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Die Innervierung der floralen Nektarien dikotyler
Pflanzenfamilien
Von Eva Frei

(Aus dem Institut fiir Allgemeine Botanik
der Eidgendssischen Technischen Hochschule in Ziirich)

Eingegangen am 4. November 1954
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I. Vorwort

Die Nektarien und das Phinomen ihrer Sekretion gaben schon zu
vielen Untersuchungen und theoretischen Deutungen AnlaB. Die bis-
herigen Arbeiten iiber Nektarien aus unserem Institut hatten in erster
Linie das Ziel, eine physiologische Erklirungsweise fiir die Nektar-
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sekretion zu finden (Frey-Wyssling [1933 und 1935]) und auf
experimentellem Wege die Herkunft des Nektars abzukliren (Agthe
[1951], Zimmermann [1953]). Im AnschluB daran befaft sich die
vorliegende Arbeit mit der anatomischen Grundlage der Sekretion, mit
dem Zusammenhang zwischen Nektarium und Leitgewebesystem der

Pflanze.

I1. Die Nektarien und ihre Sekretion

1. Allgemeines

Nektarien als Driisen, die einen zuckerhaltigen Saft sezernieren,
treten im Bereiche der Angiospermen recht haufig in Erscheinung. Sie
finden sich an besonderen Stellen der Blatt- oder SproBoberfliche (extra-
florale Nektarien) und vor allem und in vielen Fillen oft ausschlieBlich
als Bestandteil der Bliite (florale Nektarien). Sekretionsorgane auf der
AuBenseite der Kelchblitter werden noch zu den extrafloralen Nektarien
gerechnet. Die vorliegende Arbeit befaBt sich ausschlieflich mit den im
Bestdubungsbezirk der Bliite gelegenen Honigdriisen.

2. Die Nektarsekretion als physiologischer ProzeB

Die Nektarsekretion der Bliitennektarien ist als Nahrungsquelle fiir
Insekten von so auffallender biologischer Bedeutung, da8 es nicht wun-
dern kann, wenn vorerst einer physiologischen Erklarungsweise der
Zuckerausscheidung wenig Beachtung geschenkt wurde. Immerhin stellie
schon Goebel (1882) die Frage, ob wohl die Sekretion der Bliiten-
nektarien nicht in erster Linie als Ausdruck gewisser Stoffwechselvor-
génge in der Pflanze zu gelten habe. Wolff (1924) fand auf Grund von
Versuchen, daB die Sekretion urspriinglich nicht zum Zwecke der Be-
staubung auftritt. Der Autor nahm an, daB die floralen Nektarien die
uberschiissigen Nihrstoffe wihrend des starken Zustromes von Assimi-
laten zur Zeit der Bliitenentfaltung auszuscheiden haben. E wert (1932)
charakterisierte im gleichen Sinne die Bliitennektarien als Saftventile der
Pflanzen. Auf den Ausbau der Bliite folgt eine Stockung im Wachstum,
nicht aber in der Saftzufuhr. Durch die voriibergehende Stauung des
Assimilationsstromes kommt die Sekretion zustande. DaB diese Uber-
legungen richtig sind, geht aus der Arbeit von Frey-Wyssling
(1933) iiber die Sekretion von extrafloralen Nektarien hervor. Auch bei
extrafloralen Nektarien fallt die Sekretion stets mit dem Wachstums-
abschluB der driisentragenden Organe zusammen. A gthe (1951) und
Zimmermann (1953) bewiesen durch Versuche mit Euphorbia pul-
cherrima, daBl die Nektarien tatsiichlich als Saftventile angesprochen
werden diirfen. Besonders Z i m m e r m a n n vermochte deutlich zu zei-
gen, dal mit dem Xylem physiologisch keine, mit dem Phloem eine sehr
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ausgepriigte Verbindung zum Nektarium besteht: Der Nektar stellt nichts
anderes dar als Phloemsaft (Frey-Wysslingund Agthe [1950]).

3. Die anatomische Beziehung zwischen Nektarien und Leitgewebesystem
der Pflanze (bisherige Untersuchungen)

Die Bildungsstoffe des Nektars stammen aus entfernteren Pflanzen-
teilen. Fiir die extrafloralen Nektarien von Prunus avium bewies Haup t
(1902) die Stoffzufuhr aus dem SproB und die Unabhéingigkeit der Sekre-
tion von der Assimilation der jungen Blitter. Nach Czarnowski
(1952) werden hingegen die floralen Nektarien von Tilia petiolaris zum
Teil, diejenigen von Echium vulgare ausschlieflich durch die assimilie-
‘renden Organe der Umgebung versorgt. Die Nektarien miissen in jedem
Fall an das Leitgewebesystem der Pflanze angeschlossen sein.

Da durch die Sekretionsorgane iiberfliissiger Bildungssaft ausge-
schieden wird, interessiert vor allem die anatomische Verbindung des
Driisengewebes mit dem Phloem, das die Bildungsstoffe transportiert.
A gthe (1951) konnte bei Euphorbia pulcherrima eine ausgesprochene
Innervierung der extrafloralen Nektarien mit Phloem nachweisen. Die
Art der Innervierung steht also in voller Ubereinstimmung mit den Resul-
taten der physiologischen Versuche an derselben Pflanze. Dieses Beispiel
1iBt den SchluB zu, daB auch auf umgekehrtem Wege, durch Abklirung
der Innervierung, nicht nur mittels physiologischer Versuche, die Natur
des Nektars abgeklirt werden kann. Sollte die Phloemversorgung der
Nektarien von allgemeiner Verbreitung sein, so wire damit die Saftventil-
theorie weitgehend gestiitzt.

Nur einige wenige Arbeiten existieren, die iiber die genauen anato-
mischen Verhilinisse der nektarieneigenen Leithiindel Aufschlufl geben.
Meistens wurden sie im Hinblick auf die Phylogenie der floralen Nekta-
rien unternommen. Nach Stadler (1886) wird das Nektarium von
Saxifraga Aizoon durch Phloem versorgt, nach Boehmker (1917)
ebenfalls die Driisen von Gloxinia und Cucumis. Mohr (1939) fand bei
Ranunculus acer, da Phloem und Xylem in gleichem AusmaBe an der
Driiseninnervierung beteiligt sind.

Im Nektarium von Fritillaria imperialis ist sogar nach A gthe
(1951) das Xylem vorherrschend. In den meisten iibrigen Untersuchungen
wird nur die Gegenwart einer Leitbiindelversorgung angegeben, ohne
diese niher zu beschreiben.

Immerhin geht aus diesen Arbeiten deutlich hervor, da8 die floralen
Nektarien héiufig durch parenchymatische unverholzte Leitelemente
innerviert werden. So beobachtete Bonnier ( 1879) bei Vertretern der
Leguminosae und Umbelliferae, «que les nectaires sont munis de fais-
ceaux vasculaires peu différenciés»>. Fisher (1928) bezeichnete das Leit-
gewebe in den Nektarien von Salix als «suggestive tissue», als Andeutung
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verschwundener Leitbiindel. Der Begriff «suggestive tissue» erwies sich
in der Folge-als brauchbar, um damit inshbesondere die Innervierung von
Nektarien aus der Reihe der Rhoeadales zu charakterisieren. Nach
Radtke (1926) bestehen die Leitbiindel in den Driisen von Fuchsia
ausschlieflich aus langgestreckten leitparenchymatischen Elementen.
Auch Feldhofen (1933) stellte nach der Untersuchung von verschie-
denen Bliitennektarien fest, daB vollkommene Leitbiindel zwar nie direkt
ins Sekretionsgewebe hineinlaufen, zumeist aber direkt unter diesem
noch im Grundparenchym sich stark veristeln und mit ihren xylem-
parenchymatischen Ausstrahlungen erst im Driisengewebe fortgesetzt
werden. Nach Moore (1940) werden die Nektarien von Phaseolus
durch embryonales Leitgewebe («provascular strands») versorgt.

Wir stellen zusammenfassend fest, daf die bisherigen Arbeiten ein
nur unvollstindiges und undeutliches Bild von der Nektarinnervierung
- zu geben vermoégen. Die Verhéltnisse bediirfen einer allgemeinen Abkla-
rung. Daraus ergibt sich die Problemstellung der vorliegenden Arbeit.

II1. Problemstellung

Durch anatomische Untersuchung einer mdaglichst grofen und viel-
seitigen Auswahl von Bliitennektarien soll die Leitbiindelversorgung des
Sekretionsgewebes im Detail studiert und insbesondere das gegenseitige
Verhiltnis von Phloem und Xylem im Bereiche der Driisen abgeklirt
werden. Eine vorgingige kurze Beschreibung von Lage und Morphologie
der verschiedenen Nektarien ist dabei nicht zu umgehen. Die widerspre-
chenden und unbestimmten Angaben der Literatur iiber die Art der
Driiseninnervierung sollen soweit als moglich abgeklirt werden.

IV. Eigene Untersuchungen

1. Auswahl des Materials

Naturgemil steht eine verwirrende Fiille von Bliitenmaterial fiir die
Untersuchung floraler Nektarien zur Verfiigung. Um nicht allzu wahllos
eine Auslese zu treffen, stellte ich mir die Aufgabe, einige unserer ge-
wohnlichsten einheimischen Bienenpflanzen zu studieren. Durch die
Pollenanalyse lassen sich die Herkunft der Bliitenhonige und damit die
vorherrschenden Trachtpflanzen genau bestimmen (Schweiz. Honig-
statistik 1946; Maurizio [1949]; personliche Hinweise von Fraulein
Dr. Maurizio). Sie stammen aus den verschiedensten Pflanzenfami-
lien. Zur Ergénzung dieser ersten Auswahl dienten verwandte Arten.
Dadurch erhielt die Arbeit die gewiinschte breite Basis. Die meisten
Bliiten wurden auf Exkursionen in der ndheren und weiteren Umgebung
von Ziirich gesammelt; nur einige wenige stammen aus dem Garten oder
dem Gewichshaus des Institutes.
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2. Methode

Das Material wurde stets zur Zeit der stirksten Sekretion seiner
Nektarien gewonnen, d. h. wenn die Bliiten voll entfaltet waren und
intensiv von Insekten beflogen wurden. Die Fixierung der Bliiten erfolgte
in FAA (Formol, Alkohol, Eisessig) oder Nawaschingemisch (Formol,
Chromséure, Eisessig) und die anschlieBende Einbettung in Paraffin iiber
tertidren Butylalkohol als Entwisserungsmittel. Fiinf und mehr Bliiten
Jeder Art wurden nach der iiblichen Methode zu Serien von Schnitten von
8 u bis 12 u Dicke verarbeitet. Chrysoidin und Haematoxylin Delafield
erwies sich als befriedigendes Farbgemisch und kam wiihrend des spé-
teren Teils der Untersuchung ausschlieBlich zur Anwendung. Um die Sieb-
platten des Phloems deutlich sichtbar zu machen, muBten die meisten
Préparate mit Haematoxylin iiberfirbt werden.

Samtliche Zeichnungen entstanden mit Hilfe des Zeichenaufsatzes
von Zeifl Winkel. Die Photographien wurden mit der Aufsatzkamera von
ZeiB Winkel auf Agfa-Mikroplatten aufgenommen.

3. Resultate

Die Anordnung der Aufzeichnungen richtet sich nach dem natiir-
lichen Pflanzensystem von Wettstein. Gelegentlich wurden Reihen,
die zueinander in naher Beziehung stehen, aus Griinden der Darstellung
in eine Gruppe zusammengefaBt,

Zu den Abbildungen: In den Delailzeichnungen wurde die Ausdehnung des
Driisengewebes durch Schwarzfirben der Zellkerne angegeben und das Leitgewebe
des Nektariums durch kriftigere Umrisse und Andeutung des plasmatischen Zell-
inhaltes hervorgehoben. In den Ubersichiszeichnungen bedeuten fein punktierte
Flachen Driisengewebe, wihrend Reihen oder Gruppen von groberen Punkten Phloem,
ausgezogene Linien und schwarze Fleckchen dagegen Xylem vorstellen.

a) Saliciflorae und Querciflorae

Material. Salicaceae: Salix alba L. 4 und @, S. incana Schrank &, S. daphnoides Vill.
&.,'8. nigricans Sm. @, S. purpurea L. & und @, S. caprea L.
4 und Q. Fagaceae: Castanea sativa L. & und

Salicaceae: Die Bliitennektarien der untersuchten Saliz-Arten finden
sich meistens in Einzahl adaxial zwischen der Basis der Sporophylle und
der Kétzchenachse. Salix alba & besitzt als einziger Vertreter zwei Bliiten-
nektarien; die zuséatzliche Driise liegt am Grunde zwischen dem Tragblatt
und den Mikrosporophyllen. Die adaxialen Driisen weisen bei den ein-
zelnen Arten charakteristische Formen auf. Beispielsweise ist das Nekta-
rium von Salix caprea @ kurz eiférmig und oben gestutzt (Abbildung 1);
bei Salix purpurea umfaBt es halbwegs die Sporophyllbasen, und bei Salix
daphnoides ist es lang und lappenférmig mit wulstartig verbreiteter
Spitze.
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Die Morphologie der Weidennektarien ist schon oft diskutiert wor-
den, gelten sie doch als Uberreste eines frither vorhandenen Perianthes
der Bliite. Fisher (1928) fand in den Nektarien gewisser Saliz-Arten
Leitgewebe, dessen ganzer Verlauf vom Bliitenstiel bis in die Driise ver-
folgt werden konnte. Im Sekretionsgewebe anderer Arten traten nur
isolierte Spuren von Biindeln ohne irgendwelche Verbindung mit benach-
barten Leitstrangen auf, oder eine Innervierung fehlte auch géinzlich. Das
eruierte Leitgewebe war stets von extremer Zartheit und ohne verholzte
Teile. Fisher bezeichnete es daher als phantomhaft oder schattenhaft
und pragte dafiir den Ausdruck «suggestive tissue» (unscheinbares
Gewebe).

Abbildung 1
Medianer Lingsschhitt durch das
Nektarium der weiblichen Bliite
von Salix capreae L. 150 : 1

Die Nektarien-Innervierung der von uns untersuchten Arten gestaltet
sich wie folgt: Samtliche adaxiale Driisen weisen eine Versorgung mit
Leitgewebe auf. Vom zentralen Leitzylinder im Bliitenstiel fithren Biindel
von langgestreckten, unverholzten Zellen in das Sekretionsgewebe hinein.
Es handelt sich dabei ohne Ausnahme um Phloem, gegliedert in Sieb-
rohren und Geleitzellen. Die Siebréhrenelemente sind plasmaarm und
kernlos, die Geleitzellen ausgesprochen inhaltsreich und gut farbbar
(Tafel 3, Figur 2). In Tafel 3, Figuren 3 und 5, lassen sich im Leitgewebe
der Driisen deutlich Siebplatten erkennen, wodurch die Gegenwart von
Siebrohren eindeutig bewiesen ist, :

Wihrend ihres Verlaufes im Driisenkorper erweitert sich der Durch-
messer der Phloemelemente merklich. Eine bis zwei Phloemparenchym-
zellen bilden den Ubergang zu den Driisenzellen.
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Folgende Artunterschiede sind festgestellt worden: BeiSalix caprea %
fiihrt das Phloem in einem lockeren Strang in die Driisenbasis. Hier
fachert es auf und zieht dann in einzelnen kleinen Biindeln durch das
Sekretionsgewebe hinauf. Seine lingsten Ausliufer endigen innerhalb
der Driisenkuppe (Abbildung 1). In der ménnlichen Bliite derselben Art,
ebenso bei Salix purpurea und Salix alba ¢, unterbleibt die Aufficherung

~des Leitstranges. In geschlossener Form verlduft hier das Phloem lings
der Driisenachse. Fisher (1928), die Salix alba 2 ebenfalls unter-
suchte, konnte keine Leitbiindelversorgung der adaxialen Driise fest-
stellen. Ahnliche Innervierung wie Salix caprea ? besitzen auch Salix
nigricans, Salix incana und Salix daphnoides. Tafel 3, Figur 4, zeigt ein
aufgefachertes Phloembiindel aus dem Driisengewebe von Salix daph-
noides. Bei Salix alba & sind die adaxialen Phloemstringe von Objekt
zu Objekt verschieden lang. Sie koénnen schon unter der Driise im Grund-

Abbildung 2
Querschnitt durch die Basis der
minnlichen Bliite von Castanea
sativa L. In der Mitte das drei-

teilige Nektarium. 60 : 1

gewebe endigen, wenig in das Sekretionsgewebe eindringen (Tafel 3,
Figur 1) oder bis in mittlere Hohen vorstoBen. Das abaxiale Nektarium
von Salix alba J ist immer ohne spezielle Innervierung.

Fagaceae: Durch ihre floralen Nektarien nimmt Castanea eine be-
sondere Stellung innerhalb der Familie ein: Sie ist als einzige unter den
in Europa heimischen Fagaceae-Arten entomophil. Inmitten des Bliiten-
grundes der kleinen nach der Dreizahl gebauten ménnlichen Einzelbliite
findet sich das Nektarium in Form von drei kleinen driisigen Hockern
(Abbildung 2). Durch Erweiterung von zentralen Lingsfurchen zu Spal-
ten kann ihre Zahl auf sechs erhoht sein (nach Porsch [1950] die
Regel). Entwicklungsgeschichtlich sind diese Nektarien als ein rudimen-
tires Gynaeceum zu deuten. Die anatomische Untersuchung der Sekre-
tionsorgane zeigt eine ziemlich spérliche Innervierung, die von den be-
nachbarten Staubblattleitbiindeln aus erfolgt. Phloem tritt in einigen
feinen Stringen in die Nektarienhicker ein und endigt inmitten des
Sekretionsgewebes. Siebplatten konnten nicht eindeutig nachgewiesen
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werden. Ob auch die weibliche Bliite ein Nektarium besitzt, ist umstritten.
Porsch (1950) sieht es in den Narben mit ihrem klebrigen Sekret,
Lindmann (1896) hingegen beobachtete, wie kleine Fliegen am
Grunde der Griffel leckten. Diese Griffelbasen sind vornehmlich in ihren
peripheren Partien stark plasmatisch. Der driisige Charakter des Gewebes
ist jedoch nicht sehr deutlich. Die Innervierung erfolgt durch die regu-
laren Griffelleitbiindel,

b) Rhoeadales und Parietales

Material. Cruciferae: Alliaria officinalis Andry, Sisymbrium pyrenaicum Vill.,, Isatis
tinctoria L., Brassica arvensis L., B. Napus L., Raphanus Raphanistrum L., Barbaraea
vulgaris R. Br., Cardamine pratensis 1., Arabis alpina L. Resedaceae: Reseda lutea L.
Fumariaceae: Fumaria officinalis L., Corydalis lutea Lam. u. DC., C. cava Schw. u. K.
Violaceae: Viola odorata L., V. silvesiris Lam. em. Rchb., V. tricolor L.

Cruciferae: Nach allgemeiner Auffassung stellen die Nektarien dieser
Familie Bildungen des Bliitenbodens dar. Die kleinen driisigen Hécker
oder ringférmigen Auswiichse in der Niihe der Filamentbasen zeigen die
mannigfaltigsten Formen. Bei den meisten untersuchten Arten findet sich
das Nektarium als geschlossener Ring zwischen Kron- und Staubblatt-
kreisen. Bei Brassica, Cardamine und Isatis ist der Ring aufgelost in vier
Einzeldriisen, die mit den langen Staubbléittern alternieren. Nur zwei Nek-
tarien, und zwar die lateralen, finden sich bei Raphanus. Die anatomi-
schen Verhiilinisse der Nektarien der Cruciferae wurden von Arber
(1931) und Norris (1940) untersucht. Arber (1931) fand die Nek-
tarien verschiedener Arten innerviert durch zarte Leitstringe aus Ele-
menten mit dem Charakter von Protophloem. Auch Norris (1940)
beobachtete im Driisengewebe langgestreckte Zellen in paralleler Anord-
nung, die eine Art primitiver Leitstriinge bildeten. Keine dieser Zellen war
lignifiziert, nirgends konnte eine Differenzierung in Siebréhren und Ge-
leitzellen festgestellt werden. Dieses sog. «suggestive tissue» (vgl. S. 62
u. 65), schrieb Norris, méchte vielleicht als Protophloem mit stehen-
gebliebener Entwicklung betrachtet werden. Der Autor beobachtete
jedoch bei Arabis alpina, wie die Leitelemente des Driisengewebes deut-
lich vom Xylemteil der benachbarten Leitbiindel abzweigten. Die Frage
nach der Natur dieses Leitgewebes muBite daher offen bleiben.

Anhand der Bliite von Brassica arvensis soll nun die Art der Nek-
tarieninnervierung niher betrachtet werden. Die medianen und lateralen
Nektarien sind unterschiedlich innerviert (Abbildung 3). In die laterale
Driise fiihren verschiedene feine Leitbiindel, die sich im Sekretionsgewebe
biumchenartig verzweigen (Tafel 3, Figur 7). Es lassen sich plasmaleere,
kernlose, oft etwas dickwandiger erscheinende Zellen von ungefihr
gleich groBen mit dichtem, stark firbbarem Inhalt unterscheiden. Sie
sind in der fiir Siebrohrenelemente und Geleitzellen charakteristischen
Weise gruppiert (Tafel 3, Figur 8). DaB es sich nicht um unentwickeltes
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Protophloem, sondern um vollentwickelte funktionstiichtige Siebréhren
handelt, geht aus der Gegenwart von Siebplatten hervor. Die Leitstriinge
im Nektarium sind riickwérts zu verfolgen bis zum Phloemteil der Kron-
und Staubblattleitbiindel im Bliitenboden. Eine direkte Innervierung vom
zentralen Leitstrang aus ist sehr selten. Auch die mediane Driise zeigt
eine Innervierung mit Phloem. Es stammt von den benachbarten Kelch-
und Kronblattleitbiindeln ab, zieht aber stets nur wenige Zellen tief ins
Nektarium hinein. Mit Ausnahme dieser Basispartie ist das Driisengewebe
der medianen Nektarien frei von Leitelementen und unterscheidet sich
dadurch stark vom seitlichen Nektarium (Abbildung 3). Wihrend die
lateralen Driisen ansehnliche Mengen Nektar sezernieren, liefern diese
medianen Nektarien fast kein Sekret (Tafel 4, Figuren 1 und 2).

Die Phloemversorgung lieB sich auch in allen anderen zur Verfiigung
stehenden Arten aufzeigen. Sie stimmt bei Brassica Napus, Cardamine

Abbildung 3
Querschnitt durch den Bliiten-
grund von Brassica arvensis
L.  (Kelchblitter entfernt).
Seitlich die lateralen Nek-
tarien, ‘'oben und unten die
medianen Nektarien. 25:1

und Barbaraea mit den eben geschilderten Verhéltnissen iiberein. Auch
die lateralen Driisen von Raphanus sind reichlich von feinen Phloem-
striingen durchzogen. Das seitliche Nektarium von Arabis umwallt das
kurze Staubblatt. Das Driisengewebe auflerhalb der Staubblattbasis ist
ebenfalls von Stoffleitungsgewebe durchsetzt. Da sich dieses weniger
intensiv anfirbt als bei anderen Arten, 148t es sich weniger leicht verfol-
gen. Im Gegensatz zur Beobachtung von Norris (1940) nimmt es
jedoch seinen Ursprung vom Phloem- und nicht vom Xylemteil der be-
nachbarten Kelchblattleitbiindel. In die kleinen ringférmigen Nektarien
von Alliaria, Sisymbrium und Isatis fithren Phloemstrange aus sehr kurz-
gliederigen Siebrohren und Geleitzellen. Sie sind am deutlichsten wahr-
pehmbar am Ort stirkster Ausbildung des Sekretionsgewebes, d. h. beid-
seitig der Basis des kurzen Staubblattes.

Resedaceae: Das Nektarium der einzigen untersuchten Reseda- Art
wird ebenfalls durch Phloem versorgt. Das Sekretionsgewebe findet sich
auf der Innenseite eines exzentrischen, schildférmigen Diskus, der Staub-
blitter und Stempel trigt. Tafel 3, Figur 6, zeigt einen Ausschnitt aus der
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driisigen Schicht mit typischen Phloemgruppen im Ubergangsgewebe
zum Grundparenchym. Das nektarieneigene Phloem stammt von Kelch-
und Kronblattleitbiindeln ab. Bonnier (1879) und Norris (1940)
fanden keine spezielle Leitbiindelversorgung der Driisen weiterer Reseda-
Arten. '
Fumariaceae: Bei Fumaria und Corydalis ist das Sekretionsgewebe
auf die spornfoérmige Filamentbasis des oberen Staubblattes der Bliite
beschrinkt. Mehrere Untersuchungen befaBten sich schon mit den anato-
mischen Verhéltnissen dieser Driisen. Nach Arber (1931) wird das
Nektarium durch Phloem versorgt, nach Feldhofen (1933) durch
Xylemparenchym. Norris (1940) betrachtete hingegen das spezielle
Leitgewebe der Driisen als undifferenziert und deshalb nicht bestimmbar

Abbildung 4
Querschnitt durch
den driisigen
Staubblattsporn von

Fumaria officinalis L.
400 : 1

(vgl. Cruciferae). Die eigenen Untersuchungen bestiitigten den Befund
von Arber: Alle Nektarien werden durch Phloem innerviert.

Der kleine Staubblattsporn von Fumaria ist basal mit dem benach-
barten Kronblatt verwachsen, und sein freier Teil ist auf der inneren, der - .
Kronblattbasis zugewendeten Seite bis in die Spitze driisig entwickelt.
Das Staubblattleitbiindel fiihrt halbwegs in den Sporn hinunter, bevor es
in das Filament eintritt. Die Hauptmasse des Phloems liuft von der Um-
biegungsstelle des Leitbiindels weiter hinunter dem Sekretionsgewebe
entlang bis in die Spitze des Sporns. Abbildung 4 zeigt die im Querschnitt
eckigen, plasmaleeren Phloemelemente an der inneren Grenze des Sekre-
tionsgewebes.

Bei Corydalis cava ist der Sporn zum gréBten Teil mit dem Kronblatt
verwachsen. Nur seine Spitze ist frei und driisig, und die Umkehrung des
Leitbiindels erfolgt knapp vor dieser freien Partie. Das Phloem lauft wie-
der weiter und endigt blind im Sekretionsgewebe. Tafel 4, Figur 3, zeigt
Siebrohren mit Geleitzellen inmitten des Nektariums. Tafel 4, Figur 4,
demonstriert einen Querschnitt durch den mittleren Teil des Sporns. Man
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erkennt die mit den Holzteilen gegeneinander gerichteten ab- und auf-
steigenden Leitbiindel. Das Phloem, welches in zwei Halbkreisen ange-
ordnet ist, ist ausschlieBlich fiir die Versorgung des Nektariums bestimmt.
Bei Corydalis lutea ist der Sporn kurz und ganz frei. Das Staubblatt-
leitbiindel fiihrt, ohne abgelenkt zu werden, in das Filament hinauf. Ein
stark entwickelter Phloemstrang zweigt von diesem Leitbiindel ab und
zieht zum Driisengewebe hinunter.

Violaceae: Der Nektariensporn von Fumaria und Corydalis leitet
iiber zu den ebenfalls an die Staubbliitter gebundenen Driisen von Viola.
Bei allen Vertretern dieser Gattung besitzen die Konnektive der zwei
unteren Staubblitter lange Anhingsel, die an ihrer Spitze driisig ent-

Abbildung 5
Léingsschnitt durch die Spitze des
Konnektivanhanges von Viola

tricolor L. 250 : 1

wickelt sind. Bei Viola tricolor ist dieser Sporn lang und schlank mit
elliptischem Querschnitt. Die Versorgung seiner endstindigen driisigen
Partie geschieht durch Phloem. Das Leitbiindel, das direkt vom Bliiten-
boden ins Konnektiv des Staubblattes fiihrt, spaltet iiber dem Anhang
Phloemelemente ab. Sie ziehen erst als geschlossene Gruppe, dann in
etwas aufgelockerter Form zum Nektarium hinab. Wie Abbildung 5 zeigt,
endigen sie an der inneren Grenze des Driisengewebes.

Bei Viola odorata und Viola silvestris sind die Konnektivanhéngsel
viel kréftiger entwickelt. Vor allem die Basis ist gedrungener und der
Bezirk des Driisengewebes ausgedehnter. Demgemé8 ist auch die Inner-
vierung verstirkt, wobei das Auftreten von zusétzlichen Xylemelementen
neben reichlich Stoffleitungsgewebe auffillt.
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Bei beiden Arten erscheinen die Tracheiden im Konnektivanhang
isoliert; sie sind ohne riickwirtigen Anschlu8 an das Xylem des Staub-
blattleitbiindels. Das Phloem ist dagegen in seinem Verlaufe nie unter-
brochen. Es herrscht stets vor und steht, ebenfalls im Gegensatz zum
Xylem, immer in direktem Kontakt mit dem Driisengewebe.

¢} Rosiflorae

Material. Crassulaceae: Sedum acre L., S. villosum L., S. album L., Sempervivum mon-
tanum L. Saxifragaceae: Parnassia palustris L., Ribes Grossularia L., R, rubrum L.
Rosaceae: Pyrus Malus L., P. communis L., Rubus idaeus L., R. sp. (Brombeere), Alche-
milla Hoppeana D. T., Prunus Persica Batsch, P. insititia L., P. avium L., P. cerasus L.
Leguminosae: Cercis Siliquastrum L., Melilotus officinalis Lam., M, albus Desr.,
Medicago sativa L., Trifolium repens L., T. incarnatum L., T. pratense L., T. medium
Hudson, Anthyllis Vulneraria L., Lotus corniculatus .., Robinia Pseudacacia L.,
Astragalus glycyphyllos L., A. Cicer L., Phaca frigida 1., Hippocrepis comosa L.,
Hedysarum Hedysaroides Sch. u. Th., Onobrychis viciifolia Scop., Vicia sepium L.,
V. Faba L., Lathyrus vernus Bernh., L. montanus Bernh., L. pratensis L., Phaseolus
vulgaris L., P. multiflorus Lam.

Crassulaceae: Die Nektarien finden sich im Bliitengrund als basale
Auswiichse der einzelnen Karpelle. Entsprechend der Karpellzahl treten
bei Sempervivum zahlreiche, in der Bliite von Sedum dagegen nur fiinf

) Abbildung 6
Schnitt durch eine einzelne Driise von Sedum acre L.

a) Medianer Lingsschnitt b) Querschnitt durch die Basis
aund b 150:1

Driisen auf. Die Nektarien sind im allgemeinen klein und schuppen-
féormig, doch variiert im Einzelnen ihre Gestalt von Art zu Art. Der Bau
der Driisen von Sedum acre ist in Abbildung 6 dargestellt. Die Innervie-
rung aller untersuchten Arten erfolgt durch Phloem, das sich haupt-
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sichlich von den lateralen Fruchtblattleitbiindeln abspaltet. Die krif-
tigen Phloemstringe in der Nektarienbasis von Sempervivum (Tafel 4,
Figur 5) teilen sich in feine Biindel auf, welche das Driisengewebe bis in
mittlere Hohe des Nektariumlappens gleichméflig durchsetzen. Die
Nektariumkuppe ist stets frei von Leitgewebe. Uber den etwas anders-
artigen Verlauf des Phloems in den Nektarien der Sedum-Arten orientiert
Abbildung 6. Hier sind auch die dorsalen Fruchtblattleitbiindel an der
Phloemversorgung des Driisengewebes beteiligt.

Saxifragaceae: In dieser Familie sind Bau und Innervierung der Nek-
tarien nicht so einheitlich wie bei den Crassulaceae, denn die verschieden-
artige Stellung des Fruchtknotens wirkt sich auf die Gestaltung der
Sekretionsorgane aus. Bei Ribes Grossularia breitet sich das kleinzellige
Driisengewebe in diinner Schicht im flachen Achsenbecher aus, wihrend
bei Ribes rubrum das Nektarium durch einen nicht driisigen Wall, der
sich zwischen Staubblattkreis und Griffel erhebt, in zwei ringférmige
Zonen unterteilt ist. Zur Versorgung des Sekretionsgewebes beider Arten
fungieren ausschlieBlich die reguléren Leitbiindel. Sie fiihren in einigem
Abstand vom Nektarium durch das locker gebaute Grundparenchym des
Bliitenbodens in die peripheren Bliitenteile und in die Griffel. Das polster-
formige Nektarium iiber dem halbunterstindigen Fruchtknoten von
Saxifraga Aizoon wird hingegen reichlich vom Phloem durchstrahlt, das
sich ebenfalls von den Griffelleitbiindeln abspaltet (Stadler [1886]).

Ebenfalls durch besonderes Phloem versorgt sind die Driisen an den
Staminodien von Parnassia palustris. Diese Staminodien stehen in einem
Kreis aulerhalb der fertilen Staubbliitter direkt vor den Kronbléttern.
Thre Gestalt ist eigenartig. Ein kurzer, gedrungener Stiel verbreitert sich
zu einer fleischigen Spreite, deren beide Hilften leicht schiisselférmig
ausgewolbt und driisig entwickelt sind. Am oberen Rand 16st sich die
Spreite auf in viele fransenartige Fortsitze mit endstindigen Képfchen,
den sog. Scheinnektarien (D a u m a n n [1933]). Das Stoffleitungsgewebe
zur Versorgung des Nektariums spaltet sich im Bliitenboden vom Kron-
blattleitbiindel ab. Der vorerst geschlossene Phloemstrang féchert im
Bereich der Spreite in kleine Einzelbiindel auf, die sich dann innerhalb
des Sekretionsgewebes verlieren. Die schiefen Querwéinde der Siebréhren
fallen durch ihre relativ grobporigen Siebplatten auf. Die Fransen sind
leitgewebefrei mit gelegentlicher Ausnahme des mittelstindigen kraftig-
sten Auswuchses. D aum ann (1933) erklarte das Nektarium von Par-
nassia als nicht innerviert. Der Autor beachtete wohl einzig das Xylem,
das tatsichlich immer fehlt.

Rosaceae: Die Nektarien sind durchwegs Bildungen des Rezeptaku-
lums (Feldhofen [1933]). Bei Pyrus bildet das Driisengewebe ein
flaches Polster zwischen den Verwachsungsstellen der Karpelle mit dem
Bliitenboden und den Staubblattkreisen. Bei Rubus nimmt es die Rinne
rund um die zentrale Erh6hung des Rezeptakulums ein, und bei Prunus
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ist die gesamte Innenseite des Bliitenbechers driisig entwickelt. Die Dicke
der driisigen Schicht kann von Art zu Art wechseln; das Sekretionsgewebe
ist jedoch stets kleinzellig und geht in der Tiefe in ein groBlumiges Grund-
parenchym iiber. Wie bei den Nektarien von Ribes erfolgt die Driisen-
versorgung iiber die benachbarten reguliren Leitbiindel im Bliitenboden.
Es treten keine Abzweigungen des Leitgewebes in Richtung auf die dri-
sige Schicht auf. Um so mehr iiberrascht die regelrechte Phloemversor-
gung des sehr kleinen Nektariums von Alchemilla. Hier wolbt sich das
Sekretionsgewebe am oberen Rand des Bliitenbechers zu einem Diskus
auf, der durch zarte Phloemstringe innerviert wird. Das driiseneigene
Phloem zweigt von den Staubblattleitbiindeln ab. Nach Feldhofen
(1933) ist Alchemilla die einzige Gattung der Rosaceae mit besonderer
Innervierung des Nektariums.
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Leguminosae: Mit einer Ausnahme (Cercis) stammen alle unter-
suchten Vertreter aus der formenreichen Unterfamilie der Papilionaceae.
Das Sekretionsgewebe liegt stets im Bliitengrund zwischen Androeceum
und Gynaeceum und wird versorgt durch die benachbarten Staubblatt-
leitbiindel, Es lassen sich verschiedene Entwicklungsstufen des Nekta-
riums unterscheiden. Je komplizierter das Sekretionsorgan gestaltet ist,
um so ausgeprigter ist auch seine Innervierung. Bei der Darstellung des
untersuchten Materials beginnen wir mit den einfachen Formen.

Bei Robinia ist der ganze weite Bliitenboden zwischen der Basis des
Fruchtknotens und der héher gelegenen Insertionsstelle der Staubblétter
in gleichméBiger Schicht driisig entwickelt. Durch das Grundgewebe hin-
ter dem Nektarium verlaufen die Staubblattleitbiindel, die im Bereiche
des Driisengewebes einen charakteristischen Bau besitzen. Die Tra-
cheiden sind eingebettet in ein kleinzelliges, inhaltsreiches Parenchym,
das vom Stoffleitungsgewebe in Form eines Netzes umkleidet wird. Trotz-
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dem sich das Sekretionsgewebe den Biindelinnenseiten anlagert, steht es
doch in ausschlieBlichem Kontakt mit dem Stoffleitungsgewebe (Abbil-
dung 7). Das Nektarium von Cercis aus der Unterfamilie der Caesal pinia-
ceae ist verbliiffend dhnlich. Der Hauptunterschied liegt im Bau der
Epidermis. -

Bei Astragalus besteht das Driisengewebe im Bliitenboden rund um
die Fruchtknotenbasis aus wenigen plasmareichen Zellen. Die Innervie-
rung des Sekretionsgewebes geschieht durch die benachbarten reguliren
Staubblattleitbiindel.

Schnitte durch die Bliite von Trifolium repens zeigen als nichste
Stufe eine leichte Anschwellung auf der Innenseite der Filamentrohre
knapp iiber dem Bliitenboden, welche durch ein dichtes Lager von Drii-

Abbildung 8
Lingsschnitt durch das Driisen-
gewebe von Trifolium repens L.
Rechts Phloem eines Staubblatt-

leitbiindels. 250 : 1

senzellen gebildet wird. Am besten ist das Sekretionsgewebe auf der vor-
deren (unteren) Seite der Bliite entwickelt; auf der hinteren Seite beim
freistehenden Staubblatt ist es auf wenige Zellen reduziert. In der ge-
samten Unterfamilie der Papilionaceae macht sich diese Tendenz zur Aus-
bildung zygomorpher Nektarien bemerkbar. Die Materialzufuhr erfolgt
tiber die Staubblattleitbiindel (Abbildung 8). Das Phloem dieser kol-
lateralen Biindel ist stirker ausgebildet als das Xylem. Im Querschnitt
greift es hufeisenférmig um die Tracheidengruppe herum und steht so
wie diese in direkter Beziehung zu den Driisenzellen. Bei den iibrigen
Trifolium-Arten ist die driisige Verdickung der Filamentréhrenbasis
starker entwickelt. Die Innervierung bleibt sich gleich. Analog sind die
Driisen von Medicago, Melilotus und Hippocrepis gebaut. Bei Lotus ist
die Ausbildung des Sekretionsgewebes beim einzelnen Staubblatt voll-
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stindig unterdriickt. Da es sich iiber den vorderen und seitlichen Leit-
biindeln der Filamentrohre etwas emporwdlbt, erscheint seine Oberfléche
langsgerillt. Es filllt auf, daB der Holzteil der Leitbiindel in der Nachbar-
schaft des Driisenbezirkes auch auf der Innenseite von Phloem begleitet
wird. Auf diese Weise ist nur Stoffleitungsgewebe in unmittelbarem Kon-
takt mit dem Sekretionsparenchym.

Diese Art der Nektarinnervierung leitet zu den néchsten Bliitentypen
iiber, deren Sekretionsorgane eine driiseneigene Phloemversorgung auf-
weisen. Bei Onobrychis und Hedysarum ist der Bliitengrund zwischen
Gynaeceum und Androeceum zu einem flachen Boden ausgeweitet. Das
Driisengewebe ist in diesen eingesenkt und lduft peripher an der Innen-
seite der Filamentbasen etwas empor. Zu seiner Innervierung trennen

Abbildung 9
Langsschnitt durch das Driisen-
gewebe von Onobrychis vicii-

folia 1.. Rechts angeschnittenes
Staubblattleitbiindel. 250 : 1

sich von allen Staubblattleitbiindeln kurze Phloemstriinge ab, die sich
regellos im Sekretionsgewebe verzweigen. Sie bestehen aus sehr kurz-
gliederigen und weitlumigen Siebrohren mit Geleitzellen und Phloem-
parenchym (Abbildung 9). An den Siebrohrenzellen lassen sich nicht nur
die endstindigen Siebplatten, sondern auch ovale Siebfelder in den
Langswinden erkennen. Die Phloemendigungen in Epidermisnéihe sind
ausschlieBlich parenchymatisch.

Das Nektarium von Phaca ist morphologisch stirker differenziert.
Das Driisengewebe formt um die Fruchtknotenbasis einen niedrigen Dis-
kus, der beim freistehenden Staubblatt abgeflacht ist. Bei Anthyllis (Ab-
bildung 10) ist der Diskus hinten in der Bliite in breiter Liicke offen, und
es unterbleibt auch die Entwicklung von Driisengewebe im Bliitengrund
(vgl. Lotus). Beide Nektarien werden reichlich von Stoffleitungsgewebe
durchstrahlt. '
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Lathyrus schlieft bei den Verhiiltnissen von Phaca an. Die driisen-
eigene Phloeminnervierung des Diskus ist ausgeprigt. Die einzelnen Sieb-
rohrenstringe mit Geleitzellen, die von simtlichen unter dem Nektarium
durchziehenden Staubblattleitbiindeln abgegeben werden, endigen ent-
weder im Ubergangsgewebe zwischen Grundparenchym und Sekretions-
gewebe oder dann zwischen den ersten inneren Zellschichten des Driisen-
walles. Vicia besitzt vorn in der Bliite einen Nektariendiskus, der zu einer
langen basal verdickten Zunge ausgezogen ist, in die das Grundparen-
chym keilfé6rmig bis auf halbe Hohe vordringt. Das Phloem liuft gerad-
linig den inneren Grenzen des Sekretionsgewebes entlang gegen die

: Abbildung 10
Léngsschnitt durch den Driisenwulst von Anthyllis Vulneraria 1.
Unten Xylem eines Staubblattleitbiindels.

250 : 1

Zungenspitze. Bei Vicia sepium zeichnen sich die Phloemelemente im
Querschnitt selten deutlich ab (Tafel 4, Figur 6). Schon Bonnier (1879)
waren die langgestreckten Zellen in den Nektarien von Vicia und einigen
andern Papilionaceae-Arten aufgefallen; er interpretierte sie als Beginn
einer Leitbiindeldifferenzierung.

Den hochsten Entwicklungsgrad erreicht das Nektarium in der Gat-
tung Phaseolus. Wie eine Scheide umgibt der Diskus die Basis des Frucht-
knotens. Er ist bei Phaseolus multiflorus gleichméfig hoch und basal
verdickt, bei Phaseolus vulgaris dagegen nur vorn in der Bliite gut ent-
wickelt und ohne Basalverdickung (Abbildung 11 a). Die seitlichen Fli-
chen des Diskus sind durch zehn Rillen aufgeteilt, die oben in Einschnitte
tibergehen und so das Nektarium in zehn Zipfeln endigen lassen. Dieser
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Diskus wird auf Grund seiner Lage und Morphologie und seiner Innervie-
rung durch zehn Leitbiindel (Abbildung 11 b) als innerer, unentwickelter
Staubblattring angesehen (M o0 o r e [1936]). Die zehn starken Leitstringe
im Nektarium, von M o ore «provascular strands» genannt, zweigen im
Bliitenboden von den Staubblattleitbiindeln ab, fiihren ohne weitere Ver-
dstelungen in die zehn Driisenzipfel und klingen hier einige Zellschichien
unter der Epidermis aus. Sie bestehen aus wohlentwickeltem Phloem,
eingelagert in reichlich Parenchym. Anhand ihrer driiseneigenen Phloem-
biindel lassen sich die beiden untersuchten Phaseolus-Arten voneinander

Abbildung 11
Schnitte durch den Bliitengrund von Phaseolus vulgaris L. Diskusformiges
Nektarium an der Basis des Fruchtknotens. a) Medianer Lingsschnitt,
b) Querschnitt. Die gestrichelien Linien zeigen die Abstammung der
driiseneigenen Phloemstriinge von den verschiedenen Staubblattleit-
biindeln. a und b 20 : 1

unterscheiden (Tafel 4, Figur 7, Phaseolus vulgaris; Tafel 5, Figur 2,
Phaseolus multiflorus). Das Stoffleitungsgewebe des Nektariums ist sehr
weitgehend differenziert, was besonders gut aus Tafel 5, Figur 2, ersicht-
lich ist. Man findet lange, schlanke Siebréhren mit Geleitzellen (Tafel 5,
Figur 3), weitlumige Siebrohren mit Geleitzellen und schlieBlich, beson-
ders am BiindelauBenrand, auch kiirzere Siebréhrenglieder ohne Geleit-
zellen (Tafel 5, Figur 1). Die Siebplatten der Querwénde lassen sich mei-
stens erkennen. Der Vollstindigkeit halber sei noch beigefiigt, daB in
einem Préparat von Phaseolus vulgaris auch isolierte Xylemanlagen im
unteren Teil des Nektariums angetroffen wurden.
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d) Tricoccae, Columniferae und Gruinales

Material. Buxaceae: Buxus sempervirens L. Tiliaceae: Tilia cordata Mill,, T. platy-
phyllos Scop., T. tomentosa Moench. Malvaceae: Malva moschata L., Althaea offi-
cinalis L. Geraniaceae: Geranium sanguineum L., G. pyrenaicum Burm.

Buxaceae: Sowohl die ménnlichen wie die weiblichen Bliiten von
Buxus zeigen Nektarsekretion. Die Nektarien der weiblichen Bliite finden
sich oben am Fruchtknoten als drei kréftige Hocker, die mit den kurzen,
dicken Griffeln alternieren (Abbildung 12 a). In der minnlichen Bliite
steht das pilzférmige, gelegentlich dreihdckerige Fruchtknotenrudiment
im Dienste der Stoffausscheidung. Wihrend dieses jeglicher Innervierung

Abbildung 12
Buxus sempervirens L., weibliche Bliite. a) Querschnitt durch den oberen Teil
des Fruchtknotens. Die Griffel alternieren mit den Nektarien. 25 : 1. b) Quer-
schnitt durch das Driisengewebe. 250 : 1

entbehrt, weist das Nektarium der weiblichen Bliite eine ausgesprochene
driiseneigene Phloemversorgung auf. Von allen Karpelleitbiindeln, die
die Nektarienbasis beidseitig begrenzen, spaltet sich der GroBteil des
Phloems ab und zieht in zwei Fronten im Hocker aufwirts. Die Griffel-
- leitbiindel sind dementsprechend arm an Stoffleitungsgewebe. Abbil-
dung 12 a zeigt die Verhéltnisse im Querschnitt. Da das Sekretionsgewebe
auBBen am Hocker etwas herabzieht, fachern sich nach und nach die ihm
benachbarten Phloemstringe auf. Siebrohren mit Siebplatten und die
dazugehorigen Geleitzellen lassen sich immer nachweisen. Wie Abbil-
dung 12 b zeigt, treten die Phloemendigungen in direkten Kontakt mit
den Driisenzellen.

Fiir die gesamte Reihe der Columniferales sind Trichomnektarien
auf der Innenseite der Kelchblitter typisch. Ein zusammenhéngendes
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Lager von mehrzelligen Haaren iiberdeckt das mehr oder weniger stark
entwickelte hypodermale Sekretionsgewebe. Nach Feldhofen (1933)
erfolgt die Nektarsekretion ausschlielich durch die endstiindigen Zellen
der Trichome. Fiir die Innervierung dieser Nektarien ist stets ein beson-
deres Leitgewebesystem angelegt.

Tiliaceae: Bei Tilia cordata greift das Driisengewebe der Kelchblatt-
basis nur wenige Zellbreiten in die Tiefe. Die driiseneigene Versorgung
mit Leitgewebe, das stets von den reguliren Kelchblattleitbiindeln ab-
stammt, nimmt entsprechend der Nektarien- und Bliitengréfe zu. Zur
Innervierung der kleinen Driisen von Tilia cordata fithren nur einige
wenige feine Phloemstringe an das Sekretionsgewebe heran und endigen
zwischen den ersten inneren Driisenzellen. Bei T'ilia platyphyllos sind die

Abbildung 13
Lingsschnitt durch das Sekre-
tionsgewebe von Tilia tomentosa
Moench. Unten Xylem eines

Kelchblattleitbiindels. 250 : 1

kriftigeren der Leitbiindel, die fiir das Nektarium bestimmt sind, im
ersten Abschnitt ihres Verlaufes noch von Xylem begleitet. In das Nekta-
rium der gréBeren Bliiten von Tilia tomentosa endlich fiihren zahlreiche
kleine, meist vollstindige Leitstringe, die sich inmitten des hypodermalen
Sekretionsgewebes weiter verzweigen. Dabei verlieren sie bald den
xylematischen Anteil und endigen veristelt als reines Phloem einige Zell-
schichten unter der Epidermis. Abbildung 13 zeigt die Verhéltnisse.
Malvaceae: Nachdem A gthe (1951) fiir das Nektarium von Abu-
tilon striatum eine ausgesprochene Phloemversorgung nachgewiesen
hat, verwundert es nicht, daB auch die floralen Nektarien von Malva
und Althaea durch Phloem innerviert sind. Bei Althaea folgen die Kelch-
blattleitbiindel der inneren Grenze des Sekretionsgewebes. Die gegen oben
abgezweigten Phloemstringe sind deshalb wenig zahlreich und stets nur
kurz. Bei Malva, wo die reguliren Leitbiindel in groBerer Tiefe unter dem
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Driisengewebe durchfiihren, spaltet sich das driiseneigene Phloem schon
vor dem Nektarium ab. Die feingliederigen, oft sehr unscheinbaren
Stringe durchziehen die untere, schwammig gebaute Partie des Driisen-
gewebes und klingen erst in ihren kompakteren Schichten unter der Epi-
dermis aus. Tafel 5, Figur 4, zeigt eine Phloemgruppe im Driisengewebe.

Geraniaceae: Die fiinf hockerformigen Nektarien von Geranium lie-
gen am Bliitengrund je zwischen einem Kelch- und einem inneren Staub-
blatt (Abbildung 14 a). Nur die zentrale untere Partie des Hockers ist
driisig ausgebildet. Das Sekretionsgewebe von Geranium pyrenaicum
wird durch das Kelchblattleitbiindel, das unter dem Driisenhécker durch-
zieht, mit Phloem versorgt. Da im normal orientierten Leitbiindel das
Xylem dem Nektarium zugewendet ist, fithrt das Phloem gewohnlich in
zwel Bilindeln beidseitig am Holzteil vorbei gegen oben, um sich im Drii-
sengewebe selber weiter aufzuteilen. Wie Abbildung 14 b zeigt, sind die
Phloemelemente im Driisengewebe meistens lang und schlank. Nur die
parenchymatischen Endigungen der Biindel bestehen aus weitlumigen
Phloemzellen. Bei Geranium sanguineum fiihren vollstindige kleine Leit-

é Tafel 3

Figur 1
Salix alba L. 4. Medianer Lingsschniit durch das adaxiale Nektarium. In der Nihe
der Basis ist weitlumiges Phloem zu erkennen. 100 : 1

Figur 2
Salix alba L. &. Querschnitt durch die Bliitenbasis unterhalb der adaxialen Driise.
Oben im Bild zwei Phloemgruppen, unten angedeutet die beiden Staubblattleitbiindel.
400 : 1

Figur 3
Salix alba L. 4. Liangsschnitt durch einen Phloemstrang im Driisengewebe. Siebplatte
erkennbar. 670 : 1 ]

Figur 4
Salix daphnoides Vill. &. Querschnitt durch den aufgefiicherten Phloemstrang im
Driisengewebe. 500 : 1

Figur 5
Salix incana Schrank 4. Lingsschnitt durch einen Phloemstrang im Driisengewebe.
Zwei Siebplatten erkennbar. 670 : 1
Figur 6
Reseda lutea L. Querschnitt durch das Driisengewebe mit Phloemgruppen an seiner
inneren Grenze. 370 : 1

Figur 7
Brassica arvensis L. Ladngsschnitt durch ein laterales Nektarium mit ausgepriigler
Phloemversorgung. 130 : 1

Figur 8
Brassica arvensis L. Querschnitt durch das Driisengewebe des lateralen Nektariums
mit zwei Phloemgruppen. 500 : 1
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Tafel 4




biindel an den Driisenhécker heran. Ihr xylematischer Anteil ist jedoch,
verglichen mit dem Phloem, wenig entwickelt und auf den ersten Ab-
schnitt nach der Abzweigung der Leitbiindel beschrinkt. Nur reine
Phloemstringe verteilen sich deshalb im Driisengewebe. Schon Bon -
nier (1879) fand bei verschiedenen Geranium-Arten groBe Unterschiede-
in der Stirke der Leitbiindelversorgung, ohne die Stringe jedoch niher
zu charakterisieren. f

e) Terebinthales

Malerial. . Rutaceae: Ruta graveolens 1. Polygalaceae: Polygala Chamaebuxus L.,
P. amarella Crantz, P. vulgaris L.. Aceraceae: Acer pseudoplatanus L., A. platanoides 1.
Hippocastanaceae: Aesculus Hippocastanum L.

Rutaceae: Das Nektarium von Ruta ist als ein ringformiges Polster
um die Basis des Fruchtknotens angelegt. Nach Feldhofen (1933)
wird der Nektar vor allem in den kleinen grubenférmigen Vertiefungen
am obern Rande des Driisenringes abgesondert. Im Gegensatz zu jener
Beobachtung wird jedoch das ganze Nektarium mit Phloem versorgt. Der
zentrale Leitgewebezylinder im Bliitengrund und die Leitbiindel der
Fruchtknotenwand bilden den Ausgangspunkt der vielen feinen Phloem-
stringe, die strahlenférmig auf die periphere driisige Schicht zu ziehen.
Im Ubergangsgewebe zwischen Grundparenchym und Sekretionsgewebe

Tafel 4

Figur 1
Brassica Napus L. Bliitengrund mit sezernierenden medianen Nektarien. Ansicht nach
Entfernen von Kelch- und Kronblittern

Figur 2
Brassica Napus L. Bliitengrund mit sezernierenden lateralen Nektarien. Ansicht nach
Entfernen von Kelch- und Kronblittern

Figur 3 :
Corydalis cava L. Querschnitt durch das Driisengewebe mit Phloeminnervierung.
Siebplatte erkennbar. 670 : 1 :

Figur 4
Corydalis cava L. Querschnill durch den Staubblatisporn. Unten im Bild absteigendes
Leitbiindel; reichlich Phlcem in zwei Halbkreisen zur Versorgung der Driise. Oben
aufsteigendes kleines Leithiindel zur Versorgung de<s Staubblattes. 130 : 1

: Figur 5
Sempervivum montanum L. Querschnitt durch ein Phloembiindel in der Driisenbasis.
670 : 1

Figur 6
Vicia sepium L. Querschnitt durch das Nektarium in Basisnihe. Phloemgruppen an
der inneren Grenze des Driisengewebes. 270 : 1
' Figur 7
Phaseolus vulgaris L. Querschnitt durch ein Phloembiindel im Driisengewebe. 300 : 1
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Abbildung 14
Geranium pyrenaicum Burm.
a) Querschnitt durch den Blii-
tengrund auf der Hohe der

Kronblattinsertion (Kelch-

blitter entfernt). Zwischen
den Kronblattbasen die Drii-
senhocker. 30 : 1. b) Medianer

Lingsschnitt durch einen
Driisenhdcker. 200 : 1

klingen die Phloemstringe aus. Das eigentliche Sekretionsgewebe ist stets
frei von Leitelementen.

Polygalaceae: Auch in dieser Familie schiebt sich das Nektarium
hiufig in Form eines Diskus zwischen Androeceum und Gynaeceum ein.
Die allmihliche Reduktion dieser dem Staubblattkreis zugehorigen Driise
wurde bei der Sektion Chamaebuxus der Gattung Polygala verfolgt
(H e g i) ; bei unserer einheimischen Form findet sich ein Driisenh6cker
in der riickwiirtigen Liicke der Staubblattscheide. Zur Innervierung die-
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ser Driise werden im Bliitengrund von den beiden benachbarten Staub-
blattleitbiindeln Phloemstringe abgespalten. Sie verzweigen sich im
Driiseninnern und endigen in der plasmareichen Schicht unter der Epi-
dermis. Bei Polygala vulgaris und Polygala amarellum tritt das Sekre-
tionsgewebe rund um den Fruchtknoten im Bereich des Bliitenbodens auf,
ohne #uflerlich durch irgendwelche Erhebungen aufzufallen. Es ist nur
wenige Zellen breit und tief, eingekeilt zwischen Staubblatt- und Frucht-
blattleitbiindel; eine driiseneigene Innervierung fehlt.

Aceraceae: Bei Acer hat das Nektarium die Form einer fleischigen
Scheibe, die aulen vom Perianth begrenzt ist und im Zentrum vom ver-

Abbildung 15
Querschnitt durch das Sekre-
tionsgewebe und das angrenzende
Grundparenchym von Acer pla-

tanoides L. 250 : 1

tieft inserierten Fruchtknoten durchbrochen wird. Die acht Staubblitter
entspringen in kleinen Gruppen bei Acer platanoides am AuBenrand, bei
Acer pseudoplatanus am Innenrand dieses Driisenpolsters. Das Nekta-
rium beider Arten wird intensiv durch driiseneigenes Phloem versorgt.
Samtliche Leitbiindel der Driisennachbarschaft, d. h. Kelch- und Kron-
blattleitbiindel, vorziiglich aber die kriftigen Staubblattleitbiindel; sind
an der Phloeminnervierung des Sekretionsgewebes beteiligt. Abbildung 15
zeigt, wie das nektarieneigene Phloem in Form einzelner Siebréhren der
inneren Grenze des Driisengewebes folgt. Wie bei Ruta treten auch- hier
die Phloemstringe nie in eine enge direkte Beziehung zu den Driisen-
zellen.
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Hippocastanaceae: Das Nektarium von Aesculus findet sich im Blii-
tengrund als ein unregelmiBig geformter, oberseits gestutzter Hocker. Er
nimmt im hinteren Teil der Bliite (vgl. Polygala Chamaebuxus) haupt-
sdchlich den Raum zwischen Kron- und Staubblittern ein, schiebt sich
aber auch zwischen die Kronblattbasen ein und umgibt den Grund der
Filamente wallférmig. Zur Innervierung des kleinzelligen, gerbstoff-
reichen Driisengewebes werden im Bliitenboden von den benachbarten
Staubblattleitbiindeln grofie Mengen von Phloem abgegeben. Es zieht
zuerst horizontal durch das Grundparenchym gegen auBien, um dann
unterhalb des Driisengewebes umzubiegen und sich in diesem zu verteilen
(Tafel 5, Figur 5). Selten ist ein Sekretionsgewebe so reich an Phloem-
elementen; da Bonnier (1879) darin keine Spur einer Leitbiindelver-
sorgung feststellen konnte, ist iiberraschend.

f) Celastrales und Rhamnales

Material. Aquifoliaceae: Ilex Aquifolium L. Rhamnaceae: Rhamnus cathartica L.
Vitaceae: Vitis vinifera L., Cissus discolor Bb.

Aquifoliaceae: Bei Ilex dient der Fruchtknoten als Sekretionsorgan.
In den zur Untersuchung gelangten minnlichen Bliiten — die Pflanze

Abbildung 16
Querschnitt durch das Drii-
sengewebe von Rhamnus ca-

tharica 1.. 400 : 1

wird oft durch Verkiimmern des einen Geschlechtes zweihiiusig — ist der
Fruchtknoten auf ein kegelformiges Gebilde mit nur angedeuteter Fiiche-
rung reduziert. Oben liuft es zu einem Pistillodium aus. Das ganze Stem-
pelrudiment besteht aus einem einheitlich kleinzelligen und plasmareichen
Driisenparenchym. Die Innervierung ist nur schwach entwickelt; einzig
in der Tiefe des Rudimentes verlaufen etliche kleine vollstindige Leit-
bilindel geradlinig aufwirts bis in die Spitze des Pistillodiums.
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Rhamnaceae: In der Bliite von Rhamnus kleidet das Driisengewebe
die Innenseite des Achsenbechers aus. Durch das angrenzende groBzellige
Grundparenchym verlaufen die Leitbiindel. Sie sind fiir das Perianth und
die Mikrosporophylle bestimmt und versorgen auch gleichzeitig das Nek-
tarium mit Phloem. Beidseitig am Xylemteil vorbei ziehen viele feine
Phloemstringe in Richtung auf die driisige Schicht. Erst im Sekretions-
gewebe selbst klingen sie aus. Abbildung 16 zeigt die Phloemgruppen
zwischen den Driisenzellen.

Vitaceae: Hier erscheinen die Nektarien als Abkommlinge der
Fruchtknotenwand. Bei Vitis finden sich fiinf gelbe, schuppenférmige
Driisen, die mit den Staubblattbasen alternieren. Cissus mit seiner vier-
zahligen Bliite besitzt vier Nektarien als driisige Verdickungen am unte-
ren Teil des Fruchtknotens. Die Innervierung der Nektarien der beiden
Arten ist verschieden. Wiihrend bei Vitis die Stoffzufuhr ausschlieBlich
durch die benachbarten Leitbiindel der Fruchtknotenwand erfolgt, ist bei
Cissus eine zusitzliche nektarieneigene Innervierung vorhanden. Zarte
Phloemstringe, die vom Stoffleitungsgewebe der Karpelleitbiindel ab-
stammen, strahlen in das Driisengewebe aus. Sie lassen sich leicht iiber-
sehen, weil in ihrer Ndhe dunkel gefiirbter Gerbstoff in Menge abge-
lagert ist.

g) Umbelliflorae

Material. Cornaceae: Cornus sanguinea L., C. mas L. Araliaceae: Hedera Helix L.
Umbelliferae: Astrantia major L., A. minor L., Eryngium amethystinum L., Anthris-
cus silvestris Hoffm., Heracleum Sphondylium L., Daucus Carota L.

Der Diskus iiber dem unterstindigen Fruchtknoten gilt als ein cha-
rakteristisches Merkmal der Reihe der Umbelliflorae. Er tritt in verschie-
denen Formen auf und dient stets als Sitz des Sekretionsgewebes.

Cornaceae: In der kleinen Bliite von Cornus wolbt sich der Diskus
hoch zwischen Staubblattkreis und Griffel auf. Das Driisengewebe ist bei
Cornus mas auf die Diskuskuppe beschrinkt, bei Cornus sanguinea auch
in die Tiefe entwickelt und stark gerbstoffhaltig. Da eine driiseneigene
Innervierung des Diskus fehlt, muB seine Versorgung iiber regulire Leit-
biindel erfolgen. Diese ziehen tief unterhalb des Sekretionsgewebes durch
ein vakuolisiertes Grundparenchym in Richtung auf die Griffel. Nur sel-
ten sind Nektarien zu finden, die wie bei Cornus so ausgesprochen schlecht
innerviert erscheinen.

Araliaceae: Ebenso zeigt das Sekretionsgewebe von Federa keine
besondere Leitbiindelversorgung. Uber dem halbunterstindigen Frucht-
knoten formt sich eine flache Pyramide, die an der Spitze in die Griffel
iibergeht und unter ihrer welligen Oberfliche driisig entwickelt ist. Im
schwammigen Grundparenchym innerhalb des Sekretionsgewebes verlau-
fen die kriftigen Karpell- und Griffelleitbiindel. Nur durch sie kann das
dariiberliegende Driisengewebe versorgt werden. :
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Umbelliferae: In dieser Familie ist der Diskus entsprechend der Lage
der Karpelle zweigeteilt, und jeder Teil geht in einen Griffelast iiber.
Jackson (1933) deutete deshalb den Diskus als basale Anschwellung
der Griffel.

Wie vielgestaltig die driisigen Griffelwiilste sein konnen, zeigen die
Abbildungen 17, 18 und 19. Bei Anthriscus und Daucus haben sie die
Form rundlicher Polster, aus denen scharf abgesetzt die kurzen schlan-
ken Griffel aufsteigen. Bei Heracleum wolbt sich der Diskus weit tiber
den Bliitenrand hinaus und verengt sich gegen oben nur allmiihlich in die
kraftigen Griffel. Bei Astrantia und Ergngium liegt die Insertionsstelle
der Griffel so tief, daB sich der Diskus gegen das Bliitenzentrum hinein-
senkt. :

Abbildung 17
Lingsschnitt durch den driisigen
Diskus von Anthriscus silvestris
Hoffm. Links reguldres Griffel-

leitbiindel. 170 : 1

Fiir eine gute Innervierung des Driisengewebes in den Griffelwiilsten
ist in jedem Falle gesorgt. Durch die Diskushilften von Anthriscus und
Daucus verlaufen bogenformig im Grundgewebe einige wohl ausgebildete
Leitbiindel in Richtung auf die Griffel (Abbildung 17). Doch nur ein win-
ziger Rest dieses Leitgewebes tritt schlieBlich in die Griffel ein. Der Haupt-
anteil des Phloems und des Xylems klingt schon vorher aus, da er offenbar
zur Innervierung des Nektariums gebraucht wird. Zur Driisenversorgung
von Heracleum dienen neben den regulidren Griffelleitbiindeln noch
zuséatzliche Stringe von Phloem. Diese trennen sich in der unteren Partie
des Diskus von den in Achsenniihe verlaufenden Leitbiindeln ab. Sie
strahlen in feinen Stringen von wenigen Siebréhren mit Geleitzellen und
Phloemparenchym, von Bonnier (1879) als «faisceaux vasculaires peu
différenciés» bezeichnet, gegen das Driisengewebe aus. Ihre Endigungen
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Abbildung 18
Lingsschnitt durch die Diskusbasis von Heracleum Sphondy-
lium L, 170 : 1

Abbildung 19
Langsschnitt durch den drii-
sigen Diskus von Astrantia

major L. Unten Phloem des
Griffelleitbiindels. 170 : 1

liegen noch im Grundparenchym, dessen groBe, langgestreckte Zellen den
Weitertransport der Stoffe iibernehmen (Abbildung 18). In dem MaBe,
wie sich der Diskus allméihlich in den Griffel verengt, werden die Phloem-
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abzweigungen kiirzer und fallen schlieBlich génzlich aus. Die Griffei-
leitbiindel iibernehmen dann die Versorgung der obersten Driisenpartien.
<s scheint, daB ein bestimmter Abstand zwischen innerer Grenze des
Drisengewebes und Phloem eingehalten wird.

Eine besondere Phloemversorgung besitzen auch die peripheren Par-
tien der Nektarien von Astrantia. Das Phloem wird in vielen Einzel-
strangen von den Kron- und Staubblattbiindeln vom Bliitenrand gegen
mnen abgezweigt. Abbildung 19 zeigt das driiseneigene Phloem im Léngs-
schnitt, Tafel 5, Figur 6, im Querschnitt. Wie bei allen iibrigen Nektarien
der Umbelliferae steht auch hier das Phloem ausschlieBlich iiber vakuoli-
siertes Grundparenchym mit dem Sekretionsgewebe in Beziehung. In der
winzigen Bliite von Astrantia minor sind die Phloemabzweigungen nur
wenige Zellen lang. Bei Eryngium sind sie wieder kriftig entwickelt und
in der Nihe der Abzweigungsstelle zudem noch von Xylem begleitet.
Damit tritt auch in dieser Familie ein Nektarium auf, an dessen driisen-
eigener Innervierung Xylem, wenn auch nur in untergeordneter Weise,
beteiligt ist.

Tafel 5

Figur 1 .
Phaseolus vulgaris 1. Lingsschnitt durch ein Phloembiindel im Driisengewebe. In
Bildmitte groBlumige Siebréhre. 420 : 1

Figur 2
Phaseolus multiflorus Lam. Teil eines Querschnittes durch ein Phloembiindel des
Nektariums. Phloem in verschiedener Ausbildung. 670 : 1

Figur 3
Phaseolus multiflorus Lam. Langsschnitt durch ein Phloembiindel im Driisengewebe.
In Bildmitte schlanke Siebréhre mit Geleitzellen. 300 : 1

Figur 4
Malva moschata L. Querschnitt durch das Sekretionsgewebe. Unten im Bild kleine
Phloemgruppe. 230 : 1

Figur 5
Aesculus Hippocastanum L. Querschnitt durch das gerbstoffhaltige Driisengewebe.
Drei kleine Phloemgruppen erkennbar. 400 : 1

Figur 6
Astrantia major L. Querschnitt durch den Bliitenboden. Oben Driisengewebe, unten
Phloem zur Nektarieninnervierung. 400 : 1

Figur 7
Gentiana campestris L. Querschnitt durch das Driisengewebe der Kronréhre. Spezielle
Phloembiindel unier dem reguliren Kronblattleitbiindel. 270 : 1

Figur 8
Convolvulus sepium L. Querschnitt durch das Driisengewebe mit Phloeminnervierung.
270 : 1

88



Tafel 5




Tafel 6




h) Bicornes ‘

Material, Ericaceae: Rhododendron ferruginemn L., Vaccinium Vitis-idaea L., V. Myr-
tillus L., Calluna vulgaris Hull., Erica carnea L. ;

Diese Familie vereinigt Gattungen mit oberstiindigen und solche

mit unterstandigen Fruchtknoten in sich. Deshalb sind auch verschiedene

Entwicklungsformen bei den stets mit dem Gynaeceum assoziierten

Nektarien anzutreffen. Bei den Vaccinium-Arten breitet sich das Driisen-

a b

Abbildung 20
Schnitte durch die Bliite von Calluna vulgaris Hull. Diskusférmiges Nektarium an der
Basis des Fruchtknotens. a) Liangsschnitt. ») Querschnitt durch die Bliitenbasis nach
der Entfernung des Perianthes. a und b 45 : 1

Tafel 6
Figur 1
Ajuga reptans L. Querschnitt durch das Driisengewebe mit Endigung eines Phloem-
stranges. 420 : 1
Figur 2
Linaria vulgaris Mill. Querschnitt durch das Driisengewebe. Drei Siebréhren mit je
einer Geleitzelle erkennbar. 670 : 1
Figur 3
Lonicera Xylosteum L. Querschnitt durch das Driisengewebe der Kronrdhre. Unten
im Bild ein Kronblatt-Leitbiindel. 270 : 1
Figur 4
Knautia arvensis Duby. Lingsschnitt durch das Driisengewebe. Kurzgliedriger Phloem-
strang in Epidermisnihe. 420 : 1
Figur b
Helianthus tuberosus L. Lingsschnitt durch den Nektariendiskus. Links und rechts
seiner Basis driiseneigenes Phloem. Unten rechts im Bild Phloem eines Griffelleit-
biindels. 270 : 1

: Figur 6
Centaurea montana L. Lingsschnitt durch den Bliitengrund. Links Griffelleitbiindel,
rechts kurzgliedrige Siebréhre im Driisengewebe der Diskusbasis. 270 : 1
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gewebe innerhalb der Staubblattkreise iiber dem unterstandigen Frucht-
knoten aus und wird nur in der Mitte von der grubenartig vertieft inse-
rierten Griffelsdule unterbrochen. Bei Rhododendron findet es sich als
basale Anschwellung des hier oberstéindigen Fruchtknotens. Einen eigent-
lichen Diskus formt das Sekretionsgewebe um den ebenfalls oberstin-
digen Fruchtknoten bei Calluna und Erica. Dieser Diskus besitzt acht
Vorspriinge, die nach unten gerichtet sind und seitlich von den Filament-
basen begrenzt werden (Abbildung 20). Zur Versorgung fast aller dieser
Nektarien — eine Ausnahme bildet die Driise von Erica — ist ein spe-
zielles Leitgewebesystem von Phloemstringen angelegt. In das ring-
férmige Driisenpolster von Vaccinium geben einerseits die unter dem
Sekretionsgewebe durchlaufenden Griffelleitbiindel, anderseits auch
samtliche Staubblattleitbiindel vor ihrem Eintritt in die Filamente grofere
Gruppen von Phloem ab. Die Phloemstringe verzweigen sich im Grund-
parenchym unterhalb des Nektariums und fiihren dann in die unteren
driisigen Schichten. Der epidermisnahe Teil des Sekretionsgewebes ist
stets frei von Leitelementen. Das Driisengewebe von Rhododendron ist
von Phloemstringen durchsetzt, die von den vielen kleinen Leitbiindeln
in der Karpellwand abstammen. Auch bei Calluna liefern Leitbiindel der
auBeren Fruchtknotenwand das Phloem zur Versorgung der Driise. Dabei
sind die dorsalen und lateralen Leitbiindel zu unterscheiden; denn wie
aus Abbildung 20 b hervorgeht, strahlt nur von den lateralen Leitbiindeln
ein Teil des Stoffleitungsgewebes in die Ausbuchtungen des Diskus aus.

i) Ligustrales und Contortae

Material. Oleaceae: Jasminum nudiflorum Lindley, Syringa vulgaris L., Forsythin

suspensa Vahl, Ligustrum vulgare L., Olea europaea L. Gentianaceae: Gentiana pur-

purea L., G. punctata L., G. campestris L., G. Kochiana Perr. u. Song, G. verna L.
Apocynaceae: Vinca minor 1.

Oleaceae: In allen Bliiten dieser Familie wird man vergebens nach
einem selbstindigen Nektarium Ausschau halten: die ganze auBlere Wand
des oberstindigen Fruchtknotens steht im Dienste der Sekretion. Das
kleinzellige Parenchym der Fruchtknotenwand inklusive der #uBeren
Epidermis ist stark plasmatisch. In keinem Fall 148t sich ein spezielles
Driisengewebe vom iibrigen Parenchym abgrenzen. Die Frage, ob bei
Olea iiberhaupt eine Sekretionstitigkeit auftritt — sie ist umstritten —_
148t sich deshalb auf anatomischem Wege nicht beantworten.

Die Innervierungsverhiltnisse sind sehr einfach. Bei allen unter-
suchten Arten ziehen zahlreiche kleine, aber vollstandige Leitbhiindel
durch die duBere Fruchtknotenwand gegen den Griffel. Einzig bei Jas-
minum fillt der Entwicklungsriickstand des Xylems gegeniiber dem
Phloem auf. Wihrend das Phloem der Leitbiindel aus wohlausgebildeten
Siebréhren mit Geleitzellen besteht, tritt das Xylem im ganzen Bereich
des Fruchtknotens nur in Form stark plasmatischer Initialzellen auf.
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Jasminum ist bekannt durch seine eigenartige postflorale Sekretion
(Daumann, 1932).

Gentianaceae: Die Gattung Gentiana 148t sich in die beiden Unter-
gattungen Eugentiana Kusnezow und Gentianella Kusn. gliedern. Die
beiden Gruppen unterscheiden sich scharf in der Topographie ihrer Nek-
tarien, ist doch bei dieser das Driisengewebe Bestandteil der Krone, bei
jener Abkémmling des Fruchtknotens. Als einziger Vertreter der Gruppe
Gentianella wurde Gentiana campestris untersucht. Auf der Innenseite
der Kronrihre, knapp oberhalb des Bliitenbodens, ist iiber den vier Mittel-
rippen je ein kleiner Bezirk driisig ausgebildet. Er hat die Form eines
Dreiecks, dessen eine Spitze sich gegen unten richtet. Zur Innervierung

Abbildung 21
Lingsschnitt durch den Nekta-
rienwulst der Fruchtknotenbasis
von Gentiana punctata L. 100 : 1

der driisigen Stellen 16sen sich viele feine Phloemstringe aus dem Verband
der benachbarten Kronblattleitbiindel. Tafel 5, Figur 7, zeigt dieses nek-
tarieneigene Phloem an der inneren Grenze des Sekretionsgewebes.

Bei den untersuchten Gentiana-Arten aus der Gruppe Eugentiana ist
die Fruchtknotenbasis Sitz des Driisengewebes. Der Driisenwulst besitzt
fiinf Vorwolbungen, die mit den Staubblattbasen alternieren.

Eine besondere Phloeminnervierung wird nur fiir die groBen Nek-
tarien von Gentiana lutea und Gentiana punctata angelegt. Ein Teil des
Phloems des zentralen Leitgewebezylinders in der Fruchtknotenbasis
strahlt in feinen Biindeln, die den Zellbriicken des Grundparenchyms
folgen, in die Niihe des Driisengewebes aus (Abbildung 21). Besonders die
Vorspriinge des Nektarienringes, wo auch das Driisengewebe starker ent-
wickelt ist, sind reich durch Phloem innerviert.
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Apocynaceae: In der Bliite von Vinca finden sich zwei lappen-
férmige Nektarien als basale Auswiichse des Fruchtknotens. Die Driisen-
lappen haben annihernd die gleiche GréBe wie die Karpelle, mit denen
sie alternieren. Thre Innervierung ist sehr ausgeprigt. Sie erfolgt durch
vollstindige Leitbiindel, die in feiner Verzweigung durch das Sekretions-
gewebe aufsteigen. Bei ihrem Ausklingen im oberen Teil der Driise ver-
schwinden die lignifizierten Xylemelemente zuerst. Das Phloem fiihrt
mehrere Zellingen weiter aufwiirts, strahlt auch seitlich aus und endigt
dann in parenchymatischer Form innerhalb der Nektarienkuppe.

k) Tubiflorae

Material. Convolvulaceae: Convolvulus arvensis L., C. sepium L. Boraginaceae: Borago

officinalis L., Pulmonaria officinalis L., Myosotis alpestris Schmidt, Echium vul-

gare L. Labiatae: Ajuga reptans L., Teucrium Scorodonia L., Lavendula spica L.,

Lamium Galeobdolon Crantz, L. album L., Satureja vulgaris Fritsch, Thymus Ser-

pyllum L., Mentha aquatica L. Scrophulariaceae: Linaria Cymbalaria Mill., L. vul-
garis Mill., Scrophularia nodosa L., Digitalis lutea L.

Convolvulaceae: Die Bliiten von Convolvulus besitzen am Grunde

des Fruchtknotens ein gelbes Nektarium in der Form eines Diskus, der
fiinf mit den Staubblittern abwechselnde Vorspriinge aufweist. Bogen-

Abbildung 22
Lingsschnitt durch den Driisen-

diskus von Convolvulus sepium
L.45:1

formig wolbt sich das Leitgewebe der Fruchtknotenbasis unter dem
Driisenwall (Abbildung 22), bevor es in Form zahlreicher kleiner Biindel
in die Karpellwinde eintritt. Wihrend beim kleinen Diskus von Con-
volvulus arvensis die Innervierung des Driisengewebes auf diese Ablen-
kung im Verlauf der Karpelleitbiindel beschrinkt ist, tritt bei Convolvulus
sepium eine zusitzliche Phloemversorgung des Nektariums auf. An der
Umbiegungsstelle des Leitgewebes im Bereich des Diskus verliBt ein
‘Teil des Phloems den Verband der Leitbiindel und steigt in kriftigen
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Strangen, die sich noch weiter verzweigen, in die oberen Partien der
Driise auf. Tafel 5, Figur 8, zeigt die Verteilung des Phloems im Innern
des Sekretionsgewebes. Nur gelegentlich findet man die nektarieneigenen
Phloemstriange im ersten Abschnitt ihres Verlaufes von zusétzlichen
Xylemelementen begleitet. '

Boraginaceae: Von den untersuchten Vertretern dieser Familie kén-
nen Echium, Borago und Pulmonaria auf Grund ihrer Nektarien in eine
Gruppe zusammengefafit werden, wihrend Myosotis eine Sonderstellung
beansprucht. Stets dient die Fruchtknotenbasis als Sitz des Driisen-
gewebes.

Abbildung 23
Lingsschnitt durch die drii-
sige Anschwellung der Frucht-
knotenbasis von Echium vul-
gare L. Links Phloem eines
lateralen = Karpelleitbiindels.

250 : 1

Bei Echium und Borago bildet das Driisengewebe in der Frucht-
knotenwand eine ringformig geschlossene Anschwellung mit stiarkster
Entwicklung vor den vier Samenanlagen. Bei Pulmonaria sind die drii-
sigen Polster vor den Fruchtknotenklausen zu kleinen Lappen umge-
staltet. Alle diese Nektarien zeichnen sich durch eine reiche Versorgung
mit Phloem aus. Es stammt von vier Leitgewebekomplexen, die im Bogen
unter den entsprechenden vier Driisenanschwellungen durchziehen, um
anschlieBend die lateralen und ventralen Karpelleitbiindel zu bilden. Die
Phloembiindel, die das Driisengewebe durchsetzen, bestehen zumeist aus
kurzgliederigen und weitlumigen Siebréhren. Undifferenziertes Phloem-
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parenchym in IForm von fast isodiametrischen Zellen beschrinkt sich auf
die Biindelendigungen. Abbildung 23 zeigt die Unterschiede in der Aus-
bildung des driiseneigenen Phloems und des Phloems des Stoffleitungs-
gewebes eines reguliren Leitbilindels.

Bei Myosotis formt das Nektarium einen regelmiBigen kleinen Dis-
kus um die Basis des Fruchtknotens. Lawrence (1937) sieht in ihm
keinen Bestandteil des eigentlichen Fruchtknotens, sondern rechnet ihn
zur Gynobasis. Eine eigene Innervierung fehlt.

Labiatae: Die Nektarien dieser Familie treten ebenfalls als Abkémm-
linge des Fruchtknotens auf. Sie zeigen jedoch hinsichtlich Form und
Innervierung eine gréBere Variationsbreite. Bei Teucrium nehmen die
vier ovalen Klausen fast das ganze Volumen des Fruchtknotens ein. Das
Driisengewebe reicht weit an und zwischen den einzelnen Klausen hinauf
und ist gegen innen durch die dorsalen und lateralen Karpelleitbiindel
begrenzt. Diese spalten, so lange sie unter dem Nektarium durchlaufen,
Siebréhren mit Geleitzellen ab, die im Sekretionsgewebe in Epidermis-
nihe endigen. Bei Mentha sitzen die Klausen einer sockelformigen, ober-
fldchlich driisig entwickelten Partie des Fruchtknotens auf (vgl. Abbil-
dung 24 a). Oben woélbt sich das Sekretionsgewebe etwas zwischen den
Klausen auf, ohne aber auf ihre Winde iiberzugreifen. Die Innervierung
erfolgt durch die kréiftigen dorsalen und lateralen Karpelleitbiindel, die
direkt hinter dem Driisengewebe den Sockel hinauf ziehen. Als nur mehr
diinne Stréinge setzen sie sich in Griffel und Klausenwinde fort. Die ven-
tralen Leitbiindel verlaufen in Achsennihe in die Plazenten und sind so
an der Versorgung des Nektariums nicht beteiligt. Diese bei Mentha ge- -
fundenen Verhiltnisse sind mit kleinen Einschrinkungen auch fiir La-
‘vendula, Satureja und Thymaus giiltig. Bei Salvia mit ihrer viel gréBeren
Bliite tritt eine zusitzliche Phloemversorgung der basalen Partie des
Nektariums auf (Abbildung 24 a). Etwas iiber dem Bliitenboden l6sen
sich eine Menge feiner Phloemstriinge aus dem Verband der reguliren
Leitbiindel. Diese fiihren in radialer Richtung durch das Grundparen-
chym auf das Driisengewebe zu, um dann anschlieBend an dessen innerer
Grenze abwérts zu ziehen. Querschnitte durch die Fruchtknotenbasis
lassen so die Phloembiindel am inneren Rand des Nektariums wahrneh-
men (Abbildung 24 b), aber erst etwas héher gelegte Schnitte geben
Auskunft iiber deren Ursprung. _

Bei den folgenden Objekten ist die Form der Nektarien differen-
zierter und eine driiseneigene Innervierung immer vorhanden. Das dis-
kusformige Nektarium von Stachys lduft vorne in eine Zunge aus, die
sich keilartig verdickt dem Klausenzwischenraum anschmiegt. Zur Inner-
vierung des Diskus werden von den ventralen Karpelleitbiindeln zahl-
reiche Phloemstringe abgegeben, ebenfalls von den lateralen Biindeln,
die hier im Bogen unter der Nektarienbasis durchziehen (Abbildung 25).
In ihrem Verlauf durch das Sekretionsgewebe verengern sich die Sieb-
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Abbildung 24 :
Salvia pratensis L. a) Medianer Lingsschnitt durch den Bliitengrund. Darauf
ist ein paralleler Schnitt durch den Fruchtknoten projiziert, um die Stellung
der Klausen zu zeigen. Driisige Ausbildung des Fruchtknotensockels. 20 : 1.
b) Querschnitt durch das Driisengewebe. 200 : 1

rohren betrichtlich, und Siebplatten lassen sich nicht mehr erkennen.
Diese Art der Ausbildung des Phloems ist vonBlattnervenendigungen be-
kannt; sie tritt hier einmalig auf, denn in der Regel besteht eine Tendenz
der Erweiterung der Phloemelemente im Driisengewebe. Der Diskus von
Lamium ist hinten in der Bliite in breiter Liicke offen und vorn stark
erhéht. Wihrend die seitlichen Partien ausschlieBlich durch weitlumiges
Phloem innerviert werden, erhilt die zungenférmige Partie eine Versor-
gung durch zahlreiche kleine, jedoch vollstindige Leitbiindel. Bei Ajuga

Abbildung 25
Langsschnitt durch den Bliiten-
grund von Stachys recta L. Dis-
kusformiges Nektarium an der
Basis des Fruchtknotens. 30 :1
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ist der Diskus extrem reduziert. Es besteht nur noch die vordere Partie
in Form eines bis zu zwei Dritteln mit dem Karpell verwachsenen Lap-
pens. Abzweigungen der benachbarten dorsalen und lateralen Karpell-
leitbiindel fiihren ins Nektarium hinein. Die kriiftigen Stringe dieses
besonderen Leitbiindelsystems fiihren Tracheiden, die jedoch bei der
weiteren Veristelung der Biindel bald zuriickbleiben. Reine Phloem-
strange endigen in Epidermisniihe in rundlichen, stark firbbaren Paren-
chymzellen (Tafel 6, Figur 1).

Scrophulariaceae: Auch in dieser Familie entwickelt sich das Drii-
sengewebe in engem Zusammenhang mit dem Fruchtknoten. Bei Digitalis
und Scrophularia bildet es einen gleichm#Bigen Wulst rund um die Basis
des Gynaeceums. Bei Linaria findet entsprechend der besonderen Dorsi-
ventralitidt der Bliiten nur iiber dem Kronblattsporn eine basale driisige
Entwicklung des Fruchtknotens statt, nimlich in Form eines kriftigen
Polsters bei Linaria vulgaris oder als wenigzellige Anschwellung bei
Linaria Cymbalaria. Bei den meisten untersuchten Vertretern der Scro-
phulariaceen — eine Ausnahme bildet Linaria Cymbalaria mit ihrem
sehr kleinen Nektarium - ist das Driisengewebe durch besondere
Phloemstréinge innerviert. Diese zweigen bei Scrophularia und Digitalis
von den zahlreichen Leitbiindeln, die hinter dem driisigen Wulst durch
die Fruchtknotenwand aufwirts ziehen, ab und durchstrahlen dann
gleichmaBig das ganze Sekretionsgewebe. Bei Linaria vulgaris wird nur
die obere Partie des Driisenpolsters durch Karpelleitbiindel mit Phloem
innerviert; in die Driisenbasis strahlt das Phloem von zwei benachbarten
Kronblattleitbiindeln. Die letzten Phloemverzweigungen im Sekretions-
gewebe bestehen stets aus einzelnen Siebréhren mit Geleitzellen (Tafel 6,
Figur 2). '

[) Rubiales

Material. Caprifoliaceae: Lonicera Xylosteum L., L. alpigena L. Valerianaceae: Ken-
tranthus ruber DC. Dipsacaceae: Dipsacus sativus Honckeny, Cephalaria alpina
Schrad., Knautia arvensis Duby, Scabiosa graminifolia L.

Das Gemeinsame der Nektarien aller Vertreter dieser Reihe liegt in
der Lokalisierung des Driisengewebes in der Kronréhre und in der Aus-
bildung keulenférmiger Driisenhaare. Die Innerwerung der Nektarien
ist unterschiedlich.

Caprifoliaceae: Bei Lonicera besitzt die Kronrohre nahe ihrer Basis
eine halbkugelige einseitige Ausbuchtung, deren Innenseite vom Sekre-
tionsgewebe ausgekleidet wird. Tafel 6, Figur 3, zeigt einen Querschnitt
durch das Driisengewebe mit seiner charakteristischen Epidermis. Nach
IFeldhofen (1933) wird der Nektar nur durch die kolbenférmigen
Trichome ausgeschieden. Thre Kutikula ist im Stadium voller Sekretion
stets von der Zellulosewand gelist. Die Innervierung der driisigen Schicht
erfolgt durch kréftige regulire Kron- und Staubblattleitbiindel. Das

96



Sekretionsgewebe grenzt natiirlicherweise an das Xylem der Biindel-
innenseiten. Weil jedoch das Stoffleitungsgewebe den Holzteil im Quer-
schnitt halbkreisférmig umgibt, tritt auch das Phloem in direkte Beriih-
rung mit den Driisenzellen (Tafel 6, Figur 3).

Valerianaceae: In der Bliite von Kentranthus dient der lange schlanke
Kronblattsporn als Sitz des Driisengewebes und zugleich als Behilter fiir
den ausgeschiedenen Nektar. Vom Bliitenboden aus fiihrt ein Leitbiindel
bis in die Spitze des Sporns und in seiner duBern Wand wieder hinauf in
die Krone. Nur das wenige Zellen dicke Parenchym iiber dem absteigen-
den Leitgewebe ist driisig entwickelt. Zur besonderen Innervierung des
Nektariums 16st sich beidseitig ein kleiner Teil des Stoffleitungsgewebes
aus dem Leitbiindelverband. Aber entsprechend der geringen Tiefen-
ausdehnung des Sekretionsgewebes umfassen diese Phloemausstrahlun-
gen hochstens eine bis zwei Zellen von parenchymatischem Charakter.

Dipsacaceae: Erst in dieser Familie tritt regelmiBig eine intensive
nektarieneigene Phloemversorgung des Driisengewebes auf. Dieses findet
sich bei allen Vertretern auf der Innenseite des Kronréohrengrundes. Bei
Cephalaria und Knautia ist die gesamte Kronréhrenbasis driisig verdickt.
Bei Dipsacus und Scabiosa hingegen beschrinkt sich das Sekretions-
gewebe auf ein kleines Polster vorne in der Bliite. Der Charakter der
Driisenepidermis und des hypodermalen Sekretionsgewebes ist bei allen
Arten dhnlich. Tafel 6, Figur 4, illustriert die Verh#ltnisse. Die Phloem-
innervierung der Nektarien erfolgt durch die Leitbiindel, die im vakuo-
lisierten Blattparenchym hinter dem Driisengewebe aufwérts ziehen. Bei
Cephalaria und Scabiosa ist beachtenswert, daB ausschlieBlich die Staub-
blattleitbiindel Phloemstriinge abgeben, wihrend sich bei Dipsacus und
Knautia das Phloem ohne Unterschied von allen benachbarten Leitstrin-
gen abspaltet. In jedem Fall wird das Sekretionsgewebe dicht von vielen
wirr verlaufenden Phloemstréingen durchsetzt. Nur bei Knautia streichen
sie geordnet, meist eine Zellschicht unter der Epidermis, im Nektarium
aufwiirts (Tafel 6, Figur 4). Die Siebréhren und Geleitzellen des driisen-
eigenen Phloems sind oft fast isodiametrisch und im Querschnitt immer
wesentlich groBer als die entsprechenden Phloemzellen der Leitbiindel.
Die Siebplatten sind gut erkennbar.

m) Synandrae

Material. Campanulaceae: Campanula glomerata L., C. barbata L., C. patula L., Phy-
teuma orbiculare L., P. spicatum L., Jasione montana L. Compositae: Solidago Virga-
aurea L., §. canadensis L., Helianthus annuus L., H. tuberosus L., Achillea Millefolium
L., Chrysanthemum Leucanthemum L., Senecio vulgaris L., Carduus defloratus L.,
Cirsium arvense Scop., C. oleraceum Scop., Centaurea Cyanus L., C. montana L.,
C. Jacea L., Leontodon hispidus L., Taraxacum officinale Weber, Sonchus oleraceus L.

Campanulaceae: Unter den verschiedenen Gattungen herrscht eine
weitgehende Ubereinstimmung in der Ausbildung und Innervierung der
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Nektarien. Das epigyn zwischen Staubblattkreis und Griffel liegende
plasmareiche Driisengewebe geht in der Tiefe in ein schwammiges Paren-
chym iiber, in dem das Leitgewebe verliuft. Viele kleine Xylemstringe
ziehen strahlenférmig vom duBern Bliitenrand in Richtung auf die Griffel.
Das Phloem nimmt nicht diesen direkten Verlauf. Es bildet unter dem
Driisengewebe ein enges Geflecht von feinen untereinander anastomisie-
renden Stringen, die stets von gegliederten Milchsaftrohren begleitet sind.
Dieses Phloem liegt so dicht der inneren Grenze des Sekretionsgewebes
an, daB damit eine gute Versorgung des Nektariums gewihrleistet ist.
Compositae: Auch in dieser Familie sind die Nektarien hinsichtlich
der Lage und Gestalt einheitlich. Das Driisengewebe bildet stets einen

Abbildung 26
Langsschnitt durch den kleinen
Driisendiskus im Bliitengrund

von Senecio vulgaris L. Links ein
Griffelleitbiindel. 250 : 1

Diskus am Grunde zwischen Kron-Staubblattréhre und Griffel. Er hebt
sich durch seinen hohen Plasmagehalt deutlich vom Gewebe der benach-
barten Bliitenteile ab und ist eher mit dem Griffel als mit der Kronrohre
verbunden. Die Innervierungsverhiltnisse sind so verschiedenartig, daB
sie im einzelnen betrachtet werden miissen.

In den kleinen Bliiten von Achillea, Chrysanthemum und Senecio
ist der Diskus in Breite und Hohe nur wenigzellig und ohne besondere
Innervierung. Die im Parenchym des Griffels verlaufenden Leitbiindel
versorgen auch das naheliegende Driisengewebe (Abbildung 26). Ebenso
sind die groBeren Nektarien von Sonchus, Leontodon und Taraxacum fiir
ihre Versorgung vollstiindig auf die reguliren Leitbiindel der Umgebung
angewiesen. Auch der driisige Ringwall bei den Solidago-Arten wird nicht
gesondert innerviert.
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Ein neues Moment besteht hier in der netzartigen Ausbreitung des
Phloems im Bliitenboden. Das Driisengewebe erhebt sich direkt iiber
diesem engen Geflecht aus kurzgliedrigen Phloemelementen. Eine Ahn-
lichkeit mit den Verhéltnissen in der Familie der Campanulaceae ist un-
verkennbar.

Bei Helianthus, Carduus und Cirsium werden simtliche Nektarien
besonders innerviert, und zwar immer und ausschlieBlich durch Phloem.
Der Diskus von Helianthus annuus ist weitgehend unabhiingig vom Ge-
webe des Griffels (Abbildung 27), und alle reguliren Leitbiindel im
Bliitenboden verlaufen in betrichtlichem Abstand vom Sekretionsgewebe.

Abbildung 27
Lingsschnitt durch den Driisen-

diskus von Helianthus annuus L.
250:1

Bei der Formierung der Kron- und Staubblattleitbiindel aus dem Leit-
gewebekomplex im Bliitenboden werden viele feine Phloemstringe zur
Innervierung der Driise abgezweigt. Sie treten in den Diskus ein und
durchsetzen in feiner Veristelung das Sekretionsgewebe mit Ausnahme
seiner obersten Partie (Abbildung 27). Das nektarieneigene Phloem be-
steht aus weitlumigen, kurzgliederigen Siebrohren. Sie lassen sich leicht
durch ihre quergestellten Siebplatten und die ovalen Siebfelder an den
Lingswinden identifizieren. Das sehr viel kleinere Nektarium von Helian-
thus tuberosus ist in gleicher Weise innerviert (Tafel 6, Figur 5). Bei
Cirsium tritt das Phloem entsprechend der Fiinfzahl der Kron-Staubblatt-
leitbiindel in fiinf Stringen in die Driise ein. Wenige Zellschichten unter
ihrer duBeren Epidermis fichern diese Phloemstringe auf und laufen
dann geradlinig, immer in Nachbarschaft der Epidermis, im Sekretions-
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gewebe aufwiirts. Erst beim Ausklingen biegen sie etwas gegen das Innere
der Driise ab (Abbildung 28). Solange der Diskus mit dem Griffel in Ver-
bindung steht, ist eine Versorgung seiner zentralen Partien auch iiber das
Phloem der Griffelleitbiindel méglich. Es steht in direktem Kontakt mit
den Driisenzellen. Bei Carduus bilden diese Griffelleitbiindel die Haupt-
quelle fiir die spezielle Phloemversorgung des Nektariums. Die Innervie-
rung von den Staubblattleitbiindeln aus ist auf Phloemstrange von der
Linge weniger Zellen reduziert. '

Abbildung 28
Langsschnitt durch den Driisen-
diskus ven Cirsium arvense Scop.

250 :1

Bei der Gattung Centaurea werden die Nektarien ausschlieBlich iiber
die Griffelleitbiindel versorgt. Auffallend ist dabei die Mannigfaltigkeit
der Art und Weise, wie dies bei den einzelnen Arten geschieht. Bei Cen-
laurea Cyanus lehnt sich das Driisengewebe stark an die Griffelachse an,
wo es in Beziehung mit dem Phloem der Griffelleitbiindel tritt. Eine zu-
satzliche Innervierung des Nektariums fehlt. Bei Centaurea Jacea strah-
len jedoch viele kurzgliederige Phloemstringe in die mittlere Partie des
Driisendiskus ein. Auch das wohlausgebildete Nektarium von Centaurea
montana wird durch Phloem versorgt, wie aus Tafel 6, Figur 6, hervor-
geht. Daneben sind aber auch vollstindige, von den Griffelleitbiindeln
abstammende kleine Leitbiindel an der Innervierung der Driise beteiligt.
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Dieses regelméBige, wenn auch spirliche Auftreten von Xylem im Nekta-
rium von Centaurea montana darf als Ausnahme betrachtet werden und
zeigt, daB aus den Innervierungsverhéltnissen der Nektarien einer unter-
suchten Art nie voreilig auf die Driisenversorgung bei nah verwandten
Arten geschlossen werden darf.

V. Diskussion

Die Ergebnisse iiber die Innervierung von floralen Nektarien, welche
in der vorliegenden Arbeit dargestellt sind, sollen im folgenden von ver-
schiedenen Gesichtspunkten aus geordnet und betrachtet werden.

Allgemeines zur Lage und Morphologie der Nektarien: Bei gesamt-
hafter Betrachtung der untersuchten Nektarien ergibt sich ein sehr viel-
filtiges Bild. Jeder einzelne Bliitenteil kann als Sitz des Driisengewebes
aufireten. Beispielsweise ist bei allen Vertiretern der Columniferae die
Kelchblattbasis driisig ausgebildet. Nektarien als Bestandteil der Kron-
rohre sind typisch fiir die Reihe der Rubiales. In der Familie der Legumi-
nosae tritt das Sekretionsgewebe als Bestandteil der Staubblattbasis auf.
Sehr oft steht das Nektarium in enger Beziehung zum Fruchtknoten,
zum Beispiel bei allen Vertretern der untersuchten Tubiflorae. Als Be-
standteil des Griffels findet es sich in der Familie der Umbelliferae.
SchlieBlich fungiert gelegentlich noch der Bliitenboden als Sitz des Drii-
sengewebes, so bei allen Vertretern der Cruciferae und Rosaceae.

Auch die Form der Nektarien ist sehr unterschiedlich. Sie variiert
zwischen einfachen Oberflichenbildungen bis zu wohlentwickelten
Hoéckern, Lappen oder diskusférmigen Auswiichsen. Das Sekretions-
gewebe selber zeichnet sich in den meisten Fillen durch kleine, zart-
wandige und plasmareiche Zellen aus. Die Driisenepidermis ist stets
kutinisiert. Die Ausscheidung des Nektars erfolgt vorziiglich durch Spalt-
offnungen, mit denen die Epidermis oft reich durchsetzt ist (vgl. Abbil-
dungen). Nur bei Fumaria, Corydalis und Gentiana sowie bei den Ver-
tretern der Columniferae und Rubiales mit ihren Trichomnektarien findet
der Nektaraustritt direkt durch die Kutikula statt. Entsprechend den
verschiedenen Stellungen und Ausbildungsformen der Nektarien ist auch
die Art der Driiseninnervierung groBen Variationen unterworfen.

Allgemeines zur Innervierung der Nektarien: Aus der Untersuchung
tiber die Nektarieninnervierung geht vor allem hervor, welche iiber-
ragende Bedeutung dem Phloem bei der Leitbiindelversorgung der
Driisen zukommt. Bei 91 von rund 160 behandelten Arten aus den ver-
schiedensten Pflanzenfamilien sind die Nektarien durch spezielle Phloem-
stringe innerviert. Nur bei zwolf Arten ist dabei auch das Xylem in
untergeordneter Weise an der Driisenversorgung beteiligt. Da diese
Phloemversorgung der Nektarien innerhalb der meisten Reihen auftritt,
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darf sie als eine allgemeine Erscheinung, die fiir die Sekretion wesentlich
ist, gewertet werden. Bei den iibrigen untersuchten Bliitenarten geniigen
die reguliren Leitbiindel fiir die Versorgung des Sekretionsgewebes. Sie
sind in der Driisennachbarschaft oft besonders kriiftig ausgebildet und
zeigen in vielen Fillen zugunsten des Nektariums Abweichungen von
ihrem direkten Verlauf.

Stadler (1886) stellte nach der Untersuchung einer relativ kleinen
Anzahl von Bliitennektarien fest, «<daB die Vasalien einen integrierenden,
nie fehlenden Bestandteil, wenn auch nicht des Nektariumgewebes, so
doch des Nektariumbodens bilden, meist sehr stark entwickelt sind und
an der Grenze des spezifischen Driisengewebes verlaufen, wohl auch mit
ihren zarteren Bestandteilen, dem Cambiform, in dasselbe ausstrahlen».
Es ist erstaunlich, wie gut diese wenig beachtete Charakterisierung der
Driiseninnervierung auch mit unseren Ergebnissen iibereinstimmt.

Einteilung der untersuchten Familien nach der Art der Nektarien-
innervierung (vgl. Zusammenstellung des Materials im Anhang): Diese
Gruppierung geschieht mit Vorbehalt, da nur eine Auswahl von Bliiten
zur Untersuchung gelangte. Deshalb wird auch auf eine ausfiihrliche
Besprechung der einzelnen Gruppen verzichtet. Wir verweisen lediglich
auf einige Entwicklungstendenzen, die bei der Nektarieninnervierung
innerhalb eines kleineren oder gréBeren Bereiches verwandter Bliiten-
arten auftreten. :

A. Alle Nektarien sind durch Phloem innerviert: Salicaceae, Cruci-
ferae, Fumariaceae, Crassulaceae, Aceraceae. :

Die Rhoeadales stellen eine der wenigen Reihen dar, die hinsichtlich
der Innervierung der Nektarien einheitlich erscheint. Die Nektarien der
teils tropischen, teils subtropischen Capparidaceae sind nach Norris
(1940) ebenfalls durch Leitgewebe (Phloem) versorgt. Lage und Form
der Sekretionsorgane wechseln hingegen stark. Bei den Cruciferae treten
ring- oder hockerférmige Nektarien am Bliitenboden auf, bei den Fuma-
riaceae ist die Spitze des Staubblattsporns driisig ausgebildet. Interessant
ist die reiche Phloemversorgung dieser spornférmigen Nektarien. Sie ist
bedeutend ausgeprégter als diejenige des Staubblattes (Tafel 4, Figur 4).

B. Alle Nektarien sind durch besondere Leitstriinge innerviert, ent-
weder durch reines Phloem oder durch Phloem und Xylem: Violaceae,
Tiliaceae, Malvaceae, Geraniaceae.

Die Nektarien der Columniferae finden 51ch einheitlich auf der
Innenseite der Kelchblitter. Die Intensitéit der Innervierung ist stark von
den AusmafBen des Sekretionsgewebes abhingig. Die Nektariumversor-
gung erfolgt vorziiglich durch Phloem, und nur bei den wohl entwickelten
Driisen von Tilia tomentosa und Abutilon striatum ist auch das Xylem in
beschrinktem MaBle an der Innervierung beteiligt. Bei zwei Arten von
Viola fillt neben reichlich Phloem das isolierte Xylem im driisigen Kon-
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nektivanhang auf. Nach E s a u (1943) tritt das erste Xylem in den Blit-
tern der Gymnospermae und Angiospermae allgemein in Form von iso-
lierten Stringen auf. Diese entwickeln sich dann nach zwei entgegen-
gesetzten Richtungen weiter. Solange jedoch der Anschluff an das Xylem
dlterer Leitbiindel noch nicht vollzogen ist, bleiben diese isolierten Ele-
‘mente ohne Funktion. Das Xylem im Nektarium von Viola ist deshalb
an der Driisenversorgung nicht beteiligt. Ich untersuchte eine grofie An-
zahl von einzelnen Vertretern, fand aber immer die gleichen Verhiltnisse.

C. Die Nektarien sind entweder leitstrangfrei oder aber durch Phloem
versorgt: Sarifragaceae, Rosaceae, Leguminosae, Polygalaceae, Vitaceae,
Ericaceae, Gentianaceae, Boraginaceae, Scrophulariaceae.

DaB in manchen Fillen ein enger Zusammenhang zwischen Ausma8
des Nektariums und Ausbildung der speziellen Phloeminnervierung be-
steht, kann mit vielen Beispielen aus dieser Gruppe belegt werden.

Das flichig im Bliitenboden angelegte Nektarium von Polygala vul-
garis ist nicht innerviert, der Driisenhdcker in der Bliite von Polygala
Chamaebuzxus ist hingegen reich von Phloemstréingen durchstrahlt. Ganz
dhnlich sind die Verhiltnisse bei Linaria Cymbalariaund Linaria vulgaris,
wo wieder nur das hickerformige Nektarium von Linaria vulgaris durch
Phloemabzweigungen versorgt wird (Tafel 6, Abbildung 2). Die driisig
entwickelte Fruchtknotenbasis von Gentiana verna steht ausschlieBlich
mit den reguliren Leitbiindeln in Beziehung, wihrend bei Gentiana
punctata eine zusitzliche Phloeminnervierung des Nektariums auftritt.

Besonders deutlich macht sich der enge Zusammenhang zwischen
der GroBe des Nektariums und Intensitét der Innervierung in der Familie
der Leguminosae bemerkbar. Hier sind die Verhéltnisse innerhalb einer
Gattung gleichartig. Aber von Gattung zu Gattung ldBt sich eine Ent-
wicklungsserie der Gestalt und der Phloemversorgung der Nektarien auf-
stellen, die in der diskusférmigen, durch zehn kraftige Phloemstrange
innervierten Driise von Phaseolus endet.

D. Die Nektarien sind entweder leitstrangfrei oder durch Phloem
oder durch Phloem und Xylem versorgt: Umbelliferae, Convolvulaceae,
Labiatae, Compositae.

Ein gutes Beispiel, welches wieder zeigt, wie wechselnd die Driisen-
innervierung innerhalb einer Gattung sein kann, liefern die drei unter-
suchten Arten von Centaurea. Wie bei allen Vertretern der Compositae
findet sich das Driisengewebe als Diskus am Grunde des Griffels. Bei
Centaurea Cyanus ist das Nektarium nicht innerviert; bei Centaurea
Jacea ist es durch Phloem, bei Centaurea montana durch Phloem und
Xylem versorgt. Bei Helianthus hingegen erweist sich die Phloemversor-
gung als gattungsspezifisch (Abbildung 27; Tafel 6, Figur 5). Auch die
in den AusmaBen so unterschiedlichen diskusformigen Nektarien von
Astrantia major und Astrantia minor sind gleicherweise durch Phloem
versorgt. ] :
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Bei den Labiatae, deren Nektarien stets als Bestandteil der Frucht-
knotenbasis auftreten, kann eine Hoéherentwicklung der Driisenversor-
gung im Zusammenhang mit der besseren Differenzierung des Nekta-
riums festgestellt werden. Die Driisen von sehr kleinbliitigen Formen, wie
Thymus, sind nicht innerviert, bei der groBbliitigen Salvia tritt eine
Phloemversorgung des Nektariums auf, und bei Lamium, wo das Driisen-
gewebe einen eigentlichen Diskus bildet, findet eine zusitzliche Beteili-
gung von Xylem an der Innervierung des Nektariums statt.

E. Alle Nektarien sind leitstrangfrei: Cornaceae, Oleaceae, Capri-
foliaceae, Campanulaceae.

Nur die Nektarien der Cornaceae zeigen andeutungsweise eine Inner-
vierung. Bei den iibrigen Familien steht das Driisengewebe in direktem
Kontakt mit dem Stoffleitungsgewebe der benachbarten Leitbiindel.
Trotzdem kein Phloem in die Nektarien ausstrahlt, ist deren Versorgung
mit Assimilaten offenbar gewihrleistet. Es ist auffallig, daB bei ver-
wandten abgeleiteten Familien, d. h. bei den Umbelliferae, Dipsacaceae
und Compositae, eine besondere Phloemversorgung der Nektarien auf-
tritt. Innerhalb der entsprechenden Reihen macht sich also eine fort-
schreitende Entwicklung in der Nektarieninnervierung bemerkbar.

Die Beziehung des driiseneigenen Phloems mit dem Sekretions-
gewebe: Sperlich (1939) stellte fest, daB unmittelbare Beziehungen
der Driisengewebe zu den Elementen des Leitsystems nur selten gefun-
den werden. Im Gegensatz dazu vermochten wir zu zeigen, daB in weitaus
den meisten Fillen, wo eine driiseneigene Innervierung auftritt, das
Phloem in engem Kontakt mit den plasmareichen Driisenzellen steht. Die
Phloemstriinge strahlen ins Sekretionsgewebe ein und endigen erst in-
mitten des Nektariums (zum Beispiel Tafel 3, Figuren 7 und 8). Oft
stoflen sie auch nur bis an die innere Grenze des Sekretionsgewebes vor
und klingen im Ubergangsgewebe zwischen Grundparenchym und Drii-
sengewebe aus (zum Beispiel Tafel 3, Figur 6; Tafel 5, Figur 7). DaB
die Phloemstringe, die zur Innervierung des Nektariums angelegt wur-
den, schon in betrichtlichem Abstand vom Sekretionsgewebe endigen, ist
selten. Solche Verhilinisse finden sich vor allem bei Vertretern der Um-
belliferae (Tafel 5, Figur 6).

Uber die Ausbildung des Phloems innerhalb der Driise: Isolierte
Stringe von Phloem sind schon verschiedentlich festgestellt worden, so
beispielsweise im Rindengewebe der Cucurbitaceae. DaB aber auch eine
groBe Zahl von Bliitennektarien ausschlieBlich durch Phloem innerviert
wird, ist kaum bekannt. Die Ausbildung des Driisenphloems steht im Ein-
klang mit den bisherigen Kenntnissen iiber die Differenzierung des
Phloems. Esau (1943) stellte fest, daB sich die Siebrohren stets acro-
petal in Kontinuitét mit dem Phloem von &lteren Biindeln differenzieren.
Damit iibereinstimmend lieBen sich die driiseneigenen Phloemstriinge
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immer riickwirts verfolgen bis zu ihrer Abzweigung vom Stoffleitungs-
gewebe benachbarter Leitbiindel. Nie traten isolierte Spuren von Phloem
inmitten des Sekretionsgewebes auf. Da bei der Differenzierung der Leit-
biindel die ersten Siebrohren vor dem ersten Xylem auftreten, das Phloem
also dem Xylem in der Entwicklung vorauseilt, sind die Voraussetzungen
fiir die Anlage reiner Phloemstringe giinstig. Das Prokambium wird
dabei vollig fiir die Bildung von Protophloem aufgebraucht. Die Zellen
des Protophloems sind klein und ziemlich diinnwandig, und ihre Struktur
ist deshalb oft schwierig zu studieren. Doch lassen sich meistens deutlich
Siebrohren und Geleitzellen unterscheiden. Geleitzellen kénnen gelegent-
lich auch fehlen (Abbildung 4; Tafel 5, Figur 2). Im allgemeinen ist die
Ausbildung des Protophloems innerhalb der Angiospermae sehr ein-
heitlich. :

Da die Phloemstringe blind im Driisengewebe ausklingen, miissen
wir ihre Ausbildung in erster Linie mit den Verhélinissen in Blattnerven-
endigungen vergleichen. Fischer (1885) stellte fest, daB im letzten
Abschnitt der Leitbiindel die Siebréhren enger werden und nur noch un-
deutliche Siebplatten aufweisen. Die Geleitzellen nehmen gleichzeitig an
Durchmesser zu, so daf sie gleich breit wie die Siebréhren und breiter als
die entsprechenden Phloemelemente im SproB erscheinen. In gewissen
Leitbiindelenden treten iiberhaupt keine Siebréhren auf. Parenchyma-
tische Zellen, die den vergroBerten Geleitzellen entsprechen, nehmen die
Stelle des Phloems ein. Fisch er bezeichnete sie als Ubergangszellen.
In ganz iibereinstimmender Weise endigen auch die Phloemstringe im
Driisengewebe. Stets sind die letzten Phloemzellen sehr weitlumig und
von parenchymatischem Charakter. Wir bezeichneten sie einfach als
Phloemparenchym. Im Gegensatz zu den Verhéltnissen in Blittern konnte
jedoch eine Verengerung der Siebréhren nur hie und da festgestellt wer-
den (zum Beispiel im Sekretionsgewebe von Stachys). Charakteristisch
fiir viele Siebréhren im Bereiche des Driisengewebes ist im Gegenteil eine
Erweiterung ihres Querschnittes und eine Verkiirzung der Glieder; diese
Art der Differenzierung entspricht eher der Ausbildungsform des
Phloems, welches diffus in der gestauchten Achse des Bliitenbodens ver-
lauft. Beispiele fiir weitlumige Siebréhren zeigen Tafel 6, Figuren 4, 5
und 6. Figuren 5 und 6 lassen das nektarieneigene Phloem mit dem Stoff-
leitungsgewebe von benachbarten reguléren Leitbiindeln vergleichen.

Die Abklirung der unbestimmten Angaben liber die Art der Nek-
tarieninnervierung: In der Einleitung wurde darauf hingewiesen, dafl
vielen Autoren parenchymatische, undifferenzierte Leitelemente im
Driisengewebe der Nektarien aufgefallen waren. Die meisten dieser Nek-
tarien untersuchte ich ebenfalls. In sidmtlichen Féllen lief sich eine ein-
deutige Phloemversorgung des Driisengewebes feststellen. Die Leitstringe
bestehen zum gréBten Teil aus Siebréhren, und nur ihre letzten Auslaufer
innerhalb des Sekretionsgewebes haben parenchymatischen Charakter.
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Im besonderen erwies sich das sog. «suggestive tissue», dasnach Fisher
(1928) die Nektarien der Saliz-Arten innerviert, als Phloem. Der unbe-
friedigende Begriff «suggestive tissue», der von anderen Autoren iiber-
nommen wurde, diirfte demzufolge eliminiert werden, sagt er doch nichts
aus liber die Natur des Gewebes. Auch das sog. Xylemparenchym von
Feldhofen (1933) stellt nichts anderes dar als Phloem. In keinem
Falle standen diese xylemparenchymatischen Leitstringe in irgendeiner
direkten Beziehung zum Holzteil der benachbarten Leitbiindel. Auf Grund
der umfangreichen Arbeit von Feldh o f en 148t sich daher noch bei
vielen weiteren Bliitentypen vermuten, daB deren Nektarien durch
Phloem versorgt werden. Ebenso erwies sich das wenig differenzierte
Leitgewebe, das Bonnier (1879) in vielen Nektarien antraf, als in
Siebrohren und Geleitzellen gegliedertes Stoffleitungsgewebe.

Die Innervierung von rudimentdiren Organen, die als Nektarien
funktionieren: Der Leitbiindelverlauf in der Bliite wurde von jeher zur
Beantwortung morphologischer Fragen herangezogen. So sah Fisher
(1928) in den Spuren von Leitelementen (suggestive tissue) in den Nek-
tarien gewisser Saliz-Arten ein zusitzliches Kriterium dafiir, daB diese
Driisen Uberreste eines Perianthes der Bliite darstellen. Die unscheinbaren
Leitstringe im Driisengewebe sind in der vorliegenden Arbeit als Phloem
identifiziert worden. Eine solche Phloeminnervierung tritt jedoch auch
in Erscheinung, wenn das Nektarium lediglich ein Anhangsgebilde an
irgendeinem sonst unverinderten Bliitenteil darstellt. Das Phloem hat
daher die Stoffzufuhr ins Nektarium zu gewihrleisten und kann nicht als
rudimentires Leitbiindel angesehen werden. Fishers Uberlegungen
sind deshalb zum mindesten fiir die von uns untersuchten Salix-Nektarien
kaum zutreffend.

Entsprechend muB auch die Phloemversorgung des Nektariums von
Castanea, das ein rudimentires Gynaeceum darstellt, gewertet werden.
Das Staminodialnektarium von Parnassia wird ebenfalls reich durch
Phloem innerviert. Es fillt dabei auf, daB Abzweigung und Verlauf des
Phloemstranges auf die gleiche Weise wie bei entsprechenden fertilen
Staubblittern in den Bliiten verwandter Arten erfolgt. Im driisigen
Fruchtknotenrudiment von Buxus fehlt jegliche Innervierung.

Die Beziehung zwischen Driiseninnervierung und Menge des ausge-
schiedenen Nektars: Eines der schonsten Beispiele, das zeigt, wie wichtig
die Intensitit der Innervierung fiir die Menge des ausgeschiedenen Nek-
tars ist, liefern Vertreter der Cruciferae. Bei den Brassica-Arten, wo vier
ungefihr gleich grofie Nektarien am Bliitenboden vorkommen (Abbil-
dung 3), wird der Nektar hauptsichlich durch die lateralen Driisen aus-
geschieden (Tafel 4, Figur 2). Die medianen Driisen sezernieren oft nicht
oder hochstens spirlich, so daB im besten Falle nur ein kleines Nektar-
tropfchen an der Driisenkuppe gebildet wird (Tafel 4, Figur 1). Die
Innervierung der lateralen und medianen Nektarien ist unterschiedlich.
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Die stark sezernierenden seitlich gelegenen Driisen sind reichlich durch-
strahlt von Phloemstringen, wihrend die medianen Driisen mit ihrer
sehr schwachen Sekretionstitigkeit nur eine geringfiigige Phloemversor-
-gung an der Basis besitzen. Das Beispiel ist deshalb so eindriicklich, weil
sich ja die beiden unterschiedlich innervierten Driisen in der gleichen
Bliite befinden, also abgesehen von der Leitbiindelversorgung unter den-
selben inneren und dufBleren Bedingungen sezernieren. Alle Vertreter der
Cruciferae, die vier Nektarien besitzen, verhalten sich in der eben ge-
schilderten Weise. Norris (1940) beobachtete ganz allgemein bei Ver-
tretern aus der Reihe der Rhoeadales, daBl driisige Organe ohne erkenn-
bare Sekretionstitigkeit im allgemeinen keine Versorgung mit Leit-
gewebe besitzen; nach dem Ergebnis der vorliegenden Arbeit miissen sie
daher als phloemlos bezeichnet werden.

Als zweites Beispiel soll die Driisentatigkeit von Vitis und Cissus
-miteinander verglichen werden. Die Nektarien finden sich als kleine
Hocker an der Fruchtknotenbasis. Die nicht innervierten Driisen von
Vitis zeigen bei uns keine und im Mediterrangebiet eine nur schwache
Sekretionstétigkeit (K nuth [1898]). Die Nektarien der nah verwandten
Cissus-Art, die mit Phloem versorgt sind, scheiden hingegen in groBer
Menge einen hochkonzentrierten Nektar aus. Es muBl allerdings bemerkt
werden, daff der Cissus im Tropen-Warmhaus bliihte, so da eventuell
ein Stimulans der Sekretionstitigkeit durch Wirme vorliegt (Van -
sell [1940]). .

Die Beziehung zwischen Art der Innervierung und Konzentration des
ausgeschiedenen Nektars: Frey-Wyssling und Agthe (1950),
untersuchten einige florale und extraflorale Nektarien und vermochten
zu zeigen, daff Driisen, die einen hochkonzentrierten Zuckersaft aus-
scheiden, ausschlieBlich durch Phloem innerviert sind; Nektarien, die
einen geringen Zuckergehalt im Nektar aufweisen, sind gleichzeitig durch
Phloem und Xylem oder auch vorwiegend durch Xylem versorgt. Es
wurde darauf hingewiesen daf} offenbar zwischen Nektarien und Hyd-
athoden flieBende Uberginge auftreten.

Der durchschnittliche Zuckergehalt des Nektars der zur Untersu-
chung gelangten Bliiten wechselt je nach Bliitenart zwischen 25 %o und
50% (Beutler[1940], Boetius[1948]). Ich verwandte viel Zeit auf
das Suchen von Bliitennektarien, die einen verdiinnten Nektar ausschei-
den, jedoch ohne Erfolg. Die hohe Konzentration des Nektars steht also
in voller Ubereinstimmung mit der vorherrschenden Phloeminnervierung
der Nektarien. Die untersuchten Bliitennektarien sind Organe, die extrem
auf die Stoffausscheidung spezialisiert sind. In keinem Falle lief sich eine
Beziehung zu den Hydathoden aufzeigen wie bei den Bliitennektarien
von Fritillaria oder den extrafloralen Nektarien von Ricinus (Agthe
[1951]).

Die intensive Stoffausscheidung braucht indessen nicht unbedingt
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an eine besondere Phloemversorgung der Nektarien gebunden zu sein.
Dies geht aus den Verhiltnissen bei Pyrus, Rubus und Prunus hervor.
Die Nektarien dieser Bliiten sind fléichig im Bliitenboden eingebettet und
werden ausschlieBlich durch die nahe vorbeiziehenden reguliren Leit-
biindel versorgt. Trotzdem rekrutieren sich jedoch nach Boetius
(1948) gerade die besten Nektarspender mit hoher Sekretkonzentration
aus diesen Gattungen.

Saftventiltheorie: Die groBe Verbreitung der Phloeminnervierung
unter den Bliitennektarien 148t mit aller Wahrscheinlichkeit annehmen,
daB durch die Driisen vorziiglich Phloemsaft ausgeschieden wird, die
Nektarien also Saftventile der Pflanze darstellen. Der Phloemsaft wird
nach der Ausscheidung durch Verdunstung (Beutler [1930], Boe-
tius [1948]) eingedickt. Deshalb steigt der Zuckergehalt des Nektars,
wihrend der Nektar in der Bliite gebildet wird.

Boetius (1948) untersuchte im einzelnen den Sekretionsverlauf
in den Bliiten von Echium vulgare, deren Nektarien sich an der Frucht-
knotenbasis befinden und nach unseren Untersuchungen reich durch
Phloem innerviert sind. Er fand einen ausgesprochenen Altersrhythmus
der Sekretion. Bis zu einem mittleren Altersstadium der Bliite steigen
Menge und Zuckergehalt des Nektars gleichmiiBig an. Dann aber werden
groBe Mengen eines sehr diinnfliissigen Nektars ausgeschieden, worauf
eine totale Resorption des Sekretes erfolgt. Der Autor vermutete, daB der
ausgeschiedene Nektar vielleicht verdiinnt wiirde, um die anschlieBende
Resorption zu erleichtern. Diese Erscheinung ist jedoch zutreffender vom
- physiologischen Gesichtspunkt aus zu erkliiren. Dem Nektarium der
jungen Bliite wird durch das Phloem konzentrierter Bildungssaft zuge-
fithrt, von dem anschlieBend durch das Sekretionsorgan ein Teil ausge-
schieden wird. Diese Stoffzufuhr ist jedoch zeitlich beschrinkt. Fillt sie
weg und ist gleichzeitig das Driisengewebe noch funktionstiichtig, so
gelangt anschlieBend zuckerarmer Gewebesaft zur Ausscheidung.
Agthe (1951) lieB abgeschnittene Nektarien von Euphorbia pulcher-
rima auf Zuckerlosungen verschiedener Konzentration schwimmen und
konnte mit diesem Versuch zeigen, daB verdiinnte Losungen am leichte-
sten ausgeschieden werden, wihrend hohe Konzentrationen die Sekre-
tionstétigkeit hemmen. Wenn wir diese Resultate auf Echium iibertragen,
so 148t sich leicht verstehen, weshalb die Intensitit der Sekretion nach
dem Ausbleiben der Stoffzufuhr zunimmt.

Die vorliegende Untersuchung wurde auf Anregung und unter Lei-
tung von Prof. Dr. A. Frey-Wyssling unternommen. Friulein
Dr. A. Maurizio danke ich herzlich fiir ihre freundlichen Hinweise
auf Bienenpflanzen bei der ersten Auswahl des Materials.
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VI. Zusammenfassung

Die Bliiten von rund 160 Arten aus 37 Familien der Dicotyledonae

wurden zu Serienschnitten verarbeitet und die Innervierung ihrer Nek-
tarien untersucht und beschrieben. Es ergaben sich die folgenden Re-
sultate:

1

Bei 81 Arten aus 28 Familien sind die Nektarien durch besondere
Phloemstrénge innerviert. Das Phloem zweigt stets von benachbar-
ten Leitbiindeln ab.

. Bei 12 Arten aus 8 Familien erfolgt die Innervierung der Nekta;;ien

durch Phloem und Xylem, wobei das Phloem immer das vorherr-
schende Leitelement darstellt.

Bei 65 Arten aus 20 Familien erfolgt die Nektarieninnervierung
ausschlieBlich durch die reguliren Leitbiindel, die an der inneren
Grenze des Driisengewebes verlaufen.

. Ein Vorherrschen von Xylem an der Innervierung der Nektarien

konnte nie festgestellt werden.

. Die Art der Driiseninnervierung kann wechseln: von Familie zu

Familie innerhalb einer Reihe (Rubiales); von Gattung zu Gattung
innerhalb einer Familie ( Leguminosae); innerhalb einer einzelnen
Gattung (Centaurea). Sie kann gleichartig sein, selbst in einem
groBeren Verwandtschaftsbereich (Rhoeadales). In vielen Fillen
besteht eine Beziehung zwischen der Grofie des Nektariums und der
Ausbildung einer besonderen Innervierung ( Leguminosae).

Das nektarieneigene Stoffleitungsgewebe ist Protophloem; es zeigt
— vor allem hinsichtlich der Geleitzellen — eine #dhnliche Aus-
bildung wie in Blattnervenendigungen und steht zumeist in engem
Kontakt mit den Driisenzellen.

. Entgegen den Angaben aus der Literatur konnten nirgends undiffe-

renzierte Leitstringe in den Nektarien aufgefunden werden. Paral-
leluntersuchungen lieBen diese Leitelemente stets als Phloem
identifizieren.

Die hohen Konzentrationen des Bliitennektars stehen im allgemei-
nen in Zusammenhang mit der Phloeminnervierung. Die weite
Verbreitung der Phloeminnervierung der Nektarien in den Fami-
lien der Dicotyledonae ist ein iiberzeugender Hinweis dafiir, da8
Nektar vorziiglich Phloemsaft (Frey- Wysslingund Agthe
[1950]) darstelit.
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Anhang

Zusammenstellung des untersuchten Materials

Die Art der Nektarieninnervierung wird durch die folgendé_n Buch-
staben gekennzeichnet: K (keine Innervierung) ; P (Phloeminnervierung) ;
PX (Innervierung durch Phloem und Xylem).

* Saliciflorae Salicaceae
Querciflorae Fagaceae
Rhoeadales Fumariaceae

Cruciferae
Resedaceae
Parietales Violaceae

Salix alba L.

— incana Schrank &
— daphnoides Vill. &
— nigricans Sm. @
— purpurea L.

— caprea L.

Castanea sativa L.

Fumaria officinalis L.
Corydalis lutea Lam. u. DD.
— cava Schw. u. K.
Alliaria officinalis Andry
Sisymbrium pyrenaicum Vill.
Isatis tinctoria L.
Brassica arvensis L.
— Napus L.
Rhaphanus Raphanistrum L.
Barbaraea vulgaris R. Br.
Cardamine pratensis L.
Arabis alpina L.
Reseda lutea L.

Viola odorata L.

— silvestris Lam. em. Rchb.

— ftricolor L.
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Rosiflorae

Tricoccae

Columniferae

Gruinales

112

Crassulaceae

Saxifragaceae

Rosaceae

Leguminosae

Buxaceae

Tiliaceae

Malvaceae

Geraniaceae

Sedum acre L.
— villosum L.
— album L.
Sempervivum montanum L:

Saxifraga Aizoon Jacq.
Parnassia palustris L.
Ribes grossularia L.
— rubrum L.

Pyrus Malus L.

— communis L.
Rubus idaeus L.

— sp. (Brombeere)
Alchemilla Hoppeana D. T.
Prunus Persica Batsch

— insititia L.

— avium L.

— cerasus L.

Cercis Siliquastrum L.
Melilotus officinalis Lam.

— albus Desr.

Medicago sativa L.
Urifolium repens L.

— incarnatum L.

— pratense L.

— medium Hudson
Anthyllis Vulneraria L.
Lotus corniculatus L.
Robinia Pseudacacia L.
Astragalus glyzyphyllos L.

— Cicer L.

Phaca frigida L.
Hippocrepis comosa L.

Hedysarum Hedysaroides Sch. u. Th.

Onobrychis viciifolia Scop.
Vicia sepium L.

— Faba L.

Lathyrus vernus Bernh.
— montanus Bernh.

— pratensis L.
Phaseolus vulgaris L.

— multiflorus L.

Buxus sempervirens L.

Tilia cordata Mill.
— platyphyllos Scop.
— tomentosa Moench

Malva moschata L.
Althaea officinalis L.

Geranium sanguineum L.
— pyrenaicum Burm.
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T herebinthales

Celastrales

Rhamnales

Umbelliflorae

Bicornes

Ligustrales

Contortae

Tubiflorae

Rutaceae
Polygalaceae

Aceraceae

Hippocastanaceae

Aquifoliaceae
Rhamnaceae

Vitaceae

Araliaceae
Cornaceae

Umbelliferae

Ericaceae

Oleaceae

Gentianaceae

Apocynaceae

Convolvulaceae

Boraginaceae

Labiatae

Ruta graveolens L.
Polygala Chamaebuxus L.
— amarella Crantz

— vulgaris L.

Acer pseudoplatanus L.

— platanoides L.
Aesculus Hippocastanum L.

Ilex Aquifolium L.

thamnus cathartica L.
Vitis vinifera L.
Cissus discolor Bb.

Hedera Helix L.

Cornus sanguinea L.

— mas L.

Astrantia major L.

~— minor L.
Eryngium amethystinum L.
Anthriscus silvestris Hoffm.
Heracleum Sphondyglium L.
Daucus Carota L.

Rhododendron ferrugineum L.

Vaccintum Vitis-idaea L.
— Muyrtillus L.

Calluna vulgaris Hull.

Erica carnea L.

Jasminum nudiflorum Lindley

Syringa vulgaris L.
Forsythia suspensa Vahl
Ligustrum vulgare L.
Olea europaea L.

Gentiana purpurea L.
— punctata L.
— campestris L.

— Kochiana Perr. u. Song.

— verna L.
Vinea minor L.

Convolvulus arvensis L.

— sepium L.

Borago officinalis L.
Pulmonaria officinalis L.
Myosotis alpestris Schmidt
Echium vulgare L.

Ajuga reptans L.

Teucrium Scorodonia L.
Lavendula spica L.
Lamium Galeobdolon Crantz
— album L.
Stachys recta L.
Salvia pratensis L. -

— officinalis L.
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" Tubiflorae

Rubiales

S yﬁandrae

114

Labiatae

Scrophulariaceae

Caprifoliaceae

Valerianaceae
Dipsacaceae

Campanulaceae

Compositae

Satureja vulgaris Fritsch
Thymus Serpyllum L.
Mentha aquatica L.
Linaria Cymbalaria Mill.
— vulgaris Mill
Scrophularia nodosa L.
Digitalis lutea L.

Lonicera Xylosteum L.

— alpigena L.
Kentranthus ruber DC.
Dipsacus sativus Honckeny
.Cephalaria alpina Schrad.
Knautia arvensis Duby
Scabiosa graminifolia L.

‘Campanula glomerata L.

— barbata L.

— patula L.
Phyteuma orbiculare L.
— spicatum L.
Jasione montana L.
Solidago Virga-aurea L.
— canadensis L.
Helianthus annuus L.

— tuberosus L.
Achillea Millefolium L.

Chrysanthemum Leucanthemum L.

Senecio vulgaris L.

Carduus defloratus L.
Cirsium arvense Scop.

— oleraceum Scop.
Centaurea Cyanus L.

— montana L.

— Jacea L.

Leontodon hispidus L.
Taraxacum officinale Weber
Sonchus oleraceus L.
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