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Vergleichend-morphologische Untersuchungen
am Gynoeceum der Saxifragaceen

Von Ernst Morf
(Aus dem Institut fiir Allgemeine Botanik der Universitit Ziirich)
Eingegangen am 3. Juli 1950
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A. Einleitung

Der Bau des Gynoeceums spielt fiir die Systematik und die Phylo-
genie der Angiospermen eine ganz hervorragende Rolle. Von Bedeutung
ist es dabei vor allem, ob die Karpelle unter sich frei (apokarp) oder
verwachsen sind. In der systematischen Literatur wird die Meinung ver--
treten, daB von den freikarpelligen Gynoeceen ein kontinuierlicher Uber-
gang zu solchen mit stark verwachsenen Fruchtblidttern besteht. Apo-
karpe Gynoeceen sind also urspriinglich, die verwachsen-bldttrigen
Gynoeceen dagegen abgeleitet. Bei den letztgenannten werden synkarpe
Gynoeceen mit zentralwinkelstindigen und parekarpe Gymnoeceen mit
- parietalen oder zentralen Plazenten unterschieden. Wihrend Engler
(7) und Wettstein die verschiedenen Fruchtknotenformen phylo-
genetisch nicht unbedingt auseinander ableiten wollen, wird das von
andern Systematikern ohne nihere Begriindung getan. Ein weiteres
systematisch wichtiges Merkmal ist die Ober- bzw. Unterstindigkeit des
Fruchtknotens.

Bei der groBen Bedeutung des Gynoeceums fiir die Systematik
einerseits und im Hinblick auf seine auBerordentliche Formenmannig-
faltigkeit anderseits ist es verstindlich, daB ihm schon lange Zeit beson-
dere Aufmerksamkeit geschenkt wurde. Indessen haben sich die Unter-
sucher mehr mit einzelnen speziellen Verhiltnissen beschiftigt; so wurde
zum Beispiel die zentrale Plazenta hiufig diskutiert, ebenso die Entste-
hung des unterstindigen Fruchtknotens usw. Viel weniger beachtet
wurde die Gynoeceumsstruktur in ihrer Gesamtheit. Auch tiber die hiufig
auftretenden Gestalten und Erscheinungen, zum Beispiel gefdcherter
Fruchtknoten mit zentralwinkelstindiger Plazenta, die Erscheinung der
Verwachsung der Karpelle untereinander und dhnliche Probleme wurden
wenig Untersuchungen angestellt. Gerade diese gewoOhnlichen, hiufig
auftretenden Erscheinungen aber sind fiir die Systematik von groBter
Bedeutung. Erst ihre genaue Abklirung lift Schliisse morphologischer
und phylogenetischer Art zu.

Es ist Trolls Verdienst, in neuerer Zeit wieder eine solche mor-
phologische Betrachtungsweise, die zunfichst von phylogenetischen Deu-
tungen absieht, in den Vordergrund geriickt zu haben. Er schliefit aller-
dings eine systematisch-phylogenetische Auswertung der so gewonnenen
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Zusammenhinge nicht aus, wie ihm bisweilen vorgeworfen wird. Troll
stellt in einer 1928 erschienenen Arbeit dem apokarpen Gynoeceum das
coenokarpe gegeniiber. Diese Unterscheidung bringt nach ihm nicht nur
beschreibende, sondern auch typologische Unterschiede zum Ausdruck,
indem sich fiir coenokarpe Gynoeceen « ein allen gemeinsamer Typus
aufzeigen 148t, aus dem sie zu verstehen sind » (19 @). Jedes Gynoeceum
148t, nach der Ansicht von Troll, drei nicht homologe Zonen iiberein-
ander erkennen, eine basale synkarpe, eine mittlere parakarpe und eine
apikale apokarpe Zone. Als Kriterien werden also nickt nur Verwach-
sung der Karpelle untereinander, sondern auch deren innere Gestaltung
herangezogen. Der Typus wird als ein System betrachtet, in dem Ver-
wachsungsgrad und Einrollung der Karpellrinder unldsbar gekoppelt sind.

In der Folge erwies sich diese Typisierung als eine fruchtbare Ar-
beitsmethode, die uns wertvolle Einblicke in morphologische und phylo-
genetische Zusammenhinge erschlossen hat. Zeugnis davon legen Arbei-
ten von H. J. Schédppi (150) und Th. Eckardt (5) ab.

Die Untersuchung von Gynoeceen in verschiedenen Verwandtschafts-
kreisen fiithrte T roll zur Notwendigkeit, die nicht direkt, sondern durch
Vermittlung des Achsengewebes verbundenen Gynoeceen als pseudo-
coenokarp den echt coenokarpen gegeniiberzustellen (19 ¢). Auch dieser
Schritt erwies sich als richtig; die Feststellung, ob echte oder Pseudo-
coenokarpie vorliegt, begegnete allerdings in gewissen Féllen grofien
Schwierigkeiten. Diese Unterscheidung fiihrte aber zu einer einheitli-
cheren Auffassung von einzelnen systematischen Gruppen (Troll, 19¢,
Eber, E., 4). '

Neben der fruchtbaren Wirkung, die von Trolls Deutung des
coenokarpen Gynoeceums ausging, zeigte es sich aber bald, daB dieser
Typus nicht allen Gynoeceen gerecht werden konnte; man suchte daher
nach Erweiterungen und Neuformulierungen. Es waren vor allem zwei
Punkte, an denen die Kritik einsetzte :

1. Es wurde die Frage gestellt, ob die Karpelle in bezug auf ihre
Verwachsung ein alternatives Verhalten zeigen, wie W. T r o 11 implicite
annimmt, oder ob zwischen apokarpen und coenokarpen Gynoeceen gra-
duelle Abstufungen vorhanden sind. Th. Eckardt (5) hat diese
Frage zum erstenmal in priziser Form aufgeworfen und im Sinne
Trolls dazu Stellung genommen. Juhnke und Winkler (11), die
sich nur methodenkritisch mit Trolls Typus beschiftigen, nehmen
einen kontinuierlichen Ubergang zwischen apokarpen und verwachsen-
karpelligen Gynoeceen an. Zum gleichen Schlufl kommt neuestens auch
H. Baum 2d, 2f) auf Grund entwicklungsgeschichtlicher und verglei-
chend morphologischer Untersuchungen. Auf diese Arbeiten werde ich
unten noch zuriickkommen.
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2. Es wurde die Frage aufgeworfen, ob synkarpe und parakarpe
Zonen schon in der Gynoeceumsanlage verschieden differenziert seien.
Diese Frage steht im Zusammenhang mit der « Nicht-Homologie » der
parakarpen und der synkarpen Zone, die ein konstitutives Element des
coenokarpen Gynoeceums bei Troll darstellt. Troll nimmt an, daB
die drei verschieden struktuierten, im Typus enthaltenen Zonen schon
in der Gynoeceumsanlage ausgebildet seien. Die Ausgestaltung zum aus-
cewachsenen Gynoeceum besteht nach seiner Ansicht in einem wverschie-
den starken Auswachsen dieser Zonen. Demgegeniiber nehmen andere
Autoren den Standpunkt ein, daf die Struktur des Gynoeceums sich erst
im Laufe der Ontogenese entwickle, bzw. noch Verénderungen erfahren
konne.

Einen Fortschritt bedeutete es, als Leinfellner (12) zeigte, dab
unter dem Begriff « synkarp » zwei verschiedene Strukturen zusammen-
gefaBt werden, die er streng auseinanderhiilt. Die Ficherung kommt
niimlich auf zwei ganz verschiedenen Wegen zustande :

a) durch kongenitale Verwachsung der Karpellrinder. H. Baum
(2 b) spricht in diesem Falle von primdrer Synkarpie;

b) die zunichst freien Karpellrinder legen sich aneinander, sind
schlieBlich nur noch durch eine Naht getrennt oder verwachsen
postgenital miteinander. Nach H. Baum liegt in diesem Falle
sekunddre Synkarpie vor.

Zur Frage der Entstehung der Ficherung kann die Entwicklungs-
geschichte einen wesentlichen Beitrag leisten. Es liegen denn auch eine
Reihe von Untersuchungen vor, die alle zu dem Resultat gelangen, daf
neben der primir synkarpen Zone noch sekunddr synkarpe Abschnitie
im Gynoeceum bestehen, die in der Jugend parakarp sind und erst im
Laufe der Entwicklung synkarp werden. Wihrend der Ontogenese der
verschiedenen Gynoeceumstrukturen etwelche Beachtung geschenkt
wurde, fanden deren riumliche Beziehungen zueinander wenig Beachtung.

Dies ist die Ausgangslage fiir unsere Fragestellung. Sie betrifft :
Zusammenhinge zwischen apokarpen und coenokarpen Gynoeceen einer-
seits und zwischen parakarper und synkarper Zone anderseits. Die fol-
genden Griinde waren wegleitend fiir die Wahl der Saxifragaceen als
Untersuchungsobjekt :

1. Es scheint uns richtig, zur Darstellung von Ubergangsreihen Bei-
spiele nicht aus dem ganzen Bereich der Angiospermen zusammen-
zutragen, sondern auf moglichst enge Verwandtschaftsbereiche zu
beschrinken.

2. Bei den Saxifragaceen finden wir neben coenokarpen Formen auch
solche, die den apokarpen Rosaceen und Crassulaceen nahestehen, 80
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daB Uberginge nicht ausgeschlossen erscheinen. Zudem umfaBt die
Familie sowohl parakarpe als auch synkarpe Formen.

Da sich innerhalb der Saxifragaceen sowohl ober- wie auch unter-
stéindige Gynoeceen finden, bot das untersuchte Material Gelegenheit,
auch auf die Beziehungen der Achse zum Gynoeceum einzugehen. Der
schon 1889 von Goebel (100) auf Grund eines Vergleiches vertre-
tene' Standpunkt hat sich fast allgemein durchgesetzt, daB das unter-
stindige Gynoeceum durch Versenkung der Karpelle in einen « Achsen-
becher » aus dem oberstindigen abzuleiten ist. Nachdem die Frage des
unterstindigen Gynoeceums kaum mehr umstritten war, trat diejenige
nach der morphologischen Natur des « Achsenbechers » mehr in den
Vordergrund. Histogenetische Untersuchungen von Leinfellner (12)
fiihrten zur Bestéitigung der Ansicht von Goebel, daB es sich dabei
tatsdchlich um Achsengewebe handelt. Ohne zu dieser Frage Stellung
zu nehmen, soll im folgenden dieser Ausdruck fiir das den Fruchtknoten
berindende Gewebe verwendet werden.

Es ergab sich aus allem die in den folg'enden Punkten zusammen-
gefalte erweiterte
_ Fragestellung :
1. Welches ist die Gestalt des Sazifragaceen-Karpells ?

2. Wie sind diese Karpelle miteinander werwachsen und wie stehen
parakarpe und synkarpe Gynoeceen zueinander ?

3. Gibt es innerhalb der Saxifragaceen einen Ubergang zwischen apo-
karpen und verwachsenkarpelligen Gynoeceen ?

4. LiBt sich der Begriff des coenokarpen Gynoeceums fir diese Fami-
lie typologisch halten, wie muB er eventuell neu gefaBt werden ?

Wie ist die Bliitenachse gestaltet und in welcher Beziehung steht
sie zum Gynoeceum ?

-O"l

6. Welche Beitriige kann die Gynoeéeumsmorphologie zu den syste-
matischen Beziehungen innerhalb der Sezifragaceen und zur Stel-
lung dieser Familie zu andern Gruppen im System liefern ?

Einteilung

Im ersten Teil der vorliegenden Arbeit werden die Gynoeceen der
uns zur Verfiigung stehenden Sezifragaceen beschrieben. An den Anfang
ist die Gattung Sazifraga selbst gestellt. Am Beispiel von Sazifraga -
aspera wird eine Einfiihrung in die Gynoeceumsmorphologie gegeben und
die ganze Problematik aufgerollt. In der Anordnung der iibrigen Gat-
tungen habe ich mich an Engler (8 b) gehalten. Einzig Kirengeshoma
wird, entsprechend der fritheren Auffassung von Engler (8 @), zusam-
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men mit den Hydrangeoideae behandelt. Soweit es moglich ist, werden
Vergleiche spezieller Natur auch bereits in diesen ersten Teil hinein-
genommen.

Im zweiten Teil erfolgt dann, die ganze Familie erfassend, die Be-
antwortung unserer Fragen. Ich beziehe natiirlich meine Aussagen nur
auf diejenigen Arten, die zur Untersuchung gelangt sind. Indessen
glaube ich, daB sie eine gewisse Verallgemeinerung erlauben.

Um MiBverstindnissen vorzubeugen, sollen kurz einige im folgenden
verwendete Begriffe festgelegt werden. Die von T r ol1 eingefiihrte Be-
zeichnung coenokarp soll fiir ein Gynoeceum verwendet werden, in dem
im Zeitpunkt der Anthese die Karpelle miteinander verwachsen sind. Sie
wird also nur beschreibend verwendet und fiillt T o11s Begriff coeno-
karp nur zum Teil aus.

Mit Bezug auf die Bezeichnungen parekarp und synkarp halte ich
mich an die Terminologie von Griesebachund Hofmeister (in
Troll, 19 @) und verstehe darunter ein- bzw. mehrficherige Zonen in
einem coenokarpen Gynoeceum. In der ersteren ist die Karpellform
« offen », in der letzteren « geschlossen ». Die Unterscheidung von pri-
mdrer und sekunddrer Synkarpie wurde bereits S. 519 erldutert.

Material

Das Material wurde zum Teil von Herrn Dr. H. J. Schippi in
den Alpen gesammelt. Einen groBen Teil habe ich selbst in 70 % Alkohol
fixiert, wobei mir Herr Prof. Déniker als Direktor des Botanischen
Gartens Ziirich und die Gebriider Frikart in Stéifa in verdankens-
werter Weise ihre in Kultur gehaltenen Formen zur Verfiigung stellten.
Die préparative Verarbeitung des Materials zeigte keine Schwierigkeiten.
Von allen Arten wurden Mikrotomschnitte von Gynoeceen hergestellt
und mit Himatoxylin-Safranin gefirbt.

Die vorliegende Arbeit wurde am Institut fiir Allgemeine Botanik der
Universitit Ziirich auf Anregung von Herrn P.-D. Dr. H. J. Schéppi
ausgefiihrt. Ich habe in den Diskussionen, die aus seinem regen Interesse
am Fortgang der Untersuchungen entstanden sind, manche Forderung
erfahren diirfen. Dafiir danke ich ihm an dieser Stelle ganz besonders.
Herrn Prof. Dr. H. W ann er bin ich fiir die Uberlassung des Instituts-
materials zu Dank verpflichtet. Herrn K. Frank verdanke ich seine
Unterstiitzung in allen Fragen technischer Natur.
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B. Spezieller Teil

1. Zur Einfiihrung: Die Gattung Saxifraga
1. Saxifraga aspera L.

Am Rande der tellerartig verbreiterten Bliitenachse sind 5 Kelch-,
5 Kron- und 10 Staubblitter inseriert. Das Gynoeceum, von kegelformi-

Abb. 1
Saxifraga aspera, a Lings-
schnitt, b bis k Querschnitte
durch das Gynoeceum. Im
Langsschnitt sind die Ho-
henlagen der verschiede-
nen Querschnitte bezeich-

net
Vergr. ¢ 40-, b bis g 46-,
h bis z 40-, k& 50fach

ger Gestalt, sitzt mit seiner breiten Grundfliche diesem Achsenteller auf.
Es ist aus zwei Karpellen zusammengesetzt, die bis iiber die Mitte mit-
einander verwachsen sind (Abb. 1, Fig. a@). An der AuBenwand finden
sich Nektarien; die Staubblitter sind hier leicht angelehnt.

Der Bau des Gynoeceums soll an Hand der Querschnitte in Abbil-
dung 1, Fig. b bis %, des Lingsschnittes Fig. e und der Photographien
Abbildung 2, Fig. @ bis e, genauer verfolgt werden.
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In der obersten Region (Abbildung 1, Fig. b bis d) sind die beiden
Karpelle vollstindig frei, ihre duBersten Spitzen sind die Narben (Fig.b).
Die morphologischen Oberseiten bilden hier Rinnen, die von Papillen
ausgekleidet sind. Die Leitbiindel ziehen nicht bis hier hinauf.

Tiefer gefiihrte Querschnitte (Fig. ¢ und d) zeigen, daB sich die
Rénder eines Karpells gegenseitig nihern; damit schlieBen sich die Rin-

Abb. 2
Saxifraga aspera, Querschnitte durch das Gynoeceum.
Niheres siehe Text. Vergr. 100fach

nen zu Spalten. Eine Epidermis aus groBen, regelmifigen, plasmaarmen
Zellen begrenzt die morphologische Unterseite, also hier die AuBenseite,
des Karpells (Abbildung 2, Fig. b). Am Eingang in die Spalte geht sie in
das Leitgewebe fiir die Pollenschiduche iiber. Dieses besteht aus klein-
lumigen, unregelmiiBig geformten, plasmareichen Zellen, deren Inhalt
sich mit Safranin intensiv rot firbt. Es geht nach oben kontinuierlich in
das Papillengewebe der Narbe iiber (Abbildung 2, Fig. a). Wie aus dem
Vergleich von Abbildung 1, Fig. ¢ und d hervorgeht, zieht das dorsale
Leitbiindel am weitesten hinauf; erst etwas tiefer erkennt man in jedem
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Fruchtblatt seitlich auch je einen lateralen Strang und bisweilen noch
. weitere kleinere Biindel (Abbildung 1, Fig. 2, 7).

Die folgenden Bilder stellen Schnitte durch den obersten Te1l der
verwachsenen Zone dar. Die Karpelle verwachsen untereinander zuerst
mit Teilen ihrer Seitenwinde (Fig. e), wihrend ihre Rinder vorerst noch
frei bleiben. Zwischen den beiden Karpellen entsteht auf diese Weise
eine Spalte, die senkrecht steht zu derjenigen, die zwischen den beiden
Réndern desselben Karpells gelegen ist. Die erstere soll als interkarpel-
ldre Spalte bezeichnet werden, die letztere als intrakarpellire. Ebenso
wollen wir im folgenden von der interkarpelldiren Verwachsung sprechen,
wobei Teile verschiedener Karpelle miteinander verwachsen. Im Gegen-
satz dazu steht die intrakarpellire Verwachsung; sie erfaBt Teile des
gleichen Karpells.

Die morphologische Unterseite des Karpells wird auch in der inter-
karpellidren Spalte von der groBzelligen Epidermis begrenzt, die an der
Stirnseite des Karpellrandes in das kleinzellice Gewebe der morpho-
logischen Oberseite iibergeht (Abbildung 2, Fig. c). Diese Stirnseite weist
deutlich zwei Ausbuchtungen auf. Die duBere, nach der interkarpelliren
Spalte zu gelegene, ist etwas mehr als zur Hilfte von der groBzelligen
Epidermis bedeckt; intrakarpellir tritt hier keinerlei engere Verbindung
auf. Die innere, nach der Fruchtknotenhshle zu gelegene Ausbuchtung
ist ganz aus dem Gewebe mit den kleinen, plasmareichen Zellen gebildet.
Die beiden inneren Ausbuchtungen eines Karpells treten intrakarpellir
miteinander in Verbindung, die oberfléichlichen Zellen verkeilen sich gegen-
seitig ineinander. Es bleibt aber eine Nahitlinie deutlich erkennbar. Die
Beriihrungsfliche zwischen Karpellteilen — sowohl die inter- als auch
die intrakarpellire — kann verschiedenen Charakter aufweisen; zu deren
Beschreibung wollen wir folgende Unterscheidung treffen : Wir sprechen
von Verbindung der Karpellréinder, wenn eine Naht die Beriihrungsfliche
markiert. Bei einer Verwachsung hingegen ist keine Spur einer Grenz-
linie mehr erkennbar.

Die interkarpellire Spalte verkiirzt sich allmihlich, und je zwei
benachbarte laterale Biindel verschmelzen miteinander. Damit kommt es
zur Ausbildung von Zwischenbiindeln (Abbildung 1, Fig. f).

Nach unten folgt nun die fertile Zone. In ihr finden wir grundsitz-
lich die gleichen Verhiltnisse, wie wir sie eben geschildert haben. Hinter
den inneren Ausbuchtungen haben sich in die Fruchtknotenhdhle hinein
michtige Plazenten entwickelt, die die Samenanlagen tragen (Abbil-
dung 1, Fig. ¢). Die interkarpellire Spalte hat sich vollkommen geschlos-
sen, d.h. die Karpelle sind bis zu ihren Rindern miteinander verwachsen.
Dle duBere Ausbuchtung ist als solche verschwunden, wir kénnen aber
noch ihren Bereich erschlieBen aus der Ausdehnung der grofBizelligen
Epidermis (Abbildung 2, Fig. d). Hier klaffen die Rinder der intrakar-
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pelldren Spalte auseinander, wihrend sie im Bereich der duBeren Aus-
buchtung noch immer fest aufeinandergepreft sind.

Erst im untersten Drittel der fertilen Zone legen sich die Rénder
ein und desselben Karpells der ganzen Linge nach aufeinander und ver- -
wachsen sogleich im Zentrum miteinander (Abbildung 1, Fig. %, Abbil-
dung 2, Fig. e), so daf keine Naht mehr sichtbar ist. Die Verwachsung
schreitet dann nach den distalen Teilen der Spalte zu fort; Abbildung 1,
Fig. A, zeigt ein Zwischenstadium, wo das erst zum Teil geschehen ist,
wihrend die Verwachsung tiefer unten (Fig. ¢) vollkommen ist. Durch
diese Verwachsung kommt es zu einer wollstindigen Fachemng des
Fruchtknotens.

Die eben erwihnten beiden Zwischenbiindel, die in dem in Fig.f -
dargestellten Querschnitt im Innern des Fruchtknotens liegen, nihern
sich gegenseitig, 1osen sich dann aber in je zwei Stringe auf. Damit
haben wir wieder wie oben neben dem dorsalen Leitbiindel zwei laterale
Biindel vor uns. Sie liegen im Zentrum nahe beieinander (Fig. #). Im
folgenden Bild (Fig. ¢) zeigt der Leitbiindelverlauf erneut eine andere
Struktur: Die beiden zum gleichen Karpell gehdrenden lateralen Biindel
verschmelzen miteinander. Die auf diese Weise entstandenen Stringe
liegen nun den dorsalen Biindeln gegeniiber. Wir beachten ferner, daf
in ihnen Hadrom und Leptom eine inverse Lagerung zeigen, d.h. das
Hadrom ist nach der Fruchtknotenhthle zu gerichtet. Es liegen somit
ganz andere Verhdltnisse vor, als wir weiter oben in der Zone der Zwi-
schenbiindel festgestellt haben. Seiner Lage und Struktur nach muf die-
ser Strang als Ventralmedianus bezeichnet werden.

Die intrakarpellire Verwachsung der Karpellrinder einerseits und
das Auftreten eines Ventralmedianus anderseits erlauben uns, auf pel-
taten Bau des Karpells zu schliefen. Die Plazenta steht in dieser Region
an der Querzone eines schlauchformigen Blattes.

Diese Deutung der basalen Zone wird auch durch die Entwicklungs-
geschichte bestitigt. Leinfellner (12) hat Sazifrage Aizoon ent-
wicklungsgeschichtlich untersucht. Er hat gezeigt, dafl die Karpellridnder
an der Basis intrakarpelldr kongenital miteinander verwachsen, also
peltat sind. Diese Zone hat dann im erwachsenen Gynoeceum genau die
gleiche Struktur, wie sie eben fiir Sazifraga aspera beschrieben wurde,
so daB wir berechtigt sind, die entwicklungsgeschichtlichen Beobachtun—
gen auch auf Sexifraga aspera zu iibertragen.

Die Ventralmediani geben, bevor sie sich in die beiden Lateralia
spalten; je ein starkes Biindel ab. Diese beiden Plazentarbiindel teilen
sich wiederum in je zwei Aste, von denen aus weitere Verzweigungen
zu den Samenanlagen fiilhren. Am Grunde der Fruchtknotenhohle ver-
schmelzen die beiden Ventralmediani zu einem einheitlichen Rohr (Fig. k).
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Das Hadrom liegt darin innerhalb des Leptoms. Noch tiefer unten geht
dieses Rohr in das Leitbiindelrohr des Stengels iiber.

Die Leitbiindelversorgung der AuBenwand des Fruchtknotens ge-
schieht durch eine Reihe kleinerer und ein bis zwei grioBere Biindel, von
denen das in der Medianebene gelegene fast bis zur Spitze des Karpells
hinaufreicht. Dieser Dorsalmedianus vereinigt sich seitlich oberhalb der
Basis der Fruchtknotenhéhle mit dem Biindel eines Staubblattes und
etwas tiefer mit demjenigen aus einem XKelch- bzw. Kronblatt. Noch
weiter unten vereinigt sich dieses zusammengesetzte Leitbiindel mit den
tibrigen, in acht radidiren Strahlen konvergierenden Kelch- und Kron-
leitbiindeln und dem oben erwiihnten zentralen Biindelrohr.

2. Ubrige Arten der Gattung Saxifraga
Sektion Miscopetalum Haw.

Aus dieser Sektion wurde Saxifraga rotundifolia L. untersucht. Im
Prinzip sind die Verhéltnisse gleich wie bei Sazifraga aspera. Das
Gynoeceum ist nur an seiner Basis mit der Achse verwachsen. Wihrend
bei Sazifraga aspera die Dorsalmediani zuerst mit Staubblattbiindeln
verschmelzen, vereinigen sich hier die entsprechenden dorsalen Biindel,
die Staubblatt-, Kronblatt- und Kelchblattstringe alle in einem Punkte.

Die Stirnseite des Karpells zeigt keine Aufwilbungen, wie das fiir
Saxifraga aspera beschrieben wurde. Abbildung 3, Fig. @, zeigt einen
Querschnitt durch die apokarpe Zone der Karpelle entsprechend etwa
dem in Abbildung 1, Fig. d, dargestellten Schnitt von Saxifraga aspera.
Wir erkennen im besonderen die Beriihrungszone zwischen den beiden
Réndern eines Karpells. Sie liegen an der AuBenseite der intrakarpel-
liren Spalte flach aufeinander, wihrend sie nach der Fruchtknotenhshle
zu ineinander verzahnt sind.

Der etwas tiefer gefiihrte Querschnitt Abbildung 3, Fig. b, entspricht
genau dem in Abbildung 1, Fig. g, gezeigten von Saxifrage aspera. Etwas
weiter unten (Abbildung 3, Fig. ¢) legen sich die Rinder vollstindig
aneinander, die oberflichlichen Zellen verkeilen dann auf der ganzen
Linge etwas ineinander. Noch ein wenig tiefer verwachsen die Rinder
miteinander, die intrakarpelliire Naht verschwindet vollstindig. Wie bei
Sazifraga aspera geht diese Verwachsung auch hier zuerst im Zentrum
vor sich und schreitet dann in beiden Richtungen nach den Frucht-
knotenhdhlungen zu fort.

Die auch hier zu beobachtenden Zwischenbiindel 16sen sich am Uber-
gang zur peltaten Zone in die vier Lateralia auf. Vorerst vereinigen sie
sich aber noch nicht zu Ventralmedianen, sondern ordnen sich im Zen-
trum zu einem axilen Biindel an. Erst an der Basis der Fruchtknoten-
hohle treten die beiden Ventralmediani andeutungsweise in Erscheinung,
indem sich der einheitliche, zentrale Strang mehr oder weniger in zwei
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Gruppen teilt. Bisweilen kann beobachtet werden (Abbildung 3, Fig. d),
daB diese Gruppen je drei Stringe enthalten. Der mittlere Strang tritt am
Grunde der fertilen Zone in die Plazenta ein. Neben diesem Plazentar-
strang sind aber auch noch Abzweigungen der Lateralia und der Zwi-
schenbiindel an der Versorgung der Samenanlagen beteiligt. Diese schein-
bar unwesentlichen Einzelheiten werden im Zusammenhang noch einmal
zur Sprache kommen (siehe S. 542).

Abb. 3
Sazifraga rotundifolia, '
Querschnitte durch das Gynocceum. Vergr. 100fach

Sektion Nephrophyllum Gaud.

Sazifraga granulate L. ist der aus dieser Sektion untersuchte Ver-
treter. Die Karpelle sind weiter in die Bliitenachse hineinversenkt als bei
Saezifraga aspera. Die Dorsalmediani vereinigen sich zuerst mit Biindeln
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episepaler Staubblitter, erst tiefer mit den entsprechenden Kelchblatt-
strangen. 1

In der apokarpen Zone sind die Ausbuchtungen der randnahen Zonen
des Karpells nur ganz schwach angedeutet. In der coenokarpen Zone
sind die Plazenten im oberen Teil intrakarpelliir durch eine Kerbe ge- -
spalten. Diese Kerbe vertieft sich von oben nach unten immer mehr, so
daB sich Plazenten gerade oberhalb der peltaten Zone nur noch ein
wenig beriihren. Die Epidermen sind hier nicht ineinander verzahnt,
sondern liegen ganz flach aufeinander. Darunter folgt dann die nahtlose
Verwachsung vom Zentrum aus. Die fertilen Teile der Plazenten er-
strecken sich besonders weit in die Querzone hinein. Die Leitbiindel-
versorgung der Plazenten ist die gleiche wie bei Sazifraga aspera.

Die Zwischenbiindel losen sich oberhalb der Querzone nicht in die
beiden Lateralia auf, sondern verschieben sich als ganze so, daB sie
schlieBlich in die Medianebene durch beide Karpelle zu liegen kommen.
Sie haben damit die Stellung von Ventralmedianen. Diese Art des Uber-
ganges der Zwischenbiindel in die Ventralmedianen kann bisweilen auch
bei Sazifraga aspera beobachtet werden.

Sektion Dactyloides Tausch

Aus der Sektion Dactyloides wurden vier Arten untersucht, nim-
lich Sexifraga muscoides All., Seguieri Spreng., androsacea L. und #ri-
furcata Schrad. Die vier Arten sind in bezug auf den Bau des Gynoe-
ceums im wesentlichen gleich gebaut. ‘

In Abb. 4 sind Léngsschnitte durch die Gynoeceen von zwei Arten
dieser Sektion dargestellt. Zuerst sollen die Verhiltnisse bei Sazifraga
muscoides zur Zeit der Anthese untersucht werden (Fig. ¢). Die Bliiten-
achse ist trichterformig gestaltet. Sie nimmt den ganzen coenokarpen
Abschnitt des Fruchtknotens auf, nur die apokarpen Teile ragen daraus
heraus. Der Griffel geht nicht, wie das fiir Saxifraga aspera beschrieben
wurde, kontinuierlich in den Fruchtknotenabschnitt iiber (vgl. Abbil-
dung 1, Fig. a), sondern die beiden Teile sind scharf voneinander abge-
setzt. Der Fruchtknoten besitzt oben eine waagrechte Wand, die auBen
scharf zum Achsenbecher abgebogen ist. Dadurch entsteht eine Falte.
Das Fruchtknotendach ist auBen stark verdickt und bildet hier die Nek-
tarien. Seinem Zentrum sitzen die beiden Griffeldiste auf.

. Eine junge Frucht von Sazifragae androsacea ist in Fig. d gezeich-
net. Man erkennt, daB sich in der weiteren Entwicklung des Gynoeceums
vor allem das Zentrum mit den fertilen Plazenten streckt. Dadurch wird
der urspriinglich flache Teil der FruchtknotenauBenwand aufgerichtet
und die Falte immer mehr ausgeglichen. Die Karpellgestalt der reifen
Frucht ist dann dieselbe wie bei Sazifraga aspera. Das stirkere Wachs-
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tum im Zentrum hat auch die Folge, daB die beiden Griffeldste ausein-
anderspreizen.

Der Bau des Gynoeceums von Sarxifraga Seguieri ist an den Quer-
schnitten in Abb. 5 dargestellt. Der oberste Schnitt (Fig. a) ist gerade
unterhalb der Basis der Griifel gefiihrt. Auf der einen Seite ist bereits
die Verwachsung eines Karpells mit der Bliitenachse erkennbar, das
andere Karpell ist hier noch frei. Das erstere der beiden Karpelle ist
durch das Fruchtknotendach getroffen. Im Zentrum liegen die beiden
engen Griffelkanile. Die beiden Karpelle sind auBen interkarpellir mit-
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einander verwachsen, ihre Rénder sind noch frei; zur Bildung von
Zwischenbiindeln ist es noch nicht gekommen. Dies ist erst auf dem
Schnitt in Fig. b der Fall. Die Berindung durch das Achsengewebe ist
hier vollstiindig. Die interkarpellire Spalte ist geschlossen. Intrakarpel-
lir liegen die Karpellrinder fest aufeinander. Die Grenzlinie ist als Naht
erkennbar; sie wird durch die ineinander verkeilten Epidermiszellen
gebildet. Im Innern der Fruchtknotenhohle findet sich gerade neben dem
Ende dieser Naht eine leichte Aufwolbung. In diesem Bereiche sind auf
einem etwas tiefer gefithrten Schnitt (Fig. c) die Plazenten zu erkennen.
Dieselben sind in beiden Fruchtknotenhdhlen durch die intrakarpelléire
Kerbe gespalten. Die intrakarpellire Naht ist sowohl beziiglich ihres
Umfanges als auch ihrer Struktur gleich wie auf dem hoher gelegenen
Schnitt von Fig. 8. Nach unten (Fig. d) wird die Kerbe immer tiefer, so
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daf sich gerade oberhalb der intrakarpelliren Verwachsung die Karpell-
rinder nur noch auf einer ganz kurzen Strecke im Zentrum beriihren.
Gleich daunter beginnt dann die intrakarpellire Verwachsung, die im
Schnitt von Fig. e vollstindig ist. Die Plazenten reichen bis weit in diese
- Querzone hinein. Die Zwischenbiindel 16sen sich in die vier Lateralia
auf. Genau gleich, wie das fiir Sazifraga aspera beschrieben worden ist,
ndhern sich je zwei davon intrakarpellir und verschmelzen zu einem
Ventralmedianus. Ebenso wird die Plazenta durch ein im obern Teil des
Ventralmedianus abzweigendes Plazentarbiindel versorgt.

Abb. 5

Sazxifraga Seguieri, Querschnitte durch den unter-
stindigen Fruchknoten. Vergr. 15fach

Bei Sazifraga androsace wird der Ventralmedianus durch Verlage-
rung der Zwischenbiindel gebildet, wie das schon fiir Sazifraga granulata
beschrieben wurde (siehe S.528). Die Plazentarbiindel von Sazifraga
trifurcata reichen bis iiber die Plazenten hinauf und verschmelzen an der
Spitze mit den entsprechenden Lateralia.

Sektion boraphila Engl.

Aus dieser Sektion wurden Sezifraga stellaris L. und Saxifraga
pennsylvanica L. untersucht.

Der Fruchtknoten ist fast ganz oberstindig; nur am Grunde tritt,
- dhnlich wie bei Sezifraga aspera (Abbildung 1, Fig. @), eine Verwach-
sung zwischen Karpellen und Achsenbecher auf, Etwa vier bis fiinf Leit-
biindel versorgen die dorsalen Spreitenteile jedes Karpells; sie zweigen
von je einem Staubblattbiindel ab, mit welchem sie eine Strecke weit
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gemeinsam verlaufen. Der dorsalmedian verlaufende Strang geht im
einen Karpell von einem epipetalen, im andern Karpell von einem epi-
sepalen Staubblattbiindel ab. Diese Dorsalmediani verlaufen in der Narbe
weiter hinauf als die Lateralia. Die beiden Griffel sind nicht von den
tieferen Abschnitten des Gynoeceums abgesetzt, sondern gehen fast kon-
tinuierlich in dieselben iiber. :

Auch hier sollen uns eine Reihe von Querschnitten ein Bild iiber die
Verhéltnisse vermitteln. Abbildung 6 zeigt solche durch das Gynoeceum
von Saxifraga stellaris.
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Abb. 6
Sazifraga stellaris, Querschnitte durch das Gynoeceum. Vergr. 56fach

Im Griffel (Fig. ) weist die Stirnseite des Karpellrandes eine leichte -
Ausbuchtung nach der interkarpelliren Spalte zu auf. Sie ist von der
Epidermis der morphologischen Unterseite bedeckt. In ihrem Bereich
beriihren sich die intrakarpelliren Rander nicht. Dies ist nur an einer
weiter nach der Fruchtknotenhohle zu gelegenen Ausbuchtung der Fall.
Im Innern der Fruchtknotenhohle ist noch einmal eine deutliche Auf-
wolbung vorhanden, die sich auf einem etwas tieferen Schnitt (Fig. b)
zur fertilen Plazenta entwickelt. Auch hier, ebenso wie in tieferen Par-
tien (Fig.c), beriihren sich die Ridnder ein und desselben Karpells im
Bereich der groBzelligen Epidermis nicht.

- Erst unterhalb der Mitte der fertilen Zone (Fig.c) verwachsen die
beiden Karpelle peripher miteinander, aber die Lateralia bleiben getrennt.
Die vorerst noch freien Karpellrinder sind leicht nach innen eingeschla-
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gen. Erst tiefer unten verwachsen auch diese Abschnitte der Karpelle
interkarpellir miteinander (oberhalb Schnitt Fig.d). Die Rédnder im
Zentrum der intrakarpelliren Spalte beriihren sich vorerst noch nicht,
nur die Zellen in den distalen Teilen derselben sind ineinander verkeilt.
Erst am Grunde der fertilen Zone (Fig. d) verwachsen die Spaltenrinder,
zuerst im Zentrum, dann noch distal Weltergrelfend ohne eine Naht zwi-
schen sich aufzuwelsen

Auch im untern, sterilen Teil der Fruchtknotenhéhle (Fig.e), wo
die Karpelle vollstindig verwachsen sind, vereinigen sich die Lateralia
noch nicht zu Zwischenbiindeln. Sie nihern sich hier zwar, beriihren sich
aber erst am Grunde der Fruchtknotenhohle, wenigstens bei einem Teil
der untersuchten Bliiten. Im Schnitt von Fig. f haben sich die Lateralia
zu einem axilen Biindel zusammengeschlossen. Wir stellen darin aber

Abb. 7

Querschnitte durch die Gynoeceen von a Sazifrage pennsylvanica, b bis
d Sazifraga sarmentosa, b Griffel, ¢, d Basis des Fruchtknotens.
VergroBerung 46fach

unschwer eine nihere Verbindung je zweier nicht zum gleichen Karpell
egehorender Biindel fest, also eine Andeutung von Zwischenbiindeln. Die
Samenanlagen werden ausschlieBlich durch kleinere Biindel versorgt, die
von den Lateralia abzweigen.

Bei Saxifraga pennsylvanica liegen prinzipiell die gleichen Verhilt-
nisse vor. Die Bliitenachse reicht hier etwas hoher hinauf als bei Saxi-
fraga stellaris. Die Karpelle werden daher in einer bestimmten Zone
(Abb.7, Fig.a) durch Achsengewebe verbunden, so daB der Eindruck von
interkarpellirer Verwachsung erweckt werden konnte. Die Spalte zwi-
schen den beiden Karpellen reicht aber in dieser Zone sehr weit hinaus,
s0 daB angenommen werden muB, daB die Karpelle selbst hier noch frei
~sind. In einer tiefer gelegenen Zone verschwindet die interkarpellire
Spalte, die an der Basis leicht peltat gebauten Karpelle sind also unter-
einander verwachsen. Die Lateralia nihern sich, vereinigen sich aber
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nicht zu Zwischenbiindeln, sondern ordnen sich schlieBlich direkt in das
Leitbiindelrohr des Stengels ein. :

Die Randpartien der Karpellspreiten {iibergreifen sich blsweﬂen
leicht oder sind sogar nach innen eingerollt (Abb.7, Fig. ). Die #uBere,
sterile Ausbuchtung der Stirnseite des Karpellrandes wo grofl- und klein-
zellige Epidermis zusammenstofien, ist deutlich ausgeprigt, ebenso auch
die innere, fertile. Die Plazenten werden entweder durch ein eigenes
Biindel versorgt, das am Grunde der Plazenta von einem lateralen Biindel
abzweigt, oder es werden fortlaufend Biindel von den Lateralia in die
Samenanlagen abgegeben.

Sektion Diptera Borkhausen /

Aus dieser Sektion wurden Sazifraga sarmentosa L. und Saxifraga
Veitchiana Balf. untersucht. Die beiden Arten unterscheiden sich im
Gynoeceum nur unwesentlich. Im folgenden soll Sezifraga Sarmentosa
an Hand von Abb. 7, Fig. & bis d, eingehender dargestellt werden.

Sazxifraga sarmentosa zeigt eine ausgesprochen dorsiventrale Bliite.
Diese Struktur kommt besonders augenfillig in der Krone zum Ausdruck.
Die Karpelle stehen transversal zur Symmetrale der Krone; sie sind
beide gleich gebaut. Im Gynoeceum sind Griffel und Fruchtknoten ziem-
lich scharf voneinander abgesetzt, dhnlich, wie es in der Sektion Dacty-
loides beschrieben worden ist. Das Nektarium besteht aus sechs Zacken
und liegt auf dem Dach des Fruchtknotens. Es zieht sich aber nicht, wie
bei den friiher besprochenen Sazifraga-Arten, als Ring um das ganze
Gynoeceum herum, sondern ist nur auf der adaxialen Seite ausgebildet.

Die Karpelle sind leicht in den Achsenbecher hineinversenkt, und
zwar erfolgt die Verwachsung zwischen dem Achsengewebe und den
peripheren Teilen der Karpelle auf der dem Nektarium gegenuberhegen—
den Seite etwas hoher.

Besonders schon ist bei Saexifraga sarmentosa die Struktur der Kar-
pellrinder zu sehen (Fig. b). Wir konnen auf jeder Seite zwei Ausbuch-
tungen erkennen. Die beiden #duBeren, zum Teil von der groBzelligen
Epidermis bedeckt, beriihren sich intrakarpellir nicht. Dies ist nur im
Bereich der inneren Vorwdlbungen der Fall, die tiefer unten dann auch
die Samenanlagen tragen.

Die Verwachsung innerhalb der Karpelle erfolgt etwa in der Mitte
der fertilen Zone. Die Lateralia schlieBen sich direkt zu Ventralmedianen
zusammen. Es werden also keine Zwischenbiindel gebildet. Am Grunde
der fertilen Zone (Fig. ¢) vereinigen sich die Leptomteile beider Ventral-
mediani. Es ist somit nur noch ein axiler Strang vorhanden, der bikol-
laterale Struktur besitzt. Etwas tiefer (Fig. d) findet eine Anderung der
Struktur dieses Biindels statt. Es gestaltet sich zu einem Rohr um, wobei
sich das Hadrom zentral und das Leptom peripher verlagert. Von diesem
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Rohr zweigen Biindel nach den Kelch- und Kronblittern ab. Die Frucht-
knotenhohlen erstrecken sich aber noch etwas tiefer als bis in diese
Region (vgl. S. 575).

Sektion Trachyphyllum Gaud.

Hierher gehiren neben andern Arten Sazifraga aspera L. und Saxi-
fraga aizoides L. Das Gynoeceum von Sezxifraga aspera wurde bereits
eingangs als charakteristische Form der Gattung Sazifraga dargestellt.
Von ihm unterscheidet sich dasjenige von Sazifraga aizoides hauptsich-
lich im Leitbiindelverlauf.

Zu Sazxifraga aspera ist vorerst Erganzend noch nachzutragen, daf
die Leitbiindel nicht immer den klaren Verlauf nehmen, wie er in Abb. 1
dargestellt ist. Die Lateralia vereinigen sich nicht immer zu einheitlichen
Zwischenbiindeln, sondern verlaufen lediglich aneinander angelehnt;
ebenso verhilt es sich mit dem Zusammenschluff zu den Ventralmedianen.
Diese sind oft nur durch lockere Biindelgruppen angedeutet, die sich bald
zu einem Ring anordnen. Hadromelemente liegen darin zerstreut zwischen
den Leptomteilen. Erst am Grunde der Fruchtknotenhohle nehmen sie
den inneren Rand des Leitbiindelringes ein.

Der Leitbiindelverlauf bei Saxifraga aizoides zeigt starke Ahnlich-
keit mit diesem eben geschilderten Verlauf bei Sazifraga aspera. Es wer-
den allerdings immer einheitliche Zwischenbiindel gebildet. Innerhalb der
Querzone losen sich diese in einzelne Biindel auf, welche sich in zwei
Reihen anordnen, die parallel der weiter oben liegenden interkarpelliren
Spalte gerichtet sind. Es handelt sich offenbar um Andeutungen zu
Ventralmedianen. Die Verteilung der Biindelelemente zeigt darin keine
GesetzmiBigkeit. Etwas tiefer niihern sich die Enden dieser Reihen
gegenseitig, so dafl ein Leitbiindelring zustande kommt. Von ihm aus
zweigen Biindel ab, die die Plazenten versorgen. Am Grund der fertilen
Zone dndert sich die Struktur des Leitbiindelringes insofern, als das
Hadrom, das bis hier zerstreut im Leptom oder an dessen Peripherie lag,
sich an die Innenseite des Leptomringes verlagert. Damit ist die gleiche
Struktur erreicht wie im Bliitenstiel.

Sektion Robertsonia Haw.

Sazifraga cuneifolia L. und Sazxifraga umbrose L. sind die beiden
untersuchten Vertreter aus dieser Sektion. Die Verwachsung zwischen
der Achse und der AuBenfliche des Gynoeceums ist sehr gering.

Bei Sazifraga wmbrosa bilden sich kurze, aber deutliche Ventral-
mediani. Von ihrem oberen Ende zweigen, wie bei Sazifraga aspera,
Biindel ab. Sie versorgen aber nur den unteren Teil der fertilen Plazenta,
der obere wird durch kleinere Abzweigungen der Zwischenbiindel ver-
sorgt. Am Grund der fertilen Zone verlagert sich in den Ventralmedianen
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das Hadrom nach dem Zentrum hin. Die so gebauten Biindel verlaufen
bis in den Bliitenstiel, ohne daB sie ihre Lage verindern wiirden. Im
Bliitenstiel selbst sind nur diese zwei Biindel vorhanden, von ihnen
zweigen die Stringe ab, die die iibrigen Bliitenblitter versorgen.

Bei Sazifrage cuneifolia vereinigen sich die Lateralia in der peltaten
Zone nicht mehr zu einheitlichen Ventralmedianen. Es ist vielmehr ein
axiler Strang vorhanden, der etwas tiefer wieder in zwei Gruppen zer-
tillt und die iibrigen Bliitenblattbiindel aufnimmt.

Sektion Euaizoonia Schott.

Sazxifray, ch Aizoon Jacq., Sazxifraga Cotyledon L. und Sazifraga
Hostii Tausch gehoren u. a. hierher.

Der Fruchtknoten ist in der Bliitenknospe von Sazifraga Aizoon
fast ganz unterstindig (Abb. 4, Fig. @). Sein Bau ist der gleiche wie der
eines Fruchtknotens der Sektion Holophylle (Fig. ¢) zur Zeit der Anthese.
Nur die Griffel sind noch nicht in die Linge entwickelt; sie sind nur als
Hocker im Zentrum der flachen Karpellfalte erkennbar

Bis zur Anthese streckt sich das Zentrum mit den fertilen Plazenten.
Die Griffel wachsen stark in die Linge, dadurch tritt die Falte nicht
mehr in Erscheinung (Fig. b). Die fertile Zone ragt dann etwas iiber den
Achsenbecher hinaus.

Die Art der inter- und intrakarpelliren Verwachsung ist dieselbe,
wie sie fiir Sazifraga aspera dargestellt wurde. Leinfellner (12)
hat die Verhiltnisse bei Sazifraga Aizoon untersucht; seiner Beschrei-
bung ist lediglich beizufiigen, daf die Lateralia in der peltaten Zone
nicht immer zu einheitlichen Ventralmedianen vereinigt sind, sondern
auch nur aneinander angelehnt verlaufen konnen oder sogar sich in ein-
zelne Gruppen auflésen. i

Bei Saxifraga Cotyledon reicht die Verwachsung des Achsenbechers
mit den Karpellen nur bis etwa in die Mitte der fertilen Zone. Eine ring-
formige Falte der Karpelle wie bei Sazifraga Aizoon fehlt. Das Nektarium
ist ein ringformiger Wulst an der AuBenfliche der Karpelle oberhalb der
Verwachsung mit dem Achsenbecher. ;

Sektion Kabscha Engl.

Die beiden aus dieser Sektion untersuchten Arten sind Sexifraga
caesia L. und Saxifraga sancta.

Sazifraga caesia besitzt einen vollkommen unterstindigen Frucht-
knoten. Die Verhiltnisse in bezug auf Verwachsung mit der Achse und
Nektariumfalte des Karpells sind die gleichen, wie sie fiir die Sektion
Holophylla in Abb. 4 und 5 dargestellt worden sind.

Fiir die inter- und intrakarpellire Verwachsung gilt das fiir Saxi-
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fraga Seguieri Gesagte. Der Leitbiindelverlauf ist aber insofern anders,
als sich die Zwischenbiindel in der intrakarpellir verwachsenen Zone
nicht auflosen, sondern bis zum Grund der peltaten Zone ziehen, wo sie
in die Biindel des Achsenbechers aufgehen.

Die Plazenta ist bei Sezifraga caesia extrem kurz und auf etwa ein
Viertel der Linge reduziert, die sie durchschnittlich bei den iibrigen
Arten aufweist. Sie wird durch ein Biindelpaar versorgt, das von den
Zwischenbiindeln abzweigt.

Sarifraga sancta zeigt keine Beziehungen zu Sazifraga caesia. Sie
nihert sich im Bau der Karpelle stark an Sazifraga Cotyledon und Sazxi-
fraga rotundifolia. Bemerkenswert ist hier immerhin, daf auch die apo-
karpe Zone Samenanlagen hervorbringt.

Sektion Porphyrion Tausch

Im Gynoeceum von Sazifraga oppositifolia L. erstreckt sich die fer-
tile Plazenta bis in die apokarpe Zone hinauf. Ein Ventralmedianus ist
nur andeutungsweise ausgebildet. Die Zwischenbiindel losen sich ober-
halb der Querzone auf; die entsprechenden zwei Biindel nihern sich dann
intrakarpelldr. Sie flankieren in der Querzone das aus der Plazenta kom-
mende, genau ventralmedian gelegene Biindel und bilden mit diesem
zusammen eine Dreiergruppe. Die Samenanlagen werden auBer durch
dieses ventralmediane Plazentarbiindel auch noch durch fortlaufend von
den Zwischenbiindeln abzweigende Stringe versorgt.

3. Zusammenfassung

Sazifraga aspera

Es hat sich gezeigt, daB das Gynoeceum von Sazifraga aspera eine
fir verschiedene Arten dieser Gattung typische Form hat. Im folgenden
soll kurz noch einmal das Wesentlichste hieriiber zusammengefaBt wer-
den, um dann zu einer morphologischen Deutung der Verhiltnisse zu
gelangen. Auf der so gewonnenen Basis wird es weiter moglich sein, die
tibrigen Arten der Gattung miteinander in Beziehung zu setzen.

Die Karpelle von Saxifraga aspera stellen peltate Blattorgane dar.
Dies wurde schon oben néiher begriindet (siehe S. 525). Die Karpelle sind
bis tiber die Mitte miteinander verwachsen. Am Gynoeceum unterschei-
den wir sechs Zonen, die einerseits durch die gestaltlichen Verhilinisse,
anderseits durch ihre Leitbiindelanordnung charakterisiert sind. In
Abb. 8 sind diese Zonen schematisch dargestellt.

In den obersten Zonen (Fig. « und b) sind die Karpelle frei. In der
Narbe (Fig.a) sind die Spreiten flach ausgebreitet, im Griffel (Fig. b)
dagegen eingerollt, so daB die Rinder ein und desselben Karpells auf-
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einanderliegen. Thre Beriihrungslinie ist die Bauchnaht. Der Hohlraum
im Innern des Karpells ist der Griffelkanal, der mit der Fruchtknoten-
hohle kommuniziert. ) .

Die beiden Karpelle verwachsen in der Zone ¢ miteinander, und
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Abb. 8

Sazifrage aspera, schematische
Darstellung des Gynoeceums-
aufbaues. Leitbiindel des einen
Karpells schraffiert, die des
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zwar vorerst nur peripher, so dall die lateralen Spreitenpartien gegen
innen immer noch frei sind.

In Zone d sind die Spreiten bis zum Rande miteinander verwachsen.
Durch die Bauchnaht sind die Rinder ein und desselben Karpells von-
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einander getrennt. Je zwei seitliche Stringe benachbarter Karpellspreiten
verschmelzen miteinander zu einem Zwischenbiindel.

Zone e zeigt die intrakarpellire Verwachsung und damit das Ver-
schwinden der Bauchnaht. Bis hier reicht also von unten her die venirale
Schlauchwand der Karpelle, Die Zwischenbiindel 16sen sich wieder in die
beiden lateralen Sitringe auf. ‘

In Zone / schlieBlich liegt die peltate Zone in typischer Ausbildung
vor: vollstindige Verwachsung der Karpellrinder miteinander, die bei-
den Lateralia ein und desselben Karpells zu Veniralmedianen verschmol-
zen. Die fertilen Zonen erstrecken sich bei Sazifraga aspera von Zone
¢ bis /. : :

Die geschilderten Verhiltnisse erlauben uns, folgende Schliisse iiber
die Gestaltung dieses Gynoeceums zu ziehen :

Das Vorkommen von Zwischenbiindeln zeigt, daB echte Coenokarpie
vorliegt. Im speziellen ist der coenokarpe Abschnitt synkarp gebaut,
und zwar konnen darin zwei verschiedene Zonen unterschieden werden:

a) eine primir synkarpe Zone; sie entspricht der peltaten Zone der
Karpelle;

b) eine sekunddr synkarpe Zone; die Karpellrinder liegen in einer
Naht aufeinander. '

- Die Gestaltung des Einzelkarpells hat durch die Verwachsung keine
Verdnderung erfahren, dagegen treten im Leitbiindelverlauf neue Ver-
hiltnisse auf, insofern nidmlich, als die lateralen Stringe teilweise zu
Zwischenbiindeln vereinigt sind.

Leinfellner (12) konnte an Saxifrage Aizoon eine &dhnliche
Unterscheidung verschiedener Zonen vornehmen. Meine Untersuchungen
haben zu einer etwas verfeinerten Differenzierung seines Schemas ge-
fiihrt. Sie zeigen aber, daB sich jenes Schema auch auf das Gynoeceum
von Sazxifraga aspera anwenden lABt.

Sazxifraga im allgemeinen

Es ist nicht leicht, die verschiedenen Lingen im Gynoeceum richtig
abzuschitzen. Lingsschnitte ohne Mikrotom sind wenig instruktiv in
bezug auf den Feinbau des Gynoeceums; anderseits ist es schwer, mit
dem Mikrotom genau mediane Lingsschnitte durch beide Karpelle zu
erhalten. Ich bin schlieBlich so vorgegangen, daf ich mit dem Mikrotom
das ganze Gynoeceum in Querschnitte zerlegte. In der Annahme, dab
alle Schnitte gleich dick seien, konnten so auch die Lingenverhiltnisse
rekonstruiert werden.

Methode

Um Gynoeceen verschiedener Art und verschiedener Grifie mitein-
ander vergleichen zu kOnnen, miissen wir einander nicht die absoluten,
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sondern die relativen Ldngen bestimmter Gynoeceumstrukturen gegen-
iiberstellen. Vergleichbare relative GroBen lassen sich aber nur dann
ermitteln, wenn sich bei verschiedenen Arten ein konstantes Bezugs-
system finden 1iBt. Im Gynoeceum der Gattung Sazifraga treten aber
fast alle Grofen unabhingig voneinander als Variable auf. Die Gesamt-
hohe des Grynoeceums als Basis anzunehmen, geht darum nicht, weil der
Griffelabschnitt fiir sich allein bei verschiedenen Arten ganz verschieden
gestaltet ist und zudem im Zusammenhang mit Proterandrie und Proto-
gynie im Verlaufe der Anthese ein unterschiedliches Wachstum zeigt.

Es hat sich gezeigt, daf als beste Vergleichsbasis die Hohe des
Fruchtknotens dient. Der Vorteil dieser BezugsgroBe liegt darin, daf der
Fruchtknoten wiihrend der Anthese keine Verinderungen mehr erfdhrt.
Das Wachstum der einzelnen Fruchtknotenteile scheint ndmlich wahrend
dieser Zeit ein isometrisches zu sein. Ein Nachteil ist allerdings der, daB
es oft schwer ist, Griffel und Fruchtknoten scharf voneinander abzu-
grenzen. :

Das praktische Verfahren zur Ermittlung der Vergleichswerte ge-
staltet sich folgendermafen: Man zihlt die Anzahl der Querschnitte, in
die mit Hilfe des Mikrotoms der ganze Fruchtknoten zerlegt worden ist.
Diese Zahl wird gleich 100 Einheiten gesetzt. Alle iibrigen Lingenmale
werden dann ebenfalls durch die Anzahl Querschnitte ausgedriickt und
nachher auf das Verhiltnis Linge des Fruchtknotens = 100 Einheiten
bezogen. Einige wichtige MaBe sind in Tabelle 1 zusammengestellt. Auf
Grund dieser tabellarischen Darstellung wurden, der besseren Ubersicht-
lichkeit halber, die Schemata gezeichnet, aus denen einzelne Erscheinun-
gen besser zur Darstellung gelangen konnen.

Peltation

Aus Tab. 1, Kol. a, geht hervor, da} die Linge der peltaten Zone
sehr verschieden sein kann. Um das zu veranschaulichen, wurde das
Schema Abb. 9 entworfen.

In der Tabelle 1 sind die Arten in drei Gruppen eingeteilt, wodurch
eine genauere Erfassung der Formen moglich ist. In der ersten Gruppe
weist die peltate Zone nur einen geringen Umfang aul; sie umfaBt die
Arten Sazifraga pennsylvanica (Fig. a), stellaris und oppositifolia (Fig. b).
Eine zweite, die Ubergangsgruppe (Fig. c), leitet zur dritten iiber, deren
Arten durch eine besonders koke Querzone charakterisiert sind (Fig. d).
Sazifraga sarmentosa nimmt allgemein eine mehr oder weniger isolierte
Stellung ein; sie wird deshalb keiner Gruppe zugeteilt. Auf ihre Sonder-
stellung wird spiter noch einzugehen sein.

Aus der Tab.1 (Kol. b, ¢) ergibt sich weiter, daB parallel mit der
Zunahme der peltaten Zone die fertilen Plazenten immer weiter in diese
hineinreichen. Bei Sazifraga pennsylvanica ist die Querzone noch steril,
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bei Sazifraga stellaris ragen 3 % der gesamten fertilen Plazenta in die
peltate Zone hinein, wihrend es schlieBlich bei Sazifraga granulata 94 %
sind. Diese Beziehung zwischen der Linge der Schlauchwand und ihrer
Fertilitit gilt nicht fiir Sexzifraga aizoides, Sazifraga cuneifolia und
Saxifraga caesia. Der Grund dafiir ist in den besonderen Plazentarver-
hiltnissen zu suchen.

: Tab..1
Relative Lingen verschiedener Gynoeceumsstrukturen bezogen auf:
Linge des Fruchtknotens — 100

a b c d e f g
pennsylvanica . . . . . 3 45 0 78 — s ==
stellaris . . . . . . . 35 19 3 b3 — — —
oppositifolia . . . . . 38 12 32 69 — 290 —
sarmentosa . . . . . . 49 3 46 T0 81 0 48
caesio . : o« o & v o u 47 —2 62 16 —_ = —
cuneifolia . . . . . . 48 —8 78 28 — _
sancta . .- . v w s s 52 —2 53 T4 —¢ 170 15
rotundifolia . . . . . 52 —T7 64 50 +-8 200 17
Cotyledon . . . . & . 56 —8 65 52 +1 150 241
aizoides . . . . . . . 55 -8 42 40 —3 50 35
aspera¢ . . . . . . . 60 —12 71 59 —33 0 « ¥
androsacea . . . . . . 61 —13 i 47 —13 20 38
Aizoon . . . . . . . 65 —13 ™ 61 ] 20 38
muscoides . . . . . . 67 —11 2 H3 —10 50 48
umbrosa . . . . . . . 66 —16 a1 52 —Rd 20 48
granulate . . . . . . 1 —28 94 68 —36 0 46
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Die Linge der Plazenta variiert bei der Gattung innerhalb weiter
Grenzen (Kol.d). Auffallend und fiir unsere Betrachtung wichtig ist
deren geringer Umfang bei den Arten aizoides, cuneifolia und caesia. Bei
Sazifraga aizoides muBl man annehmen, daB nur innerhalb der peltaten
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Zone eine Reduktion der Fertilitit stattgefunden hat. Nur dies kann uns
die zu geringen Werte fiir b, ¢, d und, wie nachher zu zeigen ist, auch fiir
¢ erkliren. Nimmt man an, daf diese Reduktion etwa 12 bis 20 Einheiten
betrigt, so fiigt sich Saxifrage aizoides zwangslos in die erste Gruppe
ein, wohin sie nach den von der Fertilitdt unabhingigen Werten ohnehin
einzureihen wire. Sie stellt sich dann ganz in die N#he von Sezifraga
aspera, die ebenfalls in die Sektion Trachyphyllum gehort.

Uber den Leitbiindelverlauf in der peltaten Zone geben uns die
Werte e, f, g der Tab. 1 und Abb. 9 Aufschlub. Im allgemeinen gilt, da
zwischen der Bedeutung der Querzone fiir die Versorgung der Samen-
anlagen einerseits und der Ausbildung des Ventralmedianus anderseits
eine Beziehung besteht. Bei den Arten der ersten Gruppe fehlt ein Ventral-
medianus {iberhaupt (Kol. g, Abb. 9, Fig. ¢ und ). In der Ubergangsgruppe

Abb. 9 :
Schematische Darstellung der Linge der schlauchféormigen Zone und der Bildung
ventralmedianer Biindel bei e Sazifrage pennsylvanica, b Sawifraga oppositifolia,
¢ Saxifraga Cotyledon und d Sazxifraga aspera. Weiteres siehe Text

findet sich nur em Grunde ein ventralmedianes Biindel (Saxifraga Coty-
ledon [Fig. c], rotundifolia, sancta), das kaum bis zur Hohe der Plazenta
hinaufreicht (Kol. e). Dagegen sind sich in dieser Gruppe die Lateralia
auf einer langen Strecke ventralmedian gendhert, bevor sie auseinander-
weichen und zu Zwischenbiindeln zusammenschliefen (s. Abb. 3, Fig. d).
Offenbar steht die Ausbildung des Ventralmedianus nicht direkt mit der
Léinge der Querzone, sondern vielmehr mit der Linge der Plazenten in
der Querzone. in Beziehung, wie sich aus den beiden Arten Saxifraga
cuneifolia und caesia ergibt. Bei Sazifraga caesia 16sen sich nidmlich die
Zwischenbiindel iiberhaupt nicht auf, sondern ziehen durch die peltate
Zone hindurch (bei Sazifraga cuneifolia sind sie sich nur geniihert). In
der Gruppe mit starker Peltation schlieBlich zieht ein woklausgebildeter
Ventralmedianus (Kol. g, Fig. d) bis weit in die Plazenta hinein (Kol. e).
Die Ubergangszone zwischen Ventralmedianus und Zwischenbiindel ist
dabei kurz (Kol. f). DaB sich bei Sazifraga sarmentosa trotz verhiltnis-
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miBig geringer Peltation (Kol. ¢ und ¢) ein einheitlicher Ventralmedia-
nus durch die ganze Querzone hinzieht (Kol. ¢), mag seine Erkldrung im
Fehlen von Zwischenbiindeln (siehe S.533) finden, so daf keine Uber-
gangszone vorhanden sein kann.

Mit der Peltation im Zusammenhang steht die Versorgung der
Samenanlagen mit Leitbiindeln (Abb. 10). Bei den stark peltaten Formen
(Fig. @) tritt an der Stelle, wo sich der Ventralmedianus auflost, ein star-
ker Strang in die Plazenta ein und teilt sich bald in zwei Aste, die aus-
schlieBlich die Samenanlagen versorgen. Die beiden Aste reichen bei
Sazifraga trifurcata bis in die Griffelregion und verschmelzen dort mit
den Lateralia. Dieser Plazentarstrang ist auch in der Ubergangsgruppe
(Fig. b) nachweisbar, mit dem Unterschied allerdings, daf er hier bedeu-
tend schwiicher ausgebildet ist. Die Versorgung der Samenanlagen findet
hier daneben auch noch durch direkt von den Lateralia oder den Zwi-
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Abb. 10

Schema zur Erliuterung des Verlaufes der Lateralia und der Versorgung

der Samenanlagen durch Leitbiindel. Zwischenbiinde] gestrichelt. @ Saxi-

fraga aspera, b Saxifraga Cotyledon, ¢ Saxifraga oppositifolia, d Saxifraga
cuneifolia, e Sazifraga pennsylvanica

schenbiindeln abgehende Striinge statt. Bei Saxifraga oppositifolia (Fig. c)
ist das ventralmediane Plazentarbiindel ganz schwach ausgebildet. Es
zieht gesondert bis zum Grunde, wihrend die Lateralia lediglich daran
angelehnt sind. Die Samenanlagen werden hauptsichlich von den Late-
ralia oder den Zwischenbiindeln her versorgt. Bei Saxifraga cuneifolia
vnd stellaris (Fig. d) kommt nur diese Art der Versorgung der Samen-
anlagen vor. Saxifraga pennsylvanica (Fig.e) schlieBlich zeigt einen
eigenen, von den Lateralia getrennten Plazentarstrang, der allerdings
nicht regelmiBig ausgebildet ist. :

Es ist hier noch nicht der Ort, auf eine Deutung dieses eben erwéihn-
ten Plazentarstranges einzugehen. Sie wird sich nach der Darstellung der
iibrigen synkarpen Gattungen iiberzeugender darlegen lassen.

Verwachsung der Karpelle

Um in einem coenokarpen Gynoeceum den Grad der interkarpelliren
Verwachsung festzustellen, konnen wir von zwei Beobachtungstatsachen
ausgehen :
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1. Welchen Anteil am ganzen Fruchtknoten machen die verwachsenen
Abschnitte aus ?
In diesem Falle ist aber nicht nur die Linge, sondern auch die
Breite der verwachsenen Spreitenteile zu betrachten. Letztere kann
uns nimlich Auskunft iiber die Innigkeit der Verwachsung zwischen
den Karpellen geben. Wie das bereits bei der Besprechung der ein-
zelnen Arten erwihnt wurde, konnen die Karpelle entweder nur
peripher untereinander Kontakt haben, oder so, daf keine inter-
karpelldre Spalte mehr vorhanden ist.

b
I

Abb. 11°
Der ZusammenschluB der lateralen Biindel zu Zwischenbiin-
deln, schematische Darstellung, @ Sazifraga sarmentosa,
b Saxifraga aizoides, ¢ Sazifraga Cotyledon, d Saxifraga
oppositifolia, e Saxifraga aspera

2. Wie verhalten sich die Leitbiindel in den verwachsenen Zonen, ins-
besondere treten sie zueinander in Beziehung ?
In der primir synkarpen Zone findet man in der Regel die Ventral-
medianen. Ihre Ausbildung ist im Zusammenhang mit der Plazen-
tation auf S. 541 dargestellt. Auf Grund der Ventralmedianen kann
iiber die Coenokarpie nichts ausgesagt werden. Hochstens ihre
gegenseitige Anniherung, wie sie bei Sazifraga sarmentosa und
rotundifolia beschrieben wurde, kann im Sinne einer interkarpellé-
ren Vereinigung gedeutet werden. Dagegen ist in der sekundir
synkarpen Zone der Verlauf der lateralen Biindel, bzw. ihre Ver-
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schmelzung zu Zwischenbiindeln, Ausdruck einer starken Ver-
schmelzung der Karpelle. Er ist in Abb. 11 dargestellt.

Bei Saxifraga sarmentosa (Fig.a) finden sich keine Andeutungen
zu Zwischenbiindeln. Bei andern Arten (Fig. b und d) nihern sich stufen-
weise die Lateralia immer mehr und vereinigen sich schlieBlich. Das End-
stadium (Fig. e) ist bei Saxifraga aspera erreicht, wo die Lateralia ohne
lange Uberginge in der sekundir synkarpen Zone miteinander ver-
schmelzen,

Speziell hervorgehoben sei noch, daB die Leitbiindelanordnung und
die gestaltlichen Verhdltnisse nicht iibereinzustimmen brauchen. Bei
Saxifraga sarmentosa zum Beispiel findet man einen langen sekundir
synkarpen Abschnitt, der auch 54 % der gesamten fertilen Plazenta ent-
hilt; trotzdem zeigt er keine Andeutung von Zwischenbiindeln. Bei Saxi-
fraga granulate umgekehrt ist derselbe Abschnitt kaum halb so groB.
Seine Rénder tragen nur 6 % der fertilen Plazenten. Unmittelbar unter-
halb der Verwachsung der Karpelle werden einheitliche Zwischenbiindel
gebildet.

Es liegt nahe, im Verhalten der Leitbiindel in der sekundir synkar-
pen Zone den Ausdruck der Innigkeit der Verwachsung zwischen den
beiden Karpellen zu erkennen. Auf diese Deutung macht schon Eames
(3) aufmerksam. Unsere Untersuchung hat diese Auffassung bestitigt, -
anderseits ist aber darauf hinzuweisen, daf die Beispiele, die er zur Be-
kriftigung seiner Ansichten erwihnt, ungiinstig gewihlt sind. Sazifraga
pennsylvanica zeigt eine minime coenokarpe Zone, konnte also aus ge-
staltlichen Griinden keine Zwischenbiindel bilden. Von Sazifraga aizoides
zeichnet E a m e s nur ein Ubergangsstadium, das in allen Gynoeceen mit
einheitlichen Zwischenbiindeln zu finden sein muB. Zu diesen gehdrt aber
auch Sarifraga aizoides, was E a m e s unberiicksichtigt 148t.

Rand und Plazentation

Die Gewebe der morphologischen Unter- und Oberseite sind histo-
logisch verschieden differenziert. Die beiden Epidermen wurden bei der
Beschreibung von Sazifraga aspera in der Narbenregion bereits charak-
terisiert. Durch den ganzen Fruchtknoten 148t sich diese Differenzierung
in der Néhe des Randes verfolgen. ‘

Die randnahen Partien sind bei allen Sazifraga-Arten gleich gebaut.
Wir konnen daran zwei Ausbuchtungen unterscheiden (vgl. Abb. 1, Fig.
ebis g, 2, bbisd, 6, @ und b, 7 b). Die duBlere Ausbuchtung entspricht dem
Karpellrand sensu strictu. Sie ist histologisch durch das Aneinandergren-
zen der beiden verschiedenen Epidermen gekennzeichnet. DaB der eigent-
liche Rand in dieser Zone gelegen ist, geht daraus hervor, daB die intra-
karpelléire Verwachsung immer von hier aus erfolgt und erst nachher
auf die plazentiren Bezirke iibergreift.
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Die zweite Ausbuchtung liegt im Bereich der morphologischen Ober-
seite; sie ist nicht immer gegen die erste scharf abgegrenzt. Sie bildet
mit ihren kleinen, plasmaarmen Zellen im Griffel das Pollenleitgewebe
und schwellt im Fruchtknoten zur Plozenta an. :

Durch das Auffinden des eigentlichen Karpellrandes ergibt sich die
Moglichkeit, zwei Schliisse zu ziehen :

1. Die Rénder stoBen direkt aufeinander, sie springen also nicht ins
Innere der Ficher vor. _
2. Die Plazenten stehen nichi marginal, sondern submarginal.

Zu diesen beiden Schliissen kommt auch Sprotte (18) auf Grund
histogenetischer Untersuchungen an den freien Karpellen verschiedener
Arten. )

G. Juhnke und H. Winkler (11) finden die Saxifragaceen
« laminaler » Plazentation verdichtig. Diese Art der Plazentation soll
allerdings nur eine scheinbare sein; typologisch fithren sie sie auf die
marginale zuriick. Sie glauben, daf ihnen das moglich sei mit Hilfe einer
rein hypothetischen Ableitung. Danach kime die laminale Plazentation
dadurch zustande, daB « bei der Einwolbung des Karpells die AuBen-
flanke stdrker wichst als die Innenseite, so daf der eigentliche Rand in
das Innere des Ovars zu liegen kommt und als Teil der Innenfliiche
erscheint » (8.294) oder daB langgestielte marginale Plazenten auf die
Innenfldche der Karpelle umgeschlagen werden.

Alle die von G. Juhnke und H. Wink1ler aufgefiihrten Fille
lassen sich aber zwangslos auch mit laminaler bzw. submarginaler Pla-
zentation erkliren, so daB wir sie iiber die komplizierte hypothetische
Ableitung gar nicht erst auf die marginale zuriickfiihren miissen, um die
gemeinsamen Ziige der verschiedenen Plazentationsweise zu erkennen.
Dasselbe gilt fiir die Stellung der Samenanlagen an der Querzone, fiir
deren Zuriicktiihrung auf die marginale Stellung sie eine ganz unhalt-
bare Hypothese aufstellten.

Bliitenachse

Der Bliitenboden ist bei allen Sazifraga-Arten wverbreitert und legt
sich vollstindig an das Gynoeceum an. Die Hohe dieses Achsenbechers
ist bei den einzelnen Arten verschieden. Einige Beispiele mogen diese
Verhiiltnisse erldutern (Abb. 12).

Bei Sarifraga cuneifolia (Fig. a) bildet die Bliitenachse einen flachen
Teller, dem das Gynoceum aufsitzt. Bei Sazifraga stellaris (Fig. b) ist
die Achse im Zentrum etwas stiirker vertieft und das Gynoeceum in
diese Vertiefung hineinversenkt. Das Gynoeceum von Sazifraga sarmen-
tosa (Fig.c) wird noch weiter hinauf von einem Achsenbecher um-
schlossen als Saxifraga stellaris. Sazifraga Seguieri (Fig. d) schlieBlich
zeigt das Endstadium dieser Progression. Der ganze Fruchtknoten ist in
den Achsenbecher hineinversenkt, und nur die Griffeldiste ragen frei
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daraus heraus. Die gleichen Verhiltnisse findet man auch bei den iibrigen
Arten aus der Sektion Dactyloides.

Die dorsalmedianen Karpellbiindel sind in der ganzen Lénge des
Achsenbechers mit den Achsenbiindeln vereinigt. Oben treten meist von
einem Punkt aus die Biindel in die Kelch-, bzw. Kronblitter, Stamina
und Fruchtblitter ein. Kleinere Abweichungen ergeben sich dadurch,
daf die Karpellbiindel eine kurze Strecke gemeinsam mit den Staubblatt-
biindeln verlaufen oder daf sich die Karpellbiindel etwas unterhalb der
andern Biindel aus dem Verband der Achsenbiindel 15sen.

Abb. 12 zeigt auch, daB der Ubergang des Griffels in den Frucht-
knoten verschieden sein kann. Bei Sazxifraga cuneifolia und stellaris
(Fig. @ und 0) ist dieser Ubergang ein kontinuierlicher, wihrend Griffel
und Fruchtknoten bei Saxifraga sarmentosa und Seguieri (Fig. ¢ und d)
scharf voneinander abgesetzt sind. Sehr oft findet man diese Gestaltung

Abb. 12

Schematische Darstellung der Linge des Achsenbechers, a Saxi-
fraga cuneifolia, b Saxifraga stellaris, ¢ Saxifraga sarmentosa,
d Saxifraga Seguieri

bei Arten mit ganz unterstindigem Fruchtknoten. Es besteht aber keine
Beziehung zwischen diesen beiden Erscheinungen, wie Saxifraga sarmen-
fosa zeigt. Hier ist Griffel und Fruchtknoten voneinander abgesetzt,
trotzdem der Fruchtknoten nicht ganz in den Achsenbecher versenkt ist.

II. Ubrige Gattungen
Unterfamilie Saxifragoideae

Tribus Saxifrageae

Astilbe
Der Bliitenstand ist eine zusammengesetzte Traube. Die vielen klei-
nen Bliitchen sitzen je in der Achsel eines Tragblattes. Ein grifieres und
ein kleineres Vorblittchen leiten zum quincuncialen Kelch iiber. Das
zweite Kelchblatt steht genau adaxial. Die Symmetrale der beiden Kar-
pelle geht durch dieses Kelchblatt. Das adaxiale Karpell ist etwas héher
inseriert als das abaxiale.
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Der Bau des Gynoeceums sei am Beispiel von Astilbe grandis Stapf.
in Abb. 13 dargestellt. Die Griffel gehen kontinuierlich in den Frucht-
knoten iiber. Fig. ¢ zeigt einen Querschnitt durch den obersten Teil des
Fruchtknotens. Die Karpelle sind untereinander frei, ihre Rinder leicht
nach innen eingerollt, so daB die eigentliche Randlinie nicht direkt ent-
lang der interkarpelliren Spalte verlduft, sondern etwas ins Innere der
Fruchtknotenhthlung verlagert ist. Dies kommt besonders schon auf
einem tieferen, bereits durch die peltate Zone gefiihrten Schnitt zum

Abb. 13
Astilbe grandis, Fruchtknotenquerschnitte. Vergr. 30fach

Ausdruck (Fig.c). Die intrakarpellire Verwachsung geht hier ndmlich
nicht vom Zentrum zwischen den beiden Karpellen aus, wie das bei allen
Sarifraga-Arten gezeigt wurde; sie erfolgt vielmehr so, daB ein kleiner
Rest der intrakarpelliren Spalte im Zentrum erhalten bleibt.

Die Achse ist schiisselformig gestaltet; sie umgibt den Fruchtknoten
bis etwa in halbe Hohe hinauf. Die interkarpellidre Spalte erhilt sich aber
auch in diesem berindeten Teil noch vollstindig (Fig.c), oder dann
erkennt man in der peripheren Fortsetzung der Spalte eine deutliche
Nahtlinie. Aus diesen Tatsachen diirfen wir auf die apokarpe Struktur
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dieser Zone schlieBen; der Zusammenhang der Karpelle untereinander
wird hier nur durch Vermittlung des Achsengewebes hergestellt. Erst auf
einem tieferen Schnitt (Fig. d) verschwinden die intra- und die inter-
karpelldre Spalte. Zwischen dem Dorsalmedianus und den Lateralia tre-
ten eine Anzahl kleinerer Biindel in die Karpellspreite ein (Fig. a). Sie
verlaufen im unterstéindigen Teil des Fruchtknotens bis fast zum Grunde
getrennt von den Achsenbiindeln (Fig. d).

Die Samenanlagen sind zur Hilfte in der Querzone inseriert. Ihre
Versorgung mit Leitbiindeln erfolgt durch ein Plazentarbiindel. Es ent-
springt am Grunde der Lateralia und verliuft genau ventralmedian im
Karpell (Fig.e). Im obern Teil der Querzone verzweigt es sich dann
fdcherartig. Eine Deutung dieser Verhiltnisse wird auf S.553 folgen.
Zu den apikalen Samenanlagen fiihren zudem noch eigene Biindel direkt
von den Lateralia aus.

Nennenswerte Abweichungen von diesem Bau finden sich bei den
andern untersuchten Arten dieser Gattung, Astilbe japonica Morr. et
Dene. und Adstilbe simplicifolia Makino, nicht.

Rodgersia

Der Bliitenstand ist zymos gebaut. Vorbldttchen sind vorhanden
oder konnen fehlen. Meist steht die Symmetrale der Karpelle transversal,
und deren abaxiale und adaxiale Seiten sind nicht genau symmetrisch
gebaut. Als Beispiel soll Rodgersia podophylia A. Gray dargestellt wer-
den (siehe Abb. 14).

Die Narben sind nicht, wie bei Saxifraga aspera, liffelartig, sondern
bilden ein kleines Kdpfchen am Ende des Griffels. Im Querschnitt durch
die oberste Griffelpartie (Abb. 14, Fig.a), erkennt man, daB das
Karpell an seiner Spitze flach ausgebreitet ist. Wir unterscheiden darin
zwel verschiedene Gewebetypen. Der erste, an der morphologischen
Oberseite, besteht aus papillosen, plasmareichen Zellen, die iiberall Inter-
zellularen zwischen sich frei lassen. Der zweite Gewebetypus nimmt die
morphologische Unterseite ein. Er besteht aus plasmaarmen Zellen, die
hochstens durch kleine Interzellularen voneinander getrennt sind.

Weiter unten (Fig. b und c) rollt sich das Karpell immer mehr ein,
der dabei zu erwartende Hohlraum wird aber durch das Papillengewebe
vollstindig ausgefiillt. SchlieBlich beriihren sich die Karpellrinder sogar
intrakarpellir, ohne daf eine Naht die Grenzlinie scharf markieren
wiirde. Das Pollenleitgewebe, das hier als die Fortsetzung des Papillen-
gewebes erscheint, erfiillt einen Kanal (Fig. d). Erst noch tiefer unten
dringt das Pollenleitgewebe bis zur Oberfliche, so daf sich dieser Kanal
wieder zur Rinne weitet (Fig. e). Am Grunde der Rinne zeigt sich bald
ein Hohlraum im Pollenleitgewebe (Fig.f), der sich allm#hlich zur
Fruchtknotenhohle erweitert (Fig. g bis ).
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Aus den Verhiltnissen, wie wir sie in Fig. 4 antreffen, geht mit aller
Deutlic_hkeit hervor, daf die Plazentation submarginal ist. Wir erkennen
am Ausgang der Rinne die eigentlichen Karpellrinder, in deren Né#he
ein Leitbiindel verlduft. Im Bereich des Randes stoBen das Gewebe der
morphologischen Oberseite und das der Unterseite aufeinander. Etwas
weiter innen gewinnt das Gewebe der Oberseite mit den plasmareichen
Zellen an Umfang, fiillt dort eine kleine Ausbuchtung des Karpells aus.
Noch weiter gegen die Fruchtknotenhohle iiberzieht es Leisten, die aus
dem groBzelligen Gewebe gebildet werden. Diese Leisten schwellen nach
unten immer mehr an und tragen die Samenanlagen. Die randnahen
Zonen der morphologischen Oberseite zeigen hier also den genau gleichen

Abb. 14

Rodgersia podophylla, Gynoeceumsquerschnitte, Narbengewebe bzw.
Leitgewebe fiir die Pollenschliuche punktiert. Vergr. 46fach

Bau, wie er in der Gattung Sazifraga zu erkennen war. Es wurden auch
dort drei Zonen unterschieden : Rand, sterile Zone, Plazenta. Es bleibt
noch zu erwihnen, daf entlang der Plazentarleiste ein Leitbiindel verlduft.

Die iibrige Struktur des Gynoeceums erinnert stark an die Verhélt-
nisse bei Sazifraga. Die Verwachsung zwischen den beiden Karpellen
reicht bis etwa in das obere Drittel der fertilen Zone. Die Samenanlagen
entspringen also zum Teil in der apokarpen Zone. Der unterste Teil der
Plazenta reicht bis an den oberen Rand der schlauchférmigen Zone hinab
(Fig. k). Die lateralen Biindel vereinigen sich am Grunde der fertilen
Zone zu Zwischenbiindeln (Fig. k). Trotzdem die Fruchtblitter intra-
karpelldr verwachsen sind (Fig. 4 und 7), kommt es nicht zur Bildung
von ventralmedianen Stringen. Die Zwischenbiindel vereinigen sich an
der Basis derart miteinander, daf} ein Leitbiindelrohr entsteht (Fig.I).
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Die Samenanlagen werden durch kleine, fortlaufend aus den Zwischen-
biindeln und den Lateralia entspringende Stringe versorgt.

Rodgersia sambucifolia Hemsl. unterscheidet sich von der eben be-
sprochenen Art durch die kiirzere Querzone. Die Plazenten reichen nicht
bis in diese Zone hinab.

Bergenia

Die Gattung kommt in unseren Girten mit verschiedenen Arten vor,
meist findet man allerdings nur Hybriden. Die Ausbildung der Gynoeceen
kann von Bliite zu Bliite stark variieren. Dies trifft besonders fiir die

Abb. 15

Bergenia ciliata, Querschnitte durch ein Gynoeceum.
Vergr. 15fach

Zahl der am Aufbau des Gynoeceums beteiligten Karpelle zu. Meist sind
zwel Karpelle vorhanden, oft konnen es aber auch deren drei oder vier
sein. Die Astivation ist unregelmiBig oder quincuncial. Im letzteren Falle
stellt sich bei zwei Karpellen die Gynoeceumssymmetrale in die Richtung
durch das erste bis dritte Kelchblatt. Ist die Karpellzahl vergrofiert, so
bleiben diese Symmetrieverhiltnisse erhalten. Bei drei Karpellen steht
ein gefordertes Kelchblatt genau zwischen Kelchblatt 1 und 3 und zwei
geminderte Karpelle aut der andern Seite. Sind vier Karpelle vorhanden,
so liegen zwei geforderte genau in der eben bezeichneten Symmetralen,
die beiden andern sind zum Teil nur rudimentir und liegen seitlich.
Bergenia ciliata (Abb. 15) soll als Vertreter dieser Gattung im fol-
genden eingehender besprochen werden. — Die Bliitenachse ist ein fla-
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cher Teller, an dessen Rand die Bliitenbliitter inseriert sind. Das Gynoe-
ceum sitzt dem Zentrum dieses Tellers auf.

Die beiden Karpelle verwachsen untereinander erst im unteren Teil
der fertilen Zone (Fig.d). Abweichend von den bis anhin besprochenen
Arten erfolgt die Verwachsung hier nicht zuerst peripher, sondern etwas
mehr gegen das Zentrum hin, so daB am coenokarpen Teil des Frucht-
knotens auBen zwei tiefe Rinnen bis fast zum Grunde fiihren. Das histo-
logische Bild in der interkarpellir verwachsenen Zome ist aber das
gleiche wie bei Saxifraga, d.h. es ist keine Naht erkennbar. Intrakar-
pellir verwachsen die Rinder erst an der sterilen Basis der Frucht-
knotenhohle (Fig. /).

Auf allen Querschnitten ist deutlich die submargmale Stellung der
Plazenta zu erkennen (Fig. ¢ bis d).

Die Leitbiindel zeigen einen ganz #hnlichen Verlauf wie bei Sawi-
fraga stellaris. Die Spreite wird von etwa sieben Biindeln versorgt. Die

A LN
Abb. 16 M b%&
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Bergenia ciliata, Schema zur Erlduterung
des Leitbiindelverlaufes am Grunde des
Fruchknotens. Niheres s.Text

0

beiden #uBersten Biindel jedes Karpells ndhern sich in der peltaten Zone
80, daB sie nur noch durch etwa eine Zellschicht getrennt sind oder ganz
verschmelzen. Abb. 16, Fig. a bis d, zeigt schematisch die Struktur der Leit-
biindel in der Querzone. Hadromelemente sind hier, wohl im Zusammen-
hang mit der GroBe dieses Gynoeceums, besonders deutlich ausgebildet,
so daB sie genauer verfolgt werden konnen. Im Querschnitt von Fig. @
sind zwei Lateralia seitlich interkarpellir vereinigt. Es entstehen auf
diese Weise im Querschnitt sichelférmige Biindel. Ihrer Entstehung nach
miissen sie als Zwischenbiindel bezeichnet werden. Hadromelemente, die
aus verschiedenen Lateralia stammen, sind in ihnen aber noch getrennt.

Am Grunde der Fruchtknotenhohle finden nun Umlagerungen im
Leitbiindelverlauf statt. Die sichelférmigen Biindel zerfallen in einzelne
Stringe (Fig. b und ¢). Diese Stringe vereinigen sich etwas tiefer unten
wieder. s werden auf diese Weise vier Biindel gebildet. Zwei davon
liegen in der ventralen Mittellinie des Karpells. Sie vereinigen in sich
Elemente aus beiden Zwischenbiindeln. Das Hadrom liegt nach der
Fruchtknotenhohle zu gerichtet. Lage und Struktur dieser Biindel erlau-
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ben es, auf Ventralmediani zu schlieBen. Anders liegen die Verhiltnisse
mit den beiden andern Biindeln in Fig. d. Ihre Lage ist diejenige von
Zwischenbiindeln, das Hadrom ist in ihnen rings von Leptom umgeben.

Abb. 16 zeigt nur ein Schema. In Wirklichkeit sind die einzelnen
Strédnge nicht scharf gegeneinander abgegrenzt. Klar zeichnen sich diese
Verhiiltnisse nur bei der Verfolgung der Hadromelemente ab.

Es liegen somit am Grunde der Fruchtknotenhohle die folgenden
interessanten Verhiltnisse vor: Die lateralen Biindel losen sich in
Stringe auf, von denen sich die einen zu Zwischenbiindeln, die andern
zu Ventralmedianen zusammenlagern.

Peltiphyllum
Querschnitte durch das Gynoeceum von Peltiphylium peltatum G.
sind in Abb. 17 dargestellt.

Die Karpellrinder sind im Griffelabschnitt intrakarpellir verwach-
sen. Der Griffelkanal ist durch das Pollenleitgewebe ausgefiillt. Die Ver-

Abb. 17 )
Peltiphyllum peliatum, Querschnitte durch den Fruchtknoten.
Vergr. @ und b 20-, ¢ und d 16fach

héltnisse sind hier gleich wie bei Rodgersia, sie wurden schon dort ein-
gehend dargestellt (siehe Abb. 14).

Der Fruchtknoten ist etwa zur Héilfte in den Achsenbecher hinein
versenkt. Bisweilen greifen die Karpellrinder in den oberen Zonen etwas
ibereinander. Die Verwachsung der Karpelle untereinander reicht nicht
bis zum Rand des Achsenbechers. Es ist also eine Zone vorhanden, in der
die Verbindung der Karpelle untereinander nur durch Achsengewebe
erfolgt (Fig.a). Es werden keine Zwischenbiindel gebildet, sondern die
lateralen Biindel verlaufen im ganzen Gynoeceum getrennt voneinander.
Die schlauchférmige Basis ist nur ganz gering entwickelt. Die ganze Ge-
staltung des Gynoeceums erinnert stark an die Verhiiltnisse bei Sazifraga
pennsylvanica. bRl
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Die Samenanlagen werden durch je einen Leptomstrang in jeder
Plazenta versorgt (Fig. ¢ und b). Am Grunde des Fruchtknotens nihern
sich diese Plazentarbiindel in den einen Gynoeceen, in andern dagegen
vereinigen sie sich zu einem zentralen Biindel. Dieses 1ost sich etwas
tiefer wieder in vier einzelne Striinge auf, welche mit den lateralen Biin-
- deln verschmelzen. Das Auftreten und der Verlauf der Plazentarbiindel
ist sehr unregelmiBig. Wie das Beispiel von Abb. 17 zeigt, konnen bis-
weilen auch nur drei solcher Biindel vorhanden sein.

Sazxifraga
(Siehe Einfiihrung 8. 522)
Riickblick auf die Gattungen Astilbe bis Saxifraga

Vor der Beschreibung weiterer Gattungen rechtfertigt es sich, das
bereits Gesagte nochmals kurz zusammenzufassen und vergleichend aus-
zuwerten. Die bis anhin besprochenen Gattungen bilden n#imlich inner-
halb der Tribus Sazifrageae gegeniiber den folgenden Gattungen eine
geschlossene Gruppe : Die Fruchtknoten dieses « Sazifraga-Kreises »
zeigen geschlossene Karpellform, d. h. die Spreiten sind eingerollt. Sie
weisen zudem eine mehr oder weniger stark entwickelie Querzone auf.

Abb. 18

Schema zur Erlduterung der Bildung eines Ventralmedianus aus
den lateralen Stringen. ¢ Saxifraga pennsylvanica, b Peltiphyllum,
¢ Astilbe, d Saxifraga oppositifolia, e Saxifraga aspera

In Abb. 18 ist schematisch der Verlauf der wichtigsten Leitbiindel
in den Karpellen der bis anhin besprochenen Gattungen dargestellt. Bei
Sazifraga pennsylvanica (Fig. @) erkennt man neben dem Dorsalmedia-
nus noch in jeder Spreitenhélfte je ein Paar weiterer Biindel. Der dem
Dorsalmedianus zuniichst liegende Strang enthiilt Hadrom- und Leptom-
elemente, der randnihere dagegen nur Leptom. Letzterer wurde als Pla-
zentarstrang bezeichnet, von ihm aus werden die Samenanlagen versorgt
(siehe S.525). Im Interesse einer klaren Unterscheidung dieser Biindel der
Karpellspreite soll das dem Dorsalmedianus benachbarte als Ly, das ent-
ferntere als L, bezeichnet werden.



Bei Peltiphyllum (Fig. b) konnen am Grunde die L, eines Karpells
im Zentrum gen#dhert oder sogar miteinander vereinigt sein. Das Ver-
schmelzungsprodukt ist dann ein genau ventralmedian gelegenes Biindel,
das natiirlich nur im schlauchférmigen Teil des Karpells zur Ausbildung
kommen kann. Verschmelzen auch diese ventralmedianen Biindel beider
Karpelle miteinander, so entsteht ein zentraler Strang. Wihrend der
Verlauf der L, bei Peltiphyllum am Grunde sehr variabel ist, treten sie
bei Astilbe (Fig. ¢) stets zu einem ventralmedianen Biindel zusammen.

Die Verhiltnisse bei den stark peltaten Arten von Sazifraga leiten
sich ohne weiteres von denjenigen bei Astilbe ab. Fig. d zeigt das Kar-
pell von Sazifraga oppositifolia. In der ventralmedianen Mittellinie er-
kennt man wieder das L,-Verschmelzungsprodukt. An dieses Biindel
legen sich nun auch die L, seitlich an, ohne zunichst mit ihm zu ver-
schmelzen. Dies tritt erst bei der in Fig. e dargestellten Sexifraga aspera
ein. Der Ventralmedianus dieser und noch vieler anderer Sazifraga-Arten
ist also ein Verschmelzungsprodukt aller lateralen Biindel im Karpell.
Im oberen Teil der Querzone 13st er sich wieder in seine vier Bestand-
teile auf. Wie bei der Besprechung von Sazifraga aspera erwihnt wurde
(S. 525), tritt an dieser Stelle genau ventralmedian ein Strang in die Pla-
zenta ein und verzweigt sich dort in zwei Aste. Dieses Biindel entspricht
den miteinander verschmolzenen L,. Die L, treten an dieser Stelle ein-
zeln in Erscheinung, vereinigen sich aber etwas weiter oben mit den ent- -
sprechenden Biindeln des andern Karpells zu Zwischenbiindeln.

Das Karpell wird also in den meisten Fillen von fiinf Leitbiindeln
durchzogen, die unter sich zunehmende Vereinigung in der wventral-
medianen Mittellinie zeigen.

Man konnte vermuten, daf die I., infolge ihrer Lage im Karpell
hauptséchlich Bedeutung haben zur Versorgung derjenigen Samenanla-
gen, die moglichst nahe der ventralen Mittellinie liegen. Dies trifft ganz
besonders zu fiir Samenanlagen an einer Querzone, wihrend, infolge der
submarginalen Plazentation, Samenanlagen in der impeltaten Zone auch
dem L, zuginglich sind. Tatsdchlich nimmt, wie schon friiher (S.542)
gezeigt wurde, die Ausbildung des ventralmedianen Plazentarbiindels zu
mit der zunehmenden Verlagerung der Samenanlagen in die Querzone.
Wenn die L, bei den Formen ohne Samenanlagen in der Querzone wie
bei Saxifraga pennsylvanica und Peltiphyllum trotzdem erhalten sind,
so konnte das mit der bedeutenderen Breite dieser Karpelle erklirt wer-
den. Diese Zusammenhiinge miiten natiirlich an einem viel umfangrei-
cheren Material gepriift werden, um etwas Sicheres aussagen zu kiénnen.

Heuchera
Aus dieser Gattung standen mir die Arten Heuchera americana L.,
villosa Michx. und sanguinea Engelm. zur Verfiigung. Sie stimmen im
Bau des Gynoeceums im wesentlichen iiberein. Dieser soll am Beispiel
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von Heuchera americana durch den Lingsschnitt und die Querschnitte
in Abb. 19 dargestellt werden.

Das Gynoeceum ist kaum bis zur Mitte der fertilen Zone in den
Achsenbecher hinein versenkt (Fig. ¢). Dieser ist trichterformig gestaltet;
an seinem freien Rand sind die Bliitenblitter inseriert. Am Ubergang des
Fruchtknotens in den Achsenbecher ist ein Ringwall vorhanden, analog

Abb. 19

Heuchera americana, a Lingsschnitt, b bis & Quer-
schnitte durch ein Gynoeceum.
Vergr. a 12-, b und ¢ 46-, d bis i 25fach

demjenigen von Saxifraga Seguieri, muscoides und Aizoon. Ein Unter-
schied besteht lediglich darin, daf der Ringwall in der Gattung Sawxi-
fraga auf dem Dach des Fruchtknotens gebildet wird, wihrend er hier
etwa in halber Hohe steht. Der Fruchtknoten geht nach oben kontinuier-
lich in den lang ausgestreckten Griffel iiber.

Die Narbe zeigt keinerlei Besonderheiten. Im Griffel sind die Rén-
der intrakarpelliir verwachsen, und der entstehende Hohlraum ist durch
Gewebe der morphologischen Oberseite ausgefiillt. Die Verhéltnisse sind
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die gleichen, wie sie fiir Rodgersia und Peltiphyllum beschrieben wurden.
In der untern Hilfte des Griffels (Fig.d) sind die Karpellrinder nicht
mehr miteinander verwachsen, und das pollenleitende Gewebe 1i8t den
~Griffelkanal frei. Drei Leitbiindel ziehen bis hier hinauf.

In einem noch tieferen Querschritt durch den Griffel (Fig. ¢) lassen
die Rénder ein und desselben Karpells eine leichte Spalte zwischen sich
offen. Die beiden Karpelle beriihren sich gegenseitig, und die Epidermis-
zellen verkeilen sich in den Beriihrungszonen fest ineinander.

Tiefer unten (Fig. d) vermindert sich die Linge der eingeschlagenen
Rénder, so daB zwischen den Hohlrdiumen der beiden Karpelle eine breite
Verbindung entsteht. An der Peripherie verwachsen die Karpelle unter-
einander, ohne daf zwischen ihnen eine Naht sichtbar wiire; sie bleibt
aber vorldufig noch zwischen den ins Innere der Fruchtknotenhohle vor-
springenden Spreitenteilen erhalten. An diesen kann man, etwas entfernt
von der aus den Karpellrindern gebildeten Spitze, zwei kleine Aufwol-
bungen, die sterilen Plazentarleisten, erkennen; die Plazentation ist also
auch hier submarginal. ;

Die interkarpellire Spalte verschwindet erst gerade oberhalb der
fertilen Plazenta. Gleich wie bei den oben besprochenen Gattungen weist
die Plazenta einen bedeutenden Umfang auf (Fig. €). Der einzige Unter-
schied gegeniiber diesen Arten besteht darin, daB die Samenanlagen an
der ganzen Oberfliche der Plazenta, also auch an ihren gegeneinander
gerichteten Flichen, stehen. Das gleiche kann man aber auch zum Bei-
spiel bei Sazifraga Seguieri beobachten, wenn nur geniigend Platz vor-
handen ist. Die Lateralia verschmelzen schon weit oben zu Zwischen-
biindeln. ‘

Die ins Innere vorspringenden Rénder weichen nach unten immer
weiter zuriick, so daf sie schlieBlich nur noch zwei flache Buckel an der
Innenseite der hier einheitlichen Fruchtknotenhohle darstellen (Fig. 7).
In ihnen verlaufen die Zwischenbiindel. Die iibrigen Biindel der Karpell-
spreite vereinigen sich sofort mit den Achsenbiindeln. .

Am Grunde der Fruchtknotenhohle teilen sich die Zwischenbiindel
(Fig. g). Eine transversal gestellte Querwand schiebt sich wieder in die
Fruchtknotenhohle vor. Es kommt so schlieBlich zu einer vollstindigen
Ficherung (Fig. ). Diese Zone der Ficherung besitzt allerdings keine
grofere Ausdehnung, die Ficher bilden lediglich flache Schalen am
Grunde der Fruchtknotenhohle. Sie fehlen den iibrigen untersuchten
Heuchera-Arten. Am Grunde der Fruchtknotenhohle treten zwischen den
Lateralia starke Kommissuren auf (Fig. ), schlieBlich ordnen sich alle
Biindel in einen Ring ein (Fig. %).

Tolmiea :
Die Bliite von Tolmmiea Menziesii Torr. et Gray, der einzigen Art
dieser Gattung, zeichnet sich vor allen andern Saxifragaceen durch ihre
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starke Dorsiventralitit aus. Die Kronblitter sind fadenférmig, auf der
geminderten Seite der Bliite sind ein Kronblatt und zwei Staubblitter
ausgefallen. Die beiden Karpelle stehen in der allgemeinen Bliitensym-
metrale. Die Forderungsverhiiltnisse sind im Gynoeceum aber genau ent-
gegengesetzt. Das Karpell auf der geminderten Seite der Bliite ist an
Umfang und Linge groBer als das auf der geforderten Seite. Beide Kar-
pelle sind in einem mittleren Bereich (Abb. 20, Fig. ¢ und f) in der Bliiten-
symmetrale etwas abgeflacht. Der stark entwickelte Achsenbecher trigt
an seinem Rande die Bliitenhiille und ist nicht mit dem Gynoeceum ver-
wachsen. Er ist auf der geminderten Seite der Bliite bis zum Grunde
aufgeschlitzt.

Abb. 20

Tolmiea Menziesii, Querschnitte durch ein Gynoeceum.
Vergr. 46fach

Narbe und Griffel sind lang, fadenférmig, wie das auch bei Heuchera
der Fall ist. Sie zeigen in ihrem Aufbau die gleichen Eigentiimlichkeiten,
wie sie fiir Rodgersia eingehender dargestellt wurden. Auch hier wird
der Griffelkanal durch Gewebe in der Nihe des Randes der morpholo-
gischen Oberseite nach auBlen fest abgeschlossen (Fig. @ und b). Die bei-
den Rénder eines Karpells liegen aufeinander, im obersten Griffelab-
schnitt sind sie sogar miteinander verwachsen (Fig. a).

Der Karpellbogen 6ffnet sich erst an der Spitze des Fruchtknotens.
Die Karpelle sind hier noch apokarp (Fig. d), durch Papillen wird aber
bereits ein gewisser Zusammenhang erreicht. Auf einem tieferen Schnitt
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(Fig. e) sind die Karpellbogen so weit gedffnet, dafl sich die Rander mit
ihren Stirnseiten beriihren. In dieser Weise verwachsen die Karpelle
auch miteinander (Fig. f). Etwas tiefer unten (Fig. g) werden Zwischen-
biindel gebildet.

Die Plazenten stehen im oberen Teil der fertilen Zone deutlich sub-
marginal und verlaufen getrennt (Fig.e und f). In der Zone mit den
Zwischenbiindeln dagegen vereinigen sie sich interkarpellir und bilden
ein Polster, das auf einem ganz kurzen Stiel der Wand aufsitzt (Fig. g).

Die Basis ist nicht gefiichert, immerhin springt auch da ein kleiner
Buckel ins Innere der Fruchtknotenhdohle vor (Fig. 4).

Tellima

Das Gynoeceum von Tellima grandiflora (Pursh) R. Br. ist mit dem
Grund des Achsenbechers verwachsen. Die Verhiiltnisse liegen hierin

Abb. 21
Tellima grandifiora, Querschnitte durch ein Gynoeceum. Vergr, a bis f 20fach

dhnlich wie bei Heuchera. Der Bau des Gynoeceums dieser Art ist aus
den Querschnitten von Abb. 21 ersichtlich. Die Narbe (Fig. a) ist kopt-
formig und im Querschnitt leicht gelappt. Die Leitbiindel reichen bis
unterhalb der Narbe; sie sind hier zu einem halbkreisformigen Bogen
vereinigt (Fig. ). Im Griffelquerschnitt (Fig. ¢) ist das Karpell hufeisen-
- I6rmig eingerollt. Die Rénder sind leicht abgewinkelt, so daB sie einan-
der parallel verlaufen. Submarginales Gewebe verschlieBt den Griffel-
kanal nach auBen, es tritt erst etwas tiefer (Fig. d) zuriick, so daf der
Griffelkanal eine freie Verbindung nach aufien gewinnt. Diese eigentiim-
liche Form des Karpells tritt auch im oberen Teil des Fruchtknotens in
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Erscheinung (Iig. e). Die Karpellrinder verwachsen interkarpelldr nicht
zuerst aullen, wie bis anhin meist beobachtet, sondern im Zentrum. Dies
hat zur Folge, da} sich entlang dem Fruchtknoten aufien eine Rinne bis
fast zur Basis zieht (Fig. f bis %£). Die Lateralia sind im oberen Teil der
fertilen Zone zunichst noch frei (Fig. f), sie verschmelzen aber sehr bald
miteinander (Fig.g). Der Karpellbogen o6ffnet sich nach. unten immer
mehr. Im Querschnitt von Fig. £ ist nur noch eine Spur einer Ficherung
zu erkennen. Die Zwischenbiindel teilen sich an der Basis der Karpelle
und verschmelzen mit den Achsenbiindeln. Auch der Grund der Frucht-
knotenhohle (Fig. ) ist ungefichert.

Ruckblick auf die Qattungen Heuchera, Tolmiea und Tellima

Innerhalb der Tribus Saxifragese konnen hinsichtlich des Gynoe-
ceumaufhaues zwei Gattungskreise unterschieden werden. Der Sexifraga-
Kreis umfaBt die Gattungen mit synkarpen Fruchtknoten, die Karpelle
sind peltat gebaut. Der Heuchera-Kreis, von dem im folgenden die Rede
ist, enthilt dagegen Genera mit parakarpen Fruchiknoten.

Im oberen Teil des Griffels sind die Karpelle frei. Erst an der Basis
verwachsen sie miteinander. Die Stelle der Spreite, wo die Karpelle
zuerst miteinander in Verbindung treten, ist bei den einzelnen Gattungen
verschieden. Bei Heuchera verbinden sich zuerst Teile der morphologi-
schen Unterseite, wihrend die Riinder vorerst noch frei bleiben. Bei
T'ellima und Tolmiea dagegen verwachsen nur die Ridnder interkarpellér
miteinander.

Die Karpellspreite ist im Griffel geschlossen, die Rénder beriihren
sich also intrakarpellir. Anders verhilt es sich im Fruchtknoten. Die
Spreiten bleiben hier offen, wodurch der parakarpe Bau des Fruecht-
knotens bedingt wird. Im Gegensatz zu den Arten des Saxifraga-Kreises
fehlt diesen Arten also auch eine schlauchformige Basis. Nur bei Heu-
chera americana ist eine Andeutung derselben zu erkennen.

" Tribus Francoeae

Francoa

Im Bau der Bliite unterscheidet sich Francoa ramosa Cav. (Abb. 22)
erheblich von den bis jetzt besprochenen Arten. Die Bliitenkreise sind
nicht fiinf-, sondern vierzihlig gebaut. Die Astivation der Krone ist ab-
steigend. Die vier Karpelle stehen vor den Kronblittern. Ihre Rénder
stofBen nicht alle im Zentrum zusammen (Fig.e und d). Dies hat zur
Folge, daB das Gynoeceum schwach bilateral symmetrisch wird.

Abb. 22 zeigt verschiedene Querschnitte durch das Gynoeceum von
Francoa ramosa. Der Schnitt von Fig. ¢ ist durch die Narbenregion ge-
fiihrt. Es sind vier Narbenlappen vorhanden, die von je zwei Leitbiindeln
versorgt werden. Die folgenden Schnitte sind alle gleich orientiert. Man
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erkennt, daf} die Narbenlappen nicht, wie das bis jetzt immer der Fall
war, in der Medianebene jedes Karpells liegen. Sie gehen vielmehr aus den
interkarpelldr verwachsenen Teilen je zweier benachbarter Karpelle her-
vor. Die beiden Leitbiindel entsprechen den Lateralia zweier verschiedener
Karpelle. Narben, die diese Lage einnehmen, werden in der Literatur als
Kommissuralnarben bezeichnet.

Etwas tiefer (Fig.d) vereinigen sich die Narben zu einem kurzen
Griffelabschnitt. Zwischen den Lateralia erscheinen vier kleinere Biindel,
die den Dorsalmedianen entsprechen. Hier sind somit auch die mittleren
Karpellabschnitte vorhanden. Das Karpell ist hier noch nicht eingerollt,
dies ist erst auf dem etwas tiefer gelegenen Schnitt von Fig. ¢ der Fall.

Abb. 22

Francoa ramosa, Querschnitte durch ein Gynoeceum.
Vergr. a bis e 32-, f 20fach

Das Pollenleitgewebe im Zentrum wird immer mehr verdridngt. Fig. d
bietet das Bild eines Fruchtknotens, wie wir es, abgesehen von der Kar-
pellzahl, schon von Bergenia her kennen (Abb. 15, Fig. d). Die Karpelle
sind mit ihren Rdndern interkarpelldr verwachsen, die Lateralia verlaufen
aber getrennt. Intrakarpellédr sind die Rédnder vereinigt, die aufeinander-
liegenden Epidermen bilden zwischen sich eine Naht. An dieser Struktur
dndert sich auch in der fertilen Zone nichts (Fig.e). Am Grunde der
fertilen Zone (Fig. f) vereinigen sich die Lateralia zum Teil zu Zwischen-
biindeln, 16sen sich dann aber bald in einzelne Gruppen auf, so daB ein
Leitbiindelrohr entsteht. Im Querschnitt von Fig.f ist das Gynoeceum
durch das Achsengewebe berindet. Inter- und intrakarpellire Spalte im
Zentrum sind verschwunden, dagegen bleiben die Plazenten noch ge-
spalten. Eine leichte Kerbe an der inneren Wand der Fruchtknotenhéhle
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erhilt sich an der Verwachsungsstelle der Karpellrinder bis zur Basis.
Sie zeigt, daB die Karpelle offenbar auch dort nicht peltat gebaut sind.
Zusammenfassend ergibt sich: Die Karpelle sind untereinander bis
zur Kommissuralnarbe verwachsen. Zwischenbiindel sind nur an der
Basis leicht angedeutet. Eine wventrale Schlauchwand fehlt vollstéindig.
Auf die Frage, wodurch die Verwachsung der Karpelle im Zentrum zu-
stande kommt, werde ich spiter (siehe S. 575) eintreten. '

Tribus Ribesieae

Ribes

In Abb. 23 sind Querschnitte durch das Gynoeceum von Ribes
aurewm Pursh dargestellt. Die beiden Karpelle sind bis zur Narbe mit-

Abb. 23

Ribes aureum, Querschnitte durch ein Gynoeceum.
Vergr. 25fach

einander verwachsen. Erst dort trennen sie sich und bilden zwei ganz
kurze Narbenlappen. Der Griffelkanal wird durch die Karpellrdnder, die
sich intrakarpelldr beriihren, in zwei Ginge unterteilt (Fig. @), der Griffel
ist also synkarp gebaut. Er wird von acht Leitbiindeln durchzogen. Die
Dorsalmediani sind nur schwach entwickelt. Die vier groBen Biindel
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entsprechen den L, (iiber die Bedeutung dieser Bezeichnung siehe 8. 553).
Zwischen den L,, genau auf der interkarpelliren Verwachsungslinie, lie-
gen kleine Leptombiindel. Es sind die L,, die zu Zwischenbiindeln ver-
schmolzen sind.

Im basalen Teil des Griffels (Fig.d) weichen die Karpellrinder
~ zuriick, so daB ein einheitlicher Griffelkanal entsteht. Der Griffel besitzt
also in diesem Sechnitt parakarpen Bau. In der Struktur der Leitbiindel
dndert sich gegeniiber oben (Fig. @) nichts.

Die Fig. ¢ zeigt einen Querschnitt durch den oberen Teil des Fruchi-
knotens. Die Karpelle sind hier durch den Achsenbecher berindet. In der
Karpellspreite verlaufen neben den obenerwiihnten eine ganze Reihe
kleinerer Biindel, die aber von den Achsenstriingen vorerst getrennt blei-
ben. Die L, vereinigen sich zu Zwischenbiindeln, trennen sich dann aber
in der tiefer gelegenen fertilen Zone (Fig. d) wieder. Hier sind sie durch
starke Anastomosen mit den L,-Zwischenbiindeln verbunden, von denen
die Versorgung der Samenanlagen ausgeht. Achsen- und dorsale Karpell-
leitbiindel verschmelzen in dieser Region miteinander.

Tiefer unten (Fig.e) verschmelzen auch die L, mit den Achsen-
biindeln. Einzig die kleinen L,-Zwischenbiindel bleiben noch frei. Sie
erhalten sich so bis an die Basis des Gynoeceums, die in Fig. f dargestellt
ist. Die Fruchtknotenhohle ist hier gefichert, die Rinder sind also intra-
karpellir verwachsen. Unterhalb der Basis der Fruchtknotenhohle 16st
sich das Zwischenbiindel in einzelne Gruppen auf, die sich zum Teil
intrakarpelldr wieder vereinigen, schlieBlich aber auseinanderweichen
und sich dem Achsenleitbiindelzylinder einfiigen. Der Verlauf der Leit-
biindel an der Karpellbasis erinnert stark an Bergemia, wo auch intra-
karpelléire Verschmelzungen zu beobachten sind (vgl. S. 551).

Die iibrigen untersuchten Arten der Gattung Ribes (Ribes Grossu-
laria L., nigrum L., diacanthum Pall., sanguineum Pursh, alpinum L.,
rubrum X vulgare) weisen im Bau ihres Gynoeceums weitgehende Uber-
einstimmung mit Ribes aurewm auf. Ribes diacanthum und Ribes alpinum
sind didzisch. In den minnlichen Bliiten findet sich am Grunde des
Achsenbechers ein rudimentéres Gynoeceum, das sich neben seiner gerin-
geren Grofe auch durch das Fehlen von Samenanlagen und Leitbiindeln
von demjenigen einer weiblichen Bliite unterscheidet. Im Gynoeceum der
weiblichen Bliite von Ribes diacanihum ist der Griffel und auch der
obere Teil des Fruchtknotens synkarp gebaut. Das L,-Zwischenbiindel
fehlt hier vollstindig, die Basis ist ungefichert. Plazentarbiindel und
basale Fécherung fehlen auch bei Ribes sanguineum.

Die Gestaltung der Bliitenachse und ihre Verwachsung mit dem
Gynoeceum bei Ribes ist in Abb. 24 schematisch dargestellt. In jedem
Fall ist ein starker Achsenbecher vorhanden, der iiber das Gynoeceum
hinausragt. Fig. a zeigt einen Lingsschnitt durch die Bliite von Ribes
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nigrum. Der Fruchtknoten ist zu etwa drei Vierteln mit der Wand des
Achsenbechers verwachsen. Das freie Achsenstiick bis zum Ansatz der
Bliitenblétter ist kurz. Bei Ribes rubrum (Fig. b) findet sich die gleiche

Abb. 24
Schematische Darstellung der Achsen-
verhéltnisse bei verschiedenen Ribes-
Arten. a Ribes nigrum, b Ribes rubrum,
¢ Ribes aureum

Gestalt der Achse, der ganze Fruchtknoten ist aber durch das Achsen-
gewebe berindet. Bei Ribes aureum schlieBlich ist eine sehr lange Achsen-

rohre vorhanden, die sich nur am Grunde dem Fruchtknoten anlegt
(Fig. ¢).

" Unterfamilie Parnassioideae

Parnassia

Die Bliite von Parnassia palusiris L. steht endsténdig auf einem
langen Bliitenstiel. Sie erscheint bei oberfldchlicher Betrachtung radiir,
bei genauerer Untersuchung kann man aber in allen Organkreisen eine
Tendenz zur Dorsiventralitiit erkennen.

Der Keleh ist fiinfzihlig mit quincuncialer Astivation. Das erste
Kelechblatt steht in normaler Zweifiinftelstellung zum Vorblatt; es ist das
grofite Blatt des Kelches. Im folgenden soll es einfach als K, bezeichnet
werden. Das Kelchblatt 5 (K;) ist dagegen meist deutlich kleiner als die
iibrigen Kelchblitter.

Immer klafft zwischen den beiden Kronblittern vor dem ersten
Kelchblatt eine Liicke. Die Kronblitter decken sich entweder absteigend
in der Richtung der Symmetrale von K, aus, oder sie decken sich un-
regelmiiBig. Die Grofe der Kronblitter nimmt von der K,-Seite aus ab.

Der epipetale Staubblattkreis ist staminodial entwickelt. Die epise-
palen Staubblitter zeigen eine charakteristische Verstiubungsfolge, in
der eine dorsiventrale Tendenz zum Ausdruck kommt. Diese von Goe-
bel (10 @) als Kryptodorsiventralitit bezeichnete Erscheinung fand ich
an einem grofen Material bestitigt. i 1§

Zur Untersuchung des Gynoeceums wurden Bliiten von verschiede-
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nen Standorten eingesammelt : im Val Tuors (zirka 2000 m), auf dem
Rigi (1700 m) und in der Nihe von Ziirich, im Wehrenbachtobel (450 m).
Bereits Miiller (13) macht darauf aufmerksam, daBl Gebirgsformen
nur drei, Tieflandpflanzen dagegen vier Karpelle ausbilden. Bei den im
Val Tuors gesammelten Exemplaren zihlte ich 1947 meist drei Karpelle,
1948 dagegen bis zu den hiochsten Standorten immer vier, auf dem Rigi
und im Wehrenbachtobel konstant vier. Das Auftreten von drei oder vier
Karpellen ist ein alternatives, Uberginge mit rudimentiren Karpellen,
wie sie gelegentlich bei Astilbe vorkommen, konnten nie beobachtet
werden.

, Sind vier Karpelle vorhanden, so steht ein stark gefordertes direkt
vor K,, ein gemindertes genau gegeniiber K;. Die beiden andern Kar-
pelle stehen seitlich, dabei ist dasjenige auf der K,-Seite etwas gegen-
iiber dem auf der K,-Seite gefordert. Bei drei Karpellen steht ein stark
gefordertes vor K,, aber leicht nach der K,-Seite geriickt. Das zweite
Karpell liegt nahe bei K; und ein deutlich gemindertes zwischen K,
und K..

Der Fruchtknoten ist nur leicht in den Achsenbecher hinein ver-
senkt. Die Abb. 25 enthilt Querschnitte durch ein Gynoeceum, das aus
drei Karpellen besteht. Der oberste Querschnitt (Fig. @) zeigt drei freie
Narbenabschnitte. Alle Figuren der Abbildung sind gleich orientiert, so
daB man die kommissurale Lage dieser Narben sofort erkennen kann.
Es liegen hier also wieder die gleichen Verhiltnisse vor wie bei Francoa
ramosa. Die Leitbiindel, die bis in diese Region reichen, entsprechen
Zwischenbiindeln. In Fig. b sind die Narbenlappen untereinander wver-
wachsen. Die Narben sitzen direkt dem Fruchtknoten auf;*ein eigent-
licher Griffelabschnitt ist also nicht ausgebildet. In Fig.c treten die
Fruchtknotenhohlungen in Erscheinung. Die Karpellrinder weichen nun
immer mehr zuriick, was auch auf dem durch die fertile Zone gefiihrten
Schnitt (Fig.d) zu erkennen ist. Der Fruchtknoten besitzt also hier
parakarpen Bau. Die Plazenten werden durch zwei Biindel versorgt, die
am Grunde der fertilen Zone seitlich von den Zwischenbiindeln abgehen.

Wihrend die Karpellspreite oben eingerollt ist, 6ffnet sie sich nach
unten immer mehr, so dall der freie Innenraum gerade unterhalb der
Mitte der fertilen Zone am grofiten ist. Tiefer unten nihern sich die Pla-
zenten dann plotzlich wieder und verwachsen im Zentrum miteinander,
so daB das Gynoeceum dreificherig wird (Fig.e). Die intrakarpellire
Verwachsung erfolgt allerdings nicht bei allen Karpellen auf der gleichen
Hohe. Besonders bei dem vor K, liegenden, geforderten Karpell ist sie
erst tiefer unten zu erkennen. Dieses Karpell reicht iiberhaupt tiefer hin-
unter als die beiden anderen (siehe auch Fig./ und g).

Wie unten noch genauer beschrieben wird, treten aus der Achse drei
Zwischenbiindel in das Zentrum des Gtynoeceums ein. Sie sind in Fig. g
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zwischen den Dorsalmedianen zu erkennen. Wichtig ist hier die Fest-
stellung, daf sich die Zwischenbiindel in dieser intrakarpellir verwach-
senen Zone nicht auflosen, daB also aus ihnen keine Ventralmediani ge-
bildet werden. Ein einzelner Leptomstrang 16st sich auf der geminderten
Seite des Gynoeceums von einem Zwischenbiindel los. Er zieht nach oben
durch das Zentrum des Gynoeceums hindurch nach der geforderten Seite.
Hier verschmilzt er entweder mit einem Zwischenbiindel oder mit dem
erwihnten Biindel zur Versorgung der Samenanlagen, indem er von ven-
tralmedian in die hier ungespaltene Plazenta eintritt (Fig.f). Dieser
Leptomstrang kann sowohl bei drei- als auch bei vierkarpelligen Frucht-
knoten auftreten. '

Abb. 25

Parnassia palustris, Querschnitte durch das Gynoeceum

(¢ bis ¢g) und den Blitenstiel (k). Hadrom schwarz; die

Zahlen in Fig. & beziehen sich auf die Stellung der Kelch-
blitter Ki bis K5, Vergr. 25fach

Abb. 25, Fig. A, zeigt einen Querschnitt durch den Bliitenstiel gerade
unterhalb der Bliite. Man erkennt, daf die Bliite von drei Leitbiindeln
versorgt wird, von denen eines in der Ebene von K, liegt, das zweite bei
K, und das dritte bei K,. Die Verteilung dieser drei Biindel auf die Blii-
tenhiille und das Gynoeceum ist sehr kompliziert und nicht konstant.
Agnes Arber (1) hat versucht, den Verlauf der Biindel genau zu ver-
folgen. Wie sie selbst es sagt, kann der von ihr beschriebene Fall aber
nicht als allgemein giiltic angesehen werden. Fiir uns mag folgendes
geniigen : Die drei Biindel verschmelzen miteinander, bilden zuerst einen
Hohlzylinder, nach Abgabe der Biindel in die Bliitenhiille vereinigen sich
die Stringe im Zentrum. SchlieBlich 16st sich dieser Komplex auf, es
gehen daraus drei Dorsalmediani hervor und die drei Zwischenbiindel,
die ins Zentrum des Gynoeceums eintreten.

565



Parnassia palustris ist von Troll (19a¢) und Winkler (22) zum
Ausgangspunkt fiir prinzipielle Betrachtungen iiber den Typus des
coenokarpen Gynoeceums gewihlt worden. Beide Autoren kommen auf
Grund ginzlich verschiedener Deutung der Strukturen zu ganz anderen
SchluBfolgerungen. Meine Untersuchungen fiihrten mich zu folgender

Deutung des Parnassia-Gynoeceums :

Die Coenokarpie hat einen starken Ausbhildungsgrad erreicht. Die
Karpelle sind bis in die Narbenregion miteinander verwachsen und die
Lateralia auf ihrer ganzen Linge miteinander zu Zwischenbiindeln ver-
einigt. . .
Es besteht kein Grund zur Annahme, daf die Basis der Karpelle
nicht peltat gebaut sei, wie das Winkler (22) behauptet. Der Ver-
gleich innerhalb Sazifraga hat gezeigt, daB nicht allein aus der Beob-
achtung von ventralmedianen Biindeln auf peltate Struktur der Basis
geschlossen werden kann. Nach dén Untersuchungen an Saezifraga
(S. 541) ist bei der geringen Fertilitiit der Querzone gar nicht zu erwar-
ten, daB ventralmediane Biindel ausgebildet sind. Immerhin kann der
durch das Zentrum verlaufende Leptomstrang als letzter Rest eines
L.-Ventralmedianus gedeutet werden, der sich hier im Zusammenhang
mit den besonderen Forderungsverhiltnissen ganz reduziert und meist
auch etwas abgewandelt erhalten hat. Auf diese Verhiltnisse wird bei der
Besprechung der Philadelpheae (siehe S.569) nochmals einzugehen sein.

Troll zeigte am Beispiel von Parnassia, dal sich an der Basis
eines parakarpen Fruchtknotens ein Rest einer synkarpen Zone erhalten
kann. Diese Aussage ist nur insofern zu prizisieren, als es sich dabei um
primdre Synkarpie handelt. Ubergiinge zu sekundiirer Synkarpie lassen
sich oben an die parakarpe Zone anschlieBend erkennen (vgl. S. 580).

Unterfamilie Iteoideae

ltea

Die Karpelle von Ifea virginica L. sind bis zu der kopfférmigen
Narbe hinauf miteinander vereinigt. Der Griffel geht kontinuierlich in
den Fruchtknoten iiber. Dieser ist bis zur fertilen Zone in die Bliiten-
achse hinein versenkt.

Auf den ersten Blick tduscht das Gynoeceum von Ifea einheitlichen,
verwachsenkarpelligen Bau vor. Die genaue Untersuchung jedoch zeigt,
daB in Wirklichkeit etwas ganz anderes vorliegt. Abb. 26 enthilt zwei
Querschnitte durch den Fruchtknoten. Derjenige in der Hohe der fertilen
Zone (Fig. a) zeigt, daB die Karpelle nicht miteinander verwachsen, son-
dern durch eine deutliche Nakt voneinander getrennt sind. Daran dndert
sich auch im unterstindigen Abschnitt nichts (Fig. b). Die Karpelle sind
mit ihrem Riicken dem Achsenbecher angewachsen. Auch hier ist eine

566



Naht vorhanden, welche die beiden Karpelle trennt, immerhin muf die
Frage offengelassen werden, ob die Karpelle in ihren seitlichsten Partien
etwas miteinander verwachsen sind. Von der Beantwortung dieser Frage
hingt es ab, ob dieses Gynoeceum als coenokarp oder, infolge der Berin-

Abb. 26
Itea wvirginica, Querschnitte durch
das Gynoeceum, Vergr. 25fach

dung durch das Achsengewebe, als pseudocoenokarp bezeichnet werden
mubl. Auffallend ist, daB hier ganz idhnliche Verhdltnisse vorliegen wie
bei den Pomoideen. Die Bauchnaht erhilt sich bis zum Grunde, wenn .
auch nur noch als Kerbe in der ventralen Wand der Fruchtknotenhohle.
Eine schlauchformige Zone ist demnach nicht entwickelt.

Unterfamilie Kirengeshomoideae

Die einzige Art dieser Unterfamilie wird im AnschluB an die Phila-
delpheae hesprochen.

Unterfamilie Hydrangeoideae
Tribus Philadelpheae

Philadelphus

Der Fruchtknoten von Philadelphus Gordonianus Lindl. (Abb. 27)
ist unterstindig, nur der Griffel, der scharf vom Fruchtknoten abgesetzt
ist, ragt aus dem Achsenbecher heraus.

Die Narben werden durch die freien Spitzen der vier Karpelle ge-
bildet. Die Spreitenteile sind klappenartig zusammengelegt. Sie werden
durch zwei Leitbiindel versorgt, die nicht etwa den Lateralia entspre-
chen, sondern, wie tiefere Schnitte zeigen (vgl. Fig. b und c), aus einer
Spaltung des Dorsalmedianus hervorgegangen sind. Etwas tiefer unten
(Fig. &) verwachsen die Karpelle interkarpellir, nur im Zentrum bleibt
eine ganz kurze interkarpellire Spalte erhalten. Daneben ist auch die
Bauchnaht zu erkennen. Im Querschnitt durch die Basis des Griffels
(Fig. ¢) sind die Karpelle vollstindig miteinander verwachsen. Die bei-
den Narbenbiindel haben sich zum Dorsalmedianus vereinigt.
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Fig. d zeigt den Querschnitt durch den oberen, sterilen Teil des
Fruchtknotens. Die Karpelle sind hier durch das Achsengewebe berindet.
Die Scheidewinde zwischen den vier Fruchtfichern stofen im Zentrum
zusammen, sie enthalten die Zwischenbiindel. Eine Leiste springt von der
dorsalen Wand ins Innere der Fruchtknotenhéhle vor. Sie ist auch fiir
die Gattungen Deutzia und Kirengeshoma charakteristisch. |

In der fertilen Zone (Fig. e) dndert sich prinzipiell an dieser Struktur
nichts. Die Scheidewénde stoBen im Zentrum nicht mehr ganz zusammen.

Abb. 217
Querschnitte durch das Gynoeceum von @ bis g Phila-
delphus Gordonianus, h Philadelphus hirsutus.
Vergr. a bis ¢ 25, d bis & 16fach

Es entsteht auf diese Weise ein zentraler Hohlraum, der sich nach unten
immer mehr vergroBert. Die Zwischenbiindel geben nach beiden Seiten
In die Plazenten je ein Plazentarbiindel ab.

Der zentrale Hohlraum verschwindet am Grunde der fertilen Zone
ganz plotzlich (Fig. f); die Scheidewinde verwachsen miteinander, ohne
daB eine inter- oder intrakarpellire Naht erkennbar bliebe. Hier beginnt
also die Querzone. Auch die beiden Plazenten jeder Fruchtknotenhéhle
verwachsen miteinander und ragen dann ein Stiick weit frei in den sack-
formigen Teil der Fruchtknotenhohle hinunter. Im Zentrum des Gynoe-

568



ceums verlduft ein kleines Leptombiindel, das an seinem oberen Ende
mit Zwischenbiindeln in Verbindung steht.

Bei Philadelphus hirsuius Nutt. (Abb. 27, Fig. z; Abb. 28, Fig. b)
tritt in einzelne Plazenten genau in der Ventralmedianen ein Leptom-
strang aus dem zentralen Biindel ein. Dieser Strang ist allerdings nur
schwach entwickelt und dient nicht der Versorgung der Samenanlagen,
diese erfolgt ausschlieBlich durch das vom Zwischenbiindel ausgehende
Plazentarbiindel.

Bei Philadelphus pallidus Hayek (Fig. 28 a) ist kein zentrales Biin-
del vorhanden. Der Achsen-Leitbiindelzylinder gibt zuerst die Stringe
fiir die Bliitenhiille und die Staubblitter und zerfillt dann in verschie-
dene Biindel. Die einen dieser Biindel enthalten nur Leptomelemente; sie
liegen ventralmedian und verlaufen bis in die Plazenta hinein. Die andern

b _dby
i i

Abb. 28
Schema zur Erlduterung des Leitbiindelverlaufes in
der schlauchférmigen Zone des Fruchtknotens von
Phitadelphus pallidus (@), Philadelphus hirsutus (b),
Philadelphus Gordonianus (c). Weiteres siehe Text

Biindel treten in die ScheideWﬁnde ein und bilden dort die Zwischen-
biindel. Sie teilen sich aber weiter oben wieder in die beiden Lateralia.

Die Verhiltnisse bei Philadelphus pallidus (Fig. 28 @) sind ohne
weiteres aus den bei den Sazifragoideae gewonnenen Erkenntnissen
verstindlich. Die leicht peltaten Karpelle sind untereinander verwachsen.
Die L, bilden Zwischenbiindel, allerdings bei dieser Art nur auf einer
kurzen Strecke. Die L, sind nur rudimentir ausgebildet, sie sind zu
Ventralmedianen verschmolzen und treten als solche auch in die Pla-
zenten ein.

Philadelphus hirsutus zeichnet sich durch stdrkere Coenokarpie aus;
dies driickt sich nicht nur in der Linge der Zwischenbiindel, sondern
auch in der interkarpelldren Verschmelzung der Ventralmedionen aus.
Hieraus resultiert das zentrale Biindel. Ob oben bei der Auflosung des-
selben die Biindel in die Plazenta oder, im abgeleiteten Fall, in die
Zwischenbiindel eintreten, bildet kein Hindernis fiir diese Deutung.

DaB die ventralmedianen Biindel zweier Karpelle sich vereinigen,
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ist eine Erscheinung, die bereits bei Sazifraga sarmentosa beschrieben
wurde (8. 533, Abb. 7, Fig. ¢). Etwas Analoges findet sich auch bei Pelti-
phyllum (S.554), wo alle L, bisweilen zu einem zentralen Biindel ver-
schmolzen sind. Man kann in diesem Zusammenhang auch auf Unter-
suchungen bei Osyris alba und Androsace alpina verweisen, wo H. J.
Schippi (150, 16) ein zentrales Biindel in der peltaten Zone dieser
beiden Arten als Verschmelzungsprodukt ventralmedianer Biindel deutet.

Unter diesem Aspekt gewinnt auch unsere Interpretation des zen-
tralen Biindels von Parnassia als letzter, stark abgeleiteter Rest eines
gemeinsamen L,-Ventralmedianus aller Karpelle eine festere Grundlage.

Deutzia

Gestaltlich sind nur ganz geringfiigige Unterschiede gegeniiber dem
Gynoeceum von Philadelphus Gordonianus vorhanden. Es soll hier nur
auf den Leitbiindelverlauf aufmerksam gemacht werden.

Bei Deutzia gracilis Sieb. et Zucc. zweigt vom Zwischenbiindel nach
beiden Seiten in die Plazenta je ein starkes Biindel zur Versorgung der
Samenanlagen ab. Die Plazenten in der Querzone werden bisweilen von
Leptomstringen versorgt, die genau ventralmedian liegen. Es herrschen
also hier die gleichen Verhiiltnisse, wie sie fiir Philadelphus pallidus in
Abb. 28, Fig. a, gezeigt wurden. Die Leptombiindel entspringen in den
einen Fillen direkt aus dem Biindelrohr am Grunde der Fruchtknotenhohle,
in andern Fillen dagegen aus den Zwischenbiindeln. Dabei kann bis-
weilen die interessante Feststellung gemacht werden, daf sich Stringe
aus zwei benachbarten Zwischenbiindeln zu diesen ventralmedianen
Leptomstringen vereinigen. Bei Deutzia Schneideriana Rehd. 1osen sich
die Zwischenbiindel in der peltaten Zone in einzelne Gruppen auf, die
sich dann in einem geschlossenen Ring anordnen. '

Kirengeshoma

Engler stellt diese Gattung neuerdings (8 b) in eine eigene Unter-
familie. Gewisse bliitenmorphologische Merkmale mogen die Abtrennung
von den Hydrangeoideae veranlafit haben. In Gestalt und Struktur des
Gynoeceums hingegen stimmt Kirengeshoma palmata Yatabe so weit-
gehend mit den eben besprochenen Philadelpheae iiberein, daB sie hier
behandelt werden soll.

Die drei Karpelle sind nur wenig mit dem Achsenbecher verwach-
sen. Auch in diesem Gynoeceum ist ein Biindel im Zentrum der mitein-
ander verwachsenen peltaten Zonen vorhanden. Dieses teilt sich oben in
drei ventralmediane Biindel, die aber nicht in die Plazenta eintreten,
sondern blind in dem zentralen Gewebekorper endigen.
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Tribus Hydrangeeae

Hydrangea

Das Giynoeceum ist unterstindig und meist zwei-, selten dreikarpel-
lig. Als Beispiel wihle ich Hydrangea scandens Maxim., deren Gynoe-
ceum in Abb. 29 dargestellt ist.

Der Querschnitt durch die fertile Zone (Fig.a) unterscheidet sich
kaum von einem solchen durch ein unterstindiges Gynoeceum von Sazi-
fraga (vgl. dazu Abb. 5, Fig. ¢). Die Dorsalmediani sind mit den Achsen-
biindeln versehmolzen. Die Bauchspalte bleibt oft ein wenig getffnet. Auf
dem etwas tiefer gefiihrten Schnitt (Abb. 29, Fig. b) ist sie dagegen im
Zentrum geschlossen. Es ist auch keine Naht mehr erkennbar, die Plazen-
ten bleiben aber tief gespalten. Die Zwischenbiindel nihern sich gegen-
seitig und bilden ein Rohr, worin sich das Hadrom ins Zentrum verlagert.

Abb. 29

Hydmnqea scandens, Querschnitte durch den Fruchtknoten.
Hadrom schwarz. Vergr. 25fach

Die gleiche Struktur findet sich auch an der Fruchtknotenbasis. Die
Scheidewand zwischen den beiden Fichern weist eine Andeutung der
Bauchnaht in Form einer tiefen Kerbe auf.

Die iibrigen untersuchten Arten dieser Gattung, Hydmngea petio-
caris, sargentiana und serraia weisen keine prinzipiellen Unterschiede
gegeniiber dem geschilderten Aufbau auf. Einzig die Kerbe am Grunde
der Fruchtknotenhohle ist nicht immer erkennbar. In Gynoeceen aus sehr
jungen Knospen tritt die Kerbe an der Stelle der Bauchnaht bedeutend
deutlicher in Erscheinung als in erwachsenen Gymnoeceen.

Im Vergleich mit den peltaten Sazifraga-Arten ergeben sich trotz
- duberlicher Ubereinstimmung ganz bedeutsame Unterschiede im Bau der
untern Fruehtknotenhilfte. Zwar ist in beiden Fiillen eine totale Fiche-
rung vorhanden, aber die intrakarpellire Verwachsung beschrinkt sich
bei Hydrangea nur auf das innerste Zentrum der Scheidewand und
erstreckt sich nie bis in die Plazenta. Von ventralmedianen Biindeln ist
keine Spur zu beobachten, im Gegenteil, wo sich die Zwischenbiindel

571



gegenseitig ndhern, verlagert sich das Hadrom ins Zentrum, anstatt, wie
das bei Ventralmedianen zu erwarten wire, nach der Karpellhéhlung hin.

Die angefiihrten Tatsachen iiber den Bau der Basis des Hydrangea-
Karpells erlauben nicht, auf schlauchformige Struktur dieses Abschnittes
zu schlieBen. Der Leitbiindelverlauf und die Beobachtung, da Andeu-
tungen der Bauchnaht bis zur Karpellbasis erhalten sind, machen es
vielmehr wahrscheinlich, daB sich im Zentrum ein Achsenzapfen zwischen
die Karpelle einschiebt, der die Réinder miteinander verbindet.

Ganz dhnlich liegen die Verhéltnisse bei Francoa, worauf schon an
anderer Stelle (8. 561) aufmerksam gemacht wurde. Man muf} also auch
fiir diese Gattung annehmen, daf die Karpelle nicht peltat gebaut sind
und daB ein zentraler Achsenkern zwischen ihnen vorhanden ist.

Unterfamilie Escallonoideae

Escallonia

Die Photos Abb. 30 stellen Querschnitte durch ein Gynoeceum dar,
dessen Artzugehorigkeit nicht ermittelt werden konnte.

Abb. 30

Escallonia, Querschnitte durch Griffel (¢) und Zentrum des
Fruchtknotens (& und c). Vergr. 100fach

Die beiden Karpelle sind bis zur Narbe miteinander verwachsen.
Der Griffel ist synkarp gebaut. Die Stelle des Griffelkanals wird einge-
nommen durch ein schwer firbbares Gewebe, das nach auflen durch eine
gerbstoffiihrende Rindenschicht begrenzt ist. In den Scheidewinden ragt
diese Rindenschicht etwas in das Griffelkanalgewebe hinein. Bisweilen
ist die intrakarpellire und eine ganz leichte interkarpellire Spalte im
Zentrum erkennbar. Das Griffelkanalgewebe verliert sich in der fertilen
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Zone an den Flanken der intrakarpelliren Spalte (Fig. ). Diesem schwer
firbbaren Gewebe steht innerhalb der Sazifragaceen nichts Vergleich-
bares gegeniiber.

Der Fruchtknoten ist unterstindig. In seinem oberen Teil unter-
scheidet er sich nur unwesentlich von einem unterstindigen Frucht-
knoten der Gattung Sazifraga. Die Lateralia sind zu Zwischenbiindeln
vereinigt, wobei allerdings die Hadromteile getrennt bleiben. Die Basis
des Fruchtknotens scheint wieder, wie das fir Hydrangea abgeleitet
wurde, impeltat gebaut zu sein. Es tritt zwar eine vollstindige Ficherung
auf, aber die Vermutung liegt nahe, daff die Verbindung auch hier durch
Achsengewebe hergestellt wird. Die Plazenten sind gespalten, und an der
Innenwand des Fruchtknotens erscheint an der Stelle der Bauchnaht bis
zur Basis hinunter eine Kerbe (Fig. b).

C. Allgemeiner Teil

I. Vergleichende Betrachtung

a) Die Zahl der Karpelle

Die nachstehende Zusammenstellung gibt eine Ubersicht iiber die
Zahl der Karpelle bei den untersuchten Saxifragaceen.
Normalzahl Ausnahmefille
Unterfamilie Saxifragoideae
Tribus Sazifrageae
Sazifraga-Kreis
Astilbe
Rodgersia
Bergenia .
Sazifraga
Peltiphyllum
Heuchera-Kreis
Heuchera .
Tellima
Tolmiea
Tribus Francoeae
Francoa
Tribus Ribesieae
Ribes "+ s & s 2 3

Unterfamilie Parnassioideae
Parnassia . . . 4 , 3

DD DO DD DN
:E

DO DO

[N

s

Unterfamilie Iteoideae
ltea A 2
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Normalzahl Ausnahmefalle
Unterfamilie Kirengeshomoideae

Kirengeshoma . . 3

Unterfamilie Hydrangeoideae
' Tribus Philadelpheae

Philadelphus 4
Deutzia 4 3
Tribus Hydrangeae
Hydrangea . . . 2 3
Unterfamilie Escallonoideae
Escallonia . . . 2

Die iliberwiegende Mehrzahl der Saxifragaceen besitzt somit zwei-
karpellige Gynoeceen. Auch vier Fruchtblitter sind hiufig, so in der
Tribus Francoeae, Unterfamilie Parnassioideae und Tribus Philadelpheae.
Drei Karpelle als Normalzahl findet man nur bei Kirengeshoma.

Von dieser Normalzahl zeigen sich verhiltnismiBig Adufige Abwei-
chungen besonders in der Tribus Saxifrageae, woriiber die Tabelle orien-
tiert (siehe auch S.588). Bei Astilbe konnen es sogar ausnahmsweise
fiinf Karpelle sein, wobei dann allerdings eines rudimentir ist und keine
Samenanlagen erzeugt. :

b) Die Bliitenachse

Bei der Betrachtung der Achsenverhiltnisse miissen zwei Erschei-
nungen beriicksichtigt werden :

1. die Gestaltung des Achsenbechers,
2. die Verwachsungen zwischen Achsenbecher und Gynoeceum.

Grundsétzlich ist bei allen Sazifragaceen die Bliitenachse mehr oder
weniger schalen- bis becherartig ausgebildet. Von Arten mit flacher und
wenig entwickelter Bliitenachse findet man einen kontinuierlichen Uber-
gang zu solchen mit einer langen Achsenréhre. Einzelne Ausschnitte aus
solchen Progressionen wurden innerhalb der Gattungen Saxifraga
(Abb. 12 und 8. 545) und Ribes (Abb. 24 und S. 562) gezeigt.

In den Gattungen des Saxifraga-Kreises und bei den Hydrangeoideae
ist der Achsenbecher in seiner ganzen Linge mit dem Gynoeceum wver-
wachsen. Bei Tolmiea bleibt er ginzlich frei, der Fruchtknoten ist also
nur von der rohrenartigen Bliitenachse umgeben. Bei Heuchera, Tellima
und den Ribesieae dagegen zeigen sich Verwachsungen verschiedenen
Grades zwischen Achse und Gynoeceum. So ist der Fruchtknoten bei
Heuchera und Tellima halbunterstindig. Das gleiche gilt auch fiir ein-

zelne Ribes-Arten, wihrend andere Spezies durch Unterstindigkeit aus-
gezeichnet sind.
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Der Bau des Gynoeceums erfihrt prinzipiell durch den Ubergang
von der Ober- zur Unterstindigkeit keine Verdnderungen. Einzig der
Leitbiindelverlauf zeigt insofern andere Verhiiltnisse, als die dorsal-
medianen Biindel meist mit den Stringen des Achsenbechers verschmel-
zen. Immerhin sei darauf hingewiesen, daf diese Erscheinung teilweise
oder auch ganz unterbleiben kann. So verlaufen zum Beispiel die Dorsal-
mediani von Parnassia bis in den Bliitenstiel getrennt von den Achsen-
biindeln (Abb. 25, Fig. f und g, und 8. 565).

Bei der Beschreibung verschiedener Arten (Hydrangea usw.) wurde
darauf hingewiesen, daB moglicherweise im Zentrum ein Achsenkern
vorhanden ist, der mit dem Gynoeceum verwiichst. Dessen Nachweis
gestaltet sich meist sehr schwierig, weil Karpell- und Achsengewebe
nicht unterschieden werden kénnen. Aus einzelnen Beobachtungen aller-
dings kénnen Schliisse auf das Vorhandensein eines Achsenkerns gezogen
werden. So zweigen zum Beispiel bei Sazifraga sarmentosa die Kelch-
leitbiindel erst zwischen den Karpellen vom zentralen Leitbiindelstrang
ab (siehe S.534). Einen Achsenkern kann man auch dort annehmen, wo
die Karpelle nicht peltat gebaut sind, aber doch im Zentrum intrakarpellir
durch ein Gewebe miteinander verbunden sind. Diese Verhiiltnisse wur-
den bei Hydrangea genauer erldutert, sie zeigen sich aber auch bei
F'rancoa und Escallonia.

¢) Der Bau des Karpells

Bauelement des Gynoeceums ist das Karpell. Dieses stellt morpho-
logisch ein Blait dar. Zuniichst soll die Gestaltung der einzelnen Frucht-
blatter eingehend dargestellt werden. Erst auf dieser Grundlage konnen
nidmlich die Erscheinungen des Karpellverbandes (Apokarpie, Coeno-
karpie mit ihren verschiedenen Ausbildungsformen) erfaBt werden.

Im Karpell der meisten Sazifragaceen miissen zwei Abschnitte un-
terschieden werden :

1. eine‘schlauckfﬁfmige (peltate) Basis, in der die Ridnder Aongenital
miteinander verwachsen sind (ein Fruchtblattstiel, wie er bei man-
chen Rosaceen auftritt, kommt nirgends zur Ausbildung);

2. einen impeltaten Abschnitt, in dem die Rinder ganz frei oder post-
genital verbunden sind.

Peltate Zone
Die sehlauchformige Basis ist innerhalb der Saxifragaceen sehr ver-
schieden ausgebildet. Im Genus Sezifrage zeigte ich :

1. einen Ubergang von Gynoeceen mit geringer zu solchen mit stark
entwickelter Querzone (Abb. 9 und S. 539);

2. daB nicht nur die Gestalt, sondern auch die Struktur dieser Zone
verschiedene Ausbildungsstufen hat, indem die lateralen Leitbiindel

575



sich immer mehr zu ventralmedianen Biindeln zusammenschliefien
(Abb. 18 und S. 541).

Eine Priifung aller Sazifragaceen im Hinblick auf dieses Merkmal
ergibt folgendes :

Den Saxifragaceen des Heuchera-Kreises, den Francoeae, den Ribe-
sieae, den Hydrangeeae, Escallonia und Itea fehlt die peltate Basis. Nur
entwicklungsgeschichtliche Studien konnten zeigen, ob eine Querzone im
Karpellprimordium angelegt wird, sich aber dann nicht weiter entwickelt
(latente Peltation), oder ob die Karpelle iiberhaupt impeltat angelegt
werden. Ich neige zumindest fiir Heuchera, Tolmiea, Tellima und die
Ribesieae zu der ersten Auffassung und stiitze mich dabei auf die Beob-
achtung, daB gelegentlich in sonst ungeficherten Gynoeceen eine schwache
primédr-synkarpe Zone nachgewiesen werden kann. Es ist wenig wahr-
scheinlich, dafl das Karpell nur in diesen Ausnahmefillen peltate Struk-
tur aufweist. Nidher liegt die Annahme, daB eine sonst latent bleibende
Anlage ausnahmsweise in Erscheinung treten kann. Bei Ribes aureum
wurden an der Basis des Gynoeceums, dhnlich wie bei Bergenia, ventral-
mediane Biindelgruppen nachgewiesen, die als Aunsdruck der peltaten
Struktur dieser Zone aufgefaBt werden konnen.

Die Fruchtblitter der iibrigen Gattungen sind alle manifest peltat.
Bei Rodgersia, Saxifraga pennsylvanica, Sazifraga stellaris und Bergenia
besitzt die Querzone nur eine geringe Hdohe. Sie enthilt genau ventral-
median kein Leitbiindel, wohl aber bisweilen Andeutungen eines solchen.
— Eine weitere Stufe umfafit Formen mit sehr deutlicker Querzone, wo-
bei die L, zu ventralmedianen Biindeln vereinigt sein konnen. Hier sind
neben einzelnen Sazifraga-Arten auch die Gattungen Astilbe, Peltiphyl-
lum, Parnassia, Philadelphus und Deuitzia einzureihen. — Die hochste
Ausbildungsstufe mit langer Querzone und L, + L,-Ventralmedianen ist
nur in den Sektionen Dactyloides und Diptera des Genus Saxifraga
verwirklicht (Abb. 9 und S. 542; Abb. 18 und S. 554). Die aufgezihlten
vier Stufen sind durch mannigfache Zwischenglieder miteinander ver-
bunden, auf die schon bei der Besprechung der einzelnen Arten aufmerk-
sam gemacht wurde. Der Vergleich verschiedener Gattungen zeigt also
eine Progression von latent peltaten (evtl. impeltaten) Fruchtblittern
zu stark peltaten; damit verbunden ist eine Verdnderung im Leitbiindel-
verlauf. Die in Abb.9 und 18 entwickelten Schemata gelten somit fiir
die ganze I'amilie.

Impeltate Zone

Die impeltate Zone umfalt den Bereich von der Spitze der Querzone
bis zur Narbe. Je nachdem, ob die Spreite eingerollt ist oder nicht,
spricht man von offener oder geschlossener Karpellgestalt.

Der oberste Abschnitt der impeltaten Zone ist als Narbe ausgebildet.
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Diese 148t bei Saxifragaceen drei verschiedene Formen erkennen : 1. die
loffelformige, 2. die kopfige, 3. die Kommissuralnarbe. Ausgangspunkt
unserer Betrachtung sei die lffelformige Narbe, wie sie zum Beispiel bei
Sazifraga aspera vorkommt.

Die Bliite von Sazifraga aspera ist proterandrisch. Solange die An-
theren stiduben, sind die Griffeléiste einander zugekriimmt und beriihren
sich an ihrer Spitze. Einen einzelnen Griffelast in diesem Stadium zeigt
Abb 31, Fig. a. Die papillose Narbenfliche ist nur auf der morphologischen
Oberseite ausgebildet, diese ist in das Karpell hinein versenkt. Die Ven-
tralspalte, die im Griffel fast geschlossen ist, 6ffnet sich an ihrem Ende.
Der Ubergang der Narbe in das Reifestadium ist begleitet von einer
starken Entwicklung des Gewebes der morphologischen Oberseite. Dies

Abb. 31

Narben verschiedener Sazifragaceen. a bis d

junge Stadien, a* bis d+ entsprechende Reife-

stadien. a Saxifraga aspera, b Rodgersia,
¢ Astilbe, d Bergenia

hat einerseits zur Folge, daB die Griffelliste auseinanderspreizen, ander-
seits die Narbenfliche nach auflen umgeschlagen wird (Fig.a"). Die
Narbenflidche bedeckt dann die ganze freiliegende Spitze und sdumt mit
zwei Schenkeln den Rand einer Rinne, die nach unten in den Griffelkanal
iibergeht.

Als Beispiel einer kdpfchenformigen Narbe ist diejenige von Rod-
gersia in Abb. 31, Fig. ¢ und c*, dargestellt. Fig. ¢ zeigt ein friikes Sta-
dium. Es entspricht demjenigen bei Sazifraga aspera zu Beginn der An-
these. Das Narbengewebe beschrinkt sich auf einen ganz kleinen Bereich
an der Spitze der morphologischen Oberseite, wihrend die submarginal
nach unten fiihrenden Narbenschenkel fehlen. — In der weiteren Ent-
wicklung dieser jungen Narbe finden nun starke Wachstumsvorginge im
Gewebe an der Spitze der morphologischen Oberseite statt. Diese filthren
schlieBlich dazu, daf die Narbe direkt nach oben gerichtet wird und
terminal auf dem Griffelast steht (c*).
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Noch stirker entwickelt ist das Narbengewebe bei Astilbe, wo es
sich sehr stark aufwolbt und so ein Narbenkdpfchen bildet (Fig. b, b*).
Beispiele fiir diesen Narbentyp liefern auch Tellima, Heuchera, Escallonia
und Itea. Der Vergleich dieser kopfechenformigen Narbe mit derjenigen von
Rodgersia und Sazifraga aspera zeigt, daly wir sie ohne weiteres von der
loffelférmigen ableiten konnen. Die Progression besteht einerseits in
einer Beschrinkung der Papillenbildung auf eine kreisformige Fliche an
der Spitze der Karpellinnenseite, wihrend die seitlichen Narbenschenkel
unterdriickt sind, anderseits tritt die Aufwdlbung der Papillenfldche in
der Entwicklungsgeschichte immer stirker und friiher auf.

Von der loffelformigen Narbe kann aber auch die Kommissural-
narbe abgeleitet werden, wenn man annimmt, daf sich das Haupt-
gewicht der Narbenbildung immer mehr auf die seitlichen Teile der
obersten Karpellspreite verlagert. Ein erstes Glied in dieser Reihe zeigt
Bergenia (Fig. d). Auch bei dieser Art entsteht die Narbenfliche durch
die Aufwolbung der morphologischen Oberseite, #hnlich wie bei der
kopfehenformigen Narbe; hier sind aber auch die Partien entlang den
Rindern in die Narbenbildung einbezogen. Fillt die Spitzenpartie fiir
die Narbenbildung aus, so entstehen zwei isolierte Narbenschenkel, wie
sie zum Beispiel bei Philadelphus zu beobachten sind. Verwachsen je ein
Narbenschenkel zweier benachbarter Karpelle miteinander, so entsteht
die Kommissuralnarbe, wie sie fiir die Gattungen von Parnassia und
Francoa charakteristisch ist. Die mediane Partie des Karpelles bleibt bei
diesen Arten gegeniiber den seitlichen im Wachstum zuriick.

In Abb. 32 sind, stark schematisiert, noch einmal die Beziehungen
zwischen den besprochenen Narbenformen dargestellt. Die Karpelle sind
in eine Fliche aufgerollt gedacht und werden von der Oberseite her be-
trachtet. Durch die Schraffur sind die Bezirke bezeichnet, die in die
Bildung der eigentlichen Narbenfliche einbezogen sind. Bei l6ffelformi-
gen Narben (Fig. a) sind dies die Spitze und weitere, dem Rand entlang
nach unten greifende. Teile. Bei den kopfchenformigen Narben findet
man die Papillen nur an der eigentlichen Spitze des Karpells (Fig. b).
Bei den andern Formen dagegen verlagert sich das Hauptgewicht der
Papillenbildung immer mehr auf die seitlichken Partien (Fig. ¢ und d).

Der Vergleich der Narben der Saxifragaceen ergibt: Die Karpellform
ist an der Spitze des impeltaten Abschnities mehr oder weniger offen.
Nur die Spitze und die randnahen Partien der morphologischen Oberseite
sind zur Narbenbildung befihigt.

“Es so0ll nun der Bau der iibrigen Abschnitte der impeltaten Zone
dargestellt werden : Unterhalb der Narbe mit ihrer offenen Karpellform
schlieBt sich im Griffel der Karpellbogen immer mehr. Bei Rodgersia,
Peltiphyllum, Tolmiea und anderen Gattungen sind sogar die Rinder ein
und desselben Karpells auf eine kurze Strecke miteinander verwachsen.
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H. Baum (2c) hat gezeigt, daB diese Verwachsung im Griffel erst post-
genital erfolgt. Fiir die Gestaltung des Griffels fillt aber nicht nur das
Einrollen der Karpellspreiten in Betracht, sondern auch das Verhalten
der morphologischen Oberseite. In der Regel setzen sich nimlich die
Schenkel des submarginalen Narbengewebes als starke Wucherungen
im Griffel fort. Dies bewirkt zumindest im obersten Abschnitt, daf der
Gritfelkanal vollstindig durch das Leitgewebe fiir die Pollenschliuche
ausgefilllt wird. Bei den meisten Gattungen geht der Griffel langsam in
den Fruchtknoten iiber, dabei weitet sich der Griffelkanal zur Frucht-
knotenhohle. Bei Tellima, deren Karpellrinder sich erst im untern Teil
des Griffels nihern, entsteht durch die submarginalen Wucherungen ein
fester VerschluB des Griffelkanals nach auBen, wihrend im Innern ein
Hohlraum erhalten bleibt. In der fertilen Zone bilden diese Leisten die
Plazenten. |

Die Gestaltung des Fruchtknotens ist viel mannigfaltiger als die des
Griffels. Wihrend die Karpelle an der Griffelbasis geschlossen sind,

Abb. 32

Schema zur Erliuterung der Beziehungen zwigchen den Narben-
formen der Sazifragaceen, Niheres siehe Text

verhalten sie sich im Fruchtknotenabschnitt verschieden. In den meisten
Gynoeceen sind sie auch hier gescilossen; die Rinder ein und desselben
Karpells liegen also mehr oder weniger fest aufeinander. Wenn so ge-
staltete Karpelle miteinander verwachsen, kommt ein sekunddr synkarper
Fruchtknotenabschnitt zustande. Anders verhilt es sich in den Gynoe-
ceen des Heuchera-Kreises, der Tribus Ribesieae und von Parnassia.
Hier sind die Karpelle im Fruchtknoten offen, durch ihre Verwachsung
entsteht eine parakarpe Zone.

Indessen mufl auf folgendes aufmerksam gemacht werden : Offene
und geschlossene Karpellform und damit sekundir synkarpe bzw. para-
karpe Zone sind nur selten scharf getrennt. In allen parakarpen Gymnoe-
ceen Offnen sich die Karpelle von oben nach unten allmihlich. Ferner ist
in Gynoeceen verschiedener Arten die Einrollung mehr oder weniger
stark ausgeprigt. Man findet also in einem Gynoeceum und innerhalb
der Gynoeceen verschiedener Arten kontinuierliche Uberginge zwischen
Parakarpie und sekunddrer Synkarpie.
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Wie Untersuchungen von R. Weibel (20) und H. Baum (2)
zeigen, sind sekundir synkarpe Zonen des Gynoeceums in frithen Stadien
parakarp gebaut. Es findet also im Laufe der Entwicklung ein Einwérts-
wachsen der Karpellspreite und damit ein Ubergang von offener zu ge-
schlossener Karpellform statt.

Interessant ist die Feststellung, daf sich im Fruchtknoten die offene
Karpellzone immer direkt iiber der peltaten oder latent peltaten Basis
befindet. Diese Feststellung ist moglicherweise einer entwicklungs-
geschichtlichen Deutung zuginglich.

Zusammenfassend soll durch die beiden Figuren von Abb. 33 der
Bau des Einzelkarpells veranschaulicht werden. Die Basis wird meist
~ durch eine schlauchiormige Zone gebildet, iiber der sich der impeliate
Abschnitt erhebt. Dieser kann im Fruchtknoten geschlossenen (Fig. a)

Abb. 33
Schema der beiden wich-
tigsten Karpellformen bei
Saxifragaceen. Niheres
siehe Text

oder offenen (Fig.b) Bau zeigen. Im Griffel ist das Karpell meist ge-
schlossen, wihrend es in der Narbe wieder mehr oder weniger offen ist.
: Die vielen Samenanlagen sitzen dicken Plazenten auf. Diese stehen
deutlich submarginal. Bei Arten mit stark entwickelter ventraler
Schlauchwand konnen sie auch auf diese Partie iibergreifen.

Das Karpell wird meist von fiinf Leitbiindeln durchzogen, dem
Dorsalmedianus und je einem Paar lateraler Biindel, die als L, und L,
bezeichnet wurden (siehe S. 553). Die Lateralia verlaufen im einfachsten
Falle bis in die Bliitenachse getrennt voneinander. Es wurde gezeigt, .
dafl — sofern eine schlauchférmige Basis entwickelt wird — sie sich in
zunehmendem Mafe zu wentralmedianen Strdngen zusammenlagern. In
der verwachsenen Zone kénnen sie auch zu Zwischenbiindeln verschmel-
zen (vgl. S.543). Die Samenanlagen werden durch Striinge versorgt, die
entweder von den L.-Ventralmedianen, von den Zwischenbiindeln oder
auch von den L, ausgehen (vgl. Abb. 10).
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d) Die Verwachsung der Karpelle

Eine der wichtigsten Fragen dieser Arbeit ist das Problem des
Zusammenhanges zwischen apokarpen und coenokarpen Gynoeceen.
Troll nimmt, wie schon erwihnt, eine scharfe Trennung zwischen
diesen beiden Formen vor. Den apokarpen rechnet er auch die pseudo-
coenokarpen Gynoeceen zu, in denen die Verbindung der Karpelle durch
Achsengewebe vermittelt wird. Demgegeniiber sprechen G. Juhnke
und H. Winkler die Ansicht aus (11, S. 299), « daB die Synkarpellie
eine stufenweise Vollkommenheit zeigt », wobei der Begriff Synkarpellie
im Sinne von Coenokarpie zu verstehen ist. Eine Dokumentation zu die-
ser Aussage wird nicht gegeben. H. Baum (2 d) zeigte neuestens inner-
halb der Spiraeoideen und anderer Verwandtschaftskreise einzelne Uber-
gangsstufen von apokarpen zu coenokarpen Gynoeceen.

Was konnen nun die vorliegenden Untersuchungen an Saxifragaceen
zur Kldrung dieses Problems beitragen ? Bei der Besprechung der Arten
hat sich immer wieder gezeigt, daB der direkte Vergleich des Ver-
wachsungsgrades groBe Schwierigkeiten bietet. Die Coenokarpie stellt
ndmlich eine sehr komplexe Erscheinumng dar, in der mindestens vier
Komponenten unterschieden werden konnen : 1. Ausdehnung der ver-
wachsenen Zone lings des Karpells, 2. Lage und Ausdehnung der ver-
wachsenen Zone im Karpellquerschnitt, 3. Bildung von Zwischenbiindeln,
4. Zeitpunkt der Verwachsung. (Dieser Erscheinung konnte bei meinen
Untersuchungen keine Aufmerksamkeit geschenkt werden, sie muff aber
bei einer Gesamtbetrachtung der Coenokarpie mitberiicksichtigt werden.)

1. Die Linge der verwachsenen Zonen

Ein Gynoeceum, in dem die Karpelle ganz frei stehen, konnte ich
innerhalb der Sazifragaceen nicht finden. Moglicherweise sind die Frucht-
blitter bei Itea und Astilbe nicht direkt miteinander verwachsen, son-
dern nur durch Achsengewebe verbunden, also pseudocoenokarp. Infolge
der Unmoglichkeit, Karpell- und Achsengewebe zu unterscheiden, muf}
diese Frage aber offen bleiben. Die Karpelle von Ifea sind auf ihrer
Riickenseite dem Achsenbecher angewachsen, vielleicht aber dazu noch
direkt miteinander verwachsen (siehe S. 566). Fiir A4stilbe kann die
Auffassung vertreten werden, daf die Karpelle im Zentrum nicht coeno-
karp, sondern nur durch einen Achsenkern verbunden sind. Wie dem
auch sei, mit Bestimmtheit 1iBt sich aussagen, da bei dieser Gattung
der bemerkenswerte Fall vorliegt, in dem die Karpelle nur ganz unten
miteinander verwachsen sind. Zumindest ein Teil der peltaten Zone ist
also noch frei (Abb. 34, Fig. a).

Im Gegensatz dazu sind die peltaten Zonen (sofern sie iiberhaupt
entwickelt sind) bei sémtlichen andern Gattungen miteinander verwach-
sen. In einer ersten Gruppe von Arten reicht die Verwachsung zwar
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dariiber hinaus, aber nicht bis zur Griffelbasis. Ein Teil des impeltaten
Fruchtknotenabschnittes ist also frei. Diese Verhiltnisse sind in Abb. 34,
Fig. b, dargestellt. Beispiele dafiir liefern Saezifraga stellaris, Saxifraga
sancta, Saxifraga oppositifolia.

Die Abb. 34, Fig.c und d, zeigen eine weitere Stufe in der Karpellver-
wachsung. Die coenokarpe Zone reicht dabei bis in den obersten Teil des
Fruchtknotens, und nur die Griffel sind noch frei. Eine solche Gynoe-
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Abb. 34
Schematische Darstellung verschiedener Stufen der interkarpelliren Verwach-
sung. a Astilbe, b Sazifraga stellaris, ¢ Hydrangea, d Sazifraga aspera, e Ribes
und Escallonia. Aus den einzelnen Gynoeceen sind je eine charakteristische
Zone, 1. aus dem peltaten Fruchknotenabschnitt (unterste Reihe), 2. aus dem
impeltaten Fruchknotenabschnitt (mittlere Reihe), 3. aus dem Griffel (oberste
Reihe), ausgewiihlt. Niheres siehe Text

ceumsgestaltung findet sich zum Beispiel in den Sektionen Dactyloides
und Diptera von Sazxifraga, bei Hydrangea (Fig. c¢) sowie bei Saxifraga
aspera (Fig. d). (Auf den Unterschied zwischen den in Fig. ¢ und d dar-
gestellten Formen wird unten einzutreten sein.)

Ribes und Escallonia stellen Endglieder dieser Reihe dar (Fig. e).
Wihrend bei der erstgenannten Gattung die Narbenlappen frei sind, geht
bei Escallonia die Verwachsung noch weiter. Hierher gehoren weiter jene
Gattungen, die durch Kommissuralnarben ausgezeichnet sind, nimlich
Francoa und Parnassia.
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Es muf indessen betont werden, da fiir die Abb. 34 einige charak-
teristische Beispiele mit besonders kennzeichnenden Zonen herausgegrif-
fen worden sind. Diese verschiedenen Gestaltungen, wie auch die ein-
zelnen Zonen, sind durch Zwischenglieder verbunden. Es liegt somit ein
kontinuierlicher Ubergang von apokarpen zu coenokarpen Formen vor.

2. Die Lage und Ausdehnung der verwachsenen Zonen -im Karpell-
querschnitt

Beziiglich der Lage der Verwachsungszonen im Querschnitt des
Fruchtblattes miissen verschiedene Moglichkeiten unterschieden werden.
Abb. 35 gibt eine Ubersicht iiber die Verhiltnisse. Zuerst sei die Ver-
wachsung geschlossener Karpelle betrachtet. Meist erfolgt dann die Ver-
wachsung von der Peripherie des Gynoeceums ausgehend, wihrend die
Karpellrdnder in den oberen Partien noch frei bleiben. Beispiele hierfiir
bieten Sazifraga, Astilbe und Rodgersia (Fig. a). Bei Bergenia (Fig. b)

.'c’..

Abb. 35
Schema zur Erliuterung der Lage der verwachsenen Zonen im Kar-
pellquerschnitt. @ Sazifraga aspera, b Bergenia, c Tellima, d Heuchera,
e Tolmiea

erfolgt sie von der Mitte der eingeschlagenen Spreitenrdnder aus.
SchlieBlich zeigt Fig. ¢ noch den Fall von Tellima, wo in der synkarpen
Griffelzone nur die Karpellrinder miteinander verwachsen. Auch bei
gedffnetem Karpell konnen die beiden Moglichkeiten unterschieden wer-
den, daB entweder Partien der morphologischen Unterseite miteinander
verwachsen (Heuchera, Fig. d) oder die Karpellrinder direkt (Tolmiea,
Tig. e).

Auch hier muBf betont werden, daB es sich um ausgewihlte Beispiele
handelt. Die Verhiltnisse konnen sich in verschiedenen Hohenzonen ein
und desselben Gynoeceums dndern.

Es bestehen nach dem eben Gesagten keine strengen Bezze/mngen
zwsichen Karpellform und der Art, wie die Karpelle miteinander wver-
wachsen. Beispielsweise kann eine randliche Verwachsung sowohl zu einer
synkarpen als auch zu einer parakarpen Struktur fihren (Fig.c und e).

Die Breile der verwachsenen Zonen nimmt bei den einzelnen Arten
von oben nach unten in ganz verschiedenem MaBe zu, so daf bei den
einen die interkarpellire Spalte nur wenig lang ist, wihrend sie bei an-
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dern weit ins Gynoeceum hinunterreicht. Man vergleiche hierzu Abb. 34,
Fig. ¢ und d, in denen diese Unterschiede zum Ausdruck kommen.

3. Die Vereinigung der lateralen Biindel zu Zwischenbiindeln

Diese Verhiltnisse wurden schon in einem friiheren Abschnitt ein-
gehend dargestellt (8. 543 und Abb. 11). Es zeigte sich dabei in verwach-
senkarpelligen Zonen eine Progression von freiem Verlauf der Lateralia
bis zur Bildung von Zwischenbiindeln.

4. Der Zeitpunkt der Verwachsung

Einen wesentlichen Gedanken hat H. Baum (2a) aufgegriffen,
indem sie den Zeitpunkt der Karpellverwachsung in den Vordergrund
von Untersuchungen stellt. Sie zeigte (2 b) einen Ubergang von apo-
karpen zu postgenital verwachsenen Gynoeceen. Wenn auch eine .solche
Betrachtungsweise sehr wertvoll ist, so miissen wir bedauerlicherweise
jegliche methodischen Angaben in ihrer Arbeit vermissen. Die Unter-
scheidung von kongenitaler und postgenitaler Verwachsung mu8, da eine
Verwachsungsnaht in &lteren Stadien oft nicht mehr erkennbar ist, auf
einer genauen Beobachtung der einzelnen Zellteilungsschritte beruhen.

e) Die Plazenten

Es wurde schon darauf hingewiesen (S.540), daB die Linge der
Plazenten von Art zu Art in starkem MaBe variieren kann. Es wurde
ferner gezeigt, daB die Gynoeceumsgestaltung in den einzelnen iiberein-
anderliegenden Zonen groBe Verschiedenheiten aufweist. Diese beiden
Erscheinungen bedingen eine sehr verschiedene Struktur der fertilen
Zone und damit eine verschiedene Stellung der Plazenten. Allgemein
gilt, daf die Plazenten immer in einer Hohlung eingeschlossen sind. Diese
kommt auf verschiedene Weise zustande : :

1. Sie wird durch ein einzelnes geschlossenes Fruchtblatt gebildet.
In diesem Falle liegt die Plazenta entweder auf der ventralen
Schlauchwand (Abb. 34, unterste Reihe) oder an den eingerollten
Réndern des Karpells (Abb. 34, mittlere Reihe). Beide Formen
konnen sowohl in der apokarpen als auch in der coenokarpen Zone
liegen. In coenokarpen Zonen spricht man dann von zentralwinkel-
stiindiger Plazentation. :

2. Sie kommt durch die Verwachsung offener Fruchiblitter zustande.
Die Plazentation ist in diesem Falle parietal.

f) Zuvm Typus des coenokarpen Gynoeceums

- Im Abschnitt iiber die Verwachsung der Karpelle wurde gezeigt,
dafl zwischen apokarpen und stark verwachsenkarpelligen Gynoeceen
die verschiedensten Abstufungen vorhanden sind. Es ist also innerhalb
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der Saxifragaceen ein Ubergang von der Apokarpie zur Coenokarpie
feststellbar. Die Zwischenformen zwischen den beiden Extremen lassen
sich allerdings nicht linear anordnen, weil die Einzelerscheinungen der
Coenokarpie in einem gewissen Rakmen unabhingige Progressionen
zeigen. Dadurch wird eine grofie Formenmannigfaltigkeit erreicht.

Aus diesen Erkenntnissen geht hervor, daB eine grundsdtzliche
Trennung zwischen apokarpen und coenokarpen Gynoeceen nickht vor-
genommen werden kann. Des weiteren ergibt sich aber auch, daf der
Typus des coenokarpen Gynoeceums, so wie er von Troll gefaBt wor-
den ist, keine allgemeine Giiltigkeit besitzt. Er gilt vielmehr nur fiir
gewisse Endstadien mit stirkstem Verwachsungsgrad der Karpelle.

Die vorliegenden Untersuchungen haben weiter gezeigt, daB die
Karpellform der Sazifragaceen verschieden ist, und ferner, daf die
Fruchtblédtter nicht nur in der Lénge, sondern auch im Querschnitt in
verschiedener Art und Weise miteinander verwachsen sein kinnen. Kon-
stante Beziehungen zwischen Karpellform und Verwachsung zeigten sich
nur in sehr geringem MaBe. Dies fiihrt zu einer groBen Formenmannig-
faltigkeit. Es erwies sich als unmdoglich, fiir die Sazifragaceen ein gene-
relles Schema mit bestimmten, iibereinandergelagerten Zonen zu ent-
-werfen.

Bei der Beurteilung der Gynoeceumsform mufi auch noch folgendes
bedacht werden : Fiir die Ausdifferenzierung der fertigen Erscheinungs-
form des Gynoeceums fiillt wesentlich das verschiedene Auswachsen ein-
zelner Zonen in Betracht, was natiirlich zu einer weiteren Formenmannig-
faltigkeit fiihrt. :

An jenen Gynoeceen der Sazifragaceen, die sich durch stirkste Ver-
wachsung auszeichnen, konnte ich folgende Gliederung beobachten :

" a) Eine primdr synkarpe Basis. Sie kommt durch die Verwachsung
der peltaten Zonen der Karpelle zustande. (Nicht beriicksichtigt ist
die Insertion, die aber moglicherweise sehr wichtig sein kann.)

b) Uber diesem Abschnitt liegt eine Zone, die aus den verwachsenen
impeltaten Abschnitten der Karpelle hervorgeht. Sie kann parakarp
oder sekunddr synkarp sein.

¢) An der Spitze findet sich ein apokarper Narbenabschnitt.

Diese Gliederung stimmt weder mit den Anschauungen von L ein -
fellner noch mit denjenigen von Troll oder Winkler (siehe
Zusammenfassung in 19 d) iiberein. Meine Ergebnisse entsprechen aber
auch nicht den Vorstellungen von H. B a um, die, bei einseitig entwick-
lungsgeschichtlicher Betrachtungsweise, den rdumlichen Beziehungen im
Gynoeceum zu wenig Beachtung schenkt. Nur durch weitere Untersu-
chungen besonders an freien Karpellen wird es moglich sein, zu einem
vertieften Verstindnis des Gynoeceumsbaues zu gelangen. Dabei wird
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aber — das zeigt sich klar nach den Arbeiten von H. B a um — neben
der Struktur auch die Entwicklungsgeschichte vermehrt zu beriicksich-
tigen sein. :

Il. Systematische Betrachtungen

Im folgenden soll auf Grund einer verfeinerten morphologischen
Analyse ganz kurz zu einzelnen systematischen Problemen Stellung ge-
nommen werden. Engler hat in der 1930 erschienenen Auflage der
« Natiirlichen Pflanzenfamilien » (8 b) gegeniiber der &dlteren Auflage (8 a)
grofere Umgruppierungen vorgenommen. Diese lassen sich in groben
Ziigen folgendermaBen charakterisieren :

1. Die Unterfamilie Ribesioideae wird aufgehoben und als Tribus
Ribesieae in die Unterfamilie Saxifragoideae gestellt. Im Bau des Gynoe-
ceums zeigen sich sehr enge Beziehungen zwischen Ribes und den Gat-
tungen des Heuchera-Kreises. In beiden Fillen sind die Fruchtknoten
parakarp gebaut. Unterschiede zeigen sich indessen einerseits in der
Verwachsung (Griffel im Heuchera-Kreis apokarp, bei Ribes verwach-
sen), anderseits in den Achsenverhidltnissen. Wiahrend im Heuchera-Kreis
ndmlich die Fruchtknoten nur verhiltnismifig wenig in die Bliitenachse
versenkt sind, ist dies bei Ribes meist viel stiirker der Fall. Hinsichtlich
des Gynoeceumsaufbaues schliet sich Ribes also zwanglos an Heuchera
an. Zum gleichen Ergebnis kommt auch Schoennagel (17) auf
Grund von Chromosomenzihlungen.

2. Die Tribus Parnassieae wird zu einer eigenen Unterfamilie Par-
nassioideae erhoben. Die Stellung der einzigen Gattung, Parnassia, ist
auberordentlich umstritten (1, 8 b, 14). Vom gynoeceumsmorphologischen
Standpunkt aus kann hier nicht viel ausgesagt werden. Auf jeden Fail
nimmt das Gynoeceum eine recht isolierte Stellung innerhalb der Saxi-
fragaceen ein, und in seiner Deutung gehen die Meinungen weit ausein-
ander (Troll, 19a¢; Winkler, 22).

3. Itea wird aus der Unterfamilie Escallonoideae herausgenommen
und zu einer eigenen Unterfamilie erhoben. Dieser Schritt scheint ange-
sichts der wesentlichen Unterschiede im Gynoeceumsaufbau gerecht-
fertigt. Zwar liegt bei oberflichlicher Betrachtung eine groBe Uberein-
stimmung vor; die genaue Untersuchung zeigt aber, dal bei Itea keine
oder hochstens ganz geringe echte Coenokarpie vorliegt, bei Escallonia
dagegen sind die Karpelle bis zur Narbe miteinander verwachsen. Auf
die Beziehungen des Gynoeceums von Itee zu demjenigen bei Rosaceen
wurde bereits S. 567 hingewiesen.

Die grofite Zahl der von mir untersuchten Arten stammt aus der
Unterfamilie Sexifragoideen. Hier, und zwar ganz speziell innerhalb der
Tribus Saxifrageae, herrscht auch die groBte Formenmannigfaltigkeit.
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In dieser Tribus finden sich bei Astilbe, Bergenia, Sazifraga pennsylva-
nica und Peltiphyllum ganz besonders die Merkmale gehéduft, die bei den
verschiedenen Progressionsreihen am Anfang stehen. Die Gynoeceen
dieser Formen zeigen nur geringe Verwachsung der Karpelle, was sich
auch im Fehlen von Zwischenbiindeln iuBert. Die peltate Zone ist nur
gering entwickelt. Es sind hiiufig fiinf Leitbiindel im Karpell vorhanden,
von denen sich aber hochstens die L, zu einem Ventralmedianus ver-

einigen. ~
Von den oben erwihnten Formen — sie gehoren offenbar zu den
~ primitivsten innerhalb der ganzen Familie — zeigen sich Beziehungen

im Sinne von Progressionen zur ganzen Unterfamilie. Dabei zeichnen
sich drei Linien ab. Eine Zunahme der Coenokarpie erfolgt nidmlich auf
der Basis

1. des offenen Karpells (Heuchera-Kreis—ZRibes),

2. des latent-peltaten (evtl. impeltaten), geschlossenen Karpells
(Francoeae, evtl. weiter auch Hydrangeeae),

3. des peltaten und geschlossenen Karpells (Sazifraga).

Schoennagel (17) versuchte einen Stammbaum der einzelnen
Sazxifragaceengattungen aufzustellen. Er stiitzt sich dabei auf die Chro-
mosomenzahlen unter gleichzeitiger Beriicksichtigung von bliitenmorpho-
logischen Merkmalen. Dabei kommt er zu dem Resultat (S.294), « dal
wir die Gattung Sazifraga aus den mit Heuchera verwandten Gattungen
abzuleiten haben ». ’

Meine Feststellungen lassen diesen Schluf nicht zu. Man mufl dabei
folgende Tatsachen beachten :

1. Die Verwachsung in der Gattung Saxifraga reicht hochstens bis
zur Griffelbasis. Daneben ist bei verschiedenen Formen nur ein geringer
Verwachsungsgrad festzustellen, und es zeigen sich Beziehungen zu
Astilbe. In den Gattungen des Heuchera-Kreises dagegen erreicht die
Verwachsung immer einen stirkeren Grad, und es sind Zwischenbiindel
vorhanden.

2. Die Vorstellung bietet gewisse Schwierigkeiten, daf Formen mit
offenen Karpellen als Vorldufer wenig coenokarper Arten mit geschlos-
sener Karpellform in Frage kommen (es sei denn unter der Annahme von
Gymnospermie).

DaB Schoennagel Beziehungen der Francoeae zu den Hydran-
geoideae annimmt, kann vom gynoeceumsmorphologischen Standpunkt
aus befiirwortet werden.

Immer wieder findet man in der systematischen Literatur Hinweise
auf die enge Verwandtschaft der Sezifragaceen mit den Rosaceen. Im
besonderen wird dargelegt, da manche Saxifragaceen, wie Astilbe, den
Spiraeoideen so sehr nahe stehen, daf nur eine kiinstliche Gliederung
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moglich ist, wihrend anderseits die iibrigen Gattungen sich stark von-
einander entfernen (Focke, 9; Engler, 8b; Wettstein, 21).

Es erhebt sich nun die Frage, ob auf Grund der vorliegenden Unter-
suchungen ein Beitrag zur Losung dieser Probleme geliefert werden kann.

Die Spiraeoideen besitzen nach H. J. Schidppi (15¢ und nach
miindlichen Mitteilungen) stets eine becherformige Bliitenachse. Daneben
kommt bei manchen Arten eine kleine Achsenspitze vor, die zwischen die
Karpelle hineinragt. Die Fruchtbliitter sind bei einigen Arten vollkommen
frei. Bei andern Spezies treten Verwachsungen verschiedener Art auf.
So sind die Karpelle bei Exochorda mit dem Achsenkern verbunden, so
daB ein pseudocoenokarpes Gynoeceum entsteht. Einige Spezies sind
durch geringe Verwachsung zwischen Karpellen und Achsenbecher aus-
gezeichnet. SchlieBlich konnen auch die Fruchtblitter untereinander
etwas verwachsen sein. Diese Erscheinungen sind bei einigen Spirae-
oideen miteinander kombiniert (vgl. auch H. Baum, 2 d).

Die eben dargelegten Erscheinungen findet man nun auch bei Sazi-
fragaceen, wobei freilich die meisten Gattungen durch wiel stirkere Ver-
wachsung ausgezeichnet sind. Die Saxifragaceen mit fast freien Kar-
pellen schlieflen sich in dieser Hinsicht gerade an die Spiraeoideen an.
Es wurde auch gezeigt (siehe S.573), daB die sich um Astilbe gruppieren-
den Gattungen besonders hiufig mehr als zwei Karpelle besitzen. Bei
Spiraeoideen finden sich fiinf bis ein Karpell.

Nicht so eindeutig liegen die Verhéltnisse in bezug auf die Karpell-
gestalt. Wiahrend die Rosoideen durchwegs peltate Fruchtblitter haben,
sind die Verhditnisse bei Spirceoideen noch unklar (H. J. Schippi
und F. Steindl, Ber. d. Schweiz. Bot. Ges. 1950). Auch hier zeigt sich
die Notwendigkeit, die freien Karpelle genau zu untersuchen, um auf
Grund hiervon den Ubergang zur Coenokarpie besser zu verstehen. Un-
zweifelhaft konnen solche Untersuchungen mit EinschluB der Crassula-
ceen wertvolle Beitridge zur Losung dieser Probleme liefern.

Literaturverzeichnis

1. Arber, A. On the Structure of the Androecium in Parnassia and its bearing
on the Affinities of the Genus. Ann. of Bot. XXVII, 491—510, 1913.
2. Baum, H. :
a) Uber die postgenitale Verwachsung in Karpellen, Osterr.-bot. Zeitschr.,
Bd. 95, Heft 1, 1948,
b) Die Verbreitung der postgenitalen Verwachsung im Gynoeceum und
ihre Bedeutung fiir die typologische Betrachtung des coenocarpen
Gynoeceums. Osterr.-bot. Zeitschr., Bd. 95, Heft 1, 1948.

588



=1

10.

141.

12.

13.

14.
15.

16.

17.

¢) Ontogenetische Beobachtungen an einkarpelligen Griffeln und GrlffeL
enden. Osterr.-bot. Zeitschr., Bd. 95, Heft 4, 1948,

d) Zur Frage des schrittweisen Uberganges vom apokarpen zum coeno-
karpen Gynoeceum. Osterr.-bot. Zeitschr., Bd. 95, Heft 4, 1948.

e) Postgenitale Verwachsung in und zwischen Karpell- und Staubblatt-
kreisen. Sitzungsber. der Osterr. Akademie der Wissensch. Mathemat.-
Naturw. K1., Abt. 1, Bd. 157, Heft 1—5, Wien, 1948.

) Der einheitliche Bauplan der Angiospermengynoeceen und die Homo-
logie ihrer fertilen Abschnitte. Osterr.-bot.Zeitschr., Bd. 96, Heft 1,
1949.

.Eames, A.J. The vascular anatomy of the flower with refutation of the theory

of carpel polymorphism. Americ. Journ. Bot., 18, 147 (1931).

. Eber, E. Carpellbau und Plazentationsverhiltnisse in der Reihe der Helobiae.

Flora, N.F., Bd. 27, 278, 1988/34.

.Eckardt, Th. Untersuchungen iiber Morphologie, Entwicklungsgeschichte

und Systemat. des pseudomonomeren Gynoeceums. Nova Acta Leopol-
dina, N.F., 5.

Eichinger, A. Beitr.z. Kenntn. u. syst. Stellg. d. Gattung Parnassia. Beitr.
zum bot. Zentralbl., 2. Abt., 1908.

.Engler-Diels. Syllabus der Pflanzenfamilien, 1936.
.Engler.

@) Saxifraga in: Die nat. Pfl fam III. Teil, 2. Abt., a, 1891.
b) do., Bd. 18a, 1930.
Focke, W.0. Rosaceae, in Engler-Prantl: Die nat. Pfl.fam., IIL Teil, 3. Abt.,
1894.
Goebel, K.
a) Entfaltungsbewegungen der Pflanzen, II. Aufl, Erginzungsbd., zur
Organographie der Pflanzen. Verlag G. Fischer, Jena, 1924.
b) Zur Entwicklungsgeschichte des unterstindigen Fruchtknotens. Bot
Zeitung, 1886.
Juhnke, G, und Winkler, H. Der Balg als Grundelement des Angio-
spermengynoeceums. Beitr. zur Biol. d. Pfl., Bd. 25, 291, 1938.
Leinfellner. Uber den unterstindigen Fruchtknoten und einige Bemer-
kungen iiber den Bauplan des verwachsenblittrigen Gynoeceums an sich.
Bot. Archiv, 42, 1—43 (1941).
Miiller und Kn uth. Handbuch der Bliitenbiologie. II Bd., 1. Teil, 458.
Leipzig, 1898.
Pace, L. Parnassia and some allied genera. Bot. Gaz., LIV, 19!12
Schappi, H.J.
a) Vergleichend-morphologische Untersuchungen am Gynoeceum der
Resedaceae. Planta, 26, 1937.
b) Vergleichend-morphologische Untersuchungen am Gynoeceum der
Primulaceae. Zeitschr. f. d. gesamte Naturwissensch., Heft 7, 1937.
c) Uber die Verwachsung der Fruchtblitter. VlertelJahrsschr d. Naturf.
Ges. Ziirich, 1944.
— und Steindl. Blutenmorphologlsche und embryologische Unter-
suchungen an Osyris alba L. Bericht d.Schweiz. Bot. Ges., Bd. 47, 1937.
Schoennagel, E. Chromosomenzahl und Phylogeme der Saxifragaceen.
Bot. Jahrb., Bd. 64, 1931.

589



18. Sprotte. Untersuchungen iiher Wachstum und Nervatur der Fruchtblitter.
19. Troll, W.
a) Zur Auffassung des parakarpen Gynoeceums und des coenokarpen
Gynoceums iiberhaupt. Planta, VI, 255, 1928,
b) Morphologie der schildférmigen Blitter. Planta, 17, 153, 1982.
c¢) Beitrige zur Morphologie des Gynoeceums, I., Planta, Bd. 14, 1931;
II., Bd. 17, 1982.
d) Morphologie einschl. Anatomie, Fortschr. d. Bot., Bd. 11, 1944.
20. Weibel, R. La placentation chez les Tiliacées. Candollea, Vol. 10, 155—177,
1943—1946.
2l. Wettstein, R. v. Handbuch der systemat. Botanik, Wien, 1935.
22. Winkler, H. Verstehen wir das Gynoeceum der Angiospermen schon? Beitr.
Biol. Pfl., 27 (1941).

590



	Vergleichend-morphologische Untersuchungen am Gynoeceum der Saxifragaceen

