chen Kelchblitter sichtbar. Das dritte, mediane Kelchblatt wird
erst spiter ausgegliedert (Tafel 1). Das Androeceum und die
Krone werden gleichzeitig (d. h. ein Zeitunterséhied ist

nicht bedﬂichtbar) angelegt. Dabei gliedert sich der untere
Teil der Primordien des HuBeren Staubblattkreises ab und ent-

wickelt sich zu den Petalen., Zuletzt wird das Gynoeceum ausge-

_gliedert, Erst von diesem Stadium an, in dem alle Bliitenorgane

angelegt sind, verlduft die weitere Entwicklung mannlicher und
weiblicher Bliiten yerschieden. Auffallend ist, daB bei weibli=-

chen und minnlichen Bliiten die Kronblitter bis zur Anthese nur
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je einen kurzen, behaarten Hautlappen bilden und Androeceum bzw,.
Gynoeceum wiahrend der Entwicklung nie von der Krone eiﬁgehﬁllt
werden. Die Schutzfunktion der Bliitenknospe wird immer nur vom
Kelch wahrgenommen., Die Kelchblitter sind stets nur auf der Dor-
salseite behaart, die Kronblidtter sind auf der Ventralseite be-~
haart. Kron- und Kelchblitter sind also auf den einander zZuge=~
wandten Seiten immer kahl, auf den anderen mehr oder weniger

stark behaart.

Bei den mdnnlichen Bliiten schlieBt sich die weitere Differen-
zierung des Androeceums mit der Bildung der Theken und Pollen~
sdcke an. Das Gynoeceum bleibt auf der Stufe von drei noch
freien Karpellanlagen stehen, Diese fungieren spdter als Driise
(STUTZEL, 1982). Die Filamente sind bis etwa zur Mitte des-
Kronblattes mit diesem kongenital verwachsen., Auf dem Petalum
befindet sich oberhalb der Verwachsungsstelle von Filament und
Petalum eine Driise. Diese epipetalen Driisen stimmen ebenso wie
die drei zu Driisen umgebildeten Karpellfudimente in Farbe,
GroBe und Oberflédchenstruktur in auffallender Weise mit den
schwidrzlich-griinen Theken der Antheren iiberein. Zu Beginn aer
Anthese werden Krone und die darauf folgenden Blﬁtendrgane
“durch ein starkes L&ngenwachstum des Internodiums zwischen Keléh
und Krone aus dem schiitzenden Kelch herausgeschpben. Die Krone

ist wdhrend der Anthese mehr oder weniger flach ausgebreitet.

In der weiblichen Bliite entwickelt sich das Gynoeceum sehr
stark. Der Fruchtknoten ist spdter durch ein kurzes Stielchen
vom Kronwirtel getrennt, an dem sich die_Rudimenté des Androe-
ceums befinden. Eine Funktion dieser Rudimente konnte bisher
nicht festgestellt werden. Das Internodium zwischen Kelch und
Krone bleibt kurz. Dadurch bleibt die Frucht zwischen den Trag-
blédttern des Kdpfchenbodens verborgen, was einen gewissen
Schutz vor FraBschiddlingen (v. a. Coleophoridenlarven) bedeutet.
Die Krone der weiblichen Bliite kann sich also nicht flach aus-
breiten, sondern offnet sich meist nur so weit, dafl die epipe=~

talen Driisen gerade sichtbar werden,




- 18 -

Eriocaulon septangulare

Bei E;‘septangulare unterbleibt die Bildung des dritten, medi-

anéhrKelchblattes. Auch die folgenden Wirtei werden4bereits di;
mer ahgelegt und zwar in derselben Reihnfolge wie bei E, mega-—

potémicﬁm. Die mannlichen Bliiten bleiben nach dem Verblﬁheﬁ

(Abfallen der Theken) geSffnet.

Paepalanthus tatei

Hier fehlen, wie bei allen Paépalanthoideen, die epipetalen
Driisen und der #uBere (episepale) Staubblattkreis. Bis zu dem
Stadium, in dem sich die Entwicklung mannlicher und weiblicher

Bliiten zu unterscheiden beginnt, verliduft sie entsprechend den

.Verhidltnissen bei E. megapotamicum., Der episepale Staubblatt=-

kreis wird nicht ahgelegt (ist ablastiert) und ist folglich

auch nirgends als Rudiment nachzuweisen.

In. der mahnlicﬁeh Bliite entstehen die Primordien der Kronblidte-
ter getrennt von denen des epipetalen Staubblattkreises und
werden nach diesen ausgegliedert, Die Krone bildet durch konge-
nitale Verwachsung eine Kronréhre; die sich jedoch Qie die frei~
bldttrige Krone von E. megapotamicum erst spdt entwickelt und
das Androeceum bis zur Anthese nie umhiillt. Die Karﬁelle des
rudimentidren Gynoeceums sind im basalen Teil verwachsen, der
distale Abschnitt ist kurz, frei und mit Papillen versehen, die
denen der Narbe sehr shnlich sind. Der mit Papiilen versehéne
freie Abschnitt fungiert als Driise. Dabei wird von jede; Kar-

pellspitze zuerst ein eigener Sekrettropfen gebildet, die Trop=-

-fen flieflen jedoch spidtér zu einem einzigen Tropfen zusammen.

Nach der Anthese schrumpfen die Filamente ﬁuf der Ventralseite
und kriimmen sich infolgedessen nach innen. Dadurch werden die
Theken in deﬁ Krontrichter gebracht, der sich beim Welken iiber
den zusammengekriimmten Antheren schlieﬁt, verklebt und so den
iibriggebliebenen Pollen einschlieft. Antheren und Driisen sind

weifi. (Tafel 2 £)

In der weiblichen Bliite entwickelt sich das Gynoeceum stark.
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Die Spitzen der drei Karpelle gliedern sich sehr friih in drei
Teile, Der jeweils»mitflere bildet spiter eine Driise, die in
Form und Funktionsweise mit der der minnlichen Bliite iiberein=-
stimmt. Die seitlichen Teile benachbarter Karpelle verwachsen
im unteren Teil miteinander und bilden die zweidstige Kommis-
suralnarbe.(Tafel 2 a - e). Die Krone entwickelt sich ebenfalls
erst spidt, ist jedoch im Gegensatz zur minnlichen Bliite frei
und auf der Aufen- und Innenseite und am Rand stark behaart.
Die Haare sind mehrzellig unverzweigt. Bel der Fruchtreife
Kriimmen sich die Kelchblitter durch Austrocknen riickwdrts und
reiBen dadurch den Bliitenstiel in H8he des Kelchwirtels ab. Da-
durch wird die Bliite iiber die Kdpfchenoberfliche emporgehoben.
Bei diesem Vorgang reiflt auBerdem die Verbindung‘zwischen Kelch
und Krone, so daB der durch seine Haare auf dem Képfchen veran-
kerte Kelch als Startrampe fiir die der Windverbreitung dienende
Diaspore aus Krone und Frucht fungiert (Tafel 9), Die drei
Fruchtblitter haben sich zu diesem Zeitpunkt bereits lokulizid
gedffnet und der einzige Same eines jeden Faches ist sichtbar.
Der Kelch verbleibt auf dem Kapféhen und fsllt spidter, durch

~ andere Friichte emporgehoben, ab. Der Kelchwirtel bleibt dabei
zusammenhingend und hat in der Mitte ein Loch, das bel der Ab-

16sung der Diaspore entstanden iste.

'Bei P. tatei konnte sehr hiufig eine eigenartige MiBbildung des
Gynoeceums beobachtet werden. Eine, gelegentlich zwei und sehr
selten alle drei der iiblicherweise geradl&dufig hidngenden Samen-
anlagen kamen dabei bereits bei der Anlegﬁng in eine aufrechte
Position. Bei der weiteren Entwicklung des Gynoeceums werden
solche Samenanlagen nicht vom Fruchtknoten eingeschlossen, son=
dern ragen zwischen den Narbendsten und Driisen ins Freie. Sol=
che quasi nackten Samenanlagen entwickeln sich bis zur Meiose
normal. Uber ihr weiteres Schiksal liegen bisher keine gesicher-

ten Bebbachtungen VOora.

Syngonanthus caulescens’

Die Entwicklung der mannlichen Bliiten verliduft wie bei Paepal-
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anthus tatei. Auch der "Verpackungsmechanismus" fiir die Anthe-
ren der welkenden Bliiten ist ausgebildet, Die Driisen des rudi-
mentiren Gynoeceums sind hier jedoch keulenférmig verdickt und

weisen je eine schiisselartige Eindellung auf, in der sich der

Sekrettropfen bildet., Die Tropfen bleiben getrennt und fliefien

nicht zusammen. Antheren und Driisen sind weif. (Abb, 4)

a b

Abb. L: Syngonanthus caulescens; minnliche (a) und weibliche
(b) Bliite nach Entfernen der Kelch und Krombl&tter.
Die schiisselfdrmige Ausbildung der vom Gynoeceum
(bzw. reduzierten Gynoeceum) gebildeten Driisen ist
fiir die meisten Vertreter der Gattung typisch, Bei
S. caulescens sind die Driisen im midnnlichen Ge=-
schlecht grofer und flacher als im weiblichen.

Bei der weiblichen Bliite fillt auf, daB die Kommissuralnarben -
nicht in zwei Kstefgegliedert sind. Eine Dreigliederung der Kar=
pellspitze ist zu keinem Zeitpunkt erkennbar. Die Kommissurale

narben entstehen aus einheitlichen Héckern, die sich gleichzei=
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tig mit den Driisenanlagen aus den bereits verwachsenen Karpell=
anlagen ausgliedern., Die Krone entwickelt sich zunidchst gleich
wie die der miannlichen Bliite. Die Kronblattanlagen verschmelzen
an ihren Rédndern und bilden unter den sich vorwdlbenden Frucht-
fachern des Gynoeceums einen schmalen sympetalen Hautsaum. Die~
ser schiebt sich iiber die vorgewdlbten Fruchtbldtter hoch. Hat
der Rand der Krone ungefdhr die Hohe der Ansatzstelle der Nar-
ben erreicht, so taucht am unteren Ende der Kronrdhre ein
schmaler Spalt auf, der schizogen entsteht. Da das fiir das
basiplaste Wachstum der Petalen verantwortliche interkalare
Meristem im Bereich dieses Spaltes liegt, ist der von nun an
gebildete Teii der Krone von vorneherein frei., Obwohl man von
der Sachlage her dazu verleitet ist, diesen unter dem sympera-
len Abschnitt liegenden Teil der Krone als "primidr frei", (d.h.
nicht sekunddr aus einem verwachsenen Abschnitt rhexigen oder
schizsgen entstanden) zu bezeichnen, empfiehlt es sich, auf

die Bezeichnung "primdr" hier zu verzichten. Phylogenetisch isf
dieses Verhalten sicher als abgeleitet (von Paepalanthus) zu
betrachten und damit sekundidr, Ontogenetisch sind die freien
Kronblattspitzen als primidrer Zustand zu betrachten, die sym-
petale Wachstumsphase damit sekundir und die anschlieBende apo-
petale Phase damit als tertidr zu bezeichnen, Festzuhalten ist
jedoch, daB eine solche Entwicklungsweise bisher noch nirgends
beobachtet wurde und sogar bisher fiir untQIich gehalten wurde
(HARTL 1957). Das kurze Stielchen zwischen Kelch und Krone
tréagt im Gegensaté zu den vier anderen Arten lange unverzweige

te Haare. (Tafel 3 und &)

Leiothrix flavescens

Bis zu dem Stadium, in dem sich die Entwicklpng mannlicher und
weiblicher Bliiten zu unterscheiden beginnt, verl&uft sie &dhn-
lich wie bei P, tatei., Einziger Unterschied ist, daB ebenfalls
getrennt entstehende Anlagen von Kron~ und Staubblédttern gleich~

zeitig ausgegliedert werden und auch gleich grof sind.

Die minnlichen Bliiten stimmen in ihrer weiteren Entwicklung mit

denen von Syngonanthus caulescens iiberein. Dies gilt auch fiir
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die Form der vom rudimentiren Gynoeceum gebildeten Driisen. Ein
"Verpackungsmechanismus" fiir die Antheren welker Bliiten, wie er
bei P. tatei und S, caulescens ausgébildet ist, fehlt. Antheren

und Driisen sind weifi.

In def weiblichen Bliite entwickeln sich die Antherenanlagen wei-
ter als bei den vier anderen Arten und bleiben erst auf der Stu-
fe kleiner, schuppenférmiger Blidttchen stehen, Diese sind aller-
dings so klein, da sie bei lichtmikroskopischen Untersuchungen
(Durchlicht, Hellfeld) von Totalpriparaten ebenso wie bei den
vier anderen Arten nicht feststellbar sind. Am Gynoeceum sind
zunichst nur die Anlagen der spidteren Driisen erkennbar. Die An-
lagen der Kommissuralnarben werden erst viel spiter gebildet

und bestehen wie bei Syngonanthus caulescens nur aus drei unge-
teilten Asten. Bei der Anthese haben die Driisen des Gynoeceums
eine schridg abgestutzte zylindrische Form und sind, deutlich
unterhalb der Aus;weigung der Aste der Kommissuralnarben, etwa

in der Mitte des Griffels inseriert. Die Kronblitter der weib=-

lichen Bliite sind schmal linealisch, frei und vollstindig kahl.

Der Beschreibung der Bliitenontogenie dieser fiinf Eriocaulaceen=-
Arten soll hier noch die der Xyridacee Xyris yupicai L. C. RICH
hinzugefiigt werden. Dies efscheint vor allem deshalb zweckmdBig,
weil &er Vergleich mit dieser allgemein als den Eriocaulaceen
sehr nahestehend betrachteten Familie fiir die Beurteilung der

Besonderheiten der Eriocaulaceen besonders wertvoll ist.

Xyris yupicai

An der jungen Bliitenanlage werden als erstes die Anlagen der
beiden seitlichen Kelchblidtter sichtbar. Das dritte, median vor-
ne stehende wird deutlich spédter angelegt, schiebt sich jedoch
bei seinem spdter sehr raschen Wachstum unter die seitlichen
Kelchbldtter.und hiillt die weiter innen stehenden Bliitenorga-

ne bis zur Anthese vollstidndig ein (Tafel 5). Ungefdhr gleich-
zeitig mit dem medianen Sepalum werden sechs weitere Anlagen
sichtbar: Drei kleinere, episepale und mit diesen alternierend

drei groBere. Der verbleibende Bliitenscheitel hat somit bereits



eine leicht dreikantige Form,

der Karpelle noch verstidrkt. Die

die sich bei der Ausgliederung

drei groBeren Anlagen werden

danach in einen ventralen und einen dorsalen Teil untergliedert.

Der ventrale entwickelt sich zur
lum, In der weiteren Entwicklung
zundchst gegeniiber allen anderen
Erst wenn das mediane Kelchblatt

mantelt hat, entwickeln sie sich

schen pinselfdrmigen Staminodien.

Anthere, der dorsale zum Sepa-
bleiben die episepalen Anlagen
Bliitenorganen stark zuriick.

die junge Bliite vo;lstandig um-
zu den fiir die Gattung typi-

Die Staminodienanlagen werden

dabei am distalen Ende breiter und spalten sich dort in je zwei
Aste auf. Diese Aste werden wiederum in zwei Teile geteilt, ei-
nen inneren, der sich zwischen die Anthere und das Gynoeceum
’ schiebt und einen #uBeren, der zwischen Anthere und Kronblatt zu
liegen kommt, Alle vier Aste (Tafel 6 a bis c) bilden dann nach
oben gerichtete perlschnurartige Haare. Die Pollenséicke offnen
sich noch vor der Anthese durch einen LangsriBf und entleeren
den Pollen in den zwischen der Anthere und dem Kronblatt liegen=-
den Teil zweier benachbarter Staminodienpinsel. Erst dann wird
die Bliite aus dem Tragblaft herausgeschoben, wobei das die die
Bliite mantel- oder kapuzenartig umhiillende mediane Kelchblatt
an seiner schmalen Insertionsstelle abreiBt und abfallt, so-
bald die Bliite ganz aus dem Tragblatt herausgewachsen ist. Bei
diesen Entfaltungsvorgang kommt der zwischen Anthefe und Nar-
be liegende Teil des Pinsels nicht mit dem Pollen in Beriihrung
und isoliert préktisch die Narbe gegen den Pollen der eigenen
Bliite, Nach der Anthese kehrt das Tragblatt”wieder in die Knos~-
penlage zujiick und schlieft die mit nur einer zarten, durch-
scheinenden Fruchtwand versehene Frucht gegen die AuBenwelt ab.
Nach der Samenreife Sffnet sich die Frucht septizid und dorsi-
zid und entldft die Samen zunidchst in die vom Tragblatt gebil-

dete Kammer. Diese 8ffnet sich beim Ausirocknen dhnlich einem

Koniferenzapfen und die kleinen, sehr zahlreichen Samen werden

durch nassive Bewegung des Infloreszenzschaftes ausgestreut.

Auf der Basis der Uniersuchungen an diesen sechs Arten soll nun
versucht werden, die in der Literatur angegebenen Beobachtungen

und Interpretationen einer kritischen Wiirdigung zu unterziehen.
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Aus praktischen Griinden soll damit beim Gynoeceum der weibli-

chen Paepalanthoideen-Bliite begonnen werden.

RUHLAND bezeichnet die von mir als Driisen beschriebenen Bildune
gen der Karpelle als Appendices, weil er in der Absicht zweifel=-
hafte Interpretationen zu vermeiden "in morphologischer Hinsicht

die farbloseste Deutung" (RUHLAND, 1903) vorzog. BONGARD (1832)

“ bezeichnet hingegen gerade die Driisen als Narben und die Kommis-

suralnarben als Appendices. RUHLAND weist diese Betrachtungswei-
,se unter Hinweis auf "den anatomischeﬁ Befund (anhaftende Pollen-
korner )" zuriick., Dies ist jedoch wenig beweiskridftig, denn
BONGARD weist ausdriicklich dérauf hin, da8 er Pollen an bei-

den Bildungen vorgefunden hat. Auskeimende Pollenkdrner habeni
aber weder RUHLAND noch BONGARD beobachtét. Die unterschiedliche
Verwendung der Begriffe "Narben!" und "Appendices" hat im Folgen--
den verschiedentlich zu MiBverstdndnissen gefiihrt. RONTE (1891)
verwendét die beiden Begriffe wie BONGARD. RUHLAND unterstellt
ihm daraufhin "daf die nicht niher nahmhaft gemachte Paepalan-
thus~-Art, ..., garkeine Appendices besessen haben kann'", daB
RONTE also iiber etwas geschrieben habe, was er garniéht geéehen
haben kann, EICHLER (1875) schreibt zu dieser Frage: "Vielleicht
148t sich dies eigentiimliche Verhaiten am besten verstehen, wenn
man annimmt, daBf hier in den Fillen wo Dorsalanhéngselvgemeint
sind, die Driisen und Commissuralnarben zugleich vorhanden sind,
jedes Carpid an seinem Gipfel sich in drei Schenkel spaltet,
einen mittleren und zwei seitliche, von denen die letzteren mit
den Schenkeln der benachbarten Carpiden mehr oder weniger weit
verwachsend die = Jja h&ufig zweispaltigen - Commissuralnarben
bildeten, wdhrend der mittlere zu einem funktionslosen Anhaﬁg—
sel wurde. Sind dagegen nur Dorsainarben vorhanden, nun, so
spaltet sich der Cafpidgipfel nicht, sondern entﬁickelt sich

wie bei den meisten anderen Pflanzen im Ganzen zur Narbe." Die-
se Vermutung Stimmt so genau mit den von mir an Paepalanthus
tatei durchgefiihrten Beobachtungen iiberein, daB man sie als den
von RUHLAND geforderten "zwingenden thatsidchlichen Beweis fiir

die Eichler'sche etwas Komplicierte Annahme" akzeptieren mufl.
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CARUEL (1868) hat an Tonina fluviatilis die Gliederung des
Griffels in neun Teile bereits beobachtet, Da er die Rudimente
des Androeceums Jjedoch nicht fand, interpretierte er die Driisen
als Narben und die zweigeteilten Kommissuralnarben als Reste
zweier Staubblattkreise., Dieser Gegensatz zwischen hefvorra—
gender Beobachtung und mangelhafter Interpretation ist fiir
wesentliche Teile der vorliegenden Arbeit CARUELs Eennzeich—
nend. DaB der mittlere Teil des Karpells nicht etwa funktionse
los ist, sondern eing Driise bildet, konnte weder EICHLER noch

RUHLAND, BONGARD oder RONTE feststellen, da sie alle mit Her=-
barmaterial oder Alkoholmaterial (RONTE) arbeiteten. Funktionen

sind jedoch mit wenigen Ausnahmen (z. B, Samen- oder Frucht-
schleudern bei Paepalanthus oder Geranium) spezielle Qualitad-
ten des lebenden Organismus, -iiber die man, wie das Beispiel der
Tré’.ufelspitzen1 zeigt, moglichst in der Natur und nicht im Her=-

barium untersuchen sollte.

Fiir die verschiedenen Ausbildungen des Gynoeceums innerhalb der
Eriocaulaceen 188t sich folgende Reihe aufstellen: Ausgangs—
punkt ist die Gattung Eriocaulon. In der mdnnlichen Bliite bil.
det das ganze rudimentidre Karpell eine Driise, in der weibli-
chen Bliite bildet die Karpellspitze eine einheitliche Narbe.
Bei Paepalanthus tatei bildet in der midnnlichen Bliite die Kar-
pellspitze eine Driise. Diese Funktion hat sie auch in der weib=-
lichen Bliite (beibehalten?). Die Narbenfunktion wird von se-
kundidren seitlichen Bildungen iibernommen, die mit denen des be-
nachbarten Karpells an der Basis verwachsen, jedoch getrennt
angelegt werden., Bei Syngonanthﬁs caulescens sind die Driisen
etwas anders geformt. Der Unterschied zu Paepalanthus tatei
besteht darin, daB in der weiblichen Bliite die Kommissuralnar-
ben zwar gleichzeitig mit den Driisen angelegt werden, jedoch
nur aus je einem Primordium gebildet werden, also kongenital
vefwachsen sind (Tafel 3)e Bei L, flavescens sind die Driisen in
den weiblichen und minnlichen Bliiten verschieden gestaltet. Die
Kommissuralnarben werden hier viel spiter angelegt als die Driji-
sen. Die Gaftung Paepalanthus ist in bezug auf die Kommissural~

narben #ZuBerst inhomogen. Wenn man diese einerseits zur Abgren-




zung von Gattungen verwendet (Leiothrix), so ist andererseits
nicht einzusehen, weshalb die geteilte oder einheitliche Aus-
bildung der Kdmmissuralnarbe bei der Untergliederung der Gat-

Atung Paepalanthus iiberhaupt nicht beriicksichtigt wird.

Beim Androeceum hat man sich mit den Interprétationen von. CARU=-
EL und RONTE auseinanderzusetzen. CARUEL (1868) interpretiert
die epipetalen Drﬁsen der Gattung Eriocaulon als umgewandelte
Staubbldtter und bezeichnet das Petalum einschlieﬁlich der epi-

petalen Driise als Staminodium. AuBer der iibereinstimmenden
Oberfldchenstruktur von Driise und Theken (Abb, 5). gibt es hier=

fiir Jjedoch keine Anhaltspunkte und die viel spidter erfolgende An-
legung der Driise zeigt, daB es sich nicht um eine Bildung mit Or-
gancharakter handeln‘kann. Die Deutung CARUELs ist somit sicher-
lich falsch; die epipetalen Driisen miissen wohl bliitenbiologisch
interpretiert werden., Die von CARUEL richtig beobachteten
strukturellen Ahnlichkeiten zwischen Driisen und Theken lassen
eine Signalkopie vermuten. Bisher liegen jedoch keine Hinweise
fiir einen Signalcharakter der dunklen Antheren und eventueller
Kopien (rudimentires Gynoéceum und epipetale Driisen) vor (vgl.
S. 27). RONTE stelite beikseinen‘Untersuchungen fest, daB sich
bei.den EriocaulaceenbKronblétter und Staubbl&dtter des epipeta-
len Kreises aus einem gemeinsamen»Primordium entwickeln, Er
schlieBt daraus, daB beide als ein einziger Wirtel zu werten
sind und-bei Eriocaulon also nur vier und bei Paepalanthus nur
drei Wirtel von Bliitenorganen vorliegen, Dieses E}gebnis und
seine Interpretation wird von RUHLAND bestdtigt, er schreibt
jedoch dazu: "Wir hitten demnach bei Eriocaulon, da innerer
Staminalkreis und inneres Perigon als ein einziger Kreis aufzu-
fassen sind, 5, bei Paepalanthus nebst Verwandten aber nur &
miteinander alternierende Wirtel in der Bliite" (RUHLAND, 1903,
S. 15). Offensichtlich hat er RONTEs Ausfijhrungen mifverstan-
den. RONTE fiihrt als weiteres Argument an, daB ZuBerer Staub-
blattkreis und der Komplex aus Petalen und innerem Staubblatt-
kreis auf gleicher Hahe inserieren. Bei RONTEs Interpretationen
handelt es sich jedoch ganz offensichtlich um voreilige Schliis-

se aus unvollstiandigen Beobachtungen. Wie ich amABeispiel von




Eriocaulon modestum KUNTH. a midnnliche Bliite kurz
vor der Anthese, b bei der Anthese {a und b Kelch
entfernt). ¢ Kelch der midnnlichen Bliite, d weibli=-
che Bliite. b und d zeigen die auffallende Uberein-
stimmung in Farbe und Struktur von epipetalen Drii-
sen und Antheren,
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Paepalanthus tatei und Leiothrix flavescens zeigen konnte, wird
das Kronblatt der Paepalanthoideen aus einem eigenen Primordium
gebildet. Nur bei Eriocaulon Spaltet sich das Kronblatt dorsal
von der Anlage des Staubblattes bzw. von einer gemeinsamen An-
lage ab. Dieser Unterschied ist im Zusammenhang damit Zu sehen,
daB bei Eriocaulon Kron~ und Staubblatt ebenso wie bei Xyris »
yupicai im proximalen Téil kongenital verwachsen sind, wéhrend
sie bei P. tatei und L., flaveséens bis zur Basis frei sind. Bei
Eriocaulon gomphrenoides und in der gesamten Gattung Mesanthe-
mum bildet die Krone wie bei Paepalanthus eine Rohre, der.epi-
sepale Staubblattkreis ist frei, der epipetale mit dem Kron-
trichter wie bei Eriocaulon verwachsen, Diese seit KOERNICKE
(1821) bekannte ?atsache steht ebenfalls in Widerspruch zu
RONTEs Interpretation. Obwohl RONTEs Darstellung der Eriocaula=-
ceenbliite so offensichtlich unzutreffend ist, scheint es doch
erforderlich, é@ch ausfiihrlicher mit ihr auseinanderzusetzen,
denn dasselbe Interpretationsschema taucht in verschiedenem Zu-
sammenhang immer wieder auf, so bei ROTH (1962) und bei MATT-
FELD (1938), Beiden Arbeiten liegt letztlich das Problem zugrun-
de, daB eine opponierte Stellung zweier Blattwirtel mit einer
Hemmfeldtheorie, wie 'sie die Grundlage der morphologischen
Blattstellungslehrévdérstellt, unvereinbar -ist. Wdhrend ROTH
fhnlich wie RONTE auf der Stufe einer bloBen und letztlich man-
gelhaften Umdeutung bekannter Tatsachen stehen bleibt, versucht
MATTFELD die opponierte -Stellung als nur scheinbar opponiert auf
Stipularbildungen der Staubbldtter und damit auf alternierende
Stellung zuriickzufiihren. Bei den Paepalanthoideen ist diese In-
terpretation offenbar unméglich und man kann die Alternanz
(gedanklich) nur hersteilen, indem man sich einen zweiten,
vollstédndig reduziertenkStaubblattwirtel "hinzudenkt!", Es
bleibt die Aufgabe, eine theoretische Grundlage in Form einer
verfeinerten Hemmfeldtheorie oder eine Alternative zu diesem

in der Systematik bewdhrten Verfahren zu erarbeiten.

Die Antheren der Eriocaulaceen sind intrors. Bei Eriocaulon und
Mesanthemum sind die Antheren des HduBeren Kreises kiirzer als

die des inneren, was die Verhdltnisse in der Knospe wiederspie=




gelt, in der die StaubgefiBe des inneren Kreises stets vor
(iiber) denen des Hufleren liegen. Die diesbeziigliche Angabe bei
RUHLAND (1903, S. 15) ist falsch! Die Farbe der Antheren ist
bei Eriocaalon immer dunkel (braun, olivgriin oder schwarz),
bei Paepalanthus, Syngonanthus und Leiothrix bei der Anthese
wie die der Krone rein weiBl., Im welken Zustand verfdrben sich

hier die Antheren gelblich briunlich.

Zusammenfassung

In der Eriocaulaceen-~Bliite wird.das hintere, mediane Kelchblatt
auch dort, wo es ausgebildet ist, deutlich spdter angelegt als
die beiden seitlichen. Die Kronblidtter werden alle gleichzeitig
ausgegliedert und zwar spiter als die Staubbldtter (Eriocaulon,
Paepalanthus) oder gleichzeitig mit diesen (Leiothrix). Die
epipetalen Driisen der Eriocauloideae haben keinen Organcharake-
ter. Bei den Paepalanthoideae gliedern sich die Spitzen der
Karpelle in drei Teile, von denen die mittlerén sich zu Driisen
entwickeln, die seitlichen je zweier Karpelle zu Kommissural~
narben verwachsen bzw. verschmelzen. Die Beweichnungen "Kommis~
suralnarben" und "Driisen" sind dabei den Termini "Narben' und
"Appendices" vorzuziehen, da letztere in der Literatur in ent-
gegengesetzter Weise verwendet werden. Die Krone der weiblichen
Bliite von Syngonanthus ist im distalen Teil kongenital verwach-
sen, im proximalen Teil frei. Diesen Verhalten wurde noch von
HARTL (1957) als unméglich betrachtet und ist bisher in keinem

anderen Fall nachgewiesen worden.




3.2 DIE KOPFCHEN (FLORESZENZEN BzW. BLUTENSTANDE 1. Ordnung)

3.2.1 Mofphologie

Die Bliiten der Eriocaulaceen sind immer in Kopfchen am Gipfel
meist sehr langer, immer blattloser Schifte zusammengefaBt.
Diese Kopfchen sind das éuffélligste gemeinsame Merkmal aller
Vertreter der Familie, was sich u, a. auch darin ZuBert, daB
fast alle Bearbeiter der Familie das Kapitel "Bliiten" mit einer
Beschreibung der Kdpfchen beginnen. Wegen der Ahnlichkeit die-
ser Képfchen mit denen der Compositen wurden die Eriocaulaceen
von EICHLER als "die Compositen unter den Monocotylen!" bezéeich=-
net. Die Kopfchen sind auch tatsichlich einem Sonnenblumenkdpf-
chen énaiog aufgebaut. Die Bliiten sind in einer um die KSpfa
chenachse laufenden Spirale angeordnet, bilaen also eine (offe-
ne, d. h. endbliitenlose) Traube oder Botrys. Wie bei den Compo-
siten bilden die untersten Blattorgane der Kopfchen eine steri-
le Hﬁllekbzw. ein Involuecrum, Die spelzenartig trockenen Invo-
lucralblitter sind dufch eine 1ﬁckehlose Ubergangsreihe mit

den Tragblittern der Bliiten verbunden. Sie werden. von RUHLAND

als nervenlos beschrieben, enthalten jedoch wie die Tragbldtter

S .
ein,” duBerlich allerdings nicht erkennbares, Leitbiindel, das

i. d. R. nur schwach entwickelt ist.

Die Hiillbl&tter werden fast iiberall - (RUHLAND, MOLDENKE, RONTE,
HIERONYMUS) als "sterile Involucralbrakteen!” bezeichnet. Dies
ist jedoch nur sinnvoll, wenn man Braktee und Tragblatt nicht
als Synonyme verwendet, denn ein "steriles Tragblatt" wire ge=-
wissermaBlen ein "schwarzer Schimmel", also eine in sich wider=-
spriichliche und damit unbrauchbare Bezeichnung.

In der Gattung Eriocaulon haben alle Bliiten Tragbl#tter, Die
Tragbldtter sind hier im urspriinglichen Sinn des Wortes "Deck-
blatter" und iiberdecken die Bliitenknospe bis zur Anthese
(Tafel 1), Bei Paepalanthus und Leiothrix bleiben die Tragbl&t=
ter der inneren Bliiten so klein, daB sie diese nur bis zum Ab-
schlufl ihrer primidren Morphogenese vollstidndig iiberdecken. Die
Bliiten sind dann unter einem ‘dichten Haarfilz verborgen, der

von der Behaarung der mehr oder weniger stumpfen Kelchbliatter
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gebildet wird. Vermutlich im Zusammenhang damit ist hdufig die
Behaarung des Kelches auf die Spitzen der Kelchblitter konzen-
triert (Tafel 7). Bei fast allen Arten von Syngonanthus (So
auch bei den hier untersuchten Arten S. caulescens und S. chry-
santhus) sind die inneren Bliiten tragblattloé(TafelvB), Die
Jungen Bliitenanlagen sind bei diesen Arten ganz von den Haaren
des Kdpfchenbodens eingehiillt. Die Kelchbldtter sind im Gegen-
satz zu den untersuchten Paepalanthus-Arten meist spitzig und
bis auf eine feine, kaum sichtbare Bewimperung. des Blattrandes
kahl. Eine Ausnahme davon bilden die m#nnlichen Bliiten von S.

chrysanthus mit stumpfen und stark behaarten Kelchbl&dttern.

In der Regel finden sich in einem Kdpfchen sowohl weibliche als
auch médnnliche Bliiten. Die minnlichen und weiblichen Bliiten
sind dann in einzelnen, um die K&pfchenanlage laufenden Zonen
angeordnet. RUHLAND (1903) schreibt hierzu: "Stets jedoch fin-
den sich untermischt mit weiblichen auch midnnliche, so daB die
Sonderung nie eine strenge ist". Bisher liegt nur eine einzige
vollstindige (d., h. Anlegungsfolge und Geschlechterverteilung
erfassende) Analyse eines Eriocaulaceenktdpfchens vor (STUTZEL/
WEBERLING, 1982); Sie 1iBt vermuten, daB ein regelloses Durch-
einander von ménﬁlichen und weiblichen Bliiten nicht vorkommt,
hat jedoch den Nachteil, daB sie an einem sehr kleinen Képfchen
mit nur 27 Bliiten und drei Zonen (von denen eine nur aus drei
Bliiten besteht) durchgefiihrt wurde. In dieser Weise ein aus
vielen hundert Bliiten bestehendes Kdpfchen zu analysieren stoBt
auf enorme praktische Schwierigkeiten, so daf das mdgliche Er-
gebnis in keinem verniinftigen Verh#ltnis éum Aufwand steht, Es
soll daher an einem aus 270 Bliiten konstruierten Képfchenmo=-
dell die Frage der untermischten Stellung nocheinmal erdrtert
werden. In Abb. 6 wurden alle Bliiten in der Reihenfolge ihrer
Anlegung numeriert und je 21 in ununterbrochener Reihenfolge
gebildete Bliiten an der Peripherie des Kdpfchens(Nr. 184 - 204)
und im Zentrum'(Nr. 1 - 21) besonders gekennzeichnet. Bei
den inneren markierten Bliiten ist jede mindestens einer weite=~
ren markierten Bliite inveiner Kontaktparastiche direkt benach-

bart, bei den &HuBleren sind alle den markierten Bliiten in einer
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Abb, 6: Die relative Lage von 21 genetisch aufeinanderfole

genden Bliiten zu den in Kontaktparastichen benach-
barten Bliiten dndert sich im Lauf der Erstarkung der
Képfchenachse wesentlich. Das hat zur Folge, daB ein
Képfchen mit scheinbar regelloser Anordnung ménnli-
cher Bliiten (b) in einen Bereich mit klarer Zonie=
rung. (c¢) und einen scheinbar ungeordneten Bereich (d)
unterteilt werden kann. Die Anlegungsfolge in b ~ d
ist jeweils: 21 mdnnl, - 21 weibl. = 21 ménnl.- 21
weibl, = U. Ss .Wee
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Die relative Lage zweier in einer Kontaktparastiche
benachbarter Bliiten #ndert sich im Laufe der Erstar-
kung deutlich, Wdahrend sie im Zentrum des Kopfchens
fast voreinander (in einer Medranebene des Kdpfchens)
stehen, nehmen sie an der Peripherie eine nahezu trans~
versale Stellung ein, Selbstbestdubung wie sie fiir

P, tatei beschrieben wurde, ist wegen der Stellung
von Narben und Antheren nur in einem kleinen Bereich
des Kopfchens (hier schraffiert) moglich, Man beach-
te, daB dieser Bereich fiir die linkslaufende und die
rechtslaufende Parastiche verschieden groff und ver=-
schieden weit vom Zentrum entfernt ist.
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Kontaktparastiché benachbarten Bliiten unmarkiert. Dies bedeu~
tet, daB auch eine Bliite, die im Kdpfchen nur von Bliiten des ’
anderen Geschlechts umgeben ist, einer um die Kdpfchenachse lau-
fenden Zone gleichgeschlechtlicher Bliiten angehdren kann. Jeden-
falls deuten.alle bisherigen Beobachtungen darauf hin, daf die
Entscheidung, ob sich eine Bliitenanlage zu einer weiblichen oder
zu einer minnlichen Bliite entwickelt, nicht fiir jede Bliite zu-
f#llig getroffen wird, sondern nach einer beétimmten Regel ge~

steuert wird. Die Anzahl der Bliiten pro Zone sowie die Anzahl

" der Zonen pro Kdpfchen ist nicht artkonstant, sondern schwankt

sehr stark, in den von mir beobachteten Fdllen sogar in weitaus
stirkerem MaB als die Grofe der Kapfcheﬁ (d, h, als die Gesamt~-
zahl der Bliiten pro Képfchen). Sowohl das Zahlenverh&ltnis ménn-
licher und weiblicher Bliiten als auch deren Verteiluné im Kopf-
chen scheint standortabhidngig, also durch AuBenfaktoren~5eein—
fluBbar zu sein. Untersuchungen -an ve}schiedenen Populationen
von Syngonanthus chrysanthus zeigten, daB der Kdpfchenaufbau in-
nerhalb einer Population relativ konstant ist, von Population zu
Population jedoch sehr verschieden sein kann. Es liegt hahe,
hierin genetisch unterschiedliche Rassen zu vermuten. Bei von

mir am Standort gesammelten und spidter im Botanischen Garten

. Tiibingen weiterkultivierten Pflanzen zeigte sich jedoch eine

enorme Variabilitdt im Képfchenaufbau. Mehrere Pflanzen von E.
ligulatum, die am natiirlichen Standort aus 3 bis 5 Zonen aufge-=
baute Kdpfchen aufwiesen, bildeten in Tiibingen Kdpfchen mit aus-
schlieflich weiblichen Bliiten, die zudem alle gleichzeitig auf=-
bliihten. Sowohl die von RUHLAND, als auch die &dltere, von HIE-
RONYMUS gegebene Beschreibung lassen den Eindruck entstehen, es
handele sich immer oder wenigstens i. d. R. nur um zwei Zonen
pro Képfchen, ndmlich eine weibliche und eine midnnliche. Es
heiBt dort: "..., und zwar kdnnen die mdnnlichen Bliiten vorzugs-
weise aussen und die weiblichen innen oder umgekehrt stehen'.
(RUHLAND, 1903) oder: "Meist stehen die & aussen, die ) innen

im Képfchen oder umgekehrt," (HIERONYMUS, 1888). Ich habe jedoch
bei E. ligulafum bis zu 5 Zonen und bei S, chrysanthus bis zu

14 Zonen festgestellt, (Im letzten Fall hitte RUHLAND allerdings




wahrscheinlich von "untermischter Stellung" gesprochen.,) Bei S,
chrysanthus konnte ich auBerdem feststellen, daB die Aufblijh-
folge nicht der Anlegungsfolge entspricht, sondern zwischen den
Zonen alterniert., Wie oft dies gescheheﬁ kann ist ﬁoch unklar,
Jjedenfalls konnte mehrfach festgestellt werden, daB gleichzeis
tig Bliiten zweier durch eine minnliche Zone getrennter weibli-
cher Zonen gedffnet waren, widhrend die dazwischen liegende ménn-
liche Zone sowohl bereits verbliihte, als auch noch im Knospenzu-
stand befindliche Bliiten enthielt. Letztere gelangten nach dem

Verbliihen der weiblichen Bliiten zur Anthese.

Zur Frage der Verteilung miannlicher und weiblicher Bliiten in ei-
nem Kdpfchen schreibt RUHLAND (1903): " Sehr schwankend ist das
Zahlenverhdltnis d und ¢ Bliiten, doch scheint es fiir die einzel=
‘ne Art anndhernd konstant zu sein. Beispiele fiir Képfchen mit
fast ausschlieflich ¢ und nur sehr wenigen ¢ Bliiten - und umge-
kehrt, finden sich im speziellen Teil (cfr. besonders die Gat~
tung Eriocaulon)., Zu einer vollstidndigen Trennung der Geschlech-
‘ter auf besondere Kopfchen und Pflanzen ist es meines Wissens
nur bei Eriocaulon compressum und Hildebrantii Eh hildebrantiﬂ
gekommen," Dieses yon meinen Beobachtungen abweichende Resultat
ist darauf zuriickzufiihren, da RUHLAND offenbar verschiedene
Képfchen von ein und derselben Pflanze oder wenigstens von zur
gleichen Zeit gesammelten Pflanzen eines Standorts verglichen

hat.
3.2.2 Bliitenstandsbiologie

Zur Bestdubungsbiologie der Eriocaulaceen liegen bisher offen-
bar keine Beobachtungen aus der Natur vor. Es wird zwar, meist
unter Hinweis auf die epipetalen Driisen der Gattungen Eriocau~
lon und Mesanthemum, eine Bestidubung durch Insekten vermutet,
belegt ist diese Ansicht allerdings noch nicht, Bei meinen Un-
tersuchungen in Strandbiotopen von Rio Grande do Sul konnte ich
an E, modestum, E. magnificum, E. metapotamicum, L, flavescens
und S. chrysanthus hiufig winzige Dipteren (oft hatten sie kaum

die GrofRe einer einzelnen Bliite) an den Képfchen becbachten. An




Beinen, Kopf und Fiihlern haftete meist reichlich Pollen. Gele~
gentlich besuchten auch grdfere Schwebfliegen die Kopfchen. Da
sie aufgrund ihrer GroBe auch ohne Lupe gut zu beobachten sind,
war leicht feststellbar, daf sie von Eriocaulaceen-Kdpfchen zu
Eriocaulaceen-Képfchen flogen und sich in den Kopfchen in der
Zone mit gedffneten Bliiten aufhielteén. (Daraus auf Blumenstetig-
keit dieserASchwebfliegen zu schlieBen ist jedoch unzulidssig,

denn diese Beobachtungen wurden in Best#nden durchgefiihrt, in

denen die Eriocaulaceen praktisch die einzigen zur Zeit bliihen-

‘den Pflanzen waren. Es gab also keine Alternative zum Besuch der

Képfchen.) Vor allem an der Unterseite der Kdpfchen sehr lange
bliihender Eriocaulaceen~Arten (1, flavescens, P. catarinae)
hielten sich h#ufig Spinnen auf, in einigenvFﬁllen war unter
den zuriickgeschlagenen #uBeren Hiillbldttern ein Einest verbor-
gen, Es handelte sich offensichtlich immer um Arten, die keine
Fangnetze bauen. In den Kopfchen faﬁden sich hdufig auch zum
Teil auffdllig gefdrbte Milben. Der Umstand, daB diese Milben
nur in den Kopfchen und nie an vegetativen Teilen der Pflanze
zu finden waren, spricht dafiir, daB es sich um rduberische Ar-’
ten handelt. Mdglicherweise erndhren sich die Milben von den
Larven von Sacktridgermotten (Coleophoriden), aig hiufig an
Eriocaulaceén und Xyridaceen zu finden sind. Bei diesen Sack-
trigermotten handelt es sich um Arten, die ihren Sack zeitwei=-
lig verlassen, Sie erndhren sich von den Samen. Lebende Milben
und Coleophoriden-Larven findet man auch in den bereits abge-
storbenen Fruéhtsténden der Eriocaulaceen, was ebenfalls fiir

eine rduberische Lebensweise der Milben spricht.

Die habituell sehr stark an eine Umbellifere erinnernde Art Pae-
palanthus polyanthus habe ich nur an einem Standort, einem vie=
le Kilometer langen schmalen Streifen mit feuchtem bis nassem
Sandboden entlang einer Aufforstung mit Pinus illiotica gefun=-
den. Auf den Kdpfchenstinden waren neben Schwebfliegen und an-
deren Dipteren vor allem Kifer zu finden. Ahnlich wie auf gro=-
Ben Umbelliferen an Waldstandorten saBen auf den Bliitenstinden
von P. polyanthus vor allem sich paarende Bockk#dfer mehrerer Ar-

ten in groBer Zahl, (Tafel 19)




Auffdllig ist auch die besondere Bliihrhythmik vieler Paepalan-
thoideen., So bliihen z B, bei Paepalanthus tatei midnnliche Blii-
ten nur in den ersten Nachmittagsstunden, weibliche Bliiten da-
gegen erst im AnschluB an die mdnnlichen., Ein Kdpfchen dieser
Art kann mehrere Monate tidglich einige Stunden bliihen, obwohl
jede Bliite nur ein einziges Mal fiir ca. 3=4 Stunden ge&ffnet
ist, Es kommen (auch an eiher Pflanze) Képfchen vor, deren
duBerste Bliiten weiblich sind una solche, bei denen sie minn-
lichs sind, Da diese HuBeren Bliiten auch immer als erste auf-
bliihen, gibt es sowohl protandrische als auch protogyne Képf-
chen, Unabhingig davon bliihen mdnnliche umiweibliche Bliiten
immer nur in dem fiir die Population und das jeweilige Geschlecht
typischen tdglichen Zeitraum. Paepalanthus tatei bildet also
protandrische Populationen, (Die Untersuchungen an P, tatei
wurden ausschlieflich im Gewidchshaus in Ulm durchgefﬁhft.)

Bei Syngonanthus chrysanthus liegen dieselben Verhiltnisse vor
. wie bei P. tatei, die ménnlichen Bliiten bliihen jedoch vormit-
tags von 8~11 Uhr, die weiblichen von 11-14 Uhr. (Diese Beob=
achtungen wurden am natilirlichen Standort durchgefﬁhrt.) Bei
Leiothrix flavescens liegen protogyne Populationen vor, d. h.
die Art bliiht tdglich im gleichen Zeitraum wie S. chrysanthus,
beginnt jedoch mit den weiblichen Bliiten. Die einzelnen Kdpf-
chen kdnnen jedoch ebenso wie bei den vorgenannten Arten pro=-

tandrisch und protogyn sein,

Un MiBverstdndnissse zu vermeiden, empfiehlt es sich jedoch,

die fiir das Verhalten zwittriger Einzelbliiten gepridgten bliiten~
biologischen Begriffe protandrisch und protogyn nicht (wie bei
RUHLAND) fiir morphologische Sachverhalte (protogyn = Huflere
Bliiten des Kdpfchens weiblich, protandrisch = HuBere Bliiten
médnnlich) zu verwenden, Von der urspriinglichen bliitenbiologi~
schen Sicht her ist es zwar vertretbar auch bei monoecisch ver-
teilten eingeschlechtigen Bliiten von Protandrie und Protogynie
zZu sprechen, wenn eine Rhythmik vorliegt, wie sie hier beschrie-

ben wird, es ist jedoch dabei zu beachten, daB als Vergleichs-
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basis nicht die Tagesperiodik, sondern die Aktivitdtsperiodik
der Bestduber herangezogen werden muf, Da es sich bei den Be=-
stiubern der Eriocaulaceen nach meinen Beobachtungen um tagak-

tive Dipteren handelt, wurde der Bezug hier richtig gewdhlt.

Bei den untersuchten Eriocaulon-Populationen (E. mecdestum

und E, megapotamicum) waren midnnliche und weibliche Bliihphase
zwar auch zeitlich getrennt, eine strenge Periodik wie bei den
genannten Paepalanthoideen konnte jedoch nicht festgestellt wer-
den. Zu verschiedenen Tageszeiten waren Populationen entweder

im minnlichen oder weiblichen Bliihzustand zu finden. Der Begriff
Population ist dabei nicht in zu kleinrdumigem Sinn zu verste-
hen, Ich habe nie }nnerhalb eines Zeitraumes von 1 bis 2 Stun-
den eine Population in der jeweils andersgeschlechtlichep Bliih=-
phase gefunden, obwohl ich die Sﬁche meist iiber mehrere Kilome-
ter der Kiiste entlang ausgedehnt habe und die beiden Arten E.
modestum und E. megapotamicum in diesem Gebiet hdufig und ver=-
breitet sind. Im Gegensatz zu den untersuchten Paepalanthoideen
bleiben die Bliiten der. genannten Eriocauloideen nicht nur weni-
ge Stunden, sondern mehrere Tage gedffnet. In allen untersuch-
ten Fillen waren alle Bliiten einer Zone gleichzeitig gedffnet,
Ein Alternieren der Aufbliihfolge wie es fiir Syngonanthus chrys-

anthus beschrieben wurde, kann daher hier nicht auftreten.

Bei vielen Arten kann sich die t#dgliche Bliihzeit ménnlicher und
weiblicher Bliiten geringfiigig iiberlappen. Es kann dann zu

Selbstbestiubung (Geitonogamie) kommen, Sie kann ebenfalls

durch die Kdépfchen besuchende Insekten (bishér allerdings nicht

beobachtet) oder durch direkten Kontakt der Narbe mit der ge-
6ffneten Anthere einer in einer Koﬁtaktparastiche direkt be-
nachbarten minnlichen Bliite erfolgen. (Abb, 7)e Der letztere
Fall wurde an P. tatei béobachtet. Er ist nur dort moéglich, wo
eine minnliche Bliite einer weiblichen direkt benachbart ist und
beide Bliiten in einem ganz bestimmten, den Kontakt von Narben-
ast und Anthere ermdglichenden Winkel zueinander stehen. Da
sich dieser Winkel in einer Parastiche mit dem Abstand der be-’

nachbarten Bliiten vom Vegetationspunkt (= Mittelpunkt des Vege=-
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tationsscheitels) &dndert, ist diese Art der Selbstbestiubung
nur méglich, wenn die Bliiten in dem Zeitraum, in dem sie die
dafiir geeignete Position einnehmen auch tatsichlich gleichzei-
tig blithen. Wenn die t&gliche Bliihperiode wie bei Leiothrix
flavescens ?it der weiblichen Phase beginnt, so bedeutet dies,
dafl hier auch fiir die HuBerste weibliche Zone eines mit weib-
lichen Bliiten beginnenden (protogynen) Képfchens die M&glich-
keit der Selbstbestdubung gegeben ist, Beginnt die tdgliche
Bliihperiode mit der médnnlichen Phase, so ist die Bestiubung
von protogynen Képfchen nur durch Fremdbestﬁuﬁung moglich,
Diese Uberlegung ist zunichst jedoch rein theoretischer Natur,
da ich Selbstbestdubung fiir Leiothrix bisher nicht nachgewie-

sen habe,

Der Nachweis, daB tatsdchlich Autogamie und nicht doch eine Be=-
stdubung durch Insekten oder gar Apomixis vorliegt, ist nicht
einfach. Im vorliegenden Fall ist nur ein indirekter Schlus
méglich, Die Argumente fiir die Annahme von Autogamie sind im
einzelnen: .

1. Best&duber sind unter den Kulturbedingungen nicht vorhanden,
In die Kulturen gepflanzete Drosera=-Arten (Ds capensis, D.
binata) fingen nur die verbreiteten Gewidchshausschiddlinge;
an ihnen war bei REM=Untersuchungen kein Pollen zu finden,

2, Bei Koépfchen, die mit einer weiblichen Zone beginnen, war
diese erste weibliche Zone, (der keine midnnliche Zone vor=-
ausgeht, ) steril,

3. In den bisher untersuchten Fidllen fand die Meiose in der Sa-
menanlage immer statt.

Zur Exposition der Bliiten kommen verschiedene Mechanismen vor.
Der bliitentragende Teil des Kﬁpfchens_kénn entweder durch eine
Streckung der Internodien im Bereich des sterilen Involucrums
oder durch Zuriickschlagen der Involucralbrakteen exponiert wer-
den, Der erste Fall ist vor allem in-den;Kbpfchenstﬁnden von
Platycaulon § Indivisii verbreitet, wo ein Zuriickschlagen der
Hiillblitter aus Platzgriinden nicht méglich ist (z. B, Paepa-
lanthus costaricensis). Die mé#nnlichen Bliiten werden bei der
Anthese entweder durch ein interkalares Wachstum des Internodi-
ums zwischen Kelch und Krone (Eriocaulon) oder des Bliitenstiels
(viele Paepalanthoideen) exponiert. Bei den weiblichen Bliiten
werden in allen Gattungen meist nur die lang ausgezogenen Nar=-

benidste exponiert,




Die Verbreitung der Samen erfolgt in den einzelnen Gattungen in
unterschiedlicher, teilweise charakteristischer Weise. Bei
Eriocaulon schrumpft das Receptaculum des Kopfchens. Dadurch
werden die Bliiten einschlieflich ihrer Tragbldtter vom Kdpf-
chenboden abgerissen und alle Bliiten fallen ab. Am Receptaculum
bleiben nur die sterilen Hiillblitter zuriick (Tafel 9 c¢). Die
Diaspore besteht aus der ganzen weibl. Bliite, deren Tragblatt
ebenfalls noch hinzugehdren kann., Bei dieser Art der Loslosung
der Friichte kommen alle Samen eines Kopfchens gleichzeitig zur
Verbreitung. Béi proliferierenden Kopfchen unterbleibt die Aus-
trocknung des Receptaculums und die Samen kiénnen nicht freige=
sefz{ werden, (Unter Gewéchshausbedingungeﬁ an E. striatum er=-
mittelt,) Bei Paepalanthus caldensis werden nach der Samenrei=~
fe die Kelchblitter der weiblicher Bliiten auseinandergespreizt
und die Diaspore aus Krone und Frucht fdllt heraus. Die einzel-
nen Fruchtficher sind zu diesem Ze%tpunkt bereits leicht gedff-
net., Mdnnliche Bliiten, derVKéfch &ér weibiichen‘Blﬁtén’ﬁhd alie
Tragblitter bleiben auf dem Receptaculum zuriick. Die Diasporen
werden sofort nach der Samenreife bgiktrockenem Wetfer freige-
setzt., Dies hat zur Folge, daB sich die Freisetzung der Diaspo-
ren eines Kdpfchens iiber einen léngeren‘Zeitraum erstrecken
kann, denn wihrend an der Peripherie sich bereits die ersten
Diasporen herausldsen, werden im Zentrum des Képfchens immer
noch neue Bliiten angelegt, die auch noch zur Anthese und zur
Samenreife gelangen. {Am Standort bei Tainhas RS ermittelt.)
Bei Paepalanthus tatei werden die Kelchbl&dtter noch stédrker
nach riickwdrts gekriimmt., Dabei reift der Bliitenstiel ab, Kelch
und Krone l6sen .sich voneinander und die der Windverbreitung
angepaBte Diaspore mit lang behaarten Kronbldttern wird iiber
die Kopfchenoberfliche emporgehoben (Tafel 9 a). (Im Gewidchs-
haus Ulm ermittelt.) Bei P. planifolius wird die wenig behaar-
te Diaspore bis zu 2 m weit geschleudert., (Diese Wurfweite wur=
de in einem allseitig geschlossenen, zugluftfreien Innenhof 'in
Porto Alegre ermittelt. Ein Straufl aus ca. 100 Kopfchenstédnden
von Paepalanthus planifolius wurde dazu auf eine Ecke einer
Tischtennisplatte géstellt und nach einigen Stunden die grofite
Wurfweite ausgemessen.) Diese maximale Wurfweite entsticht

einer maximalen Wurfhdéhe von ca. 1 m. Auf den kahlen, h&ufig
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sehr stiirmischen Hochflidchen der Sierra do Mar ist dieser Me~
chanismus in gleicher Weise zur Vermehrung im Biotop als auch
zur Verbreitung, d. h. Erreichung neuer Biotope geeignet. Bei
Paepalanthus polyanthus gelangen die Samen in die Erde, indem
die hier sehr kleinen und dafiir sehr zahlreichen Kdpfchen als
Ganzes mit dem Schaft und meist auch noch mit der Scheide ab~
fallen., Die Samen waren auch durch starkes Trocknen und ane~
schlieflendes vorsichtiges Dreschen mit dem Pikierholz nicht
aus dem Kopfchen herauszuldsen., Bei Leiothrix flavescens wer=-
den die Kelche bei der Fruchtreife etwas abgespreizt und die
Samen fallen einzeln aus dem Kdpfchen heraus. Im iibrigen ver=-
bleiben alle Bliiten und Bliitenteile auf dem Receptaculum. Das
Abspreizen der Kelchblatfer geschieht in einer Zone gleich-
zeitig, so dafl eine um die Kopfchenachse laufende Furche ent-
steht (Tafel 9 b)., Bei Syngonanthus caulescens und S. chrysan-
thus erfolgt die Abl6sung der Bliiten #Zhnlich wie bei Eriocau-
lon. Das Losreifien vom Képfchenboden erfolgt hier aber zum
Teil durch dén steigenden Platzbedarf der sich beim Trocknen
krauselnden Haare deé Receptaculums. Da vor allem bei S, chry-
santhus die Hﬁllbrak{een wieder in die Knospenlage zuriickkeh-
ren, wird von diesen i. de R. eine grodBere Anzahl von Samen
eingeschlossen, die erst durch die vollsténdige Verrottung der

Kopfchen freigesetzt werden konnen,

Die Bliiten 6ffnen sich anscheinend nur bei geeigneten Lichtver-
hdltnissen, Am natiirlichen Standort 6ffnen sich die Bliiten nor-
mal, ebenso im Botanischen Garten Tiibingen, wo sie im Paramo-
Haus zusitzlich kiinstliches Licht erhalten, In Ulm 6ffnen sich
bei einigen Arten (E. modestum, P. tatei) die Bliiten erst,
seitdem dieselbe Zusatzbeleuchtung wie in Tiibingen installiert
ist (Mischlicht aus Philips TL 65/80 Watt 105 und Trulite-
durolite 65 Watt (60''T=12) = 4835; die Leistungsaufnahme der
Beleuchtungsanlage betridgt ca. 70 Watt pro gqm Kulturfliche,)
Bevor diese Beleuchtung installiert wurde, starben die Bliiten
ab, ohne sich geoffnet zu haben., Bei den kultivierten Xyrida~
ceen ist dies trotz der Zﬁsatzbeleuchtung sowohl in Ulﬁ als
auch in Tiibingen immer noch so. Die Bliiten werden hier zwar aus

dem Kopfchen herausgeschoben, entfalten sich jedoch nie,
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3.3 PROLIFERIERENDE KOPFCHEN

Bei einigen Arten, vor allem in der Gattung Eriocaulon, kom-

men proliferierende Kdépfchen vor (Tafel 10/I). Im Folgenden soll

sowohl die Art der Prolification als auch die Verinderung des

,Kopfchenscheitels 8 (Infloreszenz- bzw. Floreszenzscheitels) im

Lauf der Ontogenie beschrieben werden. Als Beispiel hierfiir

dient Eriocaulon fenestratum. Beim {bergang zur Kdpfchenbildung
vergrdfert sich der zuvor nur cé. 0,1 mm groBe Vegetationsschei-
tel auf etwa 0,3 mm. In dem Zeitraum, in dem diése Vergf6Berung
erfolgt, wird nur ein einziges Blatt, die spdtere Scheide aus-
gegliedert. Der Scheitel vergroéBert sich untér Ausgliederung
weiterer Blattanlagen, die sich zu den Hiillbrakteen des Kopf=-
chens entwickeln, weiter. Der beim vegetativen Wachstum gewﬁib-
te Scheitel wird dabei immer flacher, Hat er eine bestimmte
GroRe erreicht, so entwickeln sich in dén Achseln aller ab die=
sem Zeifpunki'angélegfen Bféktéen Blﬁten; Der Sbﬁéi%éi vérng,
Bert sich noch weiter bis zu einem Durchmessef von ca. 3 mm und
ist dann leicht in die Kdpfchenachse eingesenkt und etwas kon-
kave Parallel zur VergroBerung des Vegetationsscheitels bleiben
die neu gebildeten Brakteen auf einem immer jiingeren Entwick=-
lungsstadium stehen, sind also im fertig ausgebildeten Zustand
kleiner als die weiter auBen stehenden, Es stellt sich dann ein
Wachstumsgleichgewicht ein, bei dem der Scheitel seine GrofRe
nicht mehr veréhdert und die neu gebildeten Brakteen alle
gleich grof werden, Die zeitliche Dauer dieser Gleichgewichts~
phase ist verschieden und die Grofie der Kﬁpfchen hidngt von ihr
ab. Im AnschluB an die Gleichgewichtsphase beginnt der Vegeta-
tionsscheitel wieder kleinef zu werden, dabei werden in glei=
chem Maf die neu angelegten Brakteen zuerst steril, die folgen-
den steril und immer groBer als die Jeweils vorhergeheéenden.

Mit der Verkleinerung des Vegetationsscheitels geht gleichzei=~
tig eine zunehmende Aufwdlbung desselben einher, so daB er sich
in seiner Geometrie immer mehr der eines vegetativen Scheitels
annihert. Die Form und Grdfe des Kopfchenscheitels und die Form

und GroBe der von ihm ausgegliederten Blattorgane veridndern
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sich also konstinuierlich zum vegetativen Zustand hin, das Kopf-
chen proliferiert terminal. In dem Bereich, in dem das Proli=-
ferat bereits griine Blittchen bildet, ist es auch wie die ve-
getative Achse zur Bildung sproBbiirtiger Wurzeln befdhigt. Auf
Grund seines immer grdfier werdenden Gewichts wird der Schaft zu
Boden gebogen, das Proliferat wichst vegetativ weiter und ist
nun seinerseits zur Bildung von Kopfchen befdhigt. Ahnlich wie
bei Stolonen stirbt der Schaft hier bei der Mutterpflanze be-
ginnend und zum Proliferat hin fortschreitend ab. Bei nicht
proliferierenden Képfchen ist es genau umgekehrt; es vertrock=-
net zuerst das Kopfchen und der Schaft stirbt bei diesem begin-

. nend und proximal fortschreitend -ab.

Bei nicht proliferierenden Képfchen anderer Arten kann der Ab-
schluB des Scheitelwachstums auf zwei verschiedene Weisen er-
folgen. Bis zu dem Stadium, in dem der Scheitel eine gewisse
Zeit lang seine flache oder leicht konkave Form und seine Gro=
Be nicht dndert und fertile Brakteen ausgliedert, ist die Ent~-
wicklungsweise jeweils dieselbe. (Die vorher angegebenen Mafe
gelten nur fiir E. fenestratum, die Wachstumsrelationen sind aber
auf alle anderen Arten iibertragbar.) Der Scheitel kann sein
Wachstum ohne erkennbére morphologische Verdnderung einfach ein-
stellen. Die zuvor ausgegliederten Brakteen und ihre Achsel-
produkte schlieBen ihre Enfwicklung dann ebenfalls nicht ab,
sondern bleiben auf dem erreichten Stadium stehen. Morpholo-
gisch ist also nicht nur der Scheitel selbst, sondern die gan=
ze Scheitelregion mit der eines noch wachsenden Kopfchens vol-
lig identisch., Die andere Mdglichkeit ist, daB sich der Schei-
tel unter Ausgliederung weiterer Brakteen, jedoch unter Beibe=-
haltung seiner konkaven Form zunichst verkleinert und erst

dann seine Tétigkéit einstellt., Wie im vorhergehenden Fall fol-
gen auf die letzten zur Entwicklung und Entfaltung kommenden
Bliiten zuerst Tragblitter mit in der Entwicklung stehen geblie=
benen (= rudimentiren) Bliiten und dann zum erloschenen Schei~-

tel hin junge sterile Tragbléatter und Tragblattanlagen.




3ok SCHAFT UND SCHEIDE

Die fiir die Eriocaulaceen typischen képfchentragenden Schifte
sind mit wenigen Ausnahmen (P. villosulus, P. scleranthus und
P. leucocephalus) an der Basis von einer mehr oder weniger en-
gen, jedoch immer geschlossenen Scheide umgeben. Sowohl die
Schidfte, als auch die Scheiden zeigen eine groBe Variabilitit,
die in allen bisherigen Arbeiten als wesentliches Bestimmungs=-
merkmal herangezogen wurde. Dazu sind jedoch unbedingt még-
licﬁst genaue Kenntnisse der innerartlichen Variabilitdt dieser
Merkmale erforderlich. Untersuchungen hierzu sind jedoch bisher

nicht einmal in Ansitzen vorhanden.

Der Schaft ist ein-:durch .ein basal gelegenes interkalares Me-
ristem gebildetes, langes Internodium. Dieses ist am distalen
Ende durch die erste Involucralbraktee, am proximalen Ende durch
die Scheide begrenzt. Der Schaft ist stets in Rinde; einen  Ring
von Leitbiindeln und Mark gégliedert. Die Rinde ist von in Langs-
richtung verlaufenden Aerénchymhéhlen durchzogen. Das Aerenchym
ist entweder ungegliedert (z. B, Syngonanthus chrysanthus) oder
in einschichtigen, senkrecht.zur Lingsachse verlaufenden Platten
angeordnet. Im letzteren Fall erscheinen die Aerenchymhdhlen im
Lingsschnitt gekammert. Wo das Aerenchymbdes Schaftes in Platten
angeordnet ist, ist es den Aerenchymhohlen des Blattes sehr Hhne
lich und kann ebenfalls den Eindruck einer Fensterung erwecken,
Die einzelhen Aerenchymhdhlen sind durch sklérenchymatische Ge=
webe, die auf Grund von Form (T-Tfager) und Lage als Stiitzgewe~

be interpretiert werden diirfen getrennt.

Die Anzahl von Aerenchymhdhlen und Stegen ist in einigen Gruppen
(nicht bei Eriocaulon!) artkonstant und daher ein wichtiges Be-
stimmungsmerkmal. Da am Schaft entweder die Stege oder dig Gewe=
bepartien zwischen den Stegen vorspringen, ist der Schaft ih der
Regel kantig oder gefurcht. Das Abzihlen der HuBerlich sichtba=
ren Kanten ist jedoch in einigen Fillen nicht ausreichend fiir

eine sichere Bestimmung. Paepalanfhus caldensis hat drei Aeren=-
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chymhdhlen, die im turgeszenten Zustand stark vorgewdlbt sind.
Beim Trocknen schrumpft das Aerenchym stdrker als das umliegen-
de_Gewebe und auf Grund der Form der Stege ergibt sich eine
Gliederung in sechs Rippen. Der Anteil von Festigungsgewebe und
Aerenchym ist meist nicht iiber die ganze Schaftlidnge gleich, Im
oberen Teil iiberwiegt das Aerenchym, im basalen das Festigungs-
gewebe der Stege., Lediglich der Anteil des Marks und die GroBe
und Anordnung der Leitbiindel ist iiber die ganze Linge des Schafe

tes konstant. (Abb. 8 und 9)

Die Aerenchymhthlen und Stege verlaufen nicht genau senkrecht,
so daBl der Schaft leicht in sich gedreht ist. Der Grad dieser
Drehung wird verschiedentlich als Bestimmungsmerkmal verwendet
(MOLDENKE, 1976). Dies fiihrt jedoch leicht zu Fehlern, da sich
der Schaft beim Trocknen in sich verdreht. Um dies zu zeigen
wurde ein 85 cm langer Schaft von Eriocaulon magnificum RUHL.
am Kopfchen aufgehdngt und in das untere Ende als Zeiger eine
Nadel gesteckt, Die so gemessene Trocknungsdrehung des Schaf=-
tes ist im Diagramm in Abb. 10 geéen die Trocknungsdauer aufge-
tragen. Als der Versuch nach drei Wochen abgebrochen wurde,

hatte die Nadel zehn volle Kreise beschrieben,

Vergleicht man bei Eriocaulon macrobolax die Verdrilluﬁg_trok—
kener und frischer Schiafte, so fdllt auf, dal der Grad der Ver-
drillung nicht iiber die ganze Linge des Schaftes gleich ist,
sondern in der Mitte am stédrksten ist und sich dort bei Ein-
trocknen auch am deutlichsten verstidrkt, In Abb. 11 ist das Ere-
gebnis dieser Untersuchung dargestellt. Es ist jeweils der Win-
kel, um den der jeweilige Schaftabschnitt verdreht ist, gegen

die Position des unteren Endes dieses Abschnittes aufgetragen,

Der Grad der Verdrehung ist direkt mit der Biegefestigkeit der
Schéfte korreliert, Je stdrker diese gedreht sind, desto ge-
ringer ist die Biegefestigkeit., Trdgt man in die Diagramme je-
weils &ie Miindung der hier querabgestutzten Scheide ein, so

sieht man, daf die biegsamste Stelle des Schaftes direkt ober-
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Abb, 8: Paepalanthus caldensis., Die Aerenchymhdhlen dieser
Art sind im turgeszenten Zustand vorgewdlbt und der
Schaft erscheint dreirippig. Im trockenen Zustand
kommt durch den stiarkeren Schwund der Aerenchymhdh-
len und Form und Lage des Festigungsgewebes ein
sechsrippiger Querschnitt zustande,

)y
a b
Abb. 9: Leiothrix flavescens, Der Anteil von Aerenchym und

Festigungsgewebe in der Rindenschicht ist nicht
iiber die ganze Schaftlinge gleich. Im unteren Teil
(Fig. a, im Bereich der Scheide geschnitten,) ist
das Festigungsgewebe stidrker ausgebildet als un=
mittelbar unter dem Kdépfchen (Fig. b).
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Abb,., 10: Ein isolierter Schaft von E. macrobolax beginnt beim
Austrocknen sofort sich in sich zu verdrehen. Gemes-
sen wurde jeweils der Winkel, um den sich das obere
gegen das untere Schaftende gedreht hatte.
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Képfchen : Scheide
Abb. 11: Die Schidfte von E., macrobolax sind schon im turges=-

zenten Zustand direkt iiber der Scheidenmiindung am
stdrksten gedreht (untere Kurve)., Beim Austrocknen
zum Zeitpunkt der Samenreife verstidrkt sich diese
Drehung so, daBf dadurch eine die Ausschleuderung
der Diasporen bewirkende Pendelbewegung der Schdf-
te begiinstigt wird (obere Kurve). Die Lage von
Képfchen und Scheidenmiindung ist markiert.
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halb der Miindung liegt. Der Wind verursacht daher eine Pendel=-
bewegung der Fruchtstidnde. Da auch bei E. macrobolax. die Dia=-
sporen von den ganzen Bliiten einschlieflich Tragblatt gebiidet
werden, und keine besonderen Flugorgane ausgebildét sind, wird
durch diese Pendelbewegung die Samenverb;eitung unterstiitzt.
Bei diesen Pendelbewegungen kann es leicht zu einer Verletzung
der Scheidenmiindung kommen., Die Scheide reifit dann gegeniiber
dem Medianus schlitzformig ein. Wenn wie bei E, macrobolax, E.
megapotamicum und E, magnificum die Scheide ganz oder teilweise
mit Wasser gefﬁllt ist, wifd die Trocknungstorsion im Beéreich
der Scheide weitgehend unterbunden und der Schaft beh#lt in
diesem. Bereich seine urspriingliche Steifheit. Es f#llt jedoch
auf, daB auch isolierte Schidfte vom distalen Ende her beginnend
eintrocknen und das untere Ende auch dann zulefzt trocken wird,
wenn die Schnittflidche nicht verschlossen wifd (z. Be durch
Wachs oder Siliconfett). Bei Arten mit pfoliferierenden Kopf-

chen beginnt der Schaft jeédoch am proximalen Ende abzusterben.

Die Lidnge des Schaftes ist sehr variabel und u. a. von Grofe
und Ernihrungszustand der Pflanze abhdngig. Bei groBwiichsigen

Arten ist dort, wo Angaben iiber die Variabilitdt ausschlieBlich

.auf Grund von Untersuchungen an Herbarmaterial gemacht werden,

die maximale Linge meist viel zu niedrig angegeben. Dieser auch
bei Arten mit submersen Rosetten auftretende Effekt (die Schaft-
ldnge hidngt dort nur von der Wassertiefe ab; vgl. Eriocaulon
septangulare WITH.,) ist durch das Format der Herbarpresse be=-
dingt und tritt besonders deutlich zutagé, wenn der Sammler
nicht zugleich auch Bearbeiter des Materials ist (RUHLAND 1903,
MOLDENKE 1976).,

Die Scheide der Eriocaulaceen wird immer nur von einem Blatt ge-
bildet. Da die umscheideten Schdfte sowohl terminal an beblit-
terten Achsen, als auch einzeln axillir stehen kdnnen, kann die
Scheide auch dann, wenn sie das erste (Vofblatt) einer Seiten-
achse ist,; nicht als Verwachsungsprédukt von zwei (den Vorblét-
tern defbDicotyledonen entsprechenden) BlSttern aufgefaBt wer=-

den, Entsprechendes muf dann auch fiir nicht als rdhrige Scheiden
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ausgebildete Vorblitter gelten (STUTZEL 1982).

Die Scheide kann am oberen Ende entweder quer abgestutzt er-
scheinen oder in ein mehr oder weniger deutliches Spreitchen
auslaufen, Diese Verschiedenheit ist durch unterschiedliche
Wachstumsverhidltnisse wihrend der primiren Morphogenese der
Scheide bedingt. Die Bildung der Scheide beginnt mit einem Pri-
mordium, déssen Riander den spidter das Képfchen bildenden Vege-
tationsscheitel umgreifen und auf der gegeniiberliegenden Seite
miteinander verschmelzen., An dieser, dem Medianus gegeniiberlie-
genden Stelle ist die Scheide hdufig iiber ihre ganze Lidnge diin-
ner ausgebildet (z. B, E., megapotamicum) und reiBt folglich bei
Belastung hier besonders leicht ein, Es handelt sich jedoch
nicht um eine Verwachsungsnaht wie sie etwa die Bauchnaht einer
Balgfruchfvdarstellt, sondern um eine primire Verwachsung. Die
Lage einer solchen Einreifung ist daher hicht streng fixiert,
Findet wihrend des Umgreifungsvorganges ein Lingenwachstum der
bereits ausgegliederten Teile der Scheide statt, so entsteht
eine Scheide mit Spreitchen (Abb. 12 b und c), unterbleibt ein
solches Wachstum, so entsteht eine quer abgestutzte Scheide
(Abb, 12 d). In vielen Fidllen ist die Form der Scheide artty-
pisch (S. caulescens, S. fischerianus, S. chrysanthus) und lie-
fert dann ein wertvolles Bestimmungsmerkmal. Bei manchen Arten
ist die Variabilitdt allerdings so grbB, daB die Scheidenform

dort kein brauchbares Bestimmungsmerkmal sein kann (Abb. 13).

AuBer der Form der Scheide liefern auch die h&dufig zu beobach-
tenden Einreifungen und Zerschlitzungen wertvolle Bestimmungs-
merkmale. Dies ist jedoch nur dort der Fall, wo solche Zer-
schlitzungen oder Einreifungen durch eine artkonstante Korrela-
tion des Wachstums von Schaft, Kopfchen und Scheide erfolgt.
In Abb. 12 werden vier verschiedene Mdglichkeiten fiir diese
Wachstumskorrelationen gezeigt. Abb, 12 b zeigt den bisher be-
kannten und beschriebenen Fall (STUTZEL/WEBERLING, 1982). Die
Scheide eilt hier in ihrem Lingenwachstum dem Schaft zunichst
voraus. Das dicker werdende Kdpfchen sprengt die Scheide am

oberen Rand. Bei E. magnificum und E. megapotamicum eilt die




b c
Abb, 12: Scheidenformen bei Eriocaulaceen
a Das Kopfchen schlitzt die Scheide seitlich auf

und tritt seitlich aus; die Scheidenmiindung
bleibt dabei unverletzt (E. magnificum).

Die Scheide wichst anfangs rascher, das Kopf=
chen wichst dann durch die Miindung der Scheide
heraus und verletzt diese dabei; bei c wachsen
Schaft und Scheide eine Zeitlang synchron, so
daB eine typische Auftreibung unterhalb der
Miindung entsteht (b E. modestum, c¢ $S. fische-
rianus).

Der Schaft wdchst zu Beginn schneller als die
Scheide, das Kopfchen ist daher nie von der
Scheide eingehiillt und verletzt daher die Miin=-
dung auch nicht’ (E. macrobolax).




Abb,

13:
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Verschiedene Scheidenformen von einer Pflanze von
Paepalanthus tatei., Wo die innerartliche Variabili-
tdt der Scheidenform so groB ist, kann sie als ta=-
xonomisches Merkmal nicht verwertet werden.

Abb,. 1k:

Scheidenmiindung von Leiothrix flavescens.
Krdftige Gewebepartien (punktiert) wechseln
mit weit nach unten reichenden hautartig
diinnen Bereichen ab. Beim Austrocknen zer-
reifen die diinnen Abschnitte weitgehend, Ei-
ne arttypische Schlitzung entsteht nicht, da
Anteil und Verteilung der einzelnen Gewebe
einer grofien Schwankungsbreite unterliegt.
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Scheide im Lingenwachstum noch stdrker voraus. Die Scheide hat
bei diesen Arten eine leicht konische Form. Das dicker werden-
de Kopfchen wird durch das Wachstum des Schaftes in diesen Ko~
nus hineingepreft. Dadurch reifit die Scheide an ihrer diinnsten
Stelle (gegeniiber dem Medianus) ein und das Képfchen tritt seit-
lich aus der Scheide aus., Der obere, geschlossen bleibende Teil

der Scheide wird zur Seite dedriickt und hat auf den-ersten Blick

'eine gewisse Ahnlichkeit mit einer Vorliuferspitze (Abb. 12 a).

Das REM=-Bild dieser Spitze zeigt jedoch die dort liegende un-
verletzte Miindung der Scheide (Tafel 11), Von friiheren Bearbei=-
tern der Familie (RUHLAND 1903, MOLDENKE 1976) wurde diese Be=-
sonderheit nicht erkannt und der zur Seite abgedringte Teil der
Scheidenrohre als spreitenformiger Abschnitt der Scheide interé
pretiert! Wenn die Scheide zwar zunichst im Lingenwachstum dem
Schaft vorauseilt, ﬂann aber eine gewisée Zeit synchron mit dem
Schaft widchst, so entsteht die in Abb. 12'c gezeigte Form der’
Scheidenmiindung. Das dicker werdende Kopfchen bleibt wihrend
einér 15ngeren'Wachstuﬁ$§hase’an derselben Stelle dér Séheéde
und weitet diese dort zu einer blasigen Auftreibung aus. Sobald
der Lidngenzuwachs des Schaftes den der Scheide iibertrifft, wird
das Kopfchen aus der Scheide herausgeschoben, Dabei reift die
Scheidenmﬁﬂdung ein, Ein Beispiel fiir solche Verhidltnisse
stellt Syngonanthus fischerianus dar. Wird das Képfchen wdh-
rend seiner ganzen Entwicklung wie dies in Abb. 12 d darge~
stellt ist, nie von der Scheide umhiillt, so kann eine Sprengung
der Scheide ‘durch das Képfchen auch nicht eintreten, Die Lage
und Art der Aufschlitzung der Scheide hidngt also wesentlich von
der Form der. Scheidenmiindung ab, Im Bereich der Scheidenmiindung
sind bei einigen Arten (E. modestum, E. fenestratum) anastomo-
sierende Leitbiindel zu beobachten. An normalen Laubblidttern
konnten anastomosierende Leitbiindel bisher nicht nachgewiesen

werden

Ob die Scheidenmiindung nur an einer Stelle oder mehrfach eine

7

reift, hidngt auBer von der Form der Miindung auch noch von den

anatomischen Gegebenheiten in diesem Bereich ab, Ist die Schei-
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de iiber ihren ganzen Querschnitt in ihrer Stabilitat homogen,
so sind mehrfache Einreiffungen hiufiger, als bei Arten, deren
Scheide gegeniiber dem Medianus besonders diinn ist und damit

eine vorgegebene. Einreiflstelle haben,

Diese ZerreiBungen treten im Verlauf der Ontogenese der Koépfchen
zwangsldufig auf und werden daher im Folgenden als primidre Zer-
reiBungen bezeichnet. AuBer diesen konnten bisher noch zwei ver=-
schiedene Formen sekundirer ZerreiBungen festgestellt werden.
Ihnen ist gemeinsam, daB sie erst eintreten, nachdem das Kopf-
chen bereits aus der Scheide herausgewachsen ist. Zum einen han-
delt es sich um durch Pendelbewegungen der Schiédfte verursachte
Beschiddigungen der Scheidenmiindung, wie sie bereits fﬁr Eriocau-
lon macrobolax beschrieben wurden (S. 48 ), zum anderen um Aus-
trocknungserscheinungen, wie sie z, B, bei Leiothrix flavescens
zu beobachten sind. Die Scheidenmiindung wird dort zwar durch

das wachsende Kopfchen nicht verletzt, éinige hautartig diinne
Partien reiflen jedoch beim Trocknen besonders leicht ein

(Abb. 14). Dies tritt am Standort nach der Reifung der letzten
Samen des Kopfchens, im Herbarium lagerungsabhédngig zu beliebi-

gen Zeiten oder auch'garnicht ein,

Diese Ausfiihrungen zeigen, daB Merkmale der Scheidenmiindung nur
sinnvoll ausgéwertet werden konnen, wenn Kopfchen in vielen
verschiedenen Entwicklungsstadien vorliegen., Wenn alle Kﬁpfchen
einer Pflanze sich mehr oder weniger synchron enfwickeln, ist
die Beriicksichtigung mehrerer Pflanzen unumgéangliche Vorausset-~
zung fiir die Vefwendung»von Scheidenmerkmalen. Die Variabilitidt
der Scheidenmerkmale ist von Art zu Art verschieden., Wahrend
sie bei Paepalanthus tatei unbrauchbar erscheinen (Untersuchun-
gen wurden jedoch ﬁnter Gewidchshausbedingungen durchgefiihrt!),
ist ihre Konstanz bei Eriocaulon macrobolax, E, magnificum,
Syngonanthus caulescens, Paepalanthus catarinae und P. calden-
sis so gut, daB sie hier als Bestimmungsmerkmal geeignet sind.
(Diese Untersuchungen wurden mit gleichem Ergebnis an umfang-
reichem Material am natiirlichen Standort und im Gewidchshaus

durchgefiihrt.)
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Der Vollstadndigkeit halber sei noch darauf hingewiesen, daB bei
Paepalanthus villosulus ein Schaft ausgebildet ist, eine ge-
schlossene Scheide jedoch fehlt., Bei zwei Arten mit sitzenden
Kopfchen (Paepalanthus scleranthus und P. leucocephalus) fehlt
die Scheide ebenfalls. Das bedeutet nicht, dal das Scheiden-
blatt ausgefallen ist (also ein Blatt in der Blattfolge fehlt,)
sondern daB -dieses Blatt hier als normales Laubblatt ausgebile
det ist.

Die Scheide kann ebenso wie der Schaft gedreht sein., Ist dies
der Fall, s6 ist die Drehung von Schaft und Scheide gleichsin-

nig.

Zusammenfassung

Der Schaft von Eriocaulaceen weist eine in einzelne Aerenchym-
héhlen unterteilte Rinde auf, Diese Hohlen kdnnen gekammert
oder ungegliedert sein. Der Grad der Torsion der Schifte ver-
dndert sich beim Eintrocknen und ist als Bestimmungsmerkmal’
daher unbrauchbar. Dés Abzahlég der #uBerlich erkennbaren Rip-
pen ist zur Bestimmung nicht ausreichend., Das Beispiel von
Paepalanthus caldensis zeigt, daB die Anzahl der Aerenchymhdh-
len auf dem Querschnitt bestimmt werden muB, Dies ist wegen
der meist helleren Fiarbung der Aerenchymhdhlen auch im Gelénde
mit einer Handlupe (15x) ohne weiteres durchfiihrbar. Die Léﬁge
der Schéfte ist wegen mangelnder Kenntnis der Variabilitit

ebenfalls als Bestimmungsmerkmal wenig geeignet,

Die Scheide weist fiir die Bestimmung geeignete Merkmale in groée-
Berer Zahl auf, Die noch unverletzte Scheide eines jungen Kopf-
chéns weist hidufig eine charakteristische Form auf, Spdter kdn-
nen noch charakteristische Einreiflungen an der Miindung auftre=
ten, Diese werden entweder durch das wachsende Kopfchen verur-
sacht, oder treten als Trocknungseffekt auf Grund bestimmter
anatomischer Verhi#ltnisse ein., Die Variationsbreite dieser
Merkmale ist jedoch von Art zu Art verschieden, Die Auswerfung
wird auch daduréh erscﬁwert, daB die unbedingt erfofderlichen
jungen Entwicklungsstadien dér Scheiden den meisteﬁ Herbarbe~

legen fehlen,
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3.5 DIE INFLORESZENZEN (BLUTENSTANDE II. UND HOHERER ORDNUNG
BZW, KOPFCHENSTANDE I. UND HOHERER ORDNUNG)

Bei den meisten Eriocaulaceen stehen die Kopfchen nicht einzeln,
sondern in mehr oder weniger kompliziert aufgebauten Kopfchen-
stdnden. Obwohl die innerartliche Variabilitidt dieser Képfchen-
stapde so QroB ist, daB die typologische Analyse fiir die Téxo-
nomie der Familie kaum hilfreicher als eine (bisher ebenfalls
nicht vorliegende) bloBe deskriptive Erfassung ist, lohnt sich
eine nghere Untersuchung. Es zeigt sich ndmlich, daB hier inte-
ressante Beobachtungen zu dem seit HOFMEISTER (1868) diskutier-

ten Problem der eingeschalteten Blitter gemacht werden konnen,

In Tafel 12 sind drei unmittelbar iiber der Ansatzstelle der
Blatter gefiihrte Querschnitte durch Rosetten von Eriocaulon me-
gapotamicum abgebildet, Jeweils neben den Photographien ist in
einem Schema die morphologische Interpretation wiedergegeben,
Alle Organe der Hauptachse des Systems sind schwarz gezeichnet,
die der Seitenachse I. Ordnung sind schraffiert. Die Organe der

Seitenachsen II. Ordnung sind wieder schwarz ausgefiihrt usw,,

Das Schema Tafel 12 Fig. I ist inTafel 13 durch einen schemati-
schen Aufrifi ergénzt und erliutert, Die distich beblitterte
Hauptachse schlieBt hier mit einem Kopfchen ab. In der Achsel
der beiden letzten Laubblidtter unter der das terminale Kopfchen
umgebenden Scheide ist je ein Achselfrieb entwickelt, Das Vor-
blatt dieser Triebe steht nicht genau median, seine adossierte
Stellung ist aber noch deutlich zu erkennen. Diese Seitenach-
sen schliefen ebenfalls wieder mit einem Képfchen mit Scheide

ab.

Die in Tafel 12 Fig. II gezeigte Pflanze tridgt ein terminales,
umscheidetes Kopfchen. In der Achsel des letzten Laubblattes
vor der Scheide dieses Kopfchens steht ebenfalls eine Seiten-
achse I. Ordnung (schraffiert). Auch diese mit einem genau me-
dian stehenden adossierten Vorblatt beginnende Achse endet mit

einem terminalen Képfchen. Die Seitenachse II, Ordnung (schwarz)
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die das System fortsetzt, beginnt mit einem nicht genau median
stehenden adossierten Vorblatt und schliefit ebenfalls mit einem
Képfchen ab. Auf Grund der Photographie in Abb, 12 Fig. II
konnte man auch zu der Ansicht gelangen, die hier als Endkopf=-
chen der Hauptachse bzw. der Seitenachse I, Ordnung bezeichne-~
ten Kopfchen stiinden einzeln axillér. Beriicksichtigt man jedoch
die Stellung der Scheide, die am Standort vor der Prédparation
fgstgestellt und protokolliert wurde und die im Schema angege-
ben ist, so erscheint die oben gegebene Interpretation als die
einzig mdgliche, denn‘eine eindeutig abaxiale Stellung des 1.

Blattes einer Seitenachse kommt bei den Eriocaulaceen nicht

VOX'e

In Abb, 12 Fig. III ist der Querschnitt durch eine Rosette ab=-
gebildet, bei der die Verhéitnisse nicht mehr so ilibersichtlich
sind. Die anfangs (d. h, in der vegetativen Phase) genau disti-
che Blattsteliung geht unmittelbar vor der Infloreszenz (ds h.
beim Ubergang zur reproduktiven Phase) in eine spifodisticheyr

bzw. schraubige Beblatterung iiber, In den Achseln der letzten

beiden Blatter vor dem Képfchenstand befindet sich ein vegeta-

tiver Seitensprof, der wieder exakt zweizeilig bebl&ttert ist
und dessen 1., Blatt zum Zentrum weist, also adossiert steht,
Zwischen den sechs Kdpfchen des Kopfchenstandes sind keinerlei
Bldtter oder Blattrudimente zu finden. Die zahlreichen Haare
zwischen den Scheiden als Rudiment von Bldttern anzusprechen
ist wenig sinnvoll, da dieselben Haare auch zwischen Scheide
und Koépfchenschaft zu finden sind und dort keinerlei rudimenté-
ren Organe angenommen werden miissen, AuBlerdem sind die Bléatter
bei E., megapotamicum kahl, wdhrend die SproBachse mit Ausnahme
der Schifte der Kopfchen wie bei éllen Eriocaulaceen stark be-
haart ist. Die Stellung der Scheiden der sechs KSpfchen legt
den 3chluB nahe, daB eines dieser Kodpfchen terminal steht und
die anderen fiinf Seitenachsen I; Ordnung der Hauptachse dieses
Systems sind. Die Tragblitter dieser fiinf Képfchen widren ent-
sprechend der iiblichen morphologischen Darsfellungsweise "zumv
Ablast" gekommen, d. h, sie sind typologisch zu erwarten, aber

in der Ontogenie des Kdpfchenstandes zu keinem Zeitpuhkt nach=-
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weisbar., Diese fiinf Tragblidtter sind im Schema gestrichelt wie-

dergegebens.

Es muB nun die Frage gestellt werden, ob sich alle Individuen
der Art E. megapotamicum nach diesem Prinzip darstellen lassen
und, falls dies der Fall ist, ob es weiterfiihrende Fragen gibt,

fiir die diese Darstellung von Nutzen ist.

Die erste dieser beiden Fragen ist relativ einfach zu beantwor-
ten, Abb. 14 Fige I -~ III zeigt drei weitere Querschnitte, die
reprédsentativ fiir iiber 50 untersuchte Individuen stehen, DaB al-
le bisher untersuchten Fdlle in dieser Weise darstellbar waren,
spricht fiir die Richtigkeit dieser Interpretation. Fig. III der
Abb. 14 zeigt einen bei verschiedenen Arten gelegentlich auftre-
tenden Sonderfall, bei dem innerhalb einer Scheide zwei Kopfchen
auftreten. Dies 148t sich dadurch erkliren, daB sich ausnahms-
weise auch in der Achsel der normalerweise sterilen Scheide ei-
ne Seitenachse entwickelt. Vegetative Seitenachsen treten in
dieser Position offensichtlich nie auf. Das Vorblatt dieser in
der Achsel einer Scheide stehenden Képfchen (d. h. seine Schei-
de) ist vermutlicﬁ‘in das Involucrum aufgenommen, wie das fiir
die Platycaulon-Infloreszenz nachgewiesen wﬁrdev(s. 72)-_Die
hierzu erforderliéhen ontogenetischen Untersuchungen konnten
jedoch bisher nicht durchgefiihrt werden, da dieses Phinomen zu

unregelmdfig auftritt.

Die zweite Frage ist wesentlich schwieriger zu beantworten,
Vor allem "zum Ablast gekommene!" Organe, hier die Tragblafter
der unmittelbar unter dem Endkdpfchen stehenden Kdpfchen, sind
immer Gegenstand heftiger Diskussionen. Der sog. "idealisti-
schen Morphologie" wird dabei hidufig vorgeworfen, sie fiige
willkiirlich theoretisch Organe oder gar génze Spréﬁsysteme zZu
den gefundenen Verhdltnissen hinzu, Dies beinhaltet letztlich
den Vorwurf, hier wiirden die Fakten der Theorie angepaBt, al=-
so grob unwissenschaftlich verfahren, Die Ausfiihrungen von
EICHLER zum Tﬁema "Abort und Ablast" (EICHLER 1875, Reprint
1954, S, 52) machen jedoch deutlich, daB der Unterschied zwi=-
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schen "Reduktion' und ""Ablast" kein prinzipieller, sondern nur
ein gradueller ist. Da es aber in der Morphologie allgemein iib=
lich ist, von Reduktion (im Sinne von reduziert sein und im
Sinne von reduziert werden) zu sprechen, ist dér Streit um den
sog. "Ablast! eigentlich unverstédndlich. Sowohl bei der Anwen-
dung des Begriffs "Reduktion" als auch bei der Anwendung von
"Abort und Ablast" geht es letztlich allein um die Frage, wie
weit eine phylogenetische Interpretation ﬁorphologischer bzw,
ontogenetischer Daten mdglich ist. DaBl eine solche Intefpreta-
tion méglich ist, iét eine notﬁendige und allgemein akzeptierte

Voraussetzung fiir die Systematik.

Durch diese Ausfiihrungen iiber den "Ablast" ist -zwar gezeigt,
daB die Interpretation der Kdpfchenstédnde von E: megapotamicum
keinen Verstol gegen die Regeln der Naturwissenschéft dar=-
stellt, die Frage nach der ZweckméBigkeit dieser Darstellungs-
veise ist jedoch damit keineswegs beantwortet. Sie soll nach
der Erdrterung einiger weiterer Besonderheiten der Kopfchen-

sténde erneut aufgegriffen werden.

Beobachtungen an Eriocaulon modestum, SYngonanthus chrysanthus
und S. caulescens zeigten, dafB sich das terminale Kopfchen ei=-
nes fragblattlosen Kopfchenstandes wie ihn Abb. 15, Fige. g
zeigt (einschlieBlich seiner Scheide) zuérst entwickelt. Als
ﬁachstes werden jeweils die dem terminalen Kopfchen unmittel=-
bar benachbarten Kdépfchen sichtbar. Die Entwicklung schreitet
dann vom terminalen Képfchen nach auBien (unten) fort. Es liegt
also eine extrem akrotone Fdrderung vor. Untersucht man die On-
togenie eines solchen tragblattlosen Kﬁpfchenétanaes, so fin=
det man sehr hiufig unterhalb der bereits ausdifferenzierten
Kopfchenanlage noch weitere Anlagen mit nicht fertig entwik-
kelter Scheide., Alle bisherigen Beobachtungen sprechen dafiir,
daB die Kapfcheh einer solchen heterothetischen Doppeltraube an
einem noch vollig undifferenzierten Vegetationsscheitel in ba-
sipetaier (bzw. wegen der relativ flachen Form dieses Scheitels
in zentrifugaler) Richtung ausgegliedert Qerden. Dabei ist auf-

fallend, daB der undifferenzierte meristematische Komplex zwi-
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Der Infloreszenzaufbau bei Eriocaulon megapotamicum.
Normalfall einer endstidndigen heterothetischen Dop=
peltraube (a) und Sonderfall, bei dem Blattspirale
und Kdpfchenspirale ein einziges durchgehendes Mu-
ster bilden (b). Seitliche Doppeltrauben kénnen in
der Achsel der obersten Laubblidtter (c) oder anstel-
le der untersten K8pfchen (d) der endstindigen Dop-
peltraube stehen,




schen der Scheide des Endkopfchens und den obersten Laubblidt-
tern auch nach der Ausgliederung des Endkdpfchens offenbar noch
vergrofert wird, also weitgehende Ubereinstimmung zu dem be=-
steht, was HOFMEISTER als "tertiiren Vegetationspunkt!" (HOFMEI-
STER, 1868) beschreibt. Diese Ansicht ist zwar plausibel und
steht nicht im Widerspruch zu irgendwelchen beobéchtbaren Vore
gangen, sie ist jedoch mit der gegenwartig zur Verfiligung ste-
henden Untersuchungsmethodik nicht eindeutig zu belegen. Der
entgegengesetzte Standpunkt, daB nimlich eben doch eine akro-
petale Ausgliederung vorliege und nur die untersten Anlagen auf
einem sehr frithen Stadium stehen bleiben, ist auch nicht wider-
legbar. Bei der Beobachtung lebender Pflanzen verl&uft die On-
togenie verborgen in dér Knospe, pridpariert man die jungen Sta-
dien frei, so muf man das System zwangsldufig zerstdren. Das
bedeutet, daB man die Frage, ob die beobachteten Anlagen spi=
ter noch zur Entwicklung kommen (wie das fiir die hier geduBer-
te Ansicht einer zentrifugalen Ausgliederung wichtig ist) oder
ob sie ihre Entwicklung endgiiltig eingestellt haben, nicht zu
beantworten ist. Wihrend bei der grundsdtzlich &hnlichen Prob-
lemlage der zentrifugalen. Ausgliederung :im Andfoeceum der Ver=
gleich vieler verschiedener Stadien eine eindeutige Losung er-~
méglicht, ist dies hier nicht mdglich. Dies liegt daran, daB
bei verschiedenen Bliiten derselben Art die Zahl der Stamina
einer vernachlissigbaren Schwankungsbreite unterliegt, bei den
untersuchten Eriocaulaceen-Arten die Zahl der (fertig entwik-~
kelten) Kopfchen jedoch so variabel ist, dafl aus den Jugend-
stadien der Infloreszenzen verschiedener Individuen nicht si-
cher auf die Anlegungsfolge innerhalb einer Infloreszenz ge-
schlossen werden kann (Tafel 15). Es bleibt daher als éeinzige
Eﬁtscheidungshilfe die Uberpriifung, ob eine derartige zentri-~
fugale (oder basgipetale) Ausgliederung von Seitenachsen mit dem

klassischen Kormuskonzept vereinbar ist.

Die akrotone Fdrderung #uBert - -sich auch in den bekannten und
gewohnten Fidllen hiufig darin, daB die Seitenachsen in den di-
stalen Blattachseln friiher zur Entfaltung gelangen oder sogar

frither angelegt werden, als in den darunterliegenden (z. B.
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Cornus), Wesentlich ist, daB die Blidtter hier schon ausgeglie~
dert sind und die Seitenachsen in den Blattachseln stehen. Bei
den untersuchten Eriocaulaceen hat hingegen das in akropetaler
Richtung gebildete Muster (die Beblidtterung) den Bereich, in
dem das vom Scheitel in basipetaler Richtung fortschreitende
Muster (die Folge der Képfchen) liegt, noch nicht erreicht, Beide
Muster gehorchen der Alternanzregel und auch der Aquidistanz-
regel, sind jedoch offenbar voneinander unabhingig, Diese Un=-
abhéngigkeit &duBert sich darin, daB beide Muster hiufig nicht
nahtlos ineinander iibergehen, sondern zwischen ihnen eine
Sprungstelle zu beobachten ist. An dieser Stelle miissen dann
aufler den Tragblédttern def Kopfchen noch weitere zum Ablast ge-
kommene Blédtter angenommen werden um ein durchgehendes Muster
zu erhalten. Die (der iiblichen morphologischen Betrachtungswei=-
se'entsprechende und zur Einfiigung von zum Ablast gekommenen
Bldttern fiihrende) Auffassung, daB hier ein duréhgehendes Mu-
ster vorliegt, das nur am distalen Ende in der anderen Richtung
fortschreitend sichtbar wird, ist hier nicht mdglich. Der Meri-
stemkomplex zwischen der Scheide des Endkapfchens und dem letz-
ten Laubblatt wird erst nach dem Endkdpfchen gebildet, so

daf dort.zu dem Zeitpunkt, zu dem das Endkopfchen ausgeglie-
dert wird, unméglich ein unsichtbares‘Muster angenommen wer-

den kann.

Akzeptiert man obige Darstellung der Musterbildung, so er=
scheint es vollkommen sinnlos, ja sogar falsch, mit Yzum Ab=
last gekommenen" Organen zu argumentieren. Dieser Eindruck ist
jedoch unzutreffend, denn die Argumentationsweise dient aus-
schlieBlich der Beschreibung von Ahnlichkeiten verschiedener
maturer Muster und ist dabei niitzlich und leistungsfzhig. DaB
diese Argumentationsweise andererseits bei der Suche nach den
physiologischen Ursachen der jeweiligen Muster und auch bei der
Analyse der Ontogenie unbrauchbar, ja sogar hindefliﬁh ist, wird
nicht zu bestreiten sein. Die vorgefundenen Verhdltnisse stellen
also innerhalb des klassischen Kormuskonzeptes einen Extremfall
dar und stehen in keinem uniiberbriickbaren Gegensatz zu dieser

Grundlage der vergleichenden Morphologie,
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Es ist nun zu erdrtern, welche Abwandlungen das fiir Eriocaulon
megapotaﬁicum beschriebene Muster, der Bauplan oder Typus die-
ser Art, innerhalb der Familie der Eriocaulaceen erfahren kann.
Einen wichtigen Hinweis dazu ergibt die Analyse besonders kradf-
tiger und reich verzweigter Individuenivon E, megapotamicum
(Abb. 16). Es f#llt auf, daB nicht nur in der Achsel der letz-
ten beiden Laubblitter vor dem die Hauptachse abschliefenden
Kopfchenstand Seitenachsen gebildet werden, sondern auch noch
in den Achseln weiterer Blidtter. So sind in Abb.: 16 a in den Ach-
seln der letzten vier. In Abb, 16 bin den Achseln der letztien
fiinf Laubblidtter Seiténachsen zu sehen. Betrachtet man die F&l-
le, in denen die Achselprodukte gegen die endstdndige Doppel-
traube eindeutig abgrenzbar sind, so fi#llt auf, daB in den Ach-
seln neben einem vegetativen Sprof eine mehr oder weniger gro=-
Be Anzahl von Kdpfchen entwickelt ist. Wegen der Stellung der
Képfchen, der unterschiedlichen Orientierung ihrer Scheiden und
ihres unterschiedlichen Alters kann es -sich dabei nicht um kol=-
laterale Beisprosse handeln. Dagegen spricht auch die bei kol=-
latefalen Beisprossen nicht zu beobachtende Arbeitsteilung in
reproduktive (Képfchen) und vegetative Triebe. Es mufl sich hier
also um ein vgrzweigtes Systemf(subordiniertevTriebe im Sinne
von SANDT 1925 ) -handeln und man steht vor -der Aufgabe, den Ver-
zweigungsmodus dieses Systems zu analysieren, Die vegetative
Knospe muB eine tragblattlose Seitenachse der jenigen Achse
sein, die auch die Kdpfchen tridgt, da kollaterale Beisprosse
bereits ausgeschlossen wurden, Seriale Beisprosse kbnnen eben-
falls nicht angenommen werden, da sie zum einen bei Monocoty-
len bisher nicht nachgewiesen wurden, zum anderen, da ihre Ent-
wicklung eng mit der Ausbildung des Internodiums verbunden ist,
das im vorliegenden Fall fehlt (bzwe bis an die Grenze des
iiberhaupt mdglichen reduziert ist). Akzeptiert man diese Dar-
stellung, so liegt es nahe, in.den Blattachseln ebenfalls he-
terothetische Doppeltraubeﬂ anzunehmen, deren unterste Glieder
ihre Entwicklung mit der Ausgliederung von Laubbl&ttern begin-
nen und entweder sofort ebenfalls in einer Doppeltraube enden

(dann also Parakladien sind,) oder Laubbl&tter in grofBer Zahl
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Abb, 16: E, megapotamicum; iiber dem Blattansatz gefiihrter
Querschnitt durch zwei besonders kriftige Pflanzen,
Die jiingeren Scheiden sind teilweise oberhalb der
Kopfchenanlage getroffen und erscheinen daher leer.
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bilden und erst in der n#chsten Vegetationsperiode zur Kapf-
chenbildung gelangen (also als Innovationstriebe fungieren).
Der {bergang zwischen Innovationstrieben und Parakladien ist da~-

bei flieBend,

Anhand der Abb.15 konnen also die GesetzmidBigkeiten fiir die Mu- ’
sterbildung bei Eriocaulon megapotamicum (der Bauplan oder Typus
der Art) weiter prazisiert werden, so daR sichqfolgendes Bild
ergibt: ' ‘

1, Die Grundeinheiten ﬂer Blﬁtenstéhde sind die;Kﬁpfchen.

2, Die Képfchen sind zu heterothetischen Dbppeltrauben zZusammen-—
gefaBt, Innerhalb dieser Doppeltraubenferfolgt die Anlegung
der Kopfchen in basipetaler Richtung. h

3. Der Doppeltraube kdnnen an derselbén Achse mehrere bis viele
Laubblitter vorausgehen, die immer in akropetaler Richtung
ausgegliedert werden. Die Doppeltraube kann jedoch auch voll=
kommen ohne vorausgehende Laubblétter .in der Achsel eines
Tragblattes stéhen.

L, Die untersten Glieder der héterothetischen Doppeltraube kon=-

nen vegetatlv ausgebildet sein,

‘"5 Innerhalb einer Doppeltraube steht oberhalb e1nes tragblatt~

losen Kopfchens nie ein Trieb mit Laubblittern. Unterhalb
eines Triebes mit Laubblittern konnen an derselben Achse nur
Triebe inserieren, die gleichviele oder mehr Laubblitter ha-
ben, wie der darﬁber stehende Trieb, Hat dieser Trieb ein
Tragblatt, so schlieBt sich der darunter stehende Trieb di-
rekt an, d. he. ohne daB an der gemeinsamen Abstammungsachse

beider ein Zwischenblatt eingeéchoben wird.

Bei Eriocaulon megapotamicum, E. magnificum und E. macrobolax
sind die Kopfchenstinde vollkommen iibereinstimmend gebaut. Bei
E. macrobolax entfillt lediglich der regelmifige Wechsel zwi-
schen zweizeiliger und‘zefstreuter Beblitterung., Die Keimpflan-
ze ist bei dieser Art zwar zunichst zweizeilig beblattert, geht
jedoch bei der Erstarkung zu zerstreuter Beblidtterung iiber, Die
Pflanze ist erst in einem Erstarkungsstadium blﬁhfahig, in dem

sie bereits zerstreut beblidttert ist und behidlt diese Blatt-
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stellung, wenn sie einmal erreicht ist, unverindert bei,

Die oben genannten fiinf Regeln sind unverindert auch auf Erio-~
caulon modestum iibertragbar, bei dem die gelegentlich prolife-
rierenden Kdpfchen einzeln am Ende laubig beblitterter Achsen
stehen. Die Abwandlung im Habitus beruht lediglich darauf, daB
die Weiterentwicklung des Infloreszenzscheitels zum "tertiiren
Vegetationspunkt'" unterbleibt und die heterothetische Doppel-
traube folglich auf das Endkdpfchen reduziert ist. Die Achsel-
sprosse in den letzten Laubblidttern bilden fast immer eine gré=-
Rere Anzah]l von Laubbl&dttern, bevor sie selbst wieder in einem
Képfchen enden. Die Blitter der unmittelbar unter dem Endkﬁpf;
chen stehenden Seitenachsen sind jedoch zur Bliitezeit der sie
abschlieBenden Kopfchen oft noch sehr klein, so daB sie leicht
iibersehen werden konnen. Dies‘fﬁhrt dann- zu der Beschreibung
"Schiafte 1 - 3 pro Pflanze' (MOLDENKE 1976 in FLORA ILLUSTRADA
CATARINENSE), wobei es eigentlich heiBen miiBte 'pro Rosetté",
da eine Pflanze hidufig 2 = 5 gleich aﬁfgebaute Rosetten hat.
Diese Rosetten sind lidngere Zeit steril gebliebene Parakladien
in den Achseln der letzten Laubblitter vor einem Endképfchen.
Sowohl das Endképfc@gn als auch die Blitter der gemeinsamen
Abstammungsachse dieser Parakladien sind jedoch hiufig schon
vollstdndig verrottet, wenn die Rosetten zur Infloreszenzbil-

dung gelangen.

Eriocaulon fenestratum unterscheidet sich im Infloreszenzauf-

bau nur darin, daB die K6pfchen hier generell durchwachsen,

Der Aufbau der K&pfchenstidnde von Leiothrix flavescens kann als
Zwischenform zwischen den Verhidltnissen Bei E. megapotamicum
und E., modestum aufgefaBt werden. Unterhalb der aus ein bis
vier K&pfchen bestehenden endstindigen Doppeltraube stehen in
den Achseln der nichstfolgenden Laubblitter Seitenachsen, die
nach der Ausgliederung von ein bis mehreren Laubblittern in ei-
nem Kdpfchen (in Ausnahmefillen in einer Doppeltraube aus zwei
bis drei Kdpfchen) enden. Je nach Standort ist die Pflanze ein-

bis mehrjshrig. In Ausnahmef#llen erfolgt eine Innovation auf
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der Unterseite der Rosette, wie sie fiir Syngonanthus chrysan;

thus noch beschrieben wird.

Bei Syngonanthus chrysanthus ist h&ufig eine Abweichung von den
fiir E. megapotamicum ermittelten Regeln zu beobachten, Es er-
folgt hier oft eine Innovation an der Unterseite der Rosette,

was in Widerspruch zu der unter Punkt 5 genannten Regel steht.

" Der Begriff "Innovation'" wird hier zu Recht angewendet, denn

‘diese Verzweigungsweise tritt an Standorten mit einer deutli-

chen Vegetationsperiodik auf. Die Periodik ist durch eine deut-
liche Trockenperiode in den Sommermonaten gekennzeichnet, die

sich direkt‘an die Bliihphase dieser Art anschlieBt. Durch diese
Trockenheit wird der obere Teil dieser Rosetten mehr oder weni-
ger stark geschéddigt. Die Innovation erfolgt daher aus den Ach-

seln der untersten Bldtter (Tafel 16)°Dért zwischen dem Sub~-

‘strat und der Rosette ist die Abstammungsachse am wenigsten ge=

schidigt und sind die Bedingungen fiir die hygromorphen Triebe
am giinstigsten. An Standorten, an denen die Trockenheit beson-
ders lange andauert, erfolgt iiberhaupt keine Innovation, Die
Pflanze ist dort hapaxanth und éntwickelt, da ihr nur eine mehr
oder weniger kurze Vegetationsperiode zur Erstarkung zur Verfii-
gung steht, nur eine kleine Rosette mit wenigen Schidften, Im '
iibrigen sind die Kopfchenstidnde auch hier wie bei E, megapota-
micum gebildet, so daB alle fiir diese Art aufgestellten Gesetz=
miABigkeiten des Bauplans mit Ausnahme der Regel 5 auch fiir S.

chrysanthus zutreffen.

Der sich bei S, chrysanthus bereits andeutende Einfluf der Um-
welt auf den Bauplan ist bei Syngonanthus caulescens noch deut-
licher. Tafel 18 - gi zeigt mehrere Pflanzen dieser Art von
drei verschiedenen Standorten. Die Unterschiede im Habitus sind
so grof, daf die verschiedenen Formen auch in der neuesten Be-l
arbeitung der Flora von Santa Catarina (MOLDENKE 1976) unter
zwei verschiedenen Arten gefiihrt werden. Die in Tafel 18 ge-
zeigte Wuchsform entspricht der von RUHLAND (1903) abgebildeten
und wird seither als "typisch!" betrachtet, Dieses Exemplar

stammt vom Rand einer 'Torfsenke am Fu8 der Serra do Mar bei
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Torres. Im Sommer trocknet der Boden dort stark aus und die
Pflanze stirbt ab. In der Senke und auch noch in Grdben wach~
send ist die‘Pflanze vor Wind gut geschiitzt und der zum Epithe-
ton M"caulescens' fiihrende beblidtterte Stengel stellt kein sta-
tisches Problem dar. Die Pflanzen der Tafel 19 stammen alle
von einem 1400 m hoch liegenden Plateau bei Alfredo Wagner di-~
rekt am Steilabfall der Serra zum Meer., Wassermangel herrscht
hier in der Hohenstufe der Nebelwidlder nie, dafiir immer mehr
oder weniger starker Wind. Unter den Bedingungen dieses Stand-
orts unterbleibt die zur "typischen" Wuchsform fijhrende inter-
kalare Streckung der Zone vor dem Kopfchenstand weitgehend. Je
nach Exposition des Standorts findet man alle Ubergidnge von ra-
senfdrmig wachsenden (von MOLDENKE fdlschlicherweise als Syn-
gonanthus gracilis bestimmten) bis zu mehr oder weniger "ty-
pisch" ausgebildeten Individuen. Gemeinsam ist allen, daB sie
mehr jahrig sind und die InnoQatioh an der Basis stattfindet.v
Der Aufbau der Kopfchenstidnde entspricht vollstandig dem von S.
chrysanthﬁs. Die in Tafel 20 und 21 gezeigten Individuen stam-
men aus einer Quelle bei Morro Grande in Santa Catarina. Die
Art bildete dort entlang dem Ufer einen schmalen, schwingrasen=-
shnlichen Giirtel. Auch an diesem Standort ist die Art mehr jéh-
rig. Es entwickeln sich jedoch in fast allen Blattachseln Sei~
tensprosse, die entweder vegetativ bleiben oder einen kleinen
Koépfchenstand bilden, Die kraftigsten Triebe entwicklen sich
jedoch im endstédndigen Kopfchenstand. Sie haben eine grofere
Zahl von Laubblittern und schlieBSen mit einem Képfchenstand aus
vielen Kopfchen ab., Diese Triebe sind es auch, die hier das Sy-
stem fortsetzen.bDiese Triebe als Innovationstriebe zu bezeich-
nen erscheint hier jedoch wenig sinnvoll, da sie weder rdumlich
(durch eine Hemmungszone) noch zeitlich (durch .eine deutliche

Blﬁhperiédik) gegen andere Parakladien abgrenzbar sind.

Bei Paepalgnthus tatei zeigen die Infloreszenzen den gleichen
Aufbau und die gleiche Variationsbreite in bezug auf den Habi-
tus wie S. caulescens., Lediglich die heterothetischen Doppel~
trauben umfassen i. a. eine deutlich geringere Anzahl von Kopf=-

chen, was zu etwas uniibersichtlichen Verhidltnissen fithren kann.
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Ganz anders gebaute Kopfchenstidnde finden wir bei Paepalanthus
catarinae und Paepalanthus caldensis. Die Kopfchen stehen hier

einzeln in den Achseln der Blitter der Rosette (Tafel 22). Die

" Hauptachse widchst also unbegrenzt vegetativ weiter, alle Képf~

qhen sind Seitenachsén I. Ordnung. Es werden immer in einer
groferen Zahl aufeinanderfolgender Blattachseln Kopfcher gebil-
det, dann foigt,eine Anzahl Blédtter, deren Achseln steril blei-
ben, Aus solchen steril gebliebenen Achseln kénnen spédter an
der Unterseite der Rosette vegetative Seitensprosse entstehen,
Dieses bereits bei E., megapotamicum beobachtete Verhalten, daff
ndmlich die distalen Seitenachsen rascher zur Infloreszenzbil~
dung iibergehen als die proximalen, ist also auch hier festzu=
stellen, Widhrend bei E, megapotamicum ein kontinuierlicher
Ubergang zwischen reproduktiven und vegetativen Seitenachsen
festzustellen war, liegt bei P, catarinae und P, caldensis eine

scharfe Trennung in axillire Kopfchen an der Oberseite der Ro-

'sette'undAvegetative Seitensprosse an der Unterseite der Roset-

te vor. Wesentlich ist auch, daB alle Kopfchen.zwar in der Nihe

des Scheitels der Rosette ausgegliedert werden, aber erst nach
der Ausgliederung des Tragblattes. Auch werden die Képfchen

hier immer in streng akropetaler Folge ausgegliedert.

Obwohl entsprechende Untersuchungen bisher nicht vorliegen,
188t die Formenvielfalt der Familie vermuten, daB zwischen E,
megapotamicum und P. caldensis eine liickenlose [lbergangsreihe
auffindbar ist und die Kdpfchenstdnde der beiden genannten Pae-
palanthus~Arten in derselben Weise durch Racemisation und Trune
cation von E, megapotamicum abgeleitet werden konnen, wie dies
von SELL (1976) fiir die Ableitung der Polytelie von der Mono-

telie gezeigt wurde.

Die Formenmannigfaltigkeit des Infloreszenzaufbaues innerhalb
der Familie ist damit jedoch noch lange nicht erschépft. Bei
den Arten der Untergattung Platycaulon stehen (bei sonst vollig

iibereinstimmendem Aufbau) an den Stellen, an denen bei P. cal-

- densis und P. catarinae einzelne Kopfchen stehen, umgewandelte

heterothetische Doppeltraubeh. Wie diese eigenartigen, an der
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Spitze flacher Schidfte mehr oder weniger gedringt stehenden Ag-
gregate von Képfchen zustande kommen, ist in Kapitel 3,6 ndher

beschrieben,

Bei Paepalanthus polyanthus stehen die Kopfchen in doldenarti-
gen Kbépfchenstinden (Tafel 23) an Seitenachsen I. Ordnung., (Die
Abbildung in der FLORA ILUSTRADA CATARINENSE, Fasciculo Erio
S. 59 gibt die Verzweigungsverh#ltnisse falsch wieder!) Die
Hauptachse ist zur Zeit der Anlegung dieser Seitenachsen noch
rosettig gestaucht und streckt sich erst danach durch interka-
lares Wachstum. Das interkalare Meristem liegt dabei unterhalb
der Ansatzstelle der Seitenachsen, so dab diese concaulescent
nach oben verlagert werden, Junge Stadien der doldenartigen
Kopfchenstdnde zeigen ein regelloses Durcheinander verschieden
alter Kopfchenanlagen (Tafel 24)s Ein solches séheinbares
Durcheinander kommt zustande, wenn in einer tragblattlosen he-
térothefischen Doppeltraube die untersten Kopfchen durch hete-
rothetische Doppeltrauben ersetzt sind und auch an diegen an
Stelle der untersten Kopfchen wieder solche Doppeltrauben ge-
bildet werden, Die Anlegung der Koépfchen innerhalb einer Dop~-
peltraube muB dabei wieder wie bei E. megapotamicum zentrifu-
gal erfolgen., Leider reicht das bisher untersuchte Material
nicht aus, um diese Auffassung der Kopfchenstinde von P, poly-
anthus ausreichend zu belegen, Arten, bei denen der k&pfchen-
tragende Endabschnitt weniger stark gestaucht ist und durch
Tragblitter (Blidtter der Seitenachse I. Ordnung) untergliedert
ist (z. B. Paepalanthus polygonus) lassen sich jedoch als Zwi-
schenformen in einer zu den komplizierten Verhidltnissen bei

P. polyanthus fiihrenden Reihe auffassen. AuBerdem legt die wei-
te Verbreitung heterothetischer Doppeltrauben mit zentrifuga-
ler Ausgliederung innerhalb dieser Familie diesen Schlufl nahe.
Die Angabe RUHLANDs, bei den Arten der Gattung Actinocephalus
(P. ramosus, P. polyanthus etc.) seien die Schifte aller Kopf-
chen gleich lang, trifft nur auf bereits in oder kurz vor der
Anthese befindliche Kopfchenstidnde zu, In jungen Stadien sind

die Schifte deutlich verschieden lange. In Ausnahmefédllen
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schlieBt auch die Hauptachse mit einem Kopfchenstand ab

{Tafel 23c).Wird ein solcher terminaler Kopfchenstand gebildet,
so sind die ihm vorausgehenden Laubblidtter micht wie iiblich
brakteos ausgeﬁildet, sondern breit laubig, so daB wegen der
ebenfalls unterbleibenden interkalaren Streckung des distalen
Abschnittes der terminale Kopfchenstand mitten in einer Laube

blattrosette liegt.

Die Existenz von Zhnlichen Arten, bei denen keine interkalare
Streckung und keine Terminale Infloreszenz vorliegt (Paepalan-
thus brachyphyllus) legt nahe, daf die Verrumpfung als Anfang

und Voraussetzung der Prolification betrachtet werden muB.

Dem bédrlappartigen Habitus verschiedener Paepalanthus-Arten
liegt derselbe Verzweigungsmodus wie bei E., modestum zugrunde.
Direkt unter einem terminalen Kdpfchen (P. guyanensis, P. di-
stichophyllus)’oder einer terminalen heterothetischen Doppel=
traube (P. glaziovii, P. microphyllus, P, diétichophyllué)
stehen zwei (in Ausnahmefillen eine oder dréi),Seitenachsen,
die zunéchét vegetativ bleiben, spdter jedoch ebenfalls in ei=
nem Kdpfchen enden. Bei diesen Arten ist die terminale Stellung

der Kopfchen ohne Schwierigkeiten eindeutig erkennbar. Es

. bleibt daher unverstdndlich, weshalb bei den Eriocaulaceen wie

auch bei den Xyridaceen so lange. fidlschlicherweise generell ei-

ne axillidre Stellung der Képfchen angenommen wurde. (Abb., 17)




Abb.

17

A Paepalanthus guyanensis KLOTZSCH
B " glaziovii RUHL.
[ " distichophyllus MART,

aus RUHLAND (1903)
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3.6 DIE KOPFCHENSTANDE VON PAEPALANTHUS SUBGENUS PLATYCAULON

In dieser Untergattung treten mehr oder weniger stark abgeflach-

te Schifte auf, die mehrere Kdpfchen tragen. Diese Kopfchen sind
| entweder kurz gestielt (Abb. 18 a) oder sitzen dem gemeinsamen
Schaft ungestielt an(Abb. 18 b) RUHLAND behauptet, daB es sich

| dabei um verwachsene kollaterale Béisprosse handelt. Diese Auf=-
fassung habe ich unter Hinweis auf die bisherigen Kenntnisse der
primédren Morphogenese kollateraler Beisprosse zurilickgewiesen
(STUTZEL 1981) und ein auf HIERONYMUS' Vorstellungen basierendes
Modell vorgestellt., Ein Nachweis anhand ontogenetischer Studien

| fehlte jedoch bisher noch.

Diese wurden nun an Paepalanthus planifolius var. globulifer
MOLDENKE durchgefiihrt und brachten fdigéndes Ergebnis: Ih der
Blattachsel entwickelt sich ein quérovaler;meristemaﬁischer Hok~
ker, an dem als erstes die spatere Scheide ausgegliedert wird
(Taﬁﬂ‘ZSa). Danach2 werden zuerst die an der Peripherie befind=-

lichen Képfchen (Tafel25b) und dann die inneren ausgegliedert
(Tafel 25 ¢ -~ @)). Das jeweils erste Blatt der #suBeren Képfchen

weist zur. Peripherie des Kdpfchenstandes (Tafel 25 e, f).

Da das erste Blatt der HuBeren Kopfchen nicht eine einheitliche
Stellung zur Abstammungsachse des gesamten Kopfchenstandes ein-
nimmt, sondern zur Aéhse des Kbpfchenstandes selbst, kann es
sich nicht um kollaterale Beisprosse handeln. Es liegt also na-
he zu vermuten, dafl die &duBeren Kopfchen Seitenachsen einer Ach-
se sind, die mit einem der. inneren Kopfchen abschlieft., Das gan~
ze System hidtte demnach einen .Aufbau, wie er in Abb. 19 gezeigt
igt. Das nach aufien gerichtete erste Blatt der HuBeren Kopfchen
kann nicht das Vorblatt des Képfchens sein, da dieses bei den
Eriocaulaceen in allen von mir untefsuchten Fdllen adaxial steht.
Es mufl sich bei diesem Blatt also um das Tragblatt des Einzel-
képfchens handeln, Das zweite Blatt entspricht dann dem bei Sip~-
pen mit einkdpfigen Schiften als Scheide ausgebildeten Blatt,

Tragblatt und Scheide der einzelnen Kdpfchen der Platycaulon~In-
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Abb, 18: Paepalanthus villosulus (a) und Paepalanthus costa-
ricensis (b).




Abb.

19:

- 7L -

Aus einer solchen achselstdndigen Doppeltraube ist
die Infloreszenz von Paepalanthus subgens, Platycaulon
abzuleiten. Tragblidtter und Scheiden der Einzelkdpf=-
chen werden dabei in das Involucrum der Einzelkdpf-
chen aufgenommen und das Vorblatt des ganzen Systems
bildet eine neue Scheide.
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floreszenz sind also in das Involucrum der jeweiligen Kopfchen
aufgenommen; das Vorblatt des gesamten Systems bildet eine neue
Scheide, die nunmehr den Schaft des gesamten Képfchenstandes

umgibte.

An dieser Stelle muB auf zwei gelegentlich zu beobachtende ab-
norme Scheidenbildungen hingewiesen werden, da sie als Zwischen-
formen auf dem Weg zur Platycaulon-Scheide aufgefaf3it werden kon-
nen. Bei P, tatei treten gelegentlich Scheiden auf, die zwei
Képfchen mit je einer eigenen Scheide umschlieBlen. Die Kopfchen
bleiben jedoch bei einer GroBe von 0,5 - 1 cm in der Entwick-
lung stecken, wihrend sich die Scheide mehr oder weniger normal
entwickelt., Es scheint, als wiirden die Kopfchen dufch die =
nicht zur weiteren Dilatation befdhigte ?- Scheide "erwlirgt",

An einem vegetativen Trieb von Eriocaulon magnificum beobachte-
te ich ein im basalen Teil rdhrig geschlossenes Laﬁbblatt, das
hier jedoch keine Infloreszenz, sondern ca. 15 weitere Laubbliate
ter einhiillte. Solche Bildungen diirfen prinzipiell nicht als
Zwischenformen im Sinne des Stetigkeitskriteriums aufgefafit wer-
den3. Sie weisen jedoch darauf hin, daB die primidre Morphogenese
von Laubblittern und Scheiden so dhnlich verlauft, daf die be-
schriebenen "Fehlgriffe" der Pflanze mdglich sind. Diese Zwi=
schenformen zeigen also, daB auch tiefer stehende Blatter tat-
sidchlich und nicht nur in der Theorie eine Scheide bilden kon-
nen, Dies stellt eine Voraussetzung fiir die Bildung der Platy-

caulon~Scheide dar.

Es kann nﬁn keinesfalls geniigen, unter Hinweis auf das Lagekri=-
terium zu behaupten, es handle;sich bei den ersten beiden Blidt-
tern der &duBeren Képfchen um Tragblatt und Scheide dieser Kopf=
chen. Man muB auch angeben konnen, wie diese Blattorgane, die

ja iiblicherweise an der Basis der Schdfte inseriert sind, plotz=-
lich an dessen distales Ende gelangén. Vergegenwidrtigt man sich
jedoch, daB sowohl der Schaft als auch die Scheide und das Trag-
blatt durch basale, dicht iiber der Ansatzstelle liegende Meri=-
steme in die Linge wachsen, so ist der Weg zu dieser Verlagerung

erstaunlich kurz. Es braucht ndmlich nur das interkalare Meri-
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stem des Schaftes und das fiir das streng basiplaste Wachstum
der‘BlEtter verantwortliche Meristem etwas tiefer liegen. So=~
bald das interkalare Meristem des Schaftes und das Meristem der
Scheide unterhalb der Ansatzstelle der Scheide in Verbindung
geraten, wird die Scheide automatisch mit emporgehoben, Um-
greift die Scheide die Kopfchenanlage nicht mehr vollstindig,
so wird sie den #uBeren Involucralbrakteen noch #hnlicher.

Riicken die genannten Meristeme noch tiefer und treten unterhalb

‘der Ansatzstélle des Tragblattes miteinander in Verbindung, so

wird das Tragblaft ebenfalls mit emporgehoben., Wihrend es sich
bei der Scheide jedoch um eine concaulescente Verlagerung hane-
delt, wird das Tragblatt recaulescent verschoben. In Abb, 20 ¢
ist die theoretische Ableitung dieses Prozesses dargesteilc.
Die unterste Reihe zeigt die normale Entwicklung axillidrer Ein-
zelkopfchen,  In der mittleren Reihe ist die hypothetische Ent~ '
wickluhg eines Kopfchens dargestellt, bei dem die Scheidevmit
in .das Involucrum aufgenommen ist. Die obere Reihe zeigt die
(gleichfalls hypothetische) Entwicklung eines axilléren Einzel-
kopfchens, bei dem die Schéide und das Tragblatt in das Involu-
crum aufgenommen sind, In allen Fdllen ist die Lage der Meri-
steme durch Punktierung angedeutet. Es f&dllt dabei auf, daB die
Entwicklung des Achselsprosses in der Reihe von 111 nach I rela-
tiv zu seinem Tragblatt immer friiher einsetazt. Faktisch bedeu-
tet dies, daB die Ausgliederung der Seitenachsen von a nach c

immer naher an den Scheitel der Abstammungsachse riickt.

Die Erweiterung und schlieBliche Verbindung der einzelnen Meri-
steme verliduft dabei in vollstandiger Analogie zu den Vorgdngen
bei der primiren Morphogenese des Blattes, die HAGEMANN (1970)
als Meristeminkorporation und Meristemfusion beschrieben hat.
Es f#llt dabei auch die weitgehende {bereinstimmung der basalen
interkalaren Meristeme mit den basalen Meristemen die fiir das
Blattwachstum verantwortlich sind auf. Diese Ubereinstimmung
duBert sich auch darin, daB diese Meristeme trotz ihrer typolo-
gischen Verschiedenheit in Verbindung treten kénnen und dann
gemeinsam das interkalare Meristem eines zusammengesetzten Sy=-
stems wie z. B. des Platycaulon-Schaftes bilden,

Beschreiben wir den Platycaulon-Schaft als durch Verwachsung

von freien Einzelschédften entstanden, so kann dies zu MiBver-
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stédndnissen fiihren. Mit Verwachsung im Sinne von "verwachsen
werden' ist hier der phylogenetische Vorgang und damit eine In-
terpretation ontogenetischer Daten gemeint. Im ontogenetischen
Bereich ist hier mit Verwachsung ein "verwachsen sein' bzw,.
verwachsen bleiben!" gemeint (kongenitale Verwachsung), also
ein Vorgang der primdren Morphogenese. Der andere Vorgang, ein
verwachsen werden" im Verlauf der Ontogenie (postgenitale Ver=-
wachsung) ist u. a. bei der Bliitenkrone von Correa speciosa als

Pseudosympetalie beschrieben (HARTL 1957).

Ausgehend von den in Tafel 25 dargestellten Beobachtungsergebnis-
sen wurde in Abb. 20 dargelegt, daB sich die entscheidenden, zum
Platycaulon-Schaft fiihrenden Prozesse in unmittelbarer Nihe des
Vegetationsscheitels abspielen miissen, Die Reihen I und II der
Abb., 20 sind hypothetische Fille, die sich in der Natur vermut-
lich nicht finden lassen. Solche Modelle kédnnen nur dort frucht-
bar sein, wo auf ihnen aufbauend Modelle entwickelt werden kon- ‘
nen, die wieder einer Uberpriifung durch direkten Vergleich mit
der Natur ausgesetzt ‘werden kdnnen., Ein solches Modell fiir die
Platycaulon-Infloreszeénz ist in Abb. 21 dargestellt. In den
Figuren a bis ¢ der Abbildung ist die primédre Morphogenese der
ersten Blitter dargestellt., In Fig. d beginnt, noch widhrend der
primiren Morphogenese des Tragblattes die Ausgliederung des er-
sten Achselsprosses, der hier zugleich die Kdopfchenanlage ist.
In Fig., e ist das Vorblatt dieses Achselsprosses bereits ausge-
gliedert und direkt unterhalb des Ansatzes von Tragblatt und
Vorblatt beginnt ein interkalares Meristem (gepunktete Linie) in
Titigkeit zu treten., (Die Entwicklung dieses Achselsprosses vers
l3duft bis hierher entsprechend Abb., 20/Ia bis Ic. Wdhrend zum
Vegetationsscheitel hin weitere Tragblidtter, Achselsprosse und

' schlieBlich eine terminale Kopfchenanlage ausgegliedert werden
(Fige d - g), verlagert sich das interkalare Meristem immer mehr
zur Basis hin, bis es schlieBlich (Fig. k) urnter die Ansatzstel-
le des Seitensprosses riickt und mit dem interkélaren Meristem
des Nachbarképfchens verschmilzt. Im Verlauf des weiteren inter-

kalaren Wachstums sind die beiden Kdpfchen dann miteinander ver=-
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Abb, 20: Die Verlagerung von Tragblatt und Scheide von der
Schaftbasis (III) an das Schaftende (I) ist mdglich
durch eine veridnderte Korrelation von Wachstum und
Ausbildung der Interkalaren Meristeme. Die Diffe~
renzierungsprozesse laufen dabei in (von III nach I)
zunehmender Scheitelnidhe ab.
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Modell fiir die Entstehung der Infloreszenz bei Pla-
tycaulon § Divisii. Die auffallende Ubereinstimmung
der Lage der Verwachsungsstellen in Fig. p mit den

tatsidchlichen Verhidltnissen bei P, villosulus

(Abb. 43 a) macht deutlich, daB auch solche Systeme
nicht als kollaterale Beisprosse aufzufassen sind.
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wachsen., Dieser Prozefl erfafit vom Rand her beginnend und zur
Mitte fortschreitend alle Kopfchenanlagen, bis in Fig. p die
interkalaren Meristeme der Einzelkdpfchen zu einem einheitli-
chen Meristem verschmelzen, das unterhalb des gesamten Kopf-
chenstandes verliuft. Die primdre Morphogenese des Kopfchen-
standes ist damit abgeschlossen. Die Verwachsung der Einzel-
schifte reicht dabei am Rand des Kopfchenstandes weiter nach

oben als in der Mitte.

Genau diese eigenartige Lage der Verwachsungsstellen konnen wir‘
bei P. villosulus beobachten (Abb. 18 a). Diese Ubereinstim-
mung zwischen dem theoretischen Modell und den bei dieser Art
auftretenden Verhiltnissen sind ein starkes Argument dafiir, daf
es sich auch bei P. villosulus um verzweigte Systeme (subordi-
nierte Knospen) und nicht um kollaterale Beisprosse (koordi-.
nierte knoépen) handelt. Wiirde es sich um kollaterale Beispros=
se handeln, so miiBte dieselbe Entwicklung vom Primansprof (also
in der Mitte beginnend) ausgehen und zum Rand hin fortschrei-
ten, Dies hétte zur Folge, daB die Verwachsung der einzelnen
Schifte in der Mitte weiter hinaufreicht als am Rand und dies

steht somit im Widerspruch zu unserer Beobachtung.

Um zu zeigen, daB Modell und tatsidchliche Entwicklung iiberein-
stimmen, sollten jedoch nicht nur die Endstadien von Modell und
Pflanze verglichen werden, sondern es sollte auch die Uberein~
stimmung der Ontogenie der Infloreszenz von P, villosulus mit
dem Modell nach Abb, 21 gezeigt werden., Da auBer dem Typus nur
noch zwei weitere Herbarbelege aus der Staatssammlung Miinchen
zur Verfiigung standen, war dies leider nicht mdglich. Man kon~
nte annehmen, daB wenigstens die Stellung des untersten Invo-
lucralblattes der Einzelkdpfchen einen Hinweis gibt, da es ja
das Tragblatt des Kopfchens sein soll, Die relativ langen
Stielchen der Einzelkdpfchen vollfiihren jedoch beim Eintrocknen
eine spidter exomorphologisch schlecht nachweisbare Drehung
(vgle S. 45), so daB die zu beobachtende abweichende Stellung
an der maturen Infloreszenz kein Gegenargument zu sein braucht,
DaB gerade bei P, villosulus keine Scheide ausgebildet ist, ist
in diesem Zusammenhang nicht storend. Vermutlich umgreift die
Vorblattanlage die junge Infloreszenz infolge deren.Breite
nicht vollstindig. In diesem Fall entwickelt sich das Vorblatt
dann nicht zu einer Scheide, sondern zu einem normalen Laub-
blatt. Von den anderen Bldttern der Rosette miiBte sich dieses
Blatt dadurch unterscheiden, daB es seine Spaltéffnungen im Ge-
gensatz zu allen anderen Bldttern der Rosette scheinbar auf der
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Epidermis

Aerenchym

Leitbiindel

sklerenchymatische Schicht

Querschnitt durch den Schaft von Eriocaulon fene-
stratum. Der sklerenchymatische Ring, der die Leit-
biindel in vor den Aerenchymhéhlen liegende #HduBere
und zwischen den Aerenchymhéhlen liegende innere
Blindel unterteilt, ist typisch fiir die meisten Erio-
caulaceen-Arten,




Abb. 23:
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Entwicklung und Anordnung der Leitbiindel eines
Blattes in der Monocotylen=Sproflachse.
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Oberseite triagt, Die erwdhnten Herbarbelege sind jedoch leider
zu unvollstadndig, um dies mit Sicherheit nachweisen zu konnen.

Eine teratologische Zwischenform auf dem Weg zur Platycaulon-
Infloreszenz zeigt Tafel 264 Es treten hier am Rand der Inflo=
reszenz bis zur Basis freie Einzelschafte auf, Diese bisher nur
bei P. cosatricensis und ddrt nur am Rand der Infloreszenz (in
der Sektion Divisii wédren sie auch in der Mitte denkbar!) be-~
obachteten Formen treten auf, wenn die zur Verwachsung fiihrende

Verlagerung des Interkalaren Meristems unterbleibt.

In Tafel 27a ist ein Querschnitt durch den Schaft von P. (Platy-
caulon} costaricensis gezeigt, in Abb. 22 ein Querschnitt
durch den Schaft eines Einzelkdpfchens von E, fenestratum. In
wesentlichen Teilen stimmt der Aufbau des Platycaulon-Schaftes
mit dem der Eriocaulon-Art iiberein, AuBerhalb der Leitelemente
ist eine dicke Rinde mit einem gekammerten Aerenchym festzu-
stellen. Die Leitbiindel selbst sind in zwei Kreisen angeordnet,
zwischen denen sich ein Band von Zellen mit verdickten Sekun-
dérwahden hindurchzieht. Innen ist in beiden F&dllen ein grof-
zelliges, leitbiindelfreies Mark festzustellen. Die Ahnlichkeit
geht so weit, daB man den Schaft von P. costaricensis ohne
SchwierigkeitAals einen etwas abgeflachten Eriocaulon~Schaft
beschreiben kann. Es ist im Folgenden zu zeigen, daB der prin~
zipielle Unterschied beider Schaftbildungen (der Einzelschaft
einerseits und der durch concaulescente Verwachsung entstande-
ne Platycaulon-Schaft andererseits) nicht im Widerspruch zu der

festgestellten anatomischen Ubereinstimmung steht,.

Hierzu ist zunichst erforderlich, einige Uberlegungen zum Leit-
biindelverlauf in der Monocotylen-SproBachse anzustellen, Wir
betrachten dazu zunidchst den Verlauf aller Leitbiindel eines
Blattes in der Achse (Abb. 23): Ein Blatt wird nahe der Li#ngs-
achse des SproBstiickes angelegt. Sein erstes Leitbiindel ist der
Medianus, der deshalb am weitesten im Zentrum der SproBSachse
verliduft und nach unten-aufen' AnschluB zum- ndchsten Leitbiindel

‘findet. Im Verlauf des weiteren Wachstums der Blattanlage wer-




deh weitere Leitbiindel angelegt. Auf. Grund des. primdren Erstar-
kungswachstums riickt die Blattanlage gleichzeitig weiter von
der Lingsachse des Sprofistiickes (vom “Vegetationspunkt"é) wede.
Dies hat zur Folge, daB diese (i. d. R. auch kleineren) Leit-
biindel weiter an der Peripherie der Sprofachse liegen. Zeichnet
man in den schematischen Querschnitt von Abb. 23. ¢ ﬁoch die
Leitbiindel der spdter angelegten Bldtter ein, so ergibt sich
das .an den Leitbiindelverlauf von Zea mays erinnernde Bild.

Es ist alsovzu fragen, durch welche Unterschiede in der Blatt-
ausgliederung der Ubergang von der zerstreuten Leitbiindelanord-
nung zu der nahezu kreisfdrmigen Anordnung bei E¢ fenestrarum
und P. costaricensis erfolgt. Es sind dabei im einzelnen fol-

gende Verandérungen mdglich:

1, Unterschiede in der Blattstellung
2., Unterschiede in der Anzahl der Blattnerven
3. Unterschiede in der rdunlich=zeitlichen Struktur der Schei=

‘telregion

Es ist dabei zu beachten, daB wir Informationen zum letzten
dieser Punkte bisher nur aus der Morphologie der Scheitelregi=-
on erhalten konnen, Wir setzen dabei aus Einzelbeobachtungen
verschiedener Objekte ‘eine Abfolge zusammen, die uns ein.rium-
liches Verstdndnis der Wachstumsvorginge ermdoglicht. Wir kon=-
nen auch jedes beliebige Entwicklungsstadium in diese Abfolge
auf Grund seiner GroBe zeitlich einordnen, weil es immer vor
oder hinter einem anderen Stadium einsortiert werden kann, al-
so dlter oder jiinger (oder gleich alt) ist. Wir lesen also zu
Recht eine morphologische Reihe, die zugleich eine ontogene-
tische Reihe ist, als zeitliche Abfolge. In diesem und nur in
diesem Fall ist die Leserichtung eindeutig und durch die Zeit-
richtung vorgeschrieben. Eine solche Abfolge sagt jedoch nicht
iiber die Geschwindigkeit dieses Ablaufs aus, dhnlich wie einzel=-
ne Bilder eines Films noch keine Information dariiber enthalten,
ob es sich um eine Szene in Zeitlupe oder Zeitraffer handelt.
Unser Einblick in die rdumlich-zeitliche Struktur der Scheitel-
region wird also aus experimentellen Griinden unvollstidndig blei~-
ben. '

Fiir die Zusammenfassung der Leitbiindel auf einem Kreisring gibt
es nun zwei Kriterien: Die Leitbiindel eines Blattes kommen auf
einem umso schmileren Kreisring zu liegen, je Kiirzer der zeit-
liche Abstand von der Anlegung des ersten Leitbiindels (Media-

nus) bis zuim letzten des Blattes relativ zu dem Zeitraum, in
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dem die Erstarkung stattfindet, ist. Die Leitbiindel verschiede=-
ner Blédtter liegen umso deutlicher auf einem Kréisring, Jje ra-~

scher alle Leitbiindel eines Blattes gebildet werden und je mehr
Blatter gleichzeitig in einem nahezu gleichen Differenzierungs-

5

stadium vorliegen .‘Liegen'mehrere Blidtter mit nur .einem Leit=
biindel (Medianus) gleichzeitig im gleichen Differenzierungssta-
dium vor, so sind diese Leitbiindel gleich grof und liegen auf

einem Kreis,

Erfreulicherweise ist die geforderte Ableitung der anatomischen
Verhdltnisse im Schaft innerhalb der Eriocaulaceen (;uch inner=-
halb der Gattung Paepalanthus) tatsidchlich nachzuweisen. Eine
wesentliche Voraussetzung dafiir ist, daB ein interkalares Wachs~
tum nicht nur beim Képfchen-Schaft stattfindet, sondern bei ei-
nigen Arten von Paepalanthus und Syngonanthus auch in anderen
Abschnitten der SproBachse. In einem durch interkalares Wachs-
tum gestreckten Abschnitt des Internodiums verlaufen ndmlich nur
Leitbiindel, die schon angelegt waren, als die Differenzierung
der ersten Derivate des Interkalaren Meristems zu Dauergewebe
erfolgte, Spidter angelegte Leitbiindel miissen oberhalb des In-
ternodiums anschlieﬁén. Dies ist von Bedeutung, da die Leitbﬁﬁ-
del der Monocotylenblédtter nicht in ihrem Blattknoten, sondern
eine unbekannte (und mdglicherweise variable) Zahl von Knoten
weiter abwidrts anschliefien, Die Anatomie eines durch interkala-
res Wachstum entstandenen Internodiums vermag also zu zeigen,
wie weit die Morphogenese der distal des interkalaren Meri=-
stems gelegenen Teile fortgeschritten war, als das Meristem

seine Tatigkeit begann.,

Bei Paepalanthus polyanthus liegt eine basale Rosette vér, aus
der sich eine durch interkalares Wachstuﬁ entstandene Achse er-
hebt. Das interkalare Wachstum nimmt von den unteren Internodi=-
en bis in den Bereich der in Kdpfchenstinden endenden Seiten-
achsen zu und dann wieder ab (vgl. Tafel 23). Im Lings-
schnitt &duBert sich dies darin, daB im Bereich der basalen Ro-
sette Mark und Rinde nur sehr schwach, im Bereich des interka-

laren Wachstums jedoch relativ stark ausgebildet sind. Parallel
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dazu nimmt auch die Grdfe der Blitter und die Anzahl der Leit-
biindel pro Blatt ab. Bei Paepalanthus (Platycaulon) planifolius
var. planifolius KOERN. zeichnen sich die von mir als Tragbl&dt-
ter interpretierten ersten Involucralblidtter der &dufleren Kopf=-
chen durch den Besitz von drei Blattnerven aus, wahrend iibli=
cherweise die Involucralbrakteen nur einen Nerv aufweisen., Bei
dieser Art treten bei sonst typischer Schaftanatomie markstén-
dige Leitbiindel auf (Tafel 27b). Bei der anderen Varietidt P. pla-
nifolius var. globosa haben die ersten Involucralbrakteen nur
einen Blattnerven und der Schaft zeigt keine markstidndigen
Leitbﬁndél. Die einzelnen Querschnitte lassen sich also in
einer anatomischen Reihe éinordnen. Diese Reihe ist vor allem
gekennzeichnet durch:
-~ Eine abnehmende Anzahl von Leitbiindeln,
~ Parallel dazu immer mehr auf einen Kreisring konzentrierte
Leitbiindel.
- Eine Zunahme der Dicke der Rindenschicht relativ zum Achsen-
durchmesser. Gleichzeitig wird das Rindengewebe lockerer.
Auf Grund der vorher angestellten Uberlegungen iiber die Aus-

wirkungen Interkalarer Meristeme auf die Achsenanatomie kommen

- wir zu dem SchluB, daB die Ursache fiir die auf Tafel 27 gezeig-

<

ten Unterschiede eine verdnderte Korrelation von Blattausglie-
derung und Ausbildung des Interkalaren Meristems ist, Das In-
terkalare Meristem muff am Ende der Reihe, also bei E, fenestra-
tum zu einem viel friiheren Zeitpunkt in bezug auf das Alter der
distal folgenden Blitter in THtigkeit treten. Dieses friithzeiti-
ge Einsetzen der Tatigkeit des Interkalaren Merisfems war jee
doch eine Voraussetzung fiir die Ableitung der Platycaulon-In-

floreszenz, wie sie auf den Seiten 72 - 80 dargestellt wurde.

Auf Grund dieser Darstellung der anatomischen Verhdltnisse kon-
nte man zu dem SchluB gelangen, die Platycaulon-Infloreszenz
kénnte auch dadurch entstanden sein, daf in einem normalen”
Kopfchen statt der ZuBersten Bliiten nicht eine Bliite, sondern
ein ganzes Kopfchen gebildet wird. Diese Annahme erweist sich
jedoch aus mehreren Griinden als falsch. Erstens weisen die Blii-
ten keine Vorbldtter auf, aus deren Achseln alleine eine Ver=
zweigung mdglich wire. Zweitens miiBten die randlichen Kopfchen
der Zwischenformen eine Endbliite aufweisen, was noch nie beob-
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achtet wurde und drittens 138t sich die Zwischenform aus Tafel 26
bei einer solchen Ableitung nicht erkliren,

Die Achtung vor RUHLAND gebietet aber, alle Argumente, die er
fiir seine Auffassung der Platycaulon-Infloreszenz anfiihrt, zu

zitieren und zu priifen. Seine Argumente sind:

1. Bei Platycaulon (§ Divisii) ",.,,. geht die Verwachsung nicht
ganz bis zur Spitze, Die Kdpfchen haben daher noch besondere
Stielchen, die gleichsam als die Auszweigungen des bandfér-
migen Basalschaftes erscheinen und, ihrem Verzweigungsgrad
entsprechend, in einer Ebene liegen.!" (RUHLAND 1903)

2. "Gestiitzt wird unsere Anschauung ferner noch durch die Beob=-
achtung, daB in verschiedenen Gruppen von Paepalanthus Ver-
wachsungen zweier Schidfte, die einer gemeinsamen Scheide
entsprangen, zu einem an der Spitze zweiidstigen Schafte als
Abnormitdt zur Beobachtung gelangten (Paepalanthus ithyphyl-
lus,‘subtilis, elongatus, dianthoides und superbus)." (RUH-
LAND 1903) 7

3. Bei Paepalanthus polygonus und P. eriophaeus treten nach
seinen Angaben kollaterale Beisprosse auf., (RUHLAND 1903)

4. "Fiir die oben vertretene Anschauung von der Entstehung der-
artiger Blﬁtenstén&e hat schon Kernicke mit Recht die That-
sache ins Treffen gefiihrt, dass bei den durch die querge-
stutzten Scheiden, den Bliitenbau und den Habitus nichst ver=
wandten Arten des Subgenus Paepalocephalus, Paepalanthus
blepharophorus, blepharocnemis usw., schon etwas flache Schif-

te auftreten,”" (RUHLAND 1903)

Was das letzte Argument anbelangt, so habe ich bereits darauf
hingewiesen, daB die abgeflachte Fofm des Schaftes bei den ge-
nannten Arten sowie bei Platycaulon § Indivisii (z. B. Paepa-
lanthus costaricenéis und P, planifolius) wéhl eher die Platz-
verh&dltnisse im Bereich des interkalaren Meristems wiederspie-

gelt, als den Verzweigungsgrad des Sproﬂéystems.

Von den unter 3. genannten Arten konnte ich bisher nur P. poly=-
gonus KOERN., in Augenschein nehmen, und zwar das Typusexemplar

(GARDENER 5245). Dabei war festzustellen, daf in einer Blatt-
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achsel mehrere Schifte mit je einer eigenen Scheide stehen. Ob
es sich dabei um Beisprosse oder um ein gestauchtes Sproﬁsystem
hoheren Verzweigungsgrades handelt, war fiir mich nicht festw
stellbar. Ahnlich dﬁffte es RUHLAND gegangen sein, denn den An-
gaben in seiner Monographie zufolge hat er sowohl von P. poly-
gonus, als auch von dem von ihm selbst beschriebenen P. ério-
phaeus nur den Typusbeleg gesehen., Es ist in diesem Zusammen-
hang darauf hinzuweisen, daB es bei einfachen Feldbeschreibun-
gen niitzlich und sinnvoli sein kann, von Beisprossen zu spre-
chen, wenn Sprosse zu mehreren in einer Achsel beieinander ste-
hen. RUHLAND spricht jedoch von "gleichwertigen Schéften" und
auch von "kollateralen Scharen'" und zeigt damit deutlich, daB

er Beisprosse im engeren, typologischen Sinn meint.

Die von RUHLAND angefiihrten Beobachtungen unter 2, sind nicht
geeignet, die anstehende Frage zu entscheiden, da sie in gléi-
cher Weise als Beleg fiir meine Theorie verwendet werden konnen,
Zweikopfige Schéfte, wie ich sie bei Leiothrix und Eriocaulon
Eeobachtenvkonnte(ﬁﬂ%iio/llh sind in dieser Sache ebenfalls
ohne Aussagekraft, da sie wie dhnliche Bildungen bei Composi-
tenkdpfchen vermutlich durch duBere Einwirkungen auf den Vege-
tationsscheitel zustande kommen. AuBferdem passen sie wegen des
teilweise gemeinsamen Involucrums weder zur Interpretation RUH-

LANDs, noch zu meiner eigenen.,

Das stirkste Argument RUHLANDs ist die Anordnung der Schifte in
einer Ebene und die freien Stielchen der Einzelkodpfchen in der
Sektion Divisii. Durch das auf S. 79 dargestellte Modell und
seine auffallende Ubereinstimmung mit den Verh#ltnissen bei P,
villosulus, dem wohl typischsten Vertreter der Gruppe ist ge-
zeigt, daB auch diese Kopfchenstidnde als verzweigte Systeme
aufgefaBt werden konnen. Will man fiir die beiden Sektiomen Di-
visii und Indivisii nicht unterschiedliche Ableitungsreihen
annehmen, so ist man mithin gezwungen, in der ganzen Untergat-
tung. eine einheitliche Entstehung durch Verwachsung verzweig=

ter Systeme anzunehmen.
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Zusammenfassend kann gesagt werden:

1.

Die Platycaulon-Infloreszenz entsteht nicht durch Verwach-
sung kollateraler Beisprosse, sondern durch concaulescente.
Verwachsung einer Seitenachse 51 mit einer variablen Anzahl
von Seitenachsen 52. Innerhalb dieser Infloreszenz kommen
sowohl concaulescente Verlagerungen (Sz-Achsen), als auch

recaulescente Verlagerungen (Tragblatter der Sz-Achsen) vor,

Die Kopfchen werden in akropetaler Richtung ausgegliedert
und der Kopfchenstand schlieBt mit einem terminalen Képf-

chen ab.

Die (formale) Ursache der Bildung der Platycaulon-Inflores-
zenz ist eine Yerénderﬁng der zeitlichen Korréelation der
einzelnen Wachstumsvorgidnge in der Nzhe des Vegetationse
scheitels und als Folge davon eine Fusion der interkalaren
Meristeme und weiterhin eine concaulescente Verwachsung ei-

nes ganzen Sprollsystems,.

Die Ausgliederung mehrerer Kopfchen in rascher6 Folge kann
somit die alleinige Ursache fiir die Bildung der Platycaulon-
Infloreszenz sein, Dies bedeutet, dafi ein eigener Selek-
tionsdruck fiir dib‘Auébildung der Verwachsung nicht angenom=-
men werden muff und folglich Ubergangsformen bei maturen In-

floreszenzen nicht erwartet werden miissen,

Die hier gegebene Darstellung weicht von der Hypothese von
HIERONYMUS (Doppelsichel oder Doppelwickel) stark ab. Es muB
jedoch anerkannt werden, daB HIERONYMUS mit seiner Interpre-
tation (verzweigtes System) den Tatsachen niZher kommt, als

RUHLAND (kollaterale Beisprosse).
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3.7 VEGETATIONSORGANE

Wihrend die Kapitel "Bliite", "Kopfchen!" und "Schaft und Schei-
de" inhaltlich relativ klar gegeneinander abgegrenzt sind, ist
eine solche Trennung bei den Kapiteln "Blﬁtenstande" und '"Vege-
tationsorgane! nicht mdéglich. Sie scheitert daran, daff Inflo-
reszenz und vegetativer Bereich nicht nach einer (wenigstens
fiir die Eriocaulaceen) allgemein giiltigen Regel unterschieden
werden konnen. Das Kapitel "Vegetationsofgane" enthdlt daher
alle diejenigen Beobachtungen und Déten, die fiir die Familie
charakteristisch und wesentlich erscheinen, jedoch in keinem

der vorhergehenden Kapitel enthalten sind,.

Die vegetative SproBachse aller Eriocaulaceen ist mindestefs in
den Bereichen, in denen kein (oder nur ein unwesentliches) in-
terkalares Wachstum vorliegt, stark behaart., Auf diese, aus
spitzen, mehrzelligen, unverzweigten Haaren bestehende Behaa-
rung geht auch der’Name der Familie (erion = Wolle, caulon =
Stengel) zuriick, Die Achse ist in der Regel rosettig gestaucht,
Beim {bergang zur Infloreszenzbildung kann aber ein betridcht-
liches Lingenwachstum eintreten (z. B. Paepalanthus polyanthus,
eine bis zu 2 m hoch werdende Staude, bei MOLDENKE 1976 f&lsch-
lich als '"subarbustre', d. he. Halbstrauch, bezeichnet). Bei ei-
nigen wenigen Arten unterbleibt eine Rosettenbildung in der ve-
getativen Phase, so z. B. bei P. microphyllus und dem submersen

E. setaceum, . .-

Die Bliatter sind ausgesprochen hygromorph, (fast) kahl oder
stark behaart. Sie sitzen meist mit etwas verbreiterter Basis

am Stengel, sind hdufig schmal linealisch, gelegentlich lanzett«

" lich und werden meist als grasartig beschrieben. Bei E., macro-

bolax und P. planifolius kommen jedoch wesentlich breitere Blat-
ter vor. Diese bilden Trichter in denen sich Wasser ansammelt
und so stark an die Zisternenbildung bei Bromelien erinnern. Im
Kulturversuch zeigt sich, daB dieses Wasser regelmidfig ergénzt
werden muB., Geschieht dies nicht, so zeigen die Pflanzen Trok-~

kenschidden, auch wenn sie wie am natiirlichen Standort in stau-
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nassem Substrat gehalten werden, Spezielle Einrichtungen zur
Wasseraufnahme, wie sie bei den Bromeliaceen in Form von Saug-
schuppen vorliegen, konnten bei diesen Arten bisher nicht nach-
gewiesen werden, Die Frage, ob das Wasser aus den Zisternen von
den genannten Arten tatsdchlich aufgenommen wird oder nur als
passive; Verdunstungsschutz wirkt, muB vorerst unbeantwortet

bleiben,

m#l
10

Abb, 24: Se. chrysanthus

Nebenstehend ist die Lage der Leit-
biindel im Blatt dargestellt, Die
Leitbiindel liegen in senkrechten
Stegen unter der Blattoberseite., Von
der Basis (d) zur Blattspitze (a)
werden die Stege diinner und der An-
teil des Aerenchyms nimmt zu. Zur
Blattspitze hin verlieren die Stege
zunichst die Verbindung zur Blatt~
oberseite, dann auch zur Untersei-
te, so daB im Spitzenbereich die
Leitbiindel frei im Aerenchym liew=
gen., RUHLAND (1903) beschreibt dies
genau umgekehrt, Ob ein Irrtum RUH~-
LANDs vorliegt oder ob es .auch Ar-
ten gibt, bei denen die Stege nur
mit der Oberseite in Verbindung
stehen, ist zur Zeit unklar.

Die Leitbiindel in den Bldttern sind von einer grofizelligen Leit=-
biindelscheide umgeben, die stark an das Kranzsyndromvder Ch=
Pflanzen erinnert. Die Zellen der Scheide enthalten bei den Eri-

ocaulaceen jedoch im Gegensatz dazu keine Chloroplasten.

Einige Arten (E. modestum, E. fenestratum, E. septangulare)
scheiden an den Blattspitzen der Laubblidtter Wasser aus, Die
Guttationstropfen sind vor allem vormittags hidufig in groSer
Zahl zu beobachten. Auch bei Arten, bei denen bisher noch keine
Guttation beobachtet wurde, befinden sich an den Rédndern der

Blattspitze gehauft Spaltoffnungen (S. caulescens).
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Die Form und Ausbildung der Blattspitze ist bei vielen Arten
charakteristisch .und stellt moglicherweise ein wesentliches,
bisher vdllig unberiicksichtigtes Bestimmungsmerkmal dar. In
Abb,., 25 sind die Blattspitzen einiger Eriocaulaceen-Arten dar-
gestellt. Diese Merkmale sind im Feld mit einer Handlupe (15 x)
ohne Schwierigkeit und in der Regel leichter als an Herbar-

material feststellbar.

Abb. 25: Blattspitzen von verschiedenen Eriocaulaceen-Arten.
a Paepalanthus catharinae, b P, planifolius, ¢ Erio=-
caulon modestum, d Leiothrix flavescens, e Syngonan-
thus caulescens, f Eriocaulon megapotamicum, Die
Ausbildung der Blattspitze kann fiir die Taxonomie
und fiir die Systematik von Artengruppen eine wesent-
liche Hilfe sein.
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Bei vielen Arten vor allem der Gattung Eriocaulon ist das
Schwammparenchym als plattenformiges Sternparenchym ausgebildet,
so daB das Blatt im Innern in Kammern untergliedert ist. (Sind
diese Kammern groﬁ; so kann man sie bereits HduBerlich als "Fen-
sterung" erkennen.) Besonders deutlich ist dies in der Regel an

der sehr chlorophyllarmen Blattbasis erkennbar.

Die Blattstellung ist, z. T. sogar innerhalb der Art, sehr va-
riabel., Sicher ist, daB die von RUHLAND (1903) als sehr selten
angegebene zweizeilige Blattstellung viel verbreiteter ist, als
urspriinglich angenommen wurde. So sind z. B. Keimpflanzen des
spdter Zerstreut beblidtterten E. macrobolax distich beblittert.
Erst im Verlauf der Erstarkung geht die Blattstellung von der
zweizeiligen Anordnung zuerst in eine Spirodistichie und dann
zu vollstiandiger Dispersion ﬁber,(die spater immer beibehalten
wird. Die Keimpflanzen von E. magnificum und E. megapotamicum
sind dagegen zundchst zerstreut bebldttert, gehén jedoch bei
der Erstarkung allmihlich zu einer zweizeiligeﬁ Blattstellung
iiber. Kurz vor der Infloreszenzbildung kehren beide Arten je=
doch von der zweizeiligen wieder zur schraubigen Blattstellung
zuriick, Die stets an der Basis eines (in der Regel tragblattlo=-
sen) Kopfchenstandes gebildeten Erneuerungstriebe sind dagegen
wieder zZweizeilig beblittert., Es wechselt hier also zweizeilige
und dispergierte Blattstellung periodisch mit dem Wechsel von
vegetativer und floraler Phase. In den Herbarien sind von die=
sen Arten nur bliijhende Exemplare enthalten, bei denen die
zweizeilig angeordneten Blitter bereits verrottet waren, Die
Art wird daher als zerstreut beblidttert beschrieben, obwohl

sie das die meiste Zeit des Jahres eindeutig nicht ist, Auchv
bei P, polyanthus ist die Blattstellung an den in doldenartigen
Kopfchenstinden endenden Seitenachsen nicht einheitlich. Die
zunédchst schféubige Blattstellung geht zuerst in eine Spirodi=-
stichie {iber, kehrt aber unmittelbar vor der "Kdpfchendolde®
wieder zu vollstidndiger Dispersion zuriick. Die Unterschiede in
der Blattstellung folgen in der Regel an einer Achse und ohne

scharfe Grenze aufeinander., Es ist jedoch auch moglich, daf




Seitenachsen eine andere Blattstellung aufweisen, wie ihre Ab=
stammungsachse, Dies ist z. B. bei Paepalanthus in der Sktion
Divisii der Untergattung Platycaulon der Fall. Die vegetativen
Sprosse sind zerstreut beblédttert, der Aufbau der auf dem
Schaft in einer Ebene nebeneinanderliegenden Képfchen spiegelt
dagegen die zweizeilige Anordnung der Tragblédtter der einzel-

nen Kopfchen wider,

Interkalares Wachstum tritt vor allem im Zusammenhang mit der
Infloreszenzbildung auf. Soweit es den blattlosen Schaft der
einzelnen Kopfchen betrifft, ist es im Kapitel "Schaft und
Scheide" behandelt. Bei vielen Arten, vor allem aus der Unter-
familie der Paepalanthoideag trdgt jedoch ein interkalares
Wachstum beblidtterter Achsenabschnitte wesentlich zur Exposi~
tion der Kopfchen bzw. ganzer Kopfchenstinde bei (z. B. Syngon=-

anthus caulescens).

Bei einigen Paepalénthoideen treten bei sonst rosettigem Auf-
bau des Vegetationskdrpers schaftartig verlingerte Internodien
auf, die nicht durch Prolification von Kﬁpf$§en zustande kom=
men. Solche, ganz innerhalb des vegetativen Bereichs liegende,
schaftartige Internodien kinnen den Schiften der Képfchen sehr
dhnlich werden, eine basale Scheide fehlt hier jedoch grund-

sdtzlich,

Die concaulescente Verlagerung von Achselsprossen ist nach RUH=
LAND (1903) bei den Eriocaulaceen ebenfalls sehr selten. Er
schreibt: "Extraaxillationen durch Verwachsung des Tochter-

sprosses mit der Stammachse bis zur nidchstfolgenden (Tonina

fluviatilis) Blattinsertion und dariiber hinaus (P. leucocepha-

lus) kommen sehr selten vor." (RUHLAND 1903). Bei P. polyanthus
sind jedoch die in einer Képfchendolde endenden Seitenachsen
bis in den Blattansatz des dariiberliegenden Blattes verlagert,
Die eigenartige ZerstSrung des dariiberliegenden Blattes kommt
dadurch zustande, daB durch das Erstarkungswachstum des Seiten=-
sprosses noch in der Rosette das dariiberliegende Blatt am

Blattansatz auseinandergerissen wird., Auffallenderweise ist



diese Extraaxillation an den meisten Herbarbelegen nicht oder

nur schwer feststellbar (der Typus umfaBt hier nur eine Seiten-
achse ohne die Insertion zu zeigen). Dies ist direkt‘darauf ZU-
rickzufiihren, daB in der Regel Pflanzen, bei denen das interka~
lare Wachstum gestdrt war oder unterblieben ist, gesammelt wur-

den, da nur solche Zwergformen auf einem Herbarbogen Platz finden.

Wdhrend bei den meisten Eriocaulaceen die Sprofiachse rhizomihne
lich ausgebildet ist und schrég bis waagrecht liegt, ist sie bei
E. macrobolax senkrecht orientiert. Dies fiihrt zu einem schopf-
baumdhnlichen Aussehen (Tafel 29). Der bis zu 80 cm hohe "Stamm"
besteht groBtenteils aus sprofibilirtigen Wurzeln, der Behaarung

der SproBachse und den Resten abgestorbener Blidtter. Die SproB-
achse ist. an der Basis hdufig bereits abgefault, so dal die Pflan-
ze nur noch auf einem Mantel aus éproﬁbﬁrtigen Wurzeln steht, Bei -
E. macrobolax bildet die Blattrosette eine wassergefiillte Zisterne
(Tafel 28). Aus dem jahrlichen Zuwachs ergibt sich ein Alter von
ca. 100 Jahren. (Die Schitzung geht davon aus, daf die Art nur
einmal pro Jahr blitht und der zwischen den Infloreszenzen ge=-

messene Lingenzuwachs von ca. 0,5 bis 1 cm repridsentativ ist).

C
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DER INFLORESZENZBAU DER XYRIDACEE XYRIS JUPICAI

In Abb. 26 ist der Aufbau des Képfchenstandes von Xyris jupiw

cai RICH., wiedergegeben,

Abb.,

261

In Fige. b ist der iiber dem Blattansatz gefiihrte
Querschnitt durch eine Rosette von X. jupicai abge~
bildet, dariiber der schematische Aufrif der Pflanze,
Das Endkdpfchen der Hauptachse ist mit E, die Kdpf-
chen, die Seitenachsen I. Ordnung abschlieBen mit 1
und diejenigen, die Seitenachsen II, Ordnung ab-
schlieflen sind mit 2 bezeichnet., In Fig. ¢ und d
sind die Blatter der Hauptachse (c) und die Achsel-
produkte (d) getrennt gezeichnet.



Im Unterschied zu den Angaben bei RUHLAND (1930) wird das System
auch hier von einem terminalen Kdopfchen abgeschlossen, so daB
eine auffallende Ubereinstimmung zu vielen Eriocaulaceen be-
steht. Den seitlichen Kopfchen geht eine mehr oder minder>gro-
Be Anzahl von Laubblidttern voraus. Die auch hier stets vorhan-
dene -Scheide ist offen, Die Innovationstriebe der Art bewur-

. zeln sich sprofbiirtig und bilden auf Grund der sfreng einge=-
haltenen distichen Blattstellung Gruppen von genau parallel

stehenden Pflanzen.
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3.9 DIE EINORDNUNG DER ERIOCAULACEEN-INFLORESZENZEN IN. DIE
'VON TROLL GEGEBENE TYPOLOGIE DER.INFLORESZENZEN

Die kieinsten, sich regelmidBig wiederholenden Bliitenstandseine-
heiten der Eriocaulaceen sind die Kopfchen, Da diese generell
offéne Systeme darstellen, also nie eine Endbliite aufweisen,
handelt es sich bei allen Eriocaulaceen!'Bliitenstinden um poly=
tele Synfloreszenzen, Man wiirde es sich jedoch zu einfach ma-
chen und weder der Sache noch der Zielsetzung TROLLs gerecht,

wenn man das Kapitel mit dieser Einordnung abschlieBen wiirde.

Der Forderung TROLLs, die Infloreszenzen "auf den Aufbau des
gesamten Vegetationskorpers zu beziehen und aus ihm heraus zu
beurteilen'" (TROLL 1964), wurde durch das Kapitel "Infloreszen=-
zen'" erst teilweise entsprochen, Der Bezug zum Gesamtaufbau
wurde zwar beriicksichtigt und es wurde auch deutlich gemacht,
daB die heterothetischen Doppeltrauben als homologe Bauelemen-
te betrachtet werden miissen; es wurde jedoch auch deutlich, daB
das, was uns bei den einzelnen Arten als Kopfchenstand entge-
gentritt, durchaus von unterschiedlicher morphologischer Wer-

tigkeit ist.

In den schematischen Darstelluﬁgen der Bliitenstédnde der Erioe
caulaceen ist mit E nich£ eine Endbliite, sondern ein Endkopf-
chen bezeichnet. TROLL ist bei der Bearbeitung der Euphorbia-
ceen ahnlich verfahren, Er hat als Grundeinheit dieser Bliiten- '
stdnde das Cyathium angenommen und infolgedessen mit E das
Endcyathium bezeichnet, Ersetzt man im Schema der Infloreszenz
von Paepalanthus catarinae die Kopfchen durch Einzelbliiten, so
erhdlt man einen polytelen Bliitenstand. VerfZhrt man ebenso

bei Eriocaulon megapotamicum, so ist das Ergebnis ein monote-
ler Bliitenstand. Das zeigt, daB die von TROLL beschriebenen
und als polytel und monotel bezeichneten Gestaltungsverhdltnis-~
se auf einer hdheren Organisationsstufe wiederholt werden. Es
ist unzweckmidfig und im Rahmen des TROLL'schen Konzepts falsch,
hier von polytelen und monotelen Kopfchenstidnden zu sprechen,

da die Kopfchen stets endbliitenlos und die Bliitenstdnde damit
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polytel sind, Die Analogie der Kopfchensténde zu polytelen‘und
monotelen Bliitenstdnden geht jedoch so weit, daB sogar der
Ubergang von Kopfchenstinden, bei denen die Képfchen wie die
Bliiten eines monotelen Bliitenstandes angeordnet sind, zu Kopf-
chenstidnden, bei denen die Kdpfchen wie die Bliiten eines poly-
telen Bliitenstandes angeordnet sind, genau‘so durch Racemisa-
tion und Truncation beschrieben werden kann, wie SELL (1976)
dies fiir die Ableitung der Polytelie von der Monotelie getan

hat.’

Die andere zentrale Frage der Infloreszenzmorphologie, ndmlich
das Probleﬁ der Abgrenzung der Synfloreszenz, konnte am Beispiel
der Eriocaulaceen nicht befriedigend geldst werden., Widhrend
nach dem ursprﬁnglichén Konzept TROLLs die Synfloresienz (und
damit die zu homologisierenden Bliitenstandsabschnitte) nach be-
stimmten Regeln aufgefunden werden konnte (die'Synfloreszenz
entsprach entweder dem Jahrestrieb oder war durch die Aufeinan-
derfolge von Innovationszone, Hemmungszone, Bereicherungszone
und Hauptfloreszenz gekennzeichnet), ist dieses relativ einfa-
che Verfahren nach den sp&teren Untersuchungen von TROLL und
WEBERLING nicht mehr .ohne weiteres anwendbar, Die Entdeckung
mehr jadhriger Synfloreszenzen und '"interkalarer Hemmungszonen"7
durch die genannten Autoren fiihrte dazu, daB das Auffinden der
Synfloreszenz nunmehr am Ende umfangreicher und schwieriger
vergleichender Untersuchungen steht. Ausdruck dieser Problema-
tik sind auch die derzeitigen Bemiihungen um eine sachgerechte
und widerspruchsfreie Fassung der Begriffe "sylleptisch", "pro-

leptisch® und "cataleptisch" durch MULLER-DOBLIES und WEBER-
‘LING (im Druck).

Fiir die Eriocaulaceen ist zur Zeit eine eindeutige, fiir alle
Arten der Familie giiltige Abgrenzung der Synfloreszenz nicht
moglich. Sicher ist lediglich, daB die Kopfchen und auch die
heterothetischen Doppeltrauben (traubige Kopfchenstiénde) zu ho-
mologisieren sind. Obwohl die theoretischen Grundlagen fiir eine
weitergehende typologische Betrachtung der Eriocaulaceen-Inflo-

reszenz noch fehlen, wird deutlich, daB auf Grund der bisheri-
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gen Ergebnisse so inhomogene Gruppierungen wie die Sektion Eu-
paepalanthus (umfaBt derzeit so unterschiedliche Infloreszenzen
wie sie P. tatei und P. caldensis zeigen,) natiirlicher geglie-

dert werden kdnnen,
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L, ZUSAMMENFASSUNG

Die Untersuchung der Variabilit#dt der zur Bestimmung von Erio-
caulaceen verwendeten Merkmale zeigt, daB der derzeitige deso=~
late taxonomiéche Zustand der Familie.eine direkte Folge der

mangelhaften Kenntnis ihrer Morphologie ist. Ih Einzelnen zeig-

te sich, daB

1. die Merkmale der Scheidenmiindung allgemein zu hoch und viel=~

fach falsch bewertet wurden (Kapitel 3.k)

2. die Blattspitze wesentliche und leicht zu erfassende Art-
merkmale aufweist, die bisher vollig unberiicksichtigt sind

(Kapitel 3.7)

3. die Ausbildung der Narbe in der Gattung Paepalanthﬁs als ge-
teilte oder ungeteilte Narbe mit derselben Begriindung zu ei-
ner Aufspaltung in zwei Gattungen fiihren sollte, mit der die
Gattung Leiothrix von Paebalanthus abgespalten wurde (Kapi=-

tel 3.1)

4, der Verzweigungsmodus im Infloreszenzbereich zu einer natiir-

lichen Unterteilung der Gattungen beitragen kann (Kapitel

3¢5).

Die vorliegenden Untersuchungen geben erstmals einen Uberblick
dariiber, wie Eriocaulaceen (vor allem grdBere Arten) gesammelt
werden miissen, damit eine sinnvolle Auswertung des Herbarmate-
rials mdéglich ist. In diesem Zusémmenhang wurde auch die Grund-
lage . fiir eine dringend erforderliche neue monographische Bear-
beitung geschaffen. Nur im Rahmen einer neuen Monographie ist es
auch moglich, die teilweise zahlreichen Synonyme zu priifen und
die nach den geltenden Nomenklaturregeln giiltigen Namen der un-~
tersuchten Arten festzustellen. Vorerst ist der Vergleich mit
Herbarmaterial (wo mbglich Typus-Belege) die einzige aber eben

doch mnicht voll befriedigende Bestimmungsméglichkeit,

Auch in der Frage der Stellung der Eriocaulaceen innerhalb der

‘#Farinosae" ENGLERs konnte ein Fortschritt erzielt werden, Die




auffallende iUbereinstimmung im Infloreszenzbau von Xyris Jjupi-

- cai mit verschiedenen Eriocaulaceen-Arten darf jedoch nicht

-

iiberbewertet werden, da der Vergleich mit anderen Familien der
Farinosae mindestens teilweise noch aussteht. Es steht jedoch
fest; daf die Appendices der Paepalanthoideae nicht mit #hnli-
chen Bildungen der Xyridaceen-Gattung Abolboda (verschiedent-
lich als eigene Familie von den Xyridaceen abgespalten, ohne
daR jedoch die enge Beziehung zu den Xyridaceen abgestritten
oder gar eine entsprechende Beziehung zu einer anderen Familie

hergestellt wird) homologisiert werden diirfen.

Ob die Reihenfolggkder Ausgliederung von Krone und Androeceum
bei Paepalanthus tatei als Hinweis auf eine Verwandtschaftsbe-
ziehung zu déﬁ Commelinaceen betrachtet werden darf, erscheint
mindestens so lange fréglich, wie die anderen Familien der Fa-

rinosae nicht in diesem Punkt ndher untersucht sind,

,Die im Kapitel 3., dargestellten Beobachtungen zur Frage des

"tertidren Vegetationspunkts" und der sogenannten eingeschalte-
ten Blidtter lassen vermuten, dafl die Familie der Eriocaulaceen
auch einige Arten umfaBt, die in besonderem MaBe als Versuchse

pflanzen fiir physiologische Fragestellungen geeignet sind,
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ANMERKUNGEN

1

"AuBerdem mochte ich noch folgende Beobachtung aus den Troe
pen dreier Kontinente anfiihren, die zur Klarung der Streit-
frage beitragen konnen: Triaufelspitzen an Herbarexemplaren
feststellen zu wollen, ist miilig. Die Beobachtung am natiir-
lichen Standort zeigt, daB es viele spitz ausgezogene Blit-
ter gibt, die -~ solange das Blatt voll funktionsfdhig ist -
steil nach oben gerichtet sind, so daB die Form der Spitze
nichts mit Wasserablauf zu tun haben kann.'" (V. VARESCHI:
Vegetationsdkologie der Tropen, Ulmer 1980, Stuttgart)

Die vier abgebildeten Stadien stammen aus vier aufeinander-
folgenden Blattachseln ein und derselben Pflanze, Die obige
Beschreibung ist insofern bereits eine Interpretation, als
in Wahrheit nicht die Ontogenie einer Infloreszenz beschrie-
ben wird, sondern eine Rekonstruktion aus verschiedenen Sta-
dien verschiedener Infloreszenzen dargestellt ist. Dieses
Verfahren ist nur dann unbedenklich, wenn keine oder eine in
bezug auf die Argumentationsweise unwesentliche Variabilitit
vorliegt., Bei P, planifolius schwankt die Anzahl der Kopf-
chen pro Schaft lediglich zwischen 7 und 15. Diese Variabi-
litdt ist jedoch fiir die entscheidenden Kriterien bedeuw~
tungslos. '

Das Stetigkeitskriterium lautet:"Selbst unihnliche und ver-
schieden gelagerte Strukturen kdnnen als homolog erkliart
werden, wenn zwischen ihnen Zwischenformen nachweisbar sind,
so daB bei Betrachtung zweier benachbarter Formen die unter
1 bzw. 2 angegebenen Bedingungen erfiillt sind., Die Zwischen-
formen konnen der Ontogenie der Strukturen entnommen sein
oder echte systematische Zwischenformen sein." (REMANE 1956,
S. 58) Bei den von mir beschriebenen Zwischenformen handelt
es sich ganz offensichtlich nicht um systematische Zwischen~
formen, Sie sind zwar "der Ontogenie der Strukturen entnom-
men", aber nicht in dem Sinn, in dem REMANE dies hier aufge-
faft haben méchte, Seine Beispiele belegen, daB er hier nur
Zwischenformen fiir verwendbar h3dlt, die regelmidBfig in der
Ontogenie auftreten, also keine Teratologica. Die oben ge-
nannten Zwischenformen geben ein relatives MaB fiir den
Spie%yaum einer Abdnderung. Sie erhdhen damit die Wahr-
scheinlichkeit (= Hypothesenwahrscheinlichkeit im Sinne
POPPERS) fiir die aufgezeigte Ableitung, Es ist eine Beson-
derheit solcher Zwischenformen, daB sie nur zur Bestidtigung
und nicht,zur Widerlegung herangezogen werden (kénnen?),

Iich bin der Meinung, daB es bei geometrischen Uberlegungen
dieser Art durchaus niitzlich sein kann, von einem "Vegeta=-
tionspunkt" zu sprechen, auch wenn es in Wirklichkeit nur

ein Scheitelmeristem und keinen Vegetationspunkt gibt. Die
Physik arbeitet ja auch mit dem "Massenpunkt!" bzw, "Schwer-
punkt" und ist sich dariiber im Klaren, daf dies nur ein ge-
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dachter Punkt ist. Wihrend die Physik den Begriff "Massen=
punkt" definiert und auf die klassische Mechanik beschrinkt
hat, versucht die Botanik den Begriff "Vegetationspunkt!
auch dort zu eliminieren, wo er niitzlich wire,

{blicherweise spricht man in solchen Fdllen von "in sehr ra-
scher Folge ausgegliederten Bldttern" oder #dhnlich. Aus .dem
bereits Gesagten (Anmerkung 2) ergibt sich jedoch, daB sol=
che Aussagen grundsidtzlich auf der Basis morphologischer Un-
tersuchungen nicht mdglich sind; es geht jedoch auch nur um
die Feststellung einer unterschiedlichen zeitlichen Korrela-
tion verschiedener Wachstums- und Differenzierungsvorginge
am Vegetationsscheitel.

Es ist hier eine zeitliche Aussage beabsichtigt. Die Kopf-
chen der Platycaulon-Infloreszenz bliihen alle gleichzeitig
auf, Bei anderen Sippen iiberlappt sich die Bliihdauer ver-
schiedener Kopfchen mehr oder weniger deutlich, aber nie
vollstdndig.

Der Begriff "interkalare Hemmungszone'" ist etwas ungliicklich
gewshlt, da ja auch die eigentliche Hemmungszone nicht an
einem Ende, sondern interkalar ausgebildet ist. Mit "inter-
kalar'" ist im vorliegenden Fall "innerhalb der Bereiche~
rungszone' gemeint. Auch der Begriff "Hemmungszone! fiihrt
gelegentlich zu MiBverstindnissen., Mit "Hemmung" im morpho-
logischen Sinn wird lediglich bezeichnet, daB an einer Stel-
le nichts geschieht. DaB es sich dabei um zwei generell ver=-
schiedene Fille, namlich um das Vorhandensein eines Hemm-
stoffes oder um das Fehlen eines Wuchsstoffes handeln kann,
ist fiir die Morphologie im Gegensatz zur Physiologie unwe~
sentlich, Obwohl der Begriff "Hemmung" noch nicht die Viel=-
deutigkeit des Adjektivs '"genetisch" erreicht hat (ob mor-
pho=, onto-, phylo=-, cyto- oder genetisch im Sinne der klas=
sichen Vererbungslehre gemeint ist, 148t sich oft nur schwer
ermitteln,) sollte jedoch auf eine méglichst widerspruchs-
und vorurteilsfreie Terminologie Wert gelegt werden.

Als Vegetationsscheitel wird hier der morphologisch undiffe-
renzierte Bereich bezeichnet. Sein geometrischer Mittelpunkt
ist der Vegetationspunkt. Die Scheitelregion umfafit dann ne-
ben dem Vegetationsscheitel noch die nicht fertig ausdiffe-
renzierten, ohne Pridparation nicht sichtbaren Blattanlagen.
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Eriocaulon megapotamicum, In der Gattung Eriocaulon
werden die Bliitenanlagen bis zur Anthese von den
Brakteen iiberdeckt (a). Die Ausgliederung des Kelches
beginnt mit den beiden lateralen Sepalen (b).
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Tafel 2

a - e Paepalanthus tatei; Entwicklung von:Driisen und
Kommissuralnarben {Appendices und Narben sensu RUH=-
LAND 1903). f Die Krone wird nach dem Androeceum
ausgegliedert und entsteht aus eigenen, freien Pri-
mordien.



Tafel 3

Syngonanthus caulescens; Entwicklung der weiblichen
Bliite. Die Kronblitter sind zunidchst nur als kurze
Schuppen unter dem Gynoeceum zu erkennen (a). Durch
Meristemincorporation und Meristemfusion bildet sich
ein geschlossener Kronsaum (b), der das ganze Gynoe=
ceum umgibt. Durch basiplastes Wachstum wird zu-
nachst eine sympetale Krone gebildet (c). Erst der
spédter gebildete Teil ist wieder primir frei (d,
siehe Pfeil), (Fertige Bliite s. Abb. 8.)
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Tafel 4 Syngonanthus caulescens; weibliche Bliite kurz vor der
Anthese, Die eigenartige Ausbildung der Krone mit
freien Kromblattzipfeln und freier Kronblattbasis
aber kongenitaler Verwachsung in der Mitte ist deut-
lich zu erkennen.




Xyris jupicai RICH. a Junges Kopfchen, Brakteen teil=-
weise entfernt, b, ¢ Die Ausgliederung der Kelchbl&dt-
ter beginnt mit den beiden seitlichen. d, e Stamina
und Kronbliétter entstehen durch Aufspaltung einer zu=-
nédchst einheitlichen Anlage. f Das mediane Kelchblatt
schiebt sich unter die seitlichen und hiillt die Bliite
€1l




Tafel 6

Xyris jupicai RICH.., Der episepale Staubblattkreis
entwickelt sich zu pinselfdrmigen Staminodien.(a)..
Die Anlage untergliedert sich dabei in einen lin-
ken und einen rechten Teil, Diese werden wiederum
jeweils in einen inneren und einen &Huferen Teil

aufgeteilt (b). Die Pinselhaare sind perlschnurar-
tig und mehrzellig verzweigt (c). '



Tafel 7

‘Paepalanthus caldensis MALME; die Haare des Kelches

sind auf die Kelchblattspitze konzentriert (a). Die
einzelnen Zellen der mehrzellig unverzweigten Haare
weisen knotige Verdickungen auf (b).




Syngonanthus chrysanthus., Wie bei den meisten Syn-
gonanthus-Arten haben nur die Bliiten ein Tragblatt,
auf die in den Kontaktparastichen nach aufen keine
Bliite mehr folgt. Die inneren Bliiten werden spiter
vollig von Haaren eingehiillt.



Tafel 9 Verschiedene Formen der Samen- bzw. Fruchtverbrei=-
tung bei Paepalanthus tatei (a), Leiothrix flaves=
cens (b) und Eriocaulon megapotamicum (c).




Tafel 10/1

‘Eriocaulon fenestra=
tumj proliferierendes
Kopfchen,

Tafel 10/I1

Leiothrix flavescens;
Doppelkopfchen, Sol-
che durch Verbiande-
rung des Vegetations-
scheitels entstandene
Kopfchen wertete RUH-
LAND als Beleg fiir
seine Interpretation
der Platycaulon=Ine-
floreszenz,.



Tafel 11

Eriocaulon megapotamicum, Das wachsende Képfchen
sprengt die Scheide seitlich (a), die winzig kleine
Scheidenmiindung bleibt dabei. unverletzt (b),
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Tafel 12 Infloreszenzaufbau von Eriocaulon megapotamicum.
(Erliduterungen s. Text)



Tafel 13 Schema der Infloreszenz von Eriocaulon megapotamicum,
Der Grundrif aus Abb. 27 Fig. 1 wurde zur Erliduterung
hier durch einen Aufrifl ergénzt. )




Tafel 14 Infloreszenzaufbau von Eriocaulon megapotamicum,
(Erl&duterungen s, Text)




Tafel 15

Syngonanthus chrysanthus. Rechts ist eine Pflanze
mit 168 Képfchen abgebildet; die kleinen Pflanzen
links haben 1 bis 4 Kopfchen. Auf Grund der groBen
Variabilitdt der Kopfchenzahl 1dBt sich die Onto-
genie eines Kopfchenstandes nicht sicher aus der
Analyse verschiedener Stadien verschiedener Pflan-
zen rekonstruieren,




Tafel 16

Syngonanthus chrysanthus. An Standorten mit einer
Trockenperiode von mittlerer Dauer erfolgt die In-
novation an der Unterseite der Rosette., Die end-
stdandige Doppeltraube ist ebenso wie die Beblite
terung der Abstammungsachse zu diesem Zeitpunkt
bereits weitgehend verrottet. Als Ergebnis dieser
Innovationsweise treten die ringformig angeordne-
ten Pflanzengruppen der Abb, 34 auf,



Tafel 17

Syngonanthus chrysanthus, Bei einer Innovation an
der Rosettenunterseite treten solche ringférmigen
Pflanzengruppen auf,




Tafel 18

Syngonanthus caulescens von Torres,

RS Brasil.




Tafel 19 Syngonanthus caulescens von Alfredo Wagner,
SC Brasil.




Tafel 20 Syngonanthus caulescens von Morro Grande, SC
Brasil. Der Pfeil bezeichnet einen der innerhalb
der endstdndigen Doppeltraube gebildeten Fort=

| setzungstriebe,




Tafel 21

Syngonahthus caulescens von Morro Grande, SC
Brasile. Die Pfeile bezeichnen Kdpfchen der end-
stdndigen Doppeltraube und deren Insertion, Die
anderen Triebe sind Fortsetzungstriebe,




Tafel 22 Paepalanthus catharinae bildet einzeln achselstén-
dige Képfchen und hat eine proliferierende Rosette.




Paepalanthus polyanthus. a und b Habitus, c eine
in Ausnahmeféllen auftretende terminale Képfchen-
dolde._




Tafel 24

Paepalanthus polyanthus, Die in Kopfchendolden en=
denden Seitenachsen I. Ordnung sind zun#chst spiro-
distich beblittert (b)e. a zeigt den aus dem in b
gezeigten Trieb herauspriparierten jungen Kopfchen-
stand.
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Tafel 25 Ontogenie der Platycaulon-Infloreszenz am Beispiel
von P, planifolius.




Tafel 26

Paepalanthus costaricensis. Pflanze bei der links
und rechts des mehrkdpfigen Schaftes in derselben
Scheide noch ein einkdpfiger Schaft entwickelt ist;
a Habitus, b Scheidenmiindung, ¢ nach Entfermnen der
Scheide ist zu sehen, daB die drei Schidfte bis zur
Basis frei sind.
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Tafel 28 Eriocaulon macrobolax., Die Art bildet mit ihren bis
15 cm breiten Blattern Zisternen, die sehr stark an
die Zisternen der Bromeliaceen erinnern.




Tafel 29 Eriocaulon macrobolax. Der bis 80 cm hohe "Siamm"
ist hier besonders deutlich zu erkennen. Links un-
ten das disymmetrische Kopfchen dieser Art.







