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,\ b strakt - - J m untnon Tl'il clos Fru<'htknotons von Eichhriniia crrissipes (~L\RT.) f.ioL~r::;, 

/~'. panic111nta (1\. NP HE~<t.) SoL"1S lllld Pontedni<i cordatri L. ist ein Noptn.liwktFLrium ausgobilckt, 
das fü•irH•r oigonnrtigon Lago rnwh boi kt>inf'r un<ll•n·n :\lonof'otylodonf'n-Sippo vorkonunt. Der 
liistoloµis<.:ho Bau clil''°'<'s Xoktariums ::;o\1·ic• dio :\rt und \\'eis0 dn .i\oktnnwkr0tion \\-crdc'n bo­
sc·hri(lfH'll. - In dc·n Blükn von lletera11them rc11ifom1i.-.: !{. J>„ !1. ;;osterifo/irt ~L\HT. uncl 11. d11bia 
(,L\c <i.) :\L.\<'}ltLL. f(.•hl<•n 1-;owoh l Nt'ptal- als nuc·h jc•glidw and<>n• Xektarion. Das g<'lPgentlicho 
\'orkonu1wrt ,-on ~c·ptalspaltc'n-Ht'sü·n in d<>IL .Frw:htknotcns<.:lwid<'\\'iindon von Jleteranthera 
rrni/or111is H. l'. dc•utet ditrauf hin, dass hier urspri.in~lich vurhancleno ~optalncktarion im Laufo 
cll-r stanuuc·sµc·sr·hiehtlichcn Entwieklung rüekg(•bildct \1·urcl<'1l. 

Dill isoliPrtl' s.\·stematisf'ho Skllung cl<'r Pontederiaceae spicg(·lt ::;ich in ihrem eigenartigen 
::\oktariurntyp widPr. l3ci aller Eigenart und huliorthPit dic'scs Typs bosteht dennoch die :\löglieh­
koit, ihn nm anderen Septahwktarium-Typcn abzull•itcn, clio allerd ing::; aussc·hliesslich in der 
Fa,m ilio cler Liliuceae zu finden sind, was für engere ver'\\ nndtschitftlicho Beziehungen zwis<.:hon 
clcm Pontederiaceae uncl Liliaceae spricht. 

Lago mid Bau dc>s Bli.itcnnoktariurns bieten in maclwn Sippen :\Ierkmale, dio für deren syste­
inntisC'llC' Cliednung ncbf'n anclf'n~n 11erkmalon wortvollo Dienste leisten könncm (siehe z. B. 
U.\l·:--1A~N 193:) und dio daselbst zit. Lit.). In der vorliegenden Arbeit soll in diosor Hinsicht 
auf din l'ontedniac·C'c>n ven\·iesen worden, clcrc•n Bli.itennC'ktarinm, soweit mir bekannt, bisher 
rtoC'h nic·ht Pingt'lwnclor gewürdigt \\·urcle. l~HO\\·:-; (1 !)3K) gibt lPtliglif'h an, dass in dieser Familie 
nur Sc·ptalnc•ktnriPn voi·kornmC'n. - Yon den Hochs in dc·r !3earl)('itung dor Familie durch 
Sc1I\L\HTZ (1D3ü) angofiihrten Gattungen konnte iC"h Arten droicr Gattungen untersuchen, die 
a! IC'n drei Tribon angchön'n [ihro Nornonklntnr ist nach ScuwA 1az (1930) angegeben]. 

Lage und Bau des Blütennektariums 

Es \l'urclcn folgnndc .Artf'n untersucht (an Hand khcndcn Materials, das 11us don \\'nrmhii,usorn 
dC's Botm1iselwn Gartens der l\:arls-Univnrsiti.i.t starnmte ; von Po11tecleria si<tnd mir llUl' 1l el'/Xir-
1natcri<li zur Ynrf'Ligung): Eichhornia crrissipes (:\IAHT.) Sor,;-.rs, E. paniculalrt (K. ~l'trn~a.) Sor,,1s, 
ffttero11/lirm reniformis rc P„ // . ;;osterijolia :'.\L\HT„ H. clubia (JACQ.) :\Llc.\lILL. und Pontederio 
rnrdata L. 

E i c h h o r n i a c r a s s i JJ e s (i\'I A R T.) S o L M s 

Das Blüknncktarinm dieser Art befindet sich ungefähr m der unteren 
Hälfte' des olwrständigen Fruchtknotens. In jeder der drei proximal etwas 
Yerdickteu ~chcidC'wänck sehen \vir einen eben in diesem verdickten Teil 
gelegern'n S p a 1 trau m von in radialer Richtung verhältnismäf;sig geringer 
Auscldmung (Abb. l u. :2). Am unteren .Ende des FruC'htknotens münden die 
drei ~palträume dureh distales Ausoinanderwcichen der drei Fruchtblätter 
in den ~cheide\\·änclc'n nach aussen in den Blütengrund (Abb. 1 u. 3). Die chei 
Amm1iindungsste11en ein- und desselben Fruchtknotens stehen nicht immer 
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in gleicher Höhe, so dass wir an einem Querschnitt durch diese Region oft 
noch geschlossene Spalten neben Ausmündungsstellen antreffen (Abb. 3). 
Manchmal zeigen einzelne Spalträume noch unterhalb der Ausmündungsstelle 
eine leichte Vertiefung (Fortsetzung) nach unten in die Fruchtknotenbasis hin. 

Der soeben beschriebene Spaltraum ist allerdings ungefähr nur in seinen 
oberen zwei Dritteln von Drüsengewebe umkleidet (in Abb. 1 durch Punktie-

3 

1 mm 1 mm 

Eichhornia crassipes {MaRT.) SOLMS. Abb. l. - Längsschnitt durch den Fruchtknoton, die Lage 
einer Septalspalte mit Nektarium (punktiert) und Ausmündung zeigend. - Abb. 2. - Quer­
schnitt durch don Fruchtknoten in der Höhe dos Septalnektariums (punktiert); in den Frucht­
knotenfächern sind die Samonanlagen nicht eingezeichnet. - Abb. 3. - Querschnitt durch die 
Fruchtknotenbasis in der Höhe der Ausmündungsstellen zweior Septalspalten. 

rung angedeutet). Lediglich an diesen Stellen wird in der Blüte regelmässig 
Nektar abgeschieden. Wir haben daher (nach der üblichen Terminologie) bei 
unserer Art nur ein inneres Septa 1 n e kt a r i um (ein äusseres fehlt 
hier vollkommen). 

H i s t o 1 o g i s c h e B e s c h a f f e n h e i t des Nektariums und seiner 
Umgebung. Die Nektariumepidermis besteht aus langgestreckten, dünnwan­
digen und plasmareichen Zellen, die senkrecht zur Spaltenoberfläche pali­
sadenförmig angeordnet erscheinen. Unter ihr befinden sich zwei bis vier 
Lagen kleiner, annähernd isodiametrischer, ebenfalls dünnwandiger und 
plasmareicher Zellen mit kaum erkennbaren Interzellularen (Nektarium-
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pare11f'hym). An cliese Zellen schliessen (ohne scharfe Grenze) grössere, derb­
wandigere und plasmaärmcre Zellen mit grossen Interzellularen an (Grund­
parenchym). Die Kektariumepidermis besitzt eine äu~serst dünne, aber sonst 
normale Kutikula (Chlorzinkjod, Sudan III). Spaltöffnungen konnte ich auf 
dPr Kektariumobcrfläche nicht brnbachten. Während der Sekretion zeigt 
das Nektarium eine deutliche Lokalisation von Zuckerarten (Prüfung de8 
Zuck0rgehaltf's von Schnitten nach FLüCKTGER und SE~FT, in methodischer 
Hinsicht sie hr> DA Ul\TAKN 1!130). Eine direkte Leitbündelversorgung des 
Xektariums iHt niC'ht vorhanden; in seiner unmittelbaren Nähe verlaufen zwar 
mächtige Leitbiindcl, die jedoch stets durch Grundparcnehym vom Drüsen­
gewebe getrennt bleiben und keine Scitenä.ste in dieses entsenden. 

Die soeben gogoLcrw Boschroioung der histologisrhen Verhältnisse ist nn Querschnitten durch 
don Fruchtknoten im Bereiche etwa der ooeron Z\\·oi Drittel der Soptalspalto erkennbar. Wenn 
\\ ir den Gewobohan in clor Umgebuug dieses Spaltraumos seiner Längsachse nach verfolgen, 
<'rgobon s ich in dt'r Hirhtung nach unten (zur J\nsmiindLrngsstelle) folgende Unterschiedo: 
Ungefähr im unteren Drittel des Spaltramnos wordon die palisadonformigen Epidermiszell011 
nllrnähl ich und ständig kürzer und plasrnnärmor, bis sio annähernd isodiamotrischo, plasmaarnw 
Z('llon darstollnn. Cleichlaufond znigt das ~okta.rimnparcnchym e ine ständig zunehmende Auf­
l<wkornng (grö;-:sc>re Intc>rzellularen), dio zu soiner allmählif'hen Urrrn·andlung in Grundparenchym 
führt. An dic:-;on ~tcllr11 ist \nihreml des Bliihvorgangos keine deutliC'he Lokalisa.tion von Zucker­
arten crkcm1h1r (dns a llrnählichl' „Ausklingen" des die Neptalspaltcn umkleidenden Nektarium"! 
ist in Abb. 1 durch geringere Dichte der Punktierung angedeutet). 

Die schon in Blütenknospen vor Anthec:;ebeginn einsetzende Nektar­
:-; e k r e t- i o n erfolgt als Flüssigkeitsdurchtritt durch die Epidermisaussen­
wände und durch die dünne Kutikula, welche dabei, soweit ich beobachten 
konnte, weder abgehoben noch zerrissen wird.1) 

Die im vorhPrgehcnden geschilderten kontinuierlichen histologischen Unter­
schiede der die Septalspalten umgebenden Gewebepartien in Richtung zur 
Ausmünclungsstclle („Ausklingen" des Nektariums) spiegeln sich in der nach 
mltPn allmüh1ich abnehmenden Sekretionsintensität deutlich wider. Im unteren 
Drittel der Scptalspalte, wo das Drüscnge,vebe (mit Zuckerlokalisation) nach 
unten hin allmählich und ohne scharfe Grenze sch\vindet, hört ebenso all­
mählich die Fähigkeit zur Nektarsekretion auf. Das untere Drittel der Septal­
spalte bildet demnach vorwiegend einen kurzen Leitungsweg für den in ihrem 
Oberteil sezernierten Nektar, der durch die Ausmündungsstelle in den Blüten­
grund gelangt, wo er je nach Sekretionsintensität den Raum zwischen Frucht­
knoten und Pcrigonröhre mehr oder weniger hoch crfüllt. 2 ) 

Eichhorn ,i a p an i c u l a t a (K. S P REN G.) So L 1\1 s 

Die Blüten dieser im Boden wurzelnden Sumpfpflanze sind kleiner als die 
der vorher behandelten Art. Lage und Bau des Blütennektariums stimmen im 
wesentlichen mit denen von E. crassipes überein; lediglich zeigen die Septal­
spalten mit dem Drüsengewebe (auf Querschnitten durch den Fruchtknoten) 
oft eine mehr oder weniger gewundene Gestalt (Oberflächenvergrösserung). 

1 ) Direkto Beobachtung des Sekretionsvorganges an dicken Querschnitten durch den ent­
sprechenden Fruchtknotenteil unter Paraffinöl, sowie an dicken Längsschnitten durch den 
Fruchtknoten mit einem Teil dor Nektariumoberfläche in Luft nach der früher angegebenen 
Methode - DAU:\rANN 1931. 

2 ) Der Blütennektar unserer Art schmeckt deutlich süss, auf Inhaltsstoffe habe ich ihn (mit 
Reagentien in Kapillaren) nicht geprüft. 

409 



H e t e r a n t h e r a R u I z et P A v o N 

Die drei untersuchten Arten [H. reniformis R. P., H. zosterifolia MA.ET., 
H . dubia (JACQ.) MAcMILL.] verhalten sich in bezug auf die hier in Betracht 
kommenden Verhältnisse gleichartig. Im Fruchtknoten ist an keiner Stelle 
auch nur eine Spur eines Septalnektariums zu erkennen. In den so wie bei 
Eichhornia proximal verdickten Scheidewänden des Fruchtknotens verlaufen 
lediglich mächtige Leitbündelgruppen. In manchen Blüten von H eteranthera 
reniformis R. P. fand ich in den Fruchtknotenscheidewänden an den Stellen, 
wo sich bei Eichhornia das Septalnektarium befindet, deutlichere bis ganz 
geringe Reste (Andeutungen) von Septalspalten, allerdings ohne Drüsen­
gewebe. Dies lässt die Vermutung zu, dass bei H eteranthera das Septalnektarium 
im Laufe der stammesgeschichtlichen Entwicklung rückgebildet wurde und 
dass so die Blüten dieser Gattung sekundär nektarlos wurden. Übrigens 
erscheinen die Blüten von H eteranthera im Vergleiche mit denen von Eichhornia 
auch in anderer Hinsicht (Reduktion im Androezeum usw.) stärker abgeleitet. 
Trotz sorgfältiger Untersuchung konnte ich an keiner anderen Stelle der ver ­
gänglichen Blüten (Eintagsblumen) Flüssigkeitsabscheidung, bezw. ein Drüsen­
gewebe feststellen. 

Nach Literaturangaben scheinen die Vertreter dieser Gattung selbstfertil zu sein. Auch kleisto­
game Blüten kommen häufig vor. Ob os sich um Pollonblumen handelt, ist fraglich. Über die 
Bestäubungsökologie von Heteranthera ist noch sehr wenig bekannt (HILDEBRAND 1885, KNUTII 
1899, 1904 und die daselbst zit. Lit.). 

P o n t e d e r i a c o r d a t a L. 

Zum Unterschied von den beidenim vorhergehenden behandelten Gattungen, 
bei denen der Fruchtknoten drei fertile Fächer mit zahlreichen Samenanlagen 
aufweist, besitzt der Fruchtknoten von Pontederia nur ein fertiles Fach (die 
lateralen Fruchtblätter verkümmern) mit nur einer einzigen Samenanlage. 
In den drei Septen des Fruchtknotens finden wir ein Septalnektarium 1 

), das 
seiner Lage nach mit dem von Eichhornia übereinstimmt. Auch bei Pontederia 
cordata liegen die Ausmündungsstellen der drei Septalspalten an der Frucht­
knotenbasis. Die etwas ungenaue Angabe von LovELL (zit. bei KNUTH 1904), 
nach welcher bei Pontederia cordata Nektar an der Oberfläche der Fruchtkno­
tenbasis abgesondert wird, stimmt mit der Lage der Ausmündungsstellen der 
Septalspalten gut überein. Die Art und Weise der Sekretion konnte ich nicht 
prüfen, da mir nur Herbarmaterial dieser Art (Flora of New York Nr. lß909, 
coll. H. D. House, PRC) zur Verfügung stand. 

Die systematische Stellung der Familie 

Dio Pontederiaceen bilden eine Familie zweifelhafter Verwandtschaft, doron systematische 
Stellung unklar ist (DEYL 1955). Nicht zuletzt auf Grund des Bositzos von reichlichem, mehligen 
Endosperm bringen sio manche Autoren (LoTSY 1911 , NovAK 1961 u. a.) in engere verwandt­
schaftliche Beziehungen zu den Commolinaccen, andoro wieder (WETTSTEIN 1935 , TAKHTA.TAN 
1959 und weitere daselbst zitierte Autoren) stellen sie in dio Nähe der Liliacoon. Eine Übersicht 
der Stellung der Pontederiacecn in älteren und neueren Systemen gibt HA.MANN (1961). ScHWAH.TZ 
(1926) konnte durch anatomische und morphologische Studien der vegetativen Teile e inige 
Unterlagen für den Anschluss d er I'ontederiaceen an dio Liliaceen foststellon. DEYL (1955) führt 

1 ) füuTH (1898) bildet einen Querschnitt durch d en Fruchtknoten ab, in dem die drei Nekta­
riurnspalten ersichtlich sind. 
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die Pontederiaceen in der Ordnung der Lil1·azes an. Nach ScBÖNLA:r>D (1889) sclrnint eine nahe 
verwandtschaftliche Beziehung weder zwischen Pcntcderiaceen und Liliaceen noch zwischen 
Pontederiacoon und Commelinaceen (e-vent. amh Brcrr.eliaccen) -v01ha11den zu sein. Auf Grund 
eingehondor Untersuchungen kcrrmt BAMA:r>N (H6l, lS6~a, l9füb) zu dEm Schluss, dass das 
Merkmal des „mehligen Nährgev.ebes" nicht geeignet ii;t, die F01fr10we El\GLERS genügend zu 
eharakterisioron und von den Liliifloren zu untc1schcidcn, ur,d dass die auch sonst heterogene 
Ordnung der „Farirwsae" nicht \Yeiter auf1echtmhaltcn v.c1dcn sollte. Die Analyse des Merkrnal­
bostandes und der Verwandtschaftsl::cziehungcn der Pcntcderiaceen zeigt nach HAMAJ\N, dass 
diese Familie mit anderen Familien der „1' arino.soe" viel v. eniger Gemeinsamkeiten als mit 
Familien aus anderen Ordnungen, besonders aus den Liliißoren, besitzt. 

Das Merkmal „Septalnektarium" hat meines Wissens nach als erster TAKH­
'l'AJAN (1959) in systematische Erwägungen über die Pontederiaceen ein­
bezogen, wo bei er allerdings das blosse V 01 handensein desselben bei Ponte­
derjaccen und Liliaceen und sein FEhlen bei den Farinosae1 ) als Stütze engerer 
verwandtschaftlicher Beziehungen der Pontederiaceen zu den Liliaceen an­
sieht. Das Vorhandensein oder FEhlen von Septalnektarien schlechthin reicht 
nach meinen Erfahrungen für unsere FragestelJung nicht aus. Lage und Bau 
der Septalnektaricn zeigen nämlich bei den Monocotyledonen in verschiedenen 
grösseren oder kleineren Sippen Unterschiede, die für die Beurteilung ver­
wandtschaftlicher BeziEhungen in manchen Fällen von Wert sind.2 ) 

Versuchen wir nun, die durch das Studium des Blütennektariums von Eich­
hornia und Pontecleria gewonnenen Ergebnisse in diesem Sinne auszuwerten ! 
Die von verschiedenen Autoren hervorgc hobenc isolierte systematische Stellung 
der Pontcderiaceen spiegelt sich deutlich in der eigenartigen Lage des Nekta­
riums wider. Der hier festgestellte Typ (Nektarium im unteren Teil eines 
o b c rständigen Fruchtknotens mit Ausmündung an der Fruchtknoten­
b a s i s, wobei das Drüsengewebe aus s c h lies s l i c h oberhalb der 
Ausmündungsstelle liegt) findet sich meines Wissens nach in keiner anderen 
Sippe der l\lonocotyledonen. Die Liliaceen besitzen zwar eine grössere Anzahl 
verschiedener Typen von inneren Septalnektarien, bei denen jedoch die Aus­
mündungsstellen der Septalspalten vorl errschend im Gipfelteil des Frucht­
lrnotens, manchmal auch mehr oder weniger tiefer (bis etwa in die Hälfte 
des Fruchtknotens) herabgerückt erscheinen (z. B. bei Allium); aber auch in 
diesen Fällen, wo die Ausmündungsstelle der Septalspalte in mittlerer Höhe 
des Fruchtknotens liegt, ist das Drüsengewebe in seinem Hauptteil immer 
u n t c r h a 1 b der Spaltenöffnung gelagert, so dass sich im Gegensatz zu 
Eichhornia und Pontederia der Nektar (unter Voraussetzung einer aufrechten 
Orientierung der betreffenden Blüte) von den Stellen seiner Abscheidung zur 
Mündung der Septalspalte in aufsteigender Richtung bewegt. 

Bei den Commelinaceen sind biEher keinerlei Septalnektarien bekannt ge­
worden.3) Die Bromeliaceen, die in vielen Systemen in unmittelbarer Nach­
barschaft der Commelinaceen erscheinen, weisen Septalnektarien auf, die sich 
wesentlich von denen der Pontederiaceen unterscheiden. Wenn wir nun alle 
bisher bekannten Septalnektarium-Typen der Monocotyledonen mit dem bei 
den Pontederiaceen festgestellten vergleichen, zeigt sich bei aller Eigenart 
und Isolicrtheit dieses Typs dennoch die Möglichkeit, ihn von manchen anderen 

1 ) In der Fassung von TAKHTAJAN als Ül::erordnung unter A usfchluss der Bromeliales folgende 
Ordnungen umfassend: Commel1·nales, Eriocaulall!s, Resf1.criales, Pcales. 

2 ) Eine zusammonfassendo Würdigung der Blütenne:ktarien der Mcnccotyledonen mit phylo­
gonotisch-syskmatischen Aspekten soll in nächster Zeit ar.derorts vercffentlicht werden. 

3 ) Die Angabe von BROWN ( 1938), da8s in dieser Fnrilie Blütennektarien fehlen, ist unrichtig, 
da boi einigen Vertretern Androezealnektarien vorhanden sind. 
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Typen, die bei Liliaceen, und zwar n u r b e i i h n e n, vorkommen, in · 
folgender -weise abzuleiten: Jfrrabrücken der Septalspaltenmündung bis zur 
Fruchtknotenbasis und Reduktion des Spaltraumes in den drei Scheidewänden 
des Fruchtknotens samt DrüscnaC'webe unterhalb der herabgerückten Spalten­
mündung. Diese Ableitung er:s~~eint durch das bei Eichhornia ver ein­
z e 1 t e Vorkommen einer mehr oder weniger nur angedeuteten Spalten­
vertiefung unter h a 1 b drr .Ausmündungsstelle, allerdings ohne Drüsen­
gewebe, begründet. 

Das im vorhergehenden Gesagte ha,ltc ich für eine weitere Stütze dafür, 
dass die Pontederiaceen einen frühzeitig von Liliaceen-Urahnen abgezweigten 
Seitenast darstellen, der bei aller s~'iner faolierthcit unter den rezenten Mono­
eotyledonen den Liliaceen systcnrntis<.:h am näch::;ten steht. Dieses Ergebnis 
stimmt mit den Schlussfolgerungen von HA~TANN ( 196:fö) gut überein, der 
unter Berücksichtigung zahlreiehr r anderer Merkmale die Eingruppierung 
der Pontederiaceen in die Lilirtles befürwortet; nach dem genannten 
Autor „ ... sollte die Familie in Anbetracht ihrer von typischen Liliales ab­
weichenden Merkmale vielleicht besser als eine eigene Unterordnung hervor­
gehoben werden, zumal es sich bei ihr siehr>r um eine sehr alte V crwandt­
schaftsgruppe handelt". 
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