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Vorwort zur 2. Auflage

Der erfreuliche Verkaufserfolg der ersten Auflage, die recht positiven Beurteilungen und
konstruktiven Kritiken von vielen Freunden und Fachkolleginnen und -kollegen, fiir deren
Hinweise und Ratschlidge wir uns zu auflerordentlichem Dank verpflichtet sehen, sowie der
nicht unerhebliche Wissenszuwachs seit der ersten Auflage hat uns dazu ermuntert, eine
verbesserte und erweiterte und dem heutigen Wissenstand angepasste zweite Auflage zu
schreiben. Durch zusitzliche, meist bebilderte Beispiele wurde der bliitenokologische Teil
erweitert. Aktuelle Erkenntnisse flossen in das Kapitel des A-B-C-Genklassen-Modells ein. Die
stirkste Verdnderung erfuhr der Systematische Anhang, der, auf den neuesten Stand gebracht,
durch charakteristische Bliitenformeln hinter jeder aufgefiihrten Familie (bzw. Unterfamilie)
erginzt wurde. Es sind nicht nur alle im Text erwéhnten Familien steckbrieflich charakterisiert,
sondern es werden zusitzlich mit mindestens einer reprisentativen Familie alle momentan
anerkannten Ordnungen berticksichtigt. Neueste Erkenntnisse in der Verwandtschaftsforschung
(Systematik) haben auf die phylogenetischen Interpretationen morphologischer Ausprigungen
einen enormen Einfluss; so bedurfte es bei der Beurteilung gebiindelter Androeceen einer
grundlegenden Anderung, ebenso bei der phylogenetischen Anordnung der Mechanismen
sekundérer Pollenprisentation bei den ,,Campanulales-Asterales*. Um den Lehrbuchcharakter
aufrecht zu erhalten, haben wir (zur besseren Lesbarkeit) auch dieses Mal darauf verzichtet,
die Literatur-Zitate in den laufenden Text einflieBen zu lassen.

Unser ganz besonderer Dank geht wiederum an die Verleger, allen voran den kiirzlich in
den Ruhestand getretenen Seniorchef, Herrn Dr. Erhard Nigele, der unser Buchprojekt stets
mit groBem Interesse und Engagement begleitete, sowie an die Herren Dr. Andreas Nigele
und Dr. Walter Obermiller, die in freundschaftlicher und liebenswiirdiger Weise mit ihrem
kompetenten Rat uns hilfreich zur Seite standen.

Sehr herzlich mochten wir Frau Hilke Bornholdt fiir ihr gelungenes Layout und ihre ge-
duldige Bereitschaft auf unsere Wiinsche einzugehen danken.

Moge auch die zweite Auflage von ,,Bliite und Frucht* nicht nur als Lehrbuch fiir den Bio-
logie-Studenten dienlich sein, sondern auch Schiilern, Lehrern und biologisch vorgebildeten
Laien Interesse, Freude und Faszination an einem der spannendsten Kapitel der Pflanzenwis-
senschaft vermitteln.

Die Autoren wiinschen sich vom Leser erneut konstruktive Kritik.

Heidelberg, im Juni 2007 Peter Leins und Claudia Erbar
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Vorwort zur 1. Auflage

Mit diesem Buch habe ich versucht, die ,,Werkstatt* der Bliitenpflanzen-Evolution, die Bliite
und die sich aus ihr entwickelnde Frucht, in den Mittelpunkt einer Betrachtung aus unter-
schiedlichsten Blickrichtungen zu stellen. Grundlage bildet dabei die Morphologie unter
Beriicksichtigung der Entwicklungsgeschichte (Ontogenie): ,,Die reinste Anschauung der
Dinge hat, wer sie vom Anbeginn her wachsen sieht* (Aristoteles). Im Bemiihen um eine
zeitgeméiBe morphologische Darstellung sollten Modelle, Typen oder Baupline — Konstrukte,
die alle wesentlich erscheinenden Merkmale innerhalb eines bestimmten Geltungsbereiches
zusammenfassen — lediglich als didaktische Hilfsmittel dienen. Die verschiedenen Aspekte
konnten bei dem angestrebten Umfang des Buches nur angerissen und exemplarisch behan-
delt werden. Moge dadurch der Leser zu weiterfithrenden Studien angeregt und dazu verfiihrt
werden, eigene Beobachtungen in der unerschopflichen Welt der Blumen anzustellen.

Fiir eine systematische Zuordnung der behandelten Beispiele findet sich im Anhang ein
-System der Bliitenpflanzen®. Pflanzensysteme sind auch heute noch — und gerade heute — nur
Arbeitshypothesen. In dem hier dargebotenen System wird versucht, eine Briicke zu schlagen
zwischen den gewohnten ,.klassischen® Systemen und den auf der Grundlage molekularer
Daten neu gefaliten Systemvorschligen.

Dieses Buch soll nicht nur den Studenten, den Lehrern an Gymnasien und anderen Schulen
und vielleicht auch den sich mit der Biodiversitit befassenden Kollegen dienlich sein, sondern
auch den interessierten Laien in ein faszinierendes Stiick Biologie ,,zum Anfassen® einfiihren.
Denjenigen Laien, denen vielleicht der eine oder andere speziellere Fachkenntnisse erfordernde
Abschnitt Verstindnisschwierigkeiten bereitet, sei empfohlen, einfach weiterzubléttern und
spéter den ,,Faden* wieder aufzunehmen.

Mein erster Dank gilt meiner Mitarbeiterin und Kollegin Frau Priv.-Doz. Dr. Claudia Erbar
fiir ihre vortreffliche Hilfe bei der Abfassung des vorliegenden Buches. Sie hat mit grofiter
Sorgfalt die Reinschrift des Manuskripts erstellt und durch ihre kompetenten Ratschlidge zur
Abrundung des Textes wesentlich beigetragen. Ihr verdanke ich auch die sorgféltigen Lite-
raturrecherchen, die Montage der zahlreichen Bildtafeln, die Korrekturen der Druckfahnen
sowie die Erstellung des Registers.

All meinen Mitarbeiterinnen und Mitarbeitern, die mir in mannigfacher Weise behilflich
waren, sei an dieser Stelle ebenfalls sehr herzlich gedankt. Besonders danken mdochte ich
auch allen, die mir mit Bildmaterial ausgeholfen haben; ihre Namen sind an den betreffenden
Stellen in den Bildunterschriften genannt.

Der Lektorin der Schweizerbart’schen Verlagsbuchhandlung, Frau Dorothee Seitz, mochte ich
fiir ihre hervorragende und rasche redaktionelle Bearbeitung des Buches herzlichst danken. Dem
Verleger, Herrn Dr. Erhard Nigele, mit dem mich eine langjihrige freundschaftliche Zusammen-
arbeit verbindet, bin ich fiir seine grofziigige Unterstiitzung meines Buchprojekts zu grofitem
Dank verpflichtet, in gleicher Weise seinem Kompagnon Herrn Dr. Walter Obermiller.

Dem Leser wiinsche ich nun viel Freude bei der Lektiire. Mir wiinsche ich vom Leser
konstruktive Kritik.

Heidelberg, im Dezember 1999 Peter Leins
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Vorab einige Gedanken zur Entstehung und zur Bedeutung
der Blite im Lebenszyklus der Pflanzen

Um die Bedeutung der Bliite im Lebenszyklus der Pflanzen zu verstehen, miissen wir etwas
ausholen. Die Bliitenpflanzen (Angiospermae = Bedecktsamer) sind moglicherweise schon
vor der Kreidezeit aus nacktsamigen (gymnospermen) Vorfahren entstanden. Die Nacktsa-
mer ihrerseits gehen — grob gesagt — aus urspriinglichen Farnpflanzen hervor, die letztlich
zusammen mit den Moospflanzen ihren Ursprung bei den Griinalgen finden. Die genannten
Landpflanzengruppen teilen ndmlich mit den Griinalgen einige wichtige, sehr konservative
Merkmale. Diese betreffen die Assimilationspigmente (Chlorophyll a und b, B-Carotin), das
Assimilationsprodukt (Stérke), die Zellwand-Zusammensetzung (Zellulose), die Art der Be-
geiBelung begeilelter Zellen, z.B. der Geschlechtszellen (isokont, das heif3it, die meist zwei
Geilleln sind gleichlang und gleichgestaltet) und den Bau der Plastiden. Die Landpflanzen
(Moose, Farne, Samenpflanzen = Nacktsamer + Bedecktsamer) sind samt und sonders durch
einen heteromorphen, heterophasischen Generationswechsel gekennzeichnet. Bei einem
heterophasischen Generationswechsel, der hédufig auch bei den Griinalgen auftritt, wechseln
regelmifBig zwei Generationen miteinander ab, die sich in ihrer Kernphase unterscheiden.
Eine haploide Generation erzeugt durch Mitosen Gameten (Mitogameten). Die aus der Ver-
schmelzung zweier Gameten hervorgegangene Zygote wichst zu einer diploiden Generation
aus, auf der die Meiose stattfindet. Die aus der Meiose hervorgegangenen haploiden Zellen
heiflen Meiosporen. Aus einer Meiospore geht wiederum ein haploider Organismus hervor. Die
haploide, Gameten erzeugende Generation nennen wir Gametophyt, die diploide, Meiosporen
bildende Generation Sporophyt. Gametophyt und Sporophyt konnen bei den Griinalgen die
gleiche Gestalt haben. Wir bezeichnen dann den Generationswechsel als isomorph (=» Abb. 1,
links oben). Heteromorph ist ein Generationswechsel, wenn sich beide Generationen duflerlich
voneinander unterscheiden. Ein heteromorpher Generationswechsel — fiir die Landpflanzen ist
er gang und gibe — kommt gelegentlich auch schon bei den Griinalgen vor. Wihrend bei den
Moosen (=» Abb. 1, links unten) die haploide Generation dominiert, das heil3t, das eigentliche
Moospfldnzchen! darstellt, und der Sporophyt relativ einfach gebaut und unselbstindig ist
und sich weitgehend vom Gametophyten ernéhrt, zeigt sich bei den Farnen (=» Abb. 1, rechts
oben) und Samenpflanzen (=» Abb. 1, rechts unten) eine fortschreitende Reduktion des Ga-
metophyten, der schlieBlich, namlich bei den Samenpflanzen, vom Sporophyten ernéhrt wird.
Charakteristisch im Generationswechsel der Samenpflanzen ist auch die Heterosporie, eine
Eigenschaft, die unabhingig bei manchen Farnpflanzen, z.B. den Selaginellen, auftritt. Bei
Heterosporie erzeugt der Sporophyt zweierlei Meiosporen, Mega- oder Makrosporen und
Mikrosporen. Die Behilter, in denen die Mega- bzw. Mikrosporen gebildet werden, heif3en
Megasporangien bzw. Mikrosporangien. Mit der Heterosporie ist ein Geschlechtsdimorphis-

1 Die Moospflinzchen entwickeln sich auf einem zunichst aus der Meiospore hervorgegangenen algendhnlichen
Vorkeim (Protonema).
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SPOROPHYT (2n) GAMETOPHYT (n}

isomorph

o
]
A .
k1 Heterophasischer
Generationswechsel

heteromorph
mit Heterosporie Z

heteromorph

Abb. 1. Der heterophasische Generationswechsel bei Pflanzen. In den vier Lebenszyklen ist die diploide
Phase (2n) dick, die haploide (n) dinn ausgezeichnet (K! = Gametenkopulation, M! = Meiose, Ms =
Meiosporen, Z = Zygote). Links oben Lebenszyklus z.B. vom Meersalat (Ulva lactuca), einer im Meer
vorkommenden Griinalge, links unten Lebenszyklus eines Mooses, rechts oben eines Farns und rechts
unten einer Samenpflanze.

mus der Gametophyten verbunden. Aus den Megasporen entwickeln sich groflere weibliche,
aus den Mikrosporen kleinere miannliche Gametophyten. Eine weitere ,,Komplikation* besteht
bei den Samenpflanzen in der Bildung der fiir sie typischen Samenkorner. Diese entwickeln
sich aus den speziellen (umhiillten) Megasporangien, die man auch Samenanlagen nennt. In
der Samenanlage findet nicht nur die Meiose, und zwar einer einzigen Megasporenmutterzelle,
statt, sondern auch die Entwicklung des weiblichen Gametophyten meist aus einer der vier
aus der Meiose resultierenden haploiden Zellen, von denen im Allgemeinen drei zugrunde
gehen. Weiterhin vollzieht sich innerhalb der Samenanlage die Befruchtung, und letztlich
entsteht — immer noch innerhalb der Samenanlage! — aus der Zygote der junge Sporophyt, der
Embryo. Die Entwicklung des Samenkorns ist dann abgeschlossen, wenn der Embryo in eine
Ruhephase eintritt und aus der den Samenpflanzen eigenen zusitzlichen Umhiillung um das
Megasporangium? sich eine mehr oder weniger feste Samenschale (Testa) differenziert hat.
Erst jetzt trennt sich das Samenkorn als Dauer- und Ausbreitungsorgan vom Sporophyten.

2 Eshandelt sich dabei um ein oder zwei sogenannte Integumente, die jeweils aus einem Ringwall an der Basis des
Megasporangiums bzw. der Samenanlage hervorgehen und entsprechend ihrer Entstehung spiter an der Spitze
eine kleine Offnung, die sogenannte Mikropyle, aufweisen (siehe Kapitel ,,Die Samenanlagen*).
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Abb. 2. Lebenszyklus einer Blutenpflanze in verklrzter Darstellung. A = Anthere, Em = Embryo, Es = Embryo-
sack ( = weiblicher Gametophyt), Ez = Eizelle, K! = Gametenkopulation, M! = Meiose, Mes = Megaspore,
Mit = Mikrosporentetrade, N = Narbe, n = haploid, 3n = triploid, Pk = Pollenkorn, Pmz = Pollenmutterzelle
(Mikrosporenmutterzelle), Ps = Pollenschlauch, Sa = Samenanlage, s.E = sekundéres Endosperm, Spz =
Spermazellen, T = Testa, Z = Zygote; die diploide Phase (2n) dick, die haploide (n) diinn ausgezeichnet.

Wir wollen uns an Hand des Schemas in =» Abb. 2 im speziellen dem Lebenszyklus der
Bliitenpflanzen (Angiospermae) zuwenden. Wir beginnen mit der diploiden Pflanze, dem Spo-
rophyt. Dieser ist in seinem vegetativen Bereich im Allgemeinen in drei Grundorgane — Wurzel,
Sprossachse und Blatt — gegliedert. Diese Grundorgane haben eine bestimmte Lagebeziehung
zueinander. Seitensprosse und Bliiten, sofern es sich nicht um Terminalbliiten handelt, stehen
in der Achsel von Blittern (axilldre Spross-Verkettung). In den Bliiten sind die Sporangien
tragenden Organe zusammengefasst, die sich an einer im Wachstum begrenzten Bliitenachse
befinden und meist von einer Bliitenhiille umgeben sind. Sehr hiufig und wohl urspriinglich
sind die Bliiten der Angiospermen zwittrig, das heilit, sie besitzen sowohl Mikrosporangien
tragende (auflen) als auch Megasporangien tragende Organe (innen). Die Mikrosporangien
tragenden Organe heiflen bei den Bliitenpflanzen Staubgefdf3e oder Stamina (Einzahl: Sta-
men), die Megasporangien tragenden Organe Fruchtblitter oder Karpelle. Ein Stamen trigt
im Normalfall vier miteinander (synangial) verbundene Mikrosporangien (Pollensicke). Die
Karpelle bringen, und dies stellt moglicherweise das urspriingliche Verhalten dar, an ihrem
Rand die Megasporangien (Samenanlagen) hervor. Urspriinglich bildet jedes Karpell fiir sich
einen Fruchtknoten, in dem durch ,,Faltung* des Fruchtblattes die Samenanlagen eingeschlos-
sen sind. In den weitaus meisten Fillen bilden die Karpelle in einer Bliite einen gemeinsamen
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Stempel mit Fruchtknoten, Griffel und Narbe. Der gemeinsame Fruchtknoten oder das Ovarium
beherbergt siimtliche Samenanlagen.?

Die Samenanlagen, jene mit einer besonderen Umhiillung (Integumente) versehenen
Megasporangien, sind meist gegen ihre Ansatzstelle am Karpellrand eingekriimmt (anatrope
Samenanlagen). Im Gewebe des eigentlichen Megasporangiums (Nucellus) differenziert sich
eine Megasporenmutterzelle. Sie féllt durch ihre besondere Grofie auf. Sie ist natiirlich diploid
und geht jetzt in die Meiose ein. Es resultieren im Normalfall vier haploide Zellen, die Mega-
sporen, von denen drei, die deutlich kleiner sind, zugrunde gehen. Aus der iibrig gebliebenen
Megaspore entwickelt sich, vom Nucellus umgeben, der weibliche Gametophyt, der auch
Embryosack genannt wird. Dieser besteht (im Normalfall) aus sieben Zellen, aus einer relativ
sehr groflen ovalen, zunéchst zweikernigen Zelle, an deren zur Mikropyle zugewandten Ende
sich die weibliche Geschlechtszelle, die Eizelle, befindet, die von zwei Zellen, die als Hilfs-
zellen oder Synergiden bezeichnet werden, flankiert wird, sowie drei weiteren Zellen, die auf
der gegeniiberliegenden Seite (von der Mikropyle abgewandt) angeordnet sind und Antipoden
genannt werden.

Die Entwicklung der minnlichen Gametophyten beginnt, nachdem in den Mikrosporan-
gien (Pollensicken) aus zahlreichen Mikrosporenmutterzellen (Pollenmutterzellen) durch
Meiose die Mikrosporen entstanden sind, die sich zunéchst noch in einer Tetrade befinden.
Noch innerhalb der Mikrosporangien teilen sich die haploiden Mikrosporen inidqual, so dass
jeweils eine grofere, sogenannte vegetative und eine kleinere, sogenannte generative Zelle
entstehen. Es findet nur noch eine Zellteilung statt, dann ist, was die Zellzahl betrifft, der
mannliche Gametophyt fertig gestellt. Die generative Zelle teilt sich in zwei Spermazellen.
Dies vollzieht sich entweder solange die médnnlichen Gametophyten sich noch in den Mikro-
sporangien (Pollensidcken) befinden oder spiter, wenn die vegetative Zelle zum sogenannten
Pollenschlauch auswichst. Die jungen zwei- oder dreizelligen Gametophyten, umgeben von
zwei Wandhiillen, werden durch Offnen der Mikrosporangien, der Pollensédcke, als das, was
wir Pollenkorner nennen, freigegeben. Die Pollenkdrner miissen nun entweder durch Tiere
oder den Wind auf ein Empfingnisgewebe (Narbe) an der Spitze der Karpelle (moglichst
in Bliiten eines anderen Individuums der gleichen Pflanzenart) verfrachtet werden. Dieser
Vorgang heilit Bestdubung. Auf der Narbe keimt nun die vegetative Zelle des Pollenkorns zu
einem Pollenschlauch aus. Dieser wichst durch den Griffel hin zu einer Samenanlage, wo er
meistens an der Stelle der Mikropyle eindringt. Der Pollenschlauch dient der Ubertragung der
beiden Geschlechtszellen in den weiblichen Gametophyten. Dies vollzieht sich in der Weise,
dass sich die Spitze des Pollenschlauchs unter Zerstérung einer der beiden Synergiden 6ffnet
und die beiden Spermazellen entlésst, von denen eine mit der Eizelle verschmilzt, die andere
in die groBe, zweikernige (oder diploide)* Zelle des Embryosacks gelangt, wo es dann zur
Fusion der Zellkerne, also zur Bildung eines triploiden Kerns kommt. Das Phdnomen der
sogenannten doppelten Befruchtung ist in dieser Form nur den Bliitenpflanzen eigen.’ Aus

3 Nichtimmer sitzen die Samenanlagen an einem Karpell. Sie konnen auch direkt aus dem Bliitenvegetationskegel,
also aus der Achse hervorgehen. Die Karpelle dienen dann nur der Umhiillung.

4 Die beiden Kerne der groBen Zelle des Embryosacks konnen auch schon vor der Befruchtung miteinander zu
einem diploiden, sogenannten sekundidren Embryosackkern verschmolzen sein.

5 Aus der doppelten Befruchtung, die bei den den nacktsamigen Gnetatae zugeordneten Gattungen Ephedra und
Gnetum beobachtet wurde, resultieren zwei diploide Zellen. Bei den basalen Angiospermen, ndmlich bei der
Seerose Nymphaea, dem Sternanis Illicium, den Trimeniaceae und Austrobaileyaceae, findet sich entgegen dem
sonst bei den Angiospermen hiufig aus 8-Kernen bzw. 7-Zellen bestehenden weiblichen Gametophyten ein 4-
Kern/4-Zellen-Gametophyt, und die doppelte Befruchtung fiihrt neben der diploiden Zygote zu einem diploiden
Endosperm. Bei der basalsten rezenten Angiospermenfamilie, den Amborellaceae (siehe Kapitel ,,Fossilien alter
Angiospermen®), findet sich ein 9-Kern/8-Zellen-Gametophyt (eine vierte Zelle im Bereich der Eizelle und beiden
Synergiden).
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der triploiden Zelle entwickelt sich ein Nihrgewebe, das sogenannte sekundire Endosperm,
das imreifen Samen den jungen Sporophyten, den Embryo, umgibt. Die Néhrstoffspeicherung
kann spiter jedoch auch von den Keimblittern des Embryos iibernommen werden. Im reifen
Samenkorn (Einstellung des Embryowachstums, feste Samenschale aus den Integumenten) ist
vom Nucellus (Megasporangienwand) oft kaum mehr etwas zu erkennen. Er wurde von dem
sich entwickelnden Endosperm bzw. dem Embryo weitgehend verdriangt. Die reifen Samen,
die sich von der Mutterpflanze trennen, keimen unter Verbrauch der gespeicherten Néhrstoffe
zu einer selbstindigen Pflanze, dem spiter wieder Sporangien erzeugenden Sporophyten,
aus. Meist geschieht die Keimung erst nach einer Ruhepause. Eine wesentliche Rolle bei der
Samenruhe spielt als Pflanzenhormon die Abscisinséure.

Vergleicht man die Bliitenpflanzen mit den heute existierenden nacktsamigen Gewéchsen,
so unterscheiden sich erstere nicht nur durch das Phinomen der doppelten Befruchtung und
der Bedecktsamigkeit (Angiospermie), sondern auch im sehr hdufigen Auftreten von Zwit-
terbliiten. Solche fehlen bei den heute existierenden Gymnospermen. Zwitterbliiten traten
allerdings in der fossilen Gymnospermen-Klasse der Bennettitatae auf. Diese sind in der
Oberen Trias, also vor etwa 190 Millionen Jahren entstanden, starben aber in der Unteren
Kreide bereits wieder aus, haben quasi im Konkurrenzkampf mit den Bliitenpflanzen das Feld
gerdumt. In die Zeit der Ober-Trias fillt auch das Auftreten einer interessanten Zwitterbliite.
Sie wurde als Fossil in Nordpersien gefunden und wurde von ihrem Entdecker als [rania
hermaphroditica Schweitzer beschrieben. Bemerkenswert an diesem Zwitterbliiten-Fossil sind
die komplex gebauten, Mikrosporangien tragenden Organe (siehe Rekonstruktion =» Abb. 3).
Diese bestehen jeweils aus einer Achse, an der dicht gedrédngt aus je zwei Mikrosporangien sich
zusammensetzende Untereinheiten sitzen. Schwierig ist allerdings, den die Samen tragenden
mittleren Teil der Zwitterbliite zu interpretieren. Es ist unklar, ob die Samen bereits von einer
(klappigen?) Hiille eingeschlossen sind oder noch frei stehen. Jedenfalls scheint Irania keine
direkte Vorlduferin der heute lebenden Angiospermen zu sein; sie zeigt uns nur einen von
mehreren ,,Versuchen*, Zwitterbliiten zu bilden.

Die Entstehung von Zwitterbliiten hingt mit der ,,Benutzung* von Insekten als neues
Transportmittel bei der Ubertragung der Pollenk&rner, bei der Bestiubung also, zusammen.
Urspriinglich erfolgt bei den Nacktsamern die Bestaubung durch den Wind. Wie wir es etwa
von unseren nacktsamigen Nadelgehdlzen her kennen, sind dabei die Pollen produzierenden
Organe mehr oder weniger weit von den Samenanlagen tragenden entfernt. Es waren wahr-
scheinlich Pollen fressende Insekten, moglicherweise Kifer, die am Ende der Trias, vor ca.
200 Millionen Jahren, einen Selektionsdruck auf damals vorkommende gymnosperme Sa-
menpflanzen ausgeiibt haben. Das einseitige parasitire Verhiltnis zwischen Pollen fressendem
Insekt und Pflanze wurde durch einen einfachen ,,Trick® in ein mutualistisches umgewandelt,
niamlich durch die Zusammenfassung der Pollen produzierenden und Samenanlagen tragenden
Organe zu dem, was wir als Zwitterbliite bezeichnen. Und die Insekten werden jetzt regelrecht
zur Speise eingeladen, indem durch auffillige Firbung von Bliitenhiillbldttern und Emission
von Diiften optische und olfaktorische Signale geschaffen wurden. Vom Insekt auf seiner
Korperoberfliche mitgebrachte Pollenkorner aus anderen Bliiten konnen nun (bei geringerer
Pollenproduktion) mit sehr viel hherer Wahrscheinlichkeit in die Nidhe der Samenanlagen
bzw. auf die Narbe einer Bliite gelangen, als dies in der Regel bei der Windbestdubung der
Fall ist. Der Verlust an Pollenkdrnern durch Frafs kann also leicht in Kauf genommen werden.®
Uberdies wurde der Pollen als urspriingliche ,,Lockspeise* — wahrscheinlich schon friih in der
Evolution der Bliitenpflanzen — durch den im Uberfluss vorhandenen Zuckersaft, den Nektar,

6  Beispiele fiir ,,Pollenblumen* urspriinglichen Charakters finden sich etwa bei Magnoliengewichsen (Magnoli-
aceae), Seerosen (Nymphaeaceae) und Sternanisgewichsen (Illiciaceae).
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Abb. 3. Die Zwitterblite /rania hermaphroditica aus der Oberen Trias Nordpersiens in einer Rekonstruktion;
etwa doppelte natirliche GréBe. Aus Schweitzer 1977.

ersetzt. In Coevolution entstanden dabei Insekten mit den fiir die Nektaraufnahme geeigneten
leckend-saugenden und saugenden Mundwerkzeugen (Bienen, Schmetterlinge usw.). Typische
Nektarblumen besitzen verstidndlicherweise oft nur wenige Staubgefifie. Neben den Insekten
gesellten sich dann auch andere Tiergruppen als Bestduber hinzu.

Mit den Pollenkornern bzw. den Mikrosporangien kommen die Insekten (und andere bestiu-
bende Tiere) in den verschiedenen Bliitenformen, die sich im Verlauf der Evolution herausgebil-
det haben, an unterschiedlicher Stelle ihres Korpers in Bertihrung. Oft sind die Korperpartien,
an denen die Pollenkorner aufgenommen und weggetragen werden, eng umgrenzt und je nach
Bliitenform festgelegt. Dies setzt bei gleichem Verhalten des bestdaubenden Insekts (oder anderer
Tiere) in den Bliiten derselben Pflanzenart voraus, dass die Narbe, auf der der mitgebrachte
Pollen abgeladen werden soll, die gleiche Position wie die Mikrosporangien einnimmt. Dies
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wiirde aber unweigerlich zur Selbstbestiubung bzw. Selbstbefruchtung fiihren,” wiren nicht
schon gleich zu Beginn der Angiospermen-Evolution Mechanismen entwickelt worden, die
dem entgegenwirken. Ohne diese Mechanismen wire die enorme Vielfalt der Angiospermen
kaum denkbar. Auf die Selbstbefruchtung hemmenden bzw. Fremdbefruchtung fordernden
Mechanismen im Einzelnen wird in einem entsprechenden Kapitel eingegangen werden. Und
wir werden sehen, dass diese Mechanismen erst im Zusammenhang mit dem Einschluss der
Samenanlagen in ein Gehiuse, der Angiospermie also, moglich werden konnten. Angiospermie
ist eines der Erfolgskonzepte der Bliitenpflanzen.

B Fossilien alter Angiospermen

Die Beantwortung der Frage nach dem Ursprung der Angiospermen (Bliitenpflanzen) bzw.
der Angiospermen-Bliite kann nur iiber Fossilfunde erfolgen. Fiir deren Interpretation und
Zuordnung ist neben der Altersbestimmung die Beschiftigung mit der friihen Phylogenie
(Rekonstruktion des Stammbaums) der heute lebenden Bliitenpflanzen auf der Grundlage von
DNA-Sequenzanalysen sehr niitzlich. Das Problem ist nur, ob wir es bei den dltesten Fossil-
funden tatsdchlich mit den urspriinglichsten Bliitenpflanzen zu tun haben. Es bleibt ungewiss,
ob sich nicht noch éltere Zeugen in &lteren Gesteinsschichten verborgen halten.

Nach dem derzeitigen Wissensstand der Paldobotanik finden sich die dltesten Zeugnisse
angiospermer (bedecktsamiger) Reproduktionsstrukturen in der Unteren Kreide und haben ein
Alter von wenigstens 125 Millionen Jahren (Pollenfunde moglicher angiospermer Pflanzen
werden auf 140-130 Millionen Jahre datiert). Vorherrschend sind dabei kleine (< Smm) oft
eingeschlechtige aus wenigen Organen bestehende Bliiten. Dies scheint im Einklang mit den
Bliitenverhéltnissen der basalsten rezenten Angiospermenfamilie, ndmlich der auf Neukale-
donien vorkommenden Amborellaceae mit nur einer Art Amborella trichopoda zu stehen. Thre
ziemlich kleinen (< Smm) Bliiten sind eingeschlechtig und zweihdusig (diézisch) verteilt.
Die minnlichen Bliiten besitzen eine einfache aus 5-11 Gliedern bestehende Bliitenhiille
und 10-21 Staubgefidle bei spiraliger Anordnung der Bliitenorgane. Die weiblichen Bliiten
weisen zwischen Bliitenhiille und einigen (meist 5-8) freien Karpellen (Fruchtblittern) einige
wenige sterile Staubgefdfe (Staminodien) auf. Unter den rezenten Bliitenpflanzen folgen auf
die Amborellaceae die Seerosengewédchse (Nymphaeaceae) mit im Allgemeinen recht groflen
zwittrigen Bliiten und unbestimmter Organzahl.

Aufsehen erregte neuerdings ein Fossil, das im nordostlichen China gefunden wurde:
Archaefructus (mit zwei Arten A. liaoningensis und A. sinensis). Das Fossil wurde zeitlich
zunichst dem spiten Jura zugeordnet. Neuere Datierungen ergaben jedoch eine Zuordnung
zur Unteren Kreide, aus der andernorts bereits reproduktive Strukturen alter Angiospermen
bekannt sind.

Bei Archaefructus (=¥ Abb. 4) finden sich im Reproduktionsbereich an langen Achsen ter-
minal zahlreiche fruchtblattdhnlich gefaltete Strukturen, die wenige (A. liaoningensis) oder
viele (A. sinensis) Samenanlagen bzw. Samen einschlieen. Unterhalb der karpelldhnlichen
Organe erstreckt sich an der Achse eine Zone mit zahlreichen mikrosporangiaten Organen,
die vielleicht dhnlich gebaut sind wie typische StaubgefiBe rezenter Bliitenpflanzen; aus dem
nicht sonderlich guten Erhaltungszustand der Fossilien ist nicht eindeutig zu entnehmen, ob
sich die Mikrosporen bzw. Pollen produzierenden Organe aus vier Mikrosporangien (Pollen-
sdcken) zusammensetzen (jeweils zwei durch ein Konnektiv voneinander getrennt; siche unter

7  Eine auf eine Selbstbestiubung erfolgende Selbstbefruchtung ist wegen der dadurch verminderten genetischen
Rekombinationsrate in aller Regel abtréglich.
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Abb. 4. Das bislang alteste Fossil eines Bedecktsamers: Archaefructus sinensis aus der Unteren Kreide .
—a, Versteinerung (Vitrine Senckenberg-Museum Frankfurt). — b, Rekonstruktion (Original K. Simons & D.
Dilcher in Sun et al. 2002). Unter den mehrsamigen gefalteten (plikaten) Fruchtblattern (Q) stehen Pollen
produzierende (J') Organe (Mikrosporangien).

Staubgefill = Stamen). Zuweilen scheinen die Mikrosporangien-Organe auch zu fehlen, d.h.
die Achse trigt dann ausschlielich ,,Karpelle®. Genauere Analysen machen ersichtlich, dass
zumindest an manchen Stellen die Pollen produzierenden Organe nicht unmittelbar an der
Achse sondern paarweise oder zu wenigen auf kurzen gemeinsamen Stielchen, die der Achse
entspringen, sitzen. Auch die gestielten ,,Karpellstrukturen® scheinen manchmal paarweise
gruppiert zu sein. Man kann die Frage — auch wenn diese nur unbefriedigend beantwortet
werden kann — stellen: Zwitterbliite oder zwittriger Bliitenstand? Wenn man davon ausgeht,
dass die Bliite einer rezenten Angiosperme ein im Wachstum begrenztes einachsiges System
darstellt, ungeachtet, dass die an der Bliitenachse sitzenden Organe mehr ,,Achsen“— (z.B.
Staubgefilie) oder ,,Blatt“-Charakter (z.B. Bliitenhiillblitter) aufweisen konnen, ist rein for-
mal die geschilderte Reproduktionseinheit von Archaefructus als mehrachsiges Gebilde ein
Bliitenstand.

Modellhaft kénnen wir natiirlich das mehrachsige Reproduktionsgebilde leicht in ein ein-
achsiges tiberfiihren, namlich durch Reduktion und Kondensation. Dann muss nur noch eine
,Bliiten“~-Hiille hinzukommen — eine solche besitzt Archaefructus nicht —, und wir erhalten
eine Zwitterbliite (vom Pollenblumen-Typ). Diese Stammbaum orientierte ,,Spielerei* ldsst
sich deshalb nur modellhaft betreiben, weil Archaefructus mit hoher Wahrscheinlichkeit eine
bereits spezialisierte friihe Bliitenpflanze war, die wohl selbst nicht als direkter bedecktsamiger
Vorldufer von einer solchen mit grofleren Zwitterbliiten, deren Organzahl relativ hoch und
unbestimmt ist, in Frage kommt. Archaefructus war —und dies zeigt der gut erhaltene mit den
reproduktiven Strukturen verbundene vegetative Unterbau — wahrscheinlich eine untergetaucht
lebende Wasserpflanze. Die Blétter sind wie bei vielen rezenten submersen Wasserpflanzen
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(z.B. Tausendblatt Myriophyllum, Hornblatt Ceratophyllum) durch feine Zerteilung stark
oberflichenvergrofiert, eine Anpassung an den geringen O,-Gehalt im Wasser.

Wenn wir auch heute nicht wissen, wie die Bliiten der ersten Angiospermen aussahen, so
konnen wir nach unserem derzeitigen paldobotanischen Wissen annehmen, dass bereits wihrend
der Unteren Kreide, besonders was die Zahlen- und Stellungsverhiltnisse der Bliitenorgane
betrifft, eine hohe Plastizitdt im Bliitenbau herrschte und vielleicht auch die Grenze zwischen
Bliiten (einachsig) und Bliitenstdnden (mehrachsig) noch viel flexibler war.

Ausgewadhlte weiterfihrende Literatur

Bateman et al. 2006, Crane et al. 2004, Crepet & Friis 1987, Crepet et al. 1991, Endress 2001,
Endress & Igersheim 2000a, Friedman 2006, Friis & Endress 1990, Friis et al. 2000, 2003,
2005, Hofmeister 1851, Schweitzer 1977, Stuessy 2004, Sun et al. 1998, 2002, Tobe et al.
2000, Wettstein 1924, Williams & Friedman 2002, 2004
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Kurze Beschreibung einer Angiospermen-Blite — einige
Grundbegriffe

Der Gegenstand unserer Betrachtung, die Bliite, ldsst sich nicht umfassend definieren; zu
vielgestaltig sind die Bliiten bei den Angiospermen, und zu wenig wissen wir {iber ihre phy-
logenetische Herkunft. Deshalb bleibt uns nur, die Teile, die eine Bliite aufbauen konnen,
zu benennen. Wenn wir uns dabei dennoch eines Modells, wie es in =» Abb. 5 dargestellt ist,
bedienen, so miissen wir uns klar dariiber sein, dass dieses Modell real nicht existiert und
schon gar nicht eine ,,Urbliite” im phylogenetischen Sinne vorgibt. Das Modell ist nicht mehr
und nicht weniger als ein didaktisches Konstrukt, das die (vorerst) wesentlichen Teile in der
Summe beinhaltet und fiir die Definition einiger Grundbegriffe geeignet ist.

Im vollstiandigen Falle besteht eine Bliite aus Perianth (Bliitenhiille, haufig aus Kelchblittern
= Sepalen und Kronblittern = Petalen), Androeceum (Bereich der Pollen produzierenden =
Mikrosporangien tragenden Organe = Stamina = Staubgefifie) und Gynoeceum (Bereich der
Samenanlagen bzw. Makrosporangien tragenden und/oder umhiillenden Organe = Karpelle
= Fruchtblitter; diese sehr hdufig einen gemeinsamen Stempel = Pistill mit Fruchtknoten
= Ovarium, Griffel = Stylus und Narbe = Stigma bildend). Die Bliitenorgane sitzen in der
genannten Reihenfolge von auflen nach innen an der Bliitenachse, die in ihrem Wachstum
begrenzt ist, das heil3t, bei der Bildung des Gynoeceums aufgebraucht wird. Davon abweichend
konnen beispielsweise im Androeceum die Staubgefilie auch gebiindelt jeweils iiber eine
gemeinsame Basis mit der Bliitenachse in Verbindung stehen (Stamenbiindel als komplexe
Androecealorgane).

G
T ——
A N
BA

Abb. 5. Modell einer Angiospermen-Blite. A = Androeceum (links: StaubgefaBbindel, rechts: Einzel-
staubgeféBe), BA = Blitenachse, P = Perianth (Perigon oder Differenzierung in Kelch und Krone), G =
Gynoeceum (aus Karpellen).
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Der genetische Ansatz zur Organdetermination in einer
Blute — vom A-B-C-Modell zum A-B-C-D-E-Modell

Genetische Untersuchungen auf molekularer Grundlage lassen sich bevorzugt an Arabidopsis
thaliana (Acker-Schmalwand, Brassicaceae) durchfiihren. Der Vorteil dieser Versuchspflanze
besteht einmal in der Kiirze ihres Lebenszyklus — von der Samenkeimung bis zur Fruchtreife
vergeht nur ein Monat —, zum anderen darin, dass sie das kleinste bekannte Genom unter
den Hoheren Pflanzen aufweist (seit 2000 als erstes Genom einer Bliitenpflanze vollstindig
sequenziert) und durch eine gewisse ,,Mutierfreudigkeit™ ausgezeichnet ist. Arabidopsis kann
damit mit dem genetischen Versuchstierchen Drosophila verglichen werden. Die Bliiten von
Arabidopsis besitzen nach Kreuzbliitlermanier vier Kelchblitter, vier Kronblitter, zwei dullere
kiirzere und vier innere lingere Staubgefifle sowie einen fiir die Familie typischen aus zwei
Karpellen aufgebauten Fruchtknoten (Diagramm =» Abb. 6a). Genetische Untersuchungen an
der Arabidopsis-Bliite haben ergeben, dass fiir die Determination dieser vier Organkategorien
sogenannte homootische® Gene verantwortlich sind, die sich auf drei Genklassen verteilen,
nidmlich A, B und C. Die Organidentitit wird nun entweder durch die Funktion von nur einer
Genklasse oder durch Expressionsiiberlagerung zweier Klassen determiniert; letzteres trifft
fiir die Blumenkrone und das Androeceum zu: Genklasse A ist fiir die Kelchblitter bestim-
mend, die Genklassen A und B zusammen fiir die Kronblitter, die Genklassen B und C fiir die
StaubgefiBe und die Genklasse C allein fiir die Fruchtbltter (<> Abb. 6b). Ubergangsformen
zwischen den einzelnen Organkategorien, seien sie teratologischer Natur oder wie im Falle
der Seerosen-Bliite (Nymphaea) mit Ubergingen zwischen der Bliitenhiille und dem Androe-
ceum permanent auftretend, konnen nach dem A-B-C-Modell durch geringere oder stérkere
Expression der betreffenden, sich in ihrer Wirkung iiberlappenden Gene interpretiert werden
(siehe auch Kapitel ,,Nektarorgane®).

Bestimmte Mutanten von Arabidopsis thaliana zeigen, dass unabhéngig von der Organiden-
titit die Organorte am Bliitenvegetationskegel bzw. an der Bliitenachse fixiert sind (=% Abb. 7).
In der Mutante ,,apetala 2-1° nehmen beispielsweise vier zusitzliche Stamina die Orte der
vier Kronblitter ein. In der Mutante ,,apetala 3-1° (,,pistillata-2*) sind s@mtliche Stamina am
gleichen Ort durch sechs zusitzliche Karpelle ersetzt. Wir konnen daraus schlieBen, dass die
Stellungsverhiltnisse in der Bliite auf einer anderen genetischen Ebene als auf der der Organ-
identitiit reguliert werden.’

Entsprechende molekulargenetische Analysen zur Bliitenentwicklung wurden bald darauf
auch beim Lowenméulchen (Antirrhinum majus) durchgefiihrt. Die erzielten Ergebnisse

8  Der Begriff leitet sich von ,,Homoosis* ab. Darunter wird das Auftreten einer Organkategorie an einer falschen
Stelle verstanden (z.B. die Bildung von Karpellen anstelle von Staubgefiflen; sieche oben im Folgenden).

9  Eine Rolle konnten dabei Glutaredoxine spielen. Diese Oxidoreduktasen, die sonst beispielsweise bei der Ab-
wehr von oxidativem Stress eine wichtige Rolle spielen, haben wohl auch die Fahigkeit, nachtriaglich Proteine
zu verdndern, die in die Bliitenentwicklung involviert sind.
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Abb. 6. Das genetische Model zur Blitenorgandetermination. — a, Bliitendiagramm von Arabidopsis (Bras-
sicaceae). Die morphogenetische Wirkung der Gene A (horizontale Schraffur), B (vertikale Schraffur) und
C (schrage Schraffur): Die vier Organregionen einer Blitenanlage sind der Wirkungsbereich dreier Klassen
homootischer Gene. In Anlehnung an Coen & Meyerowitz 1991. — b, Klassisches A-B-C-Modell in Block-
darstellung (vgl. a). — ¢, A-B-C-D-E-Modell der Blitenorgan-Spezifizierung bei den Kern-Eudikotylen (vgl.
Kladogramm Abb. 258 im Anhang; veréndert aus Thei3en 2001, Zahn et al. 2005). — d, ,Bliten-Quartett-
Modell“ der Bliitenorgan-Spezifizierung (bei Arabidopsis). Dieses Modell beschreibt die Bestimmung der
Organidentitat durch die Aktivitat von funf verschiedenen mutmaglichen Tetrameren von Transkriptionsfak-
toren, gebildet von MADS-Box-Proteinen (modifiziert nach TheiBen & Saedler 2001, Zahn et al. 2005). —
e, A-B-C-Modell Modifikationen (links: Tulipa, rechts: Rumex): ,Modell der sich verschiebenden Grenzen*
(,sliding-boundary-model“). D+E-Funktion zur Vereinfachung nicht bertcksichtigt. — f, A-B-C-D-E-Modell fir
basale Angiospermen: ,Modell der verwischten Grenzen” (,fading-borders-model“). e + f konstruiert nach
den Ergebnissen von Kanno et al. 2004, Buzgo et al. 2005, Kim et al. 2005. — A, B, C, D, E: Wirkungsorte
der Gene (bzw. Zusammenspiel der Proteine a, b, ¢, d, e), Ca = Karpell, P = Petalum, S = Sepalum,
St = Staubgefal, Ov = Samenanlage (Ovulum).

entsprechen denen von Arabidopsis thaliana. Da die Organidentititsgene zwischen diesen
nicht ndher miteinander verwandten Bliitenpflanzenarten — das Lowenméulchen gehort zu
den ,,Rachenbliitlern” (Plantaginaceae-,,Scrophulariaceae‘) — austauschbar sind und dabei
ihre Wirkung beibehalten, wurde auf eine gewisse Ubiquitit dieser Genklassen innerhalb der
Bliitenpflanzen geschlossen, was durch entsprechende Untersuchungen an einigen weiteren
Bliitenpflanzen-Arten Bestétigung fand.

Untersuchungen zunichst an Petunien (Solanaceae) und dann an anderen Arten haben
gezeigt, dass die Samenanlagen als fiinfte Organkategorie aufzufassen sind, die durch die
Funktion einer zusitzlichen Genklasse, ndmlich D, determiniert wird. Das A-B-C-Modell
konnte also auf ein A-B-C-D-Modell erweitert werden.

Die ABCD-Gene alleine sind aber nicht ausreichend fiir die Bestimmung der Organidentitét.
Dazu ist eine weitere Klasse von Genen notig, die als Genklasse E bezeichnet wird. Daher
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Abb. 7. Blitendiagramme vom Wildtyp und von homd&otischen Mutanten von Arabidopsis thaliana (Brassi-
caceae; Mutanten nach Meyerowitz et al. 1989, 1991).

wurde das 1991 aufgestellte klassische A-B-C-Modell im Jahr 2000 zum A-B-C-D-E-Modell
erweitert, wobei die E-Funktion in allen Organkategorien fiir die Bestimmung der Identitit
erforderlich ist (=¥ Abb. 6¢).

Wie aber spielen die verschiedenen Gene zusammen? Die Gene A, B, C, D und E codieren
Transkriptionsfaktoren, d.h. Proteine, die spezifische DNA-Regionen anderer Gene erkennen
und deren Transkription beeinflussen. Ein gemeinsames Merkmal der (meisten) A-, B-, C-, D-
und E-Gene ist eine konservative DNA-Sequenz, MADS-Box genannt.'” Diese Sequenz codiert
fiir den DNA-bindenden Abschnitt des jeweiligen Transkriptionsfaktors. Die entsprechenden
A-, B-, C-, D- und E-Proteine binden an das Zielgen, dessen Transkription sie kontrollieren,
nicht als Dimere sondern in gréeren Komplexen. So postuliert das ,,Bliiten-Quartett-Modell*
fiinf verschiedene tetramere Komplexe von MADS-Proteinen, die dann die Bliitenorganidentitét
beeinflussen (=» Abb. 6d).

Da bei den bisher untersuchten Angiospermen jeweils homologe A-, B-, C-, D- und E-Gene
gefunden wurden, darf angenommen werden, dass die Festlegung der Bliitenorganidentitit
nach weitgehend konservierten Grundprinzipien erfolgt. Das bisher vorgestellte A-B-C-D-E-

10 Der Name MADS-Box leitet sich ab von den Initialen der ersten vier — diesen Genabschnitt enthaltenen —
analysierten Gene (= MADS-Box-Gene - MADS-Box-Proteine): MCM1 aus Hefe, AGAMOUS aus Arabidopsis,
DEFICIENS aus Antirrhinum, SRF aus dem Menschen. Gene der A-Funktion gehoren teilweise zu einer anderen
Familie von Transkriptionsfaktoren (APETALA2-Familie).
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Modell erfasst die Verhiltnisse in Bliiten wie sie bei den meisten Eudikotylen (= Rosatae,
siehe =» Abb. 258 im Anhang) zu finden sind. Ungefihr 74% aller Angiospermen-Arten ge-
horen zu dieser Gruppe, bei der die Bliitenorgane in fixierter Zahl in vier oder fiinf Kreisen'!
angeordnet sind. Im Gegensatz dazu sind bei den Monokotylen (= Liliatae), die ungefihr
22% aller Angiospermen-Arten stellen, die Bliitenorgane typischerweise in fiinf dreizihligen
Kreisen angeordnet, und die Bliitenhiillblitter sind in vielen Féllen gleich gestaltet. Wie muss
das A-B-C-D-E-Modell ,,abgewandelt* werden? In der Tulpe (Tulipa) — wie wahrscheinlich
bei vielen anderen Monokotylen — werden die B-Gene in beiden Bliitenhiillblattkreisen (und
in den Staubgefiflien) exprimiert, d.h. es kommt verglichen mit dem Eudikotylen-Modell
zu einer Ausdehnung der B-Funktion zur Peripherie der Bliite hin (=» Abb. 6e links). Eine
andere Moglichkeit ist beim (dikotylen) Sauer-Ampfer (Polygonum acetosa, Polygonaceae)
verwirklicht, wo das Perigon ohne die Mitwirkung der B-Funktion realisiert wird (=% Abb. 6e
rechts). Die Modifikationen bei der Tulpe und beim Ampfer lassen sich als ,,Modell der sich
verschiebenden Grenzen* (,,sliding-boundary model*) in den Wirkungsorten der B-Gene be-
schreiben, da das Perigon durch eine Verschiebung der B-Funktion nach auflen (Expansion)
oder nach innen (Kontraktion) erhalten wird.

Die verbleibenden ca. 4% der Bliitenpflanzen-Arten gehoren zu den Basalen Angiosper-
men (= Magnoliatae), die neben Amborella, den Seerosengewichsen (Nymphaeaceae) und
den Austrobaileyales mit dem Sternanis //licium hauptsichlich den ,,Verwandtschaftsbereich
der Magnolien umfassen. Diese Gruppe zeigt trotz der geringen Artenzahl eine betréchtliche
Diversitit in den Bliitenformen und -strukturen. Die Bliiten variieren in Grofle, Organzahl und
-stellung. Gene der B-Klasse werden sowohl in spiralig oder wirtelig angeordneten Bliiten-
hiillbldttern als auch in den Stamina (und eventuell vorkommenden Staminodien) exprimiert.
Allerdings scheint das Expressionsmuster in der Perianthentwicklung weder einheitlich noch
konstant zu sein (in den Eudikotylen ist die B-Wirkung in allen Entwicklungsstadien der Pe-
talen und Stamina gleichmifig). In dhnlicher Weise ist die Expression der A- und C-Gene in
einem groBeren Bereich des Bliitenvegetationskegels zu beobachten. Diesen Befunden wird im
,»-Modell der verwischten Grenzen“ (,,fading borders model‘) der Wirkungsorte der Gene A, B
und C Rechnung getragen (=» Abb. 6f), das postuliert, dass in den Basalen Angiospermen die
Organidentitit durch eine breite und tiberlappende Expression der Bliitengene reguliert wird,
wobei die Expression zu den Grenzen der Wirkungsweise hin schwécher wird.

Das A-B-C-D-E-Modell mit festgelegten Grenzen der Wirkungsorte der Gene (<» Abb. 6¢)
trifft innerhalb der Dikotylen also nur auf die Kern-Eudikotylen zu und diirfte den Endpunkt ei-
ner Entwicklungsreihe mit flieBenden und iiberlappenden Wirkungsorten der Gene (<» Abb. 6f)
darstellen. Mit anderen Worten: Das Muster der breiten Genexpression der homologen A-,
B- und C-Gene ist urspriinglich und das A-B-C-D-E-Modell mit den definierten Grenzen der
Wirkungsorte der Gene ist abgeleitet.

Die B-Gene der Basalen Angiospermen, der Monokotylen und auch der basalen Eudikotylen, etwa der Ranun-
culales, die die Schwestergruppe zu allen anderen Kern-Eudikotylen bilden (siche =® Abb. 258 im Anhang),
gehoren zu den sogenannten ,,Paldo-Linien* der verschiedenen homologen B-Gene. Diese zeigen, wie erwiéhnt,
ein raumliches und zeitliches Expressionsmuster, das auf komplexere Funktionen und Wechselwirkungen
schlieen lasst als dem fixierten und (wohl) einheitlicheren A-B-C-D-E-Modell der Kern-Eudikotylen zugrunde
liegt. Die Paldo-Linien resultieren aus Gen-Vervielfiltigungen nach der Spaltung der Gymnospermen und

11 In der morphologischen Terminologie wird ein Androeceum als zweikreisig bezeichnet, wenn ein duflerer und
ein innerer Kreis von Staubgefiflen alternierend und nacheinander angelegt werden. In den genetischen Modellen
wird, gleichgiiltig ob ein oder zwei Kreise von Staubgefifien vorhanden sind, das Androeceum als ein Organkreis
behandelt. In den genetischen Ansitzen ist also der Wirtelbegriff ungliicklicherweise fiir die Wirkungsorte der
homootischen Gene iibernommen worden. Es ist besser, in den genetischen Modellen statt von Organkreisen
von Organkategorien zu sprechen.
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Angiospermen noch vor deren weiteren Entfaltung. Ein zweiter Schub von Gen-Vervielfiltigungen fand an
der Basis der Kern-Eudikotylen statt und fiihrte wahrscheinlich zu der engen Petalen-spezifischen Funktion
der B-Gene.

Homologe der floralen homootischen Gene der Klassen B, C und D finden sich bereits bei den Nacktsamern
(Gymnospermen). Da zudem die homologen B-Gene bei den Gymnospermen nur in minnlichen Reproduk-
tionsstrukturen exprimiert werden, kann angenommen werden, dass die urspriingliche Funktion der B-Gene
in der Differenzierung von minnlichen (B-Gen-Expression ,,an) bzw. weiblichen Reproduktionsorganen
(B-Gen-Expression ,,aus“) liegt. Das ,,A-B-C-D-E-System* der Bliitenorganidentitit liefe sich damit also
von einem élteren ,,B-C-D-System™ ableiten. Das Fehlen der A-Gene und die urspriingliche Funktion der
B-Gene in der Geschlechtsdifferenzierung bei den Gymnospermen passt zu der Annahme, dass die ersten
Angiospermen-Bliiten vielleicht noch keine Bliitenhiille besalen (siehe Fossil Archaefructus =¥ Abb. 4; aller-
dings kann, wie vorne dargelegt, der reproduktive Komplex von Archaefructus auch als zwittriger Bliitenstand
interpretiert werden).

Bei der Angiospermen-Evolution muss also eine Verdanderung in der B-Funktion von der reinen Kontrolle
der Geschlechtsbestimmung vielleicht iiber schon gefirbte Tepalen zur eindeutigen Spezifizierung der Petalen
stattgefunden haben. A- und E-Gene sind wohl in der Samenpflanzen-Evolution erst spiter als die B-, C- und
D-Gene entstanden. Da speziell die Gene der Klasse E fiir die eindeutige Bestimmung der Organidentitét in
allen Organkategorien notig sind, scheint diesen eine Schliisselrolle bei der Entstehung der Zwitterbliiten
zuzukommen.

Ausgewahlte weiterfihrende Literatur

Albert et al. 1998, Buzgo et al. 2005, Coen & Carpenter 1992, Coen & Meyerowitz 1991,
Colombo et al. 1995, Cui et al. 2006, Endress 1992a, Erbar in press, Erbar & Leins 1997a,
Greyson 1994, Jack 2004, Jordan 1993, Kanno et al. 2003, Kim et al. 2004, 2005, Kramer &
Hall 2005, Kramer & Irish 1999, Kramer & Zimmer 2006, Leins & Erbar 1997, Meyerowitz
etal. 1989, 1991, Park et al. 2004, Smyth et al. 1990, Theien 2001, 2005, Theilen & Saedler
2001, TheiBen et al. 2002, Xing et al. 2006, Zahn et al. 2005a, b
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Differentielles Wachstum und Organabgrenzung

Die ersten erkennbaren Entwicklungsprozesse der Bliiten bestehen in der Aufwolbung eines
Bliitenvegetationskegels. Dies geschieht sehr oft in der Achsel einer Blattanlage, welche
sich in der Regel zu einem gegeniiber den Laubblittern reduzierten sogenannten Hochblatt
entwickelt. Der aus meristematischem Gewebe (Bildungs- bzw. Teilungsgewebe) bestehende
Bliitenvegetationskegel zeigt, nachdem er sich vergrofert hat, oft eine typische histologische
Differenzierung in eine, hdufiger zwei, in selteneren Fillen drei oder mehrere Auflenschichten,
deren Zellen plasmareich sind und sich nur antiklin teilen, das heift, bei der Zellvermeh-
rung neue Winde einziehen, die senkrecht zur Oberfliche des Vegetationskegels verlaufen
(=» Abb. 8a). Plasmareiches Bildungs- oder Teilungsgewebe bezeichnen wir als embryonales
Meristem. Der embryonale Meristemmantel des Vegetationskegels umgibt einen Kern eben-
falls teilungsfahiger Zellen, deren embryonaler Charakter durch die Bildung kleinerer oder
groBerer Vakuolen schwindet. Dabei kann die Teilungsaktivitit in diesem als vakuolisiertes
Meristem zu bezeichnenden Gewebe noch lange Zeit anhalten. Die Vakuolisierung der Zellen
geht natiirlich einher mit einer Zellvergroerung (Zellstreckung).

Wenn der Bliitenvegetationskegel eine bestimmte Grofe erreicht hat, gliedern sich an ihm
in der Regel von unten nach oben bzw. auflen nach innen (akropetal bzw. zentripetal) die
Primordien (Anlagen) der Bliitenorgane aus. Dabei teilen sich embryonale Zellen der zweiten
oder/und der dritten AuB3enschicht periklin, das heif3t, es werden nach einer antiklinen Zell-
streckung und anschlieBenden Mitose Winde, die parallel zur Vegetationskegeloberflidche
verlaufen, eingezogen (=» Abb. 8b—c). Die dulerste Schicht folgt der Vorwolbung mit einer
FlachenvergroBerung ausschlieBlich durch antikline Zellteilungen. Sie bleibt auch wihrend der
weiteren Entwicklung in der Regel einschichtig und wird, als spitere Epidermis, Dermatogen
genannt. Die Vorwolbungen der jungen Organanlagen sind im Querschnitt oft kreisflichig
und bestehen anfangs nur aus embryonalem Teilungsgewebe. In der Regel setzt jedoch bald
auf der AuBenseite der Organanlagen, also auf der der Spitze bzw. dem Zentrum des Vegeta-
tionskegels abgewandten Seite, die man auch die Dorsalseite nennt, ein stirkeres Wachstum
ein. Dieses wird nicht nur von Zellteilungen, sondern auch von Zellstreckungen verursacht,
welch letztere natiirlich von Vakuolisierung begleitet sind. Die Folge ist, dass sich die An-
lagen zur Bliitenmitte hin kriimmen (Hyponastie, Akrovergenz, <» Abb. 8d). In der weiteren
Differenzierung der Organe kann es an unterschiedlichen Stellen zu hoherer bzw. niedrigerer
Teilungsaktivitdt kommen. Je nach Lage eines Meristems unterscheiden wir zwischen Spitzen-
(Apikal-), Flanken- und Randmeristem. Ist im Innern eines Organs oder unterhalb desselben
(z.B. in der Bliitenachse) ein Teilungsgewebe titig, so handelt es sich um ein sogenanntes
interkalares Meristem. Spitzen- und Randmeristeme haben oft embryonalen Charakter, was
jedoch nicht bedeuten muss, dass in ihnen hiufiger Mitosen auftreten als in den benachbarten
bzw. von ihnen umgebenen vakuolisierten Teilungsgeweben (beim Flichenwachstum eines
Kronblattes beispielsweise konnen in verschiedenen Entwicklungsstadien die Mitosen einiger-
maBen gleichmiBig verteilt sein; =» Abb. 9). Ein interkalares Meristem kann durch zweierlei
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Abb. 8. Sisymbrium strictissimum (Steife Rauke, Brassicaceae).— a, Langsschnitt durch eine Blitenanlage
mit noch organfreiem Vegetationskegel. — b, Blitenanlage mit Vorwdlbung eines Kelchblattprimordiums. —c,
Kelchblattprimordium etwas lter. — d, L&ngsschnitt durch eine é&ltere Blitenanlage mit zwei Kelchblattpri-
mordien. — | = Infloreszenzscheitel, S = Sepalum (Kelchblatt). Aus Merxmiiller & Leins 1967.

Zellteilungsmuster gekennzeichnet sein und entsprechend als Initialmeristem (mit einer
Initialzone, in der gehduft Mitosen stattfinden; =% Abb. 10) oder als diffuses Meristem (mit
einer gleichmifigen Verteilung der Mitosen und einer Vergroflerung des Teilungsgewebes im
gleichen Maf3e wie der betreffende Organabschnitt; siche =» Abb. 101) bezeichnet werden.
Auch nach der Herkunft der Meristeme lédsst sich eine Unterscheidung treffen: Ein priméres
Meristem leitet sich direkt vom Bliitenvegetationskegel ab, ein sekundiires Meristem entsteht
neu (de novo-Meristem). Zu den letzteren konnen wir auch Bereiche hoherer Zellteilungsak-
tivitit mit bevorzugter Teilungsrichtung innerhalb eines bereits bestehenden Meristems mit
geringerer Teilungsaktivitit rechnen.

Zusammenfassend halten wir fest, dass Entwicklung differentielles Wachstum bedeutet,
das sich letztlich auf differentieller Genaktivierung griindet. Anfanglich ist mehr das Teilungs-
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Abb. 9. Flachenschnitte durch unterschiedlich weit entwickelte (innere) Kronblattanlagen von Hypecoum
imberbe (Lappenblume, Fumariaceae) mit gerade zu beobachtenden Mitosestadien. In den drei unteren
Bildern sind Zellreihen durch einfache Linien wiedergegeben. Original R. Lehminger.

wachstum, spiterhin immer mehr das Streckungswachstum betont. Sdmtliche Bliitenorgane
entstehen am Bliitenvegetationskegel exogen. Der Bliitenvegetationskegel selbst entwickelt sich
zur Bliitenachse. Zwischen Bliitenachse und Bliitenorgan besteht naturgemél ein rdumliches
Kontinuum. Jede Grenzziehung zwischen beiden ist daher willkiirlich. In der Praxis wollen
wir eine Abgrenzung in der Insertionsfliche des Bliitenorgans festlegen, dessen wohl bewusst,
dass unsere kiinstliche Grenzfliche mitten durch Zellen hindurch fiihrt.
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Abb. 10. Interkalarer Meristemring in der Blutenachse eines Rahmapfelgewéchses (Monodora crispata,
Annonaceae). — a, Junges Stadium. — b, Alteres Stadium im Knospenléngsschnitt. — G = Gynoeceum, P =
Petalum, St = Stamen; der Messbalken entspricht 100 um. Aus Leins & Erbar 1980.

Ausgewdhlite weiterfiihrende Literatur

Guttenberg 1960, Leins 1983, Schiiepp 1926
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Organzahl und Organstellung in den Bluten

Hinsichtlich der Zahlen- und Stellungsverhiltnisse der Bliitenorgane herrscht bei den Angio-
spermen eine grofle Vielfalt. Im einen Extrem kann eine Bliite in einzelnen oder allen Be-
reichen (Perianth, Androeceum und Gynoeceum) aus zahlreichen, in der Zahl nicht fixierten
Organen aufgebaut sein (z.B. Magnolia-Arten, Magnoliaceae; Androeceum von Annona
montana, Annonaceae, aus etwa 2000 Stamina; Gynoeceum von Annona muricata aus etwa
500 Karpellen). Im anderen Extrem besteht eine Bliite nur aus einem einzigen Staubgefil3
(z.B. bei Euphorbia, Euphorbiaceae, siche =» Abb. 122) oder einem einzigen Karpell (z.B.
bei Ascarina, Chloranthaceae).

L] Spiralbliiten mit groBer und unbestimmter Organzahl

Bliiten mit grofer (aber auch kleinerer) und unbestimmter Organzahl zeigen oft ein spiraliges
(schraubiges) Bildungsmuster ihrer Organe. So entstehen etwa beim Sternanis ({/llicium, Illicia-
ceae, =» Abb. 11) alle Bliitenglieder streng von unten nach oben (akropetal bzw. zentripetal) am
Bliitenvegetationskegel in einer Schraube mit einem einigermallen konstanten Winkel zwischen
aufeinander folgenden Organen (=» Abb. 12). Dieser Winkel wird Divergenzwinkel genannt.
Sein durchschnittlicher Wert liegt beim Sternanis und manchen anderen Arten mit vielgliedrigen

Abb. 11. Blute vom Sternanis lllicium floridanum (llliciaceae).
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Abb. 12. Aufeinanderfolgende Entwicklungsstadien von Bliitenknospen des Sternanis (/llicium anisatum,
llliciaceae) die spiralige Anlagenfolge der Organe zeigend (Nummerierung in den rasterelektronenmikro-
skopischen Aufnahmen nach der Sequenz, Limitdivergenz). Die Parastichen mit der Kontakizahl 8 sind
durch die Bogenlinien verdeutlicht. — a, Anlage Blltenhiille. — b, Ubergang Perianth-Androeceum. — c,
Durchgehende Bliitenspirale bis ins Gynoeceum hinein; zum Gynoeceum gehdren die Anlagen 35-42.
— d, Eine Besonderheit bei lllicium ist die zapfenférmige VergroBerung des Achsenrestes (A; siehe dazu
Seite 90). Aus Erbar & Leins 1983.

Bliiten (z.B. Magnolia-Arten) zwischen 137 und 138 Winkelgraden. Im Einzelnen konnen die
Winkel von ihrem Durchschnittswert stirker abweichen (etwa 125° bis 150°).!2 Im Allgemeinen
lasst sich jedoch sagen, dass die Divergenzwinkel einen Wert anstreben, welcher dem Winkel
entspricht, der den Kreis im Goldenen Schnitt teilt (<» Abb. 13). Der ,,Goldene Schnitt*-Winkel
betrigt etwa 137,5°. Sein genauer Wert ist eine irrationale Zahl, die sich aus der sogenannten

12 Fiir einigermafen genaue Messungen mit dem Winkelmesser eignen sich REM-Aufnahmen von priparierten
Bliitenknospen in exakter Aufsicht (<» Abb. 12). Nach Abschétzung des Mittelpunktes des Bliitenscheitels wird
dieser mit den Mittelpunkten der Organprimordien verbunden.
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SAISON PAARE

1.

a4
L Eh 1
. I has 2
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o Ehat D dhas dhas &D .

7. 8 Paare (der letzten Saison) + 5 Paare {gezeugt von den Erwachsenen der letzten Saison) 13

8. 13 Paare {der letzten Saison) + 8 Paare {gezeugt von den Erwachsenen der letzten Saison) 21

Abb. 13. Das ,Hasenproblem“ des Leonardo da Pisa (genannt Fibonacci): Wie vergréBert sich eine Hasen-
population unter folgenden Pramissen? 1. Am Anfang existiert ein Paar junge Hasen. 2. Ein Hasenpaar
braucht eine Saison, um erwachsen zu werden. 3. Jedes erwachsene Hasenpaar zeugt pro Saison ein
Paar junge Hasen, das in der nachsten Saison geboren wird. 4. Die Hasen sterben nie. (Idee: C. Erbar,
Entwurf der Hasen: R. Knieling).

Schimper-Braunschen Hauptreihe'? ergibt. In dieser Reihe sind mogliche Divergenzwinkel in
Briichen (bezogen auf den Kreisumfang) ausgedriickt, wobei Zédhler und Nenner zwei versetzte
Fibonacci-Reihen'* darstellen (<> Abb. 14). Die Zahlen einer Fibonacci-Reihe ergeben sich aus
der Addition der beiden vorausgegangenen Glieder (beginnend mit 1, 1, 2, 3, 5). Die Angabe
des durchschnittlichen Divergenzwinkels in einem Bruch, der sich auf den Kreisumfang bezieht,
erweist sich als praktisch: Will man die durchschnittliche Divergenz spiralig angelegter Organe
in einer Bliite (oder einem vegetativen Spross) ermitteln, ohne den komplizierten Weg des Ge-
brauchs eines Winkelmessers zu beschreiten, so zihlt man entweder von auflen nach innen oder
umgekehrt (was manchmal einfacher ist) aufeinander folgende Bliitenglieder (oder Blitter an
einem vegetativen Spross) und zwar so lange, bis eines iiber jenem Glied liegt, von dem man

13 Carl Schimper (1803-1867), Alexander Braun (1805-1877).
14 Leonardo Fibonacci (wahrscheinlich 1170-1230), Mathematiker, Pisa. Die nach ihm benannte Reihe entwickelte
er aus dem ,,Hasenproblem* (siehe =» Abb. 13).
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FIBONACCI-Reihe: 1, 1, 2, 3, 5 8, 13, 21, 34, 55 B89 ...
SCHIMPER-BRAUNsche
Hauptreihe: 1 1 2 3 5 B8 3 ...
2 3 5 8 13 21 34
Divergenzwinkel: 180° 120° 144° 135° 138,46° 137,14° 137,64° ... ca.137,5°

Limitdivergenz

Abb. 14. Die Reihen zur Erklarung der Divergenzwinkel.

ausgegangen ist. Die Zahl (das iiber dem Ausgangspunkt liegende Organ wird nicht mitgezahlt)
ergibt eine Fibonacci-Zahl, die ein Nenner-Wert der Schimper-Braunschen ,,Bruchreihe* ist.
Damit ist auch der Zihler-Wert festgelegt, der tibrigens die Zahl der Spiralwindungen, die die
betreffenden Glieder verbinden, ausdriickt. Bei einer %/5-Stellung der Organe wie in der Bliite vom
Hopfen (Humulus lupulus, Cannabaceae, siehe =» Abb. 30) zieht die Spirale mit 2 Windungen
durch 5 Glieder bis das 6. iiber dem 1. steht. Bei einem durchschnittlichen Winkelwert, der den
Goldenen Schnitt anstrebt (Limitdivergenz, ,,Endglied* der Schimper-Braunschen Reihe), steht
natiirlich kein Organ exakt iiber einem anderen. Es gibt also keine sogenannten Orthostichen
(Geradzeilen), die tibereinander liegende Organe verbinden wiirden. Lediglich sogenannte Para-
stichen (Schrigzeilen) machen sich bemerkbar, wovon eine Parastiche besonders ins Auge fillt,
niamlich die — nummeriert man die Anlagen nach ihrer Sequenz (=» Abb. 12; oder umgekehrt,
=» Abb. 15) — mit der Kontaktzahl 8 (Fibonacci-Zahl!), was soviel bedeutet, dass die Zahlendif-
ferenz der hintereinander auf dieser Parastiche liegenden Organe jeweils 8 betrigt.

Abb. 15. Die spiralige Anlage der Karpelle bei der Stern-Magnolie (Magnolia stellata); die Primordien sind
in umgekehrter Folge ihrer Entstehung nummeriert. Die Parastichen mit der Kontaktzahl 8 (z.B. die Reihe
1-9-17-25-33-41) treten hier besonders deutlich hervor.
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Nun muss natiirlich beachtet werden, dass die bereits erwdhnten Schwankungen der Di-
vergenzwinkel in einer Spiralbliite mit anndhernder Limitdivergenz ihrer Organe so grof} sein
konnen, dass einzelne Winkelwerte sich sogar im Bereich der ersten drei Glieder der Schim-
per-Braunschen Reihe bewegen. In Anbetracht dieses Sachverhalts (die Entwicklung eines
Pflanzenkorpers verlduft nur innerhalb gewisser Grenzen exakt) und der Tatsache, dass die
beiden nach 5/13 folgenden Glieder mit ihren Winkelwerten von 137,1° (3/21) und 137,6° (13/34)
dem Limitwert schon ziemlich nahe sind, kommen diesen und den folgenden Divergenzbrii-
chen praktisch keine Bedeutung mehr zu. Eine Rolle scheinen im Bliitenbereich lediglich die
Limitdivergenz und die %/s-Divergenz zu spielen.

Der Betrachtung spiraliger Bliitenmuster einen physiologischen Touch verleihend, konnen
wir bei der Formierung der Bliitenorgane am Vegetationskegel rein theoretisch von einem
sogenannten Sperrmuster ausgehen. Nach der Hemmfeldtheorie wird der Ort einer neuen
Organanlage durch das Zusammenwirken unterschiedlich starker Hemmfelder bestimmt:
Jedes gerade entstandene Organprimordium ,,umgibt* sich mit einem Hemmfeld, das die friih-
zeitige Bildung eines weiteren Primordiums in unmittelbarer Nachbarschaft verhindert. Die
Hemmfelder werden mit zunehmendem Alter der Organanlagen sukzessive wieder abgebaut.
Eine zusitzliche Hemmwirkung geht von der Spitze des im Wachstum begriffenen Vegetati-
onskegels aus. Es ist ein Hemmgradient, der fiir die streng akropetale Anlage der Primordien
verantwortlich ist. Eine neue Organanlage kann erst entstehen, wenn eine gewisse Distanz
vom Gipfel des Vegetationskegels durch Heranwachsen desselben erreicht ist.

n Ubergang zu zyklischen Bliiten

Erfihrt eine spiralige Anlagenfolge eine Rhythmisierung etwa dergestalt, dass wie bei der
Yulan-Magnolie (Magnolia denudata) oder beim Tulpenbaum (Liriodendron tulipifera, Ma-
gnoliaceae) nach Anlage von jeweils drei Organen eine lingere Pause eintritt,'> so kommt es zu
einer ungefihren Alternanzstellung der Glieder, die den jeweils dreizihligen Wirteln (Zyklen,
Kreisen), wie man jetzt sagt, angehoren (= Abb. 16). Die Glieder aufeinanderfolgender Wirtel
stehen also auf Liicke.

Bei den genannten Arten beschrinkt sich die Wirtelbildung auf das Perianth, das aus 3+3+3
Perianthblittern aufgebaut ist (=» Abb. 17a, b). Das Androeceum und Gynoeceum schlieSen
sich mit einer grolen Zahl von Staubgefifien bzw. Karpellen an, deren Primordien deutlich
auf Parastichen angeordnet sind (siehe =» Abb. 59b). Die Primordien des Androeceums und
Gynoeceums sind dabei im Vergleich zu jenen der Bliitenhiille recht klein. Bliiten mit teils wir-
teliger, teils spiraliger Organstellung bezeichnen wir als spirozyklisch oder hemizyklisch.

Die Alternanzstellung der bei den oben genannten Arten auftretenden (noch spiraligen)
,,Dreierwirtel* im Perianth ldsst sich ganz gut mit der Feldtheorie in Einklang bringen: Nach
den lidngeren Pausen, in denen sich die Hemmwirkung der zuletzt gebildeten, mittlerweile
erstarkten Organprimordien abgeschwicht hat, gelangt die Anlage der neuen Organe mehr
unter den Einfluss der Vegetationskegelspitze. Das heif3t: Der fiir die Organausgliederung not-
wendige Abstand von der Vegetationskegelspitze bzw. dem Mittelpunkt des Bliitenapex wird
bei VergroBerung des Vegetationskegels iiber den Liicken zwischen den bereits vorhandenen
Organanlagen zuerst erreicht. Dasselbe gilt bei wirteliger Blattstellung natiirlich auch fiir den
vegetativen Bereich (=% Abb. 18).

15 Anders ausgedriickt: Zwei kurze Zeitintervalle wechseln jeweils mit einem lidngeren Zeitintervall ab. Die Zeitinter-
valle zwischen zwei aufeinanderfolgenden Organanlagen am Vegetationskegel nennt man auch Plastochrone.
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Abb. 16. Anlage dreigliedriger Blutenhlllwirtel bei der Yulan-Magnolie (Magnolia denudata). — a, Auf die
drei &uBeren Blutenhdllprimordien (1-3) folgen nach einer langeren Pause nach innen drei weitere (4-6),
die mit den &uBeren alternieren. — b, Die drei &uBeren Blltenblattanlagen sind abprapariert, ein dritter
Anlagenkreis (7-9) hat sich gebildet.

Abb. 17. Wirtelbildung in der Blitenhiille. — a, Blute der Yulan-Magnolie (Magnolia denudata) mit 3+3+3
Perianthblattern. — b, Blite des Tulpenbaums (Liriodendron tulipifera, Magnoliaceae). Von den 3+3+3
Perianthblattern sind die duBeren (grin gefarbten) zuriickgeschlagen und kénnen als Kelch bezeichnet
werden.
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Abb. 18. Schematische Darstellung eines vegetativen
Sprossscheitels mit alternierenden Blattwirteln. Bei Ver-
gréBerung des Vegetationskegels (gestrichelt) wird die

Minimaldistanz fur die Anlegung neuer Organe (gestrichelt)
in den Llcken zwischen bereits vorhandenen Organen eher
a=b erreicht (a) als vor diesen (b).

Ein schones Indiz fiir die Giiltigkeit der Hemmfeldtheorie und zwar fiir die Annahme, dass
Hemmwirkungen existieren, die von den jungen Organanlagen ausgehen und kontinuierlich
mit zunehmendem Alter abnehmen, wird aus der Bliitenknospe der Yulan-Magnolie (Magno-
lia denudata) in =¥ Abb. 16b ersichtlich: Die Anlagen 7, 8 und 9 (des dritten Perianthkreises)
befinden sich bei genauerer Betrachtung nicht exakt in der Mitte der Liicken zwischen den
Anlagen 4, 5 und 6 (des zweiten Perianthkreises). Vielmehr steht Anlage 7 néher bei der
dlteren Anlage 4, ist quasi von der jiingeren Anlage 5 ,,abgestoen” worden; entsprechend
steht Anlage 8 néher bei Anlage 5 als bei Anlage 6 und Anlage 9 niher bei 4 als bei 6. Dieser
Effekt ist beim Tulpenbaum (Liriodendron tulipifera) noch deutlicher ausgeprégt (=» Abb. 19a),
und es herrscht im Gegensatz zur Yulan-Magnolie mehr Kontinuum zur Spiralfolge der sich
anschliefenden Staubgefalprimordien (=» Abb. 19a-b). Dennoch macht sich auch schon
beim Tulpenbaum — wohl als Folge des wirteligen Arrangements der Bliitenhiillblitter — im
Anschluss der Stamina ein Trend bemerkbar, wie er uns in dhnlicher Form bei der Yulan-
Magnolie begegnet: Von den ersten acht der zahlreichen Stamenprimordien fiigen sich — vom
Limitdivergenzwinkel teilweise stirker abweichend — die Anlagen 1 und 4, 2 und 5, 8 und 3
(vergleiche in =» Abb. 19a die entsprechend nummerierten Primordien im Uhrzeigersinn) in die
Liicken zwischen dem mittleren und inneren Bliitenhiillkreis. Dabei tendieren die Zeitintervalle
zwischen den Anlagen 6, 7 und 8 gegen Null, und manchmal vermitteln die rasterelektronen-
mikroskopischen Bilder sogar den Eindruck, dass Anlage 8 die Anlagen 6 und 7 ,,tiberholt*
und am Vegetationskegel nach unten ,,rutscht (<% Abb. 19a). Das von den Anlagen 1-5 und
8 gebildete Sechser-Muster am Anfang der Androecealentwicklung manifestiert sich bei
einigen Rahmapfelgewéchsen (Annonaceae) in der Weise, dass die betreffenden Stamina (in
den Liicken zwischen mittlerem und innerem Perianthkreis) mehr oder weniger gleichzeitig
entstehen (=% Abb. 19¢). Ein entsprechendes ,,Sechser-Muster* findet sich interessanterweise
auch in der monokotylen Ordnung Alismatales (Froschloffelgewidchse i.w.S., =» Abb. 19d).
Allerdings besteht dort die Bliitenhiille nur aus einem Kelch- und einem Kronblattkreis, und
weitere Stamina — falls noch welche gebildet werden — ,,schieben® sich entweder kollateral
(seitlich), zentripetal (zum Bliitenzentrum hin) oder zentrifugal (zur Bliitenperipherie hin)
,»ein‘; ein Spiralmuster tritt hier in keinem Fall mehr auf.
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Abb. 19. Anschlisse multistaminater Androeceen an dreizahlige Blutenhull-,Wirtel“. — a, Aufpréparierte
Blitenknospe des Tulpenbaums (Liriodendron tulipifera, Magnoliaceae), Kelch (1-3) entfernt. Auf den
dritten Wirtel der Blitenhille (7-9; schwarze Zahlen) mit noch deutlicher Spiraltendenz folgt das spiralige
Androeceum (die ersten StaubgefaBanlagen 1-8; weilBe Zahlen). — b, Liriodendron tulipifera. Anlage des
vielgliedrigen (spiraligen) Androeceums. Die ersten acht Primordien wie in Abb. a beziffert. — c, Artabotrys
hexapetalus (Annonaceae). Anlage des vielgliedrigen Androeceums (ein Teil der inneren Primordien
gehodrt dem chorikarpen Gynoeceum an); die etwa gleichzeitig entstandenen ersten sechs Stamina sind
durch Sternchen gekennzeichnet. Die Spiralsequenz der StaubgefaBe (und Fruchtblatter) ist aus den
Fugen geraten. — d, Echinodorus spec. (Alismataceae). Auf die ersten sechs StaubgefaBanlagen (durch
Sternchen markiert) folgen weitere in einer mehr oder weniger reihigen Anordnung. — P = Petalum, P; =
inneres Petalum, S = Sepalum.

B zykiische Bliiten

Eine bis ins Bliiteninnere durchgehende wirtelige Anlage der Bliitenorgane ist korreliert mit
einem GroBenausgleich der Primordien am Bliitenvegetationskegel. Durchgehend zyklische
Bliiten mit dreizéhligen Bliitenwirteln (Zyklen) finden sich hauptséchlich bei den Einkeimblatt-
rigen Bliitenpflanzen (Monocotyledoneae, =» Abb. 20). Haufig sind dabei die Bliiten aus fiinf
Wirteln, zwei Bliitenhiillwirteln, zwei Staubgefawirteln und einem Karpellwirtel, aufgebaut
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Abb. 20. Junge Blitenknospen der Taglilie (Hemerocallis fulva, Hemerocallidaceae). — a, Die Anlagen der
drei &uBeren Perianthblétter (T; = 4uBere Tepalen) sind abprépariert; es folgen nach innen zu in jeweils
alternierenden Kreisen drei innere Perianthbléatter (T; = innere Tepalen) und die StaubgefaBkreise (St; =
Staubgefaf3 des ersten Kreises, St, = Staubgefa3 des zweiten Kreises). — b, Alle sechs Perianthblatter
sind entfernt; zu den beiden StaubgeféBkreisen (Sty, St,) ist im Zentrum das dreiteilige Gynoeceum hin-

zugekommen (C = Karpell). Aus Leins & Boecker 1981.
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Abb. 21. Entwicklungsdiagramme einer pentazyklischen isomeren Blte, z.B. von Rhododendron (Ericaceae).
—a, Kelch und Krone angelegt (P = Petalum, S = Sepalum). — b, Erster StaubgefaBkreis (St;) angelegt.—c,

Zweiter StaubgefaBkreis (St,) angelegt. — d, Die Karpelle (C) alternieren nicht mit dem zweiten Staubge-
faBkreis (St,). — e, Obdiplostemoner Zustand.
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Abb. 22. Alternanzstérung im Gynoeceum von pentazyklischen isomeren Bllten. Die Lageverhalinisse
der Organe bzw. Organanlagen sind am Beispiel von vierzahligen Bliten bei Ruta graveolens (Weinraute,
Rutaceae) aufgezeigt. — a, Blitenknospe vor der Anlage des Gynoeceums; die Abstdnde vom Vegetati-
onskegel-Mittelpunkt zu den jlingsten Organkreisen sind tUber den epipetalen StaubgefaBanlagen gréBer
als tber den episepalen. — b, Anlage der Karpelle Uber den epipetalen StaubgefédBen (Alternanzstérung).
— c¢-d, Obdiplostemonieeffekt durch Ausdehnung der epipetalen Karpelle; die kiirzeren epipetalen Staub-
gefaBe werden nach auBen gedréngt. — d, Blltenhille und StaubgeféaBe abpréapariert, um die dorsale
Ausbuchtung der Karpelle zu zeigen. — C = Karpell, P = Petalum, S = Sepalum, St, = epipetales Stamen,
Stg = episepales Stamen.

(pentazyklische Bliiten), wobei die einzelnen Wirtel die gleiche Anzahl an Bliitengliedern
besitzen. Wir bezeichnen solche Wirtel als gleichzidhlig oder isomer. Die pentazyklischen,
isomeren Bliiten der Monokotylen zeigen eine durchgehende Alternanz der Glieder aufein-
anderfolgender Wirtel.

Bei den Zweikeimblittrigen Bliitenpflanzen (Dicotyledoneae) finden sich hdufig fiinf- oder
vierzidhlige (penta- oder tetramere) Bliitenwirtel. In pentazyklischen, durchgehend tetra-, pen-
ta- (oder poly-)meren Bliiten (mit zwei Bliitenhiill- und zwei Androecealkreisen sowie einem
Karpellkreis), wie sie hauptséchlich in verschiedenen Gruppen des mittleren Organisations-
niveaus der Zweikeimblittrigen vorkommen, ist bis auf wenige Ausnahmen im Gynoeceum
eine Alternanzstorung zu beobachten. Diese Alternanzstorung lésst sich jedoch, verfolgt man
die Entwicklungsgeschichte (< Abb. 21, 22), mit der Hemmfeldtheorie in Einklang bringen.
Der zweite Staubgefilikreis ,,quetscht sich ndmlich mit viel kleineren Anlagen zwischen
die zuerst angelegten, mit den Kronblittern alternierenden Staubgefifie (<» Abb. 21c, 22a),
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so dass die groferen Liicken sich vor den Gliedern dieses zweiten Kreises befinden. Es kann
geradezu gefordert werden, dass die Fruchtblitter iiber diesem zuletzt angelegten Kreis zu
liegen kommen (=» Abb. 21d, 22b). Bei der Entwicklung des Gynoeceums werden die hinter
den Karpellanlagen, also iiber den Kronblttern (epipetal) befindlichen Staubgefifie oft mehr
oder weniger weit nach aulen gedringt (<» Abb. 21e, 22c—d), eine Erscheinung, die unter dem
Begriff der ,,Obdiplostemonie* schon lange bekannt ist.

Dieses Phanomen ist fiir die Systematik (Verwandtschaftsforschung) nattirlich nicht relevant,
da es, wie erwéhnt, regelmiflig in verschiedenen Verwandtschaftsbereichen auftritt, wenn
die genannten Voraussetzungen (Bliiten aus fiinf gleichzihligen Wirteln bestehend) gegeben
sind. Die Tatsache, dass dieser Effekt bei den Einkeimbléttrigen nicht auftritt, hingt mogli-
cherweise mit einer stirker ausgeglichenen Anlagengrofle im Staubgefidf3bereich zusammen
(=» Abb. 20). Diese wiederum mag korreliert sein mit einer raschen Aufeinanderfolge der
beiden dreizidhligen Staubgefidfkreise.

Vielfach werden in wirteligen Bliiten die Glieder innerhalb eines Wirtels mehr oder weniger
gleichzeitig angelegt. Es kann sich jedoch auch oft (noch?) eine Spiralsequenz bemerkbar
machen. Dies trifft vor allem auf fiinfzdhlige Kelche zu (Anlage der Kelchblitter in einer
?/s-Spirale). Aber auch Wirtel anderer Bliitenbereiche zeigen bisweilen eine Tendenz zu
einer spiraligen Anlage ihrer Organe. Schone Beispiele liefern uns die im adulten Zustand
recht einheitlich gebauten wirteligen Bliiten der Apiaceen (Doldenbliitler). Die Bliiten der
Apiaceen sind tetrazyklisch, mit einem jeweils fiinfgliedrigen Kelch-, Kron- und Staubge-
faBkreis und einem dimeren Karpellkreis. Die Staubgefif3e alternieren mit den Kronblittern.
Trotz der Einheitlichkeit im Bliitenbau zeigen die Apiaceen vielfiltige Unterschiede in der
Organsequenz ihrer Bliitenwirtel (=% Abb. 23). So haben z.B. die Endbliiten bei Eryngium
campestre (Feld-Mannstreu) eine fast durchgehend spiralige Organfolge (=» Abb. 24) mit
der Einschrinkung natiirlich, dass Alternanz zwischen Kelch, Krone und Androeceum vor-
liegt. Lediglich innerhalb der Bliitenkrone sind die Plastochrone (siehe FuBnote 15) duflerst
kurz, ja gegen Null tendierend! Bei Foeniculum vulgare (Fenchel) entstehen simultan die
Primordien von Kelch und Krone und das erste Staubgefil3, und bei Levisticum officinale
(Liebstockel) treten sogar drei Stamina gleichzeitig mit den Sepalen und Petalen auf (Dia-
gramme =¥ Abb. 23). Auflergewohnlich erscheint in ihrem Entwicklungsmuster die Bliite
von Astrantia major (Gro3e Sterndolde; =» Abb. 25). Die Bliitenentwicklung beginnt mit
drei groflen Vorwolbungen am Vegetationskegel (=» Abb. 25a), die nacheinander entstehen
(Divergenz etwa %/s5) und in der gleichen Folge sich in je eine Kelchblatt- und eine davor
befindliche Staubgefidfanlage aufgliedern (=» Abb. 25b—c). Gleich nach der Aufgliederung
dieser drei ,,Stamen-Sepalum-Primordien‘ werden die Primordien der fiinf Kronblitter rasch
nacheinander in einer '/s-Spirale angelegt, beginnend mit dem ersten Petalum zwischen dem
ersten und dritten Sepalum (= Abb. 25b—e). Wihrend der Anlage der Blumenkrone entstehen
fast gleichzeitig mit dem vierten Petalum ein viertes Kelchblatt (=» Abb. 25d) und danach
— wieder etwa gleichzeitig mit dem fiinften Kronblatt — ein letztes Kelchblatt (=» Abb. 25¢).
Jetzt erst wird mit der Bildung zweier weiterer Staubgefdflanlagen die Spirale im Androece-
um abgeschlossen (=¥ Abb. 25f). Ganz zum Schluss beginnt mit deutlicher Verzégerung das
Gynoeceum seine Entwicklung.

Ubertragen wir die zeitlichen Uberlappungen bei der Entstehung der Bliitenkreise von
Astrantia auf das A-B-C-Genklassen-Modell der Organdetermination (siehe Seite 11-12),
so konnen wir — vorausgesetzt, dass das Sichtbarwerden der Organanlagen sich mit dem
Zeitpunkt der Expression der jeweiligen homootischen Gene deckt — folgern, dass an drei
Sektoren (nacheinander!) Gen A und die Gene B/C jeweils simultan wirken und nach der
anschlieBenden Expression der Gene A/B fiir die Determination von drei Petalen noch einmal
Gen A fiir die Vollendung des Kelchkreises und gleichzeitig mit diesem die Gene A/B fiir den



