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Das Bliitennektarium bei den Pontederiaceen
und die systematische Stellung dieser Familie
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Abstrakt — Im unteren Teil des Fruchtknotens von Eichhornia crassipes (MART.) SoLMS,
E. paniculata (K. SpriNG.) Soums und Pontederia cordata L. ist ein Septalnektarium ausgebildet,
das seiner eigenartigen Lage nach beil keiner anderen Monocotyledonen-Sippe vorkommt. Der
histologische Bau dieses Nektariums sowie die Art und Weise der Nektarsekretion werden be-
schrieben. — In den Blaten von Heteranthera reniformis R. Y., H. zosterifolia Mart. und H. dubia
(Jacq.) MacMinn. fehlen sowohl Septal- als auch jegliche andere Nektarien. Das gelegentliche
Vorkommen von Septalspalten-Resten in den Fruchtknotenscheidewinden von  Heteranthera
reniformis R. P. deutet darauf hin, dass hier urspriinglich vorhandene Septalnektarien im Laufe
der stammesgeschichtlichen Entwicklung rickgebildet wurden.

Die isolierte systematische Stellung der Pontederiaceae spiegelt sich in ihrem eigenartigen
Nektariumtyp wider. Bei aller Eigenart und Isoliertheit dieses Typs besteht dennoch die Moglich-
keit, ihn von anderen Septalnektarium-Typen abzuleiten, die allerdings ausschliesslich in der
Familie der Liliaceae zu finden sind, was fir engere verwandtschaftliche Beziehungen zwischen
den Pontederiaceae und Liliaceae spricht.

Lago und Bau des Bliitennektariums bieten in machen Sippen Merkmale, die fur deren syste-
matische Gliederung neben anderen Merkmalen wertvolle Dienste leisten kénnen (siehe z. B.
Davyvany 1935 und die daselbst zit. Lit.). In der vorliegenden Arbeit soll in dieser Hinsicht
auf die Pontederiaceen verwiesen werden, deren Bliitennektarium, soweit mir bekannt, bisher
noch nicht eingehender gewiirdigt wurde. Brow~ (1938) gibt lediglich an, dass in dieser Familie
nur Septalnektarien vorkommen. — Von den sechs in der Bearbeitung der Familie durch
Scuwanrtz (1930) angefithrten Gattungen konnte ich Arten dreier Gattungen untersuchen, die
allen drei Triben angehéren [thro Nomenklatur ist nach Scawarrz (1930) angegeben].

Lage und Bau des Blitennektariums

Es wurden folgende Arten untersucht (an Hand lebenden Materials, das aus den Warmhédusern
des Botanischen Gartens der Karls-Universitit stammte; von Pontederia stand mir nur Herbar-
material zur Verfugung): Kichhornia crassipes (Mart.) SoLms, K. paniculata (K. SPRENG.) Sornms,
[Heteranthera reniformis R. P., H. zosterifolia Mawrr., H. dubia (JacqQ.) MacMiLL. und Pontederia
cordata L.

Bichhornia crassipes (MART.) SOLMS

Das Bliitennektarium dieser Art befindet sich ungefihr in der unteren
Hilfte des oberstindigen Fruchtknotens. In jeder der drei proximal etwas
verdickten Scheidewiinde sehen wir einen eben in diesem verdickten Teil
gelegenen S paltraum von in radialer Richtung verhéltnismissig geringer
Ausdehnung (Abb. 1 u. 2). Am unteren Ende des Fruchtknotens miinden die
drei Spaltriume durch distales Auseinanderweichen der drei Fruchtblitter
in den Scheidewiinden nach aussen in den Bliitengrund (Abb. 1 u. 3). Die drei
Ausmiindungsstellen ein- und desselben Fruchtknotens stehen nicht immer
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in gleicher Hohe, so dass wir an einem Querschnitt durch diese Region oft
noch geschlossene Spalten neben Ausmiindungsstellen antreffen (Abb. 3).
Manchmal zeigen einzelne Spaltriume noch unterhalb der Ausmiindungsstelle
eine leichte Vertiefung (Fortsetzung) nach unten in die Fruchtknotenbasis hin.

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

1 mm " 1 mm

Eichhornia crassipes (MaRT.) SoLms. Abb. 1. — Léangsschnitt durch den Fruchtknoten, die Lage

einer Septalspalte mit Nektarium (punktiert) und Ausmiindung zeigend. — Abb. 2. — Quer-

schnitt durch den Fruchtknoten in der Hohe des Septalnektariums (punktiert); in den Frucht-
knotenfichern sind die Samenanlagen nicht eingezeichnet. — Abb. 3. — Querschnitt durch die
Fruchtknotenbasis in der Héhe der Ausmiindungsstellen zweier Septalspalten.

rung angedeutet). Lediglich an diesen Stellen wird in der Bliite regelmissig
Nektar abgeschieden. Wir haben daher (nach der iiblichen Terminologie) bei
unserer Art nur ein inneres Septalnektarium (ein dusseres fehlt
hier vollkommen).

Histologische Beschaffenheit des Nektariums und seiner
Umgebung. Die Nektariumepidermis besteht aus langgestreckten, diinnwan-
digen und plasmareichen Zellen, die senkrecht zur Spaltenoberfliche pali-
sadenformig angeordnet erscheinen. Unter ihr befinden sich zwei bis vier
Lagen kleiner, annihernd isodiametrischer, ebenfalls dinnwandiger und
plasmareicher Zellen mit kaum erkennbaren Interzellularen (Nektarium-
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parenchym). An diese Zellen schliessen (ohne scharfe Grenze) grossere, derb-
wandigere und plasmairmere Zellen mit grossen Interzellularen an (Grund-
parenchym). Die Nektariumepidermis besitzt eine dusserst diinne, aber sonst
normale Kutikula (Chlorzinkjod, Sudan I1I). Spaltoffnungen konnte ich auf
der Nektariumoberfliche nicht beobachten. Wihrend der Sekretion zeigt
das Nektarium eine deutliche Lokalisation von Zuckerarten (Prifung des
Zuckergehaltes von Schnitten nach FrickiGer und SeNeT, in methodischer
Hinsicht siche Davmaxy 1930). Eine direkte Leitbiindelversorgung des
Nektariums ist nicht vorhanden; in seiner unmittelbaren Nihe verlaufen zwar
michtige Leitbiindel, die jedoch stets durch Grundparenchym vom Driisen-
gewebe getrennt bleiben und keine Seiteniiste in dieses entsenden.

Die soeben gegebene Beschreibung der histologischen Verhéltnisse ist an Querschnitten durch
den Fruchtknoten im Bereiche etwa der oberen zwei Drittel der Septalspalte erkennbar. Wenn
wir den Gewebebau in der Umgebung dieses Spaltraumes seiner Léngsachse nach verfolgen,
ergeben sich in der Richtung nach unten (zur Ausmiindungsstelle) folgende Unterschiedo:
Ungefihr im unteren Drittel des Spaltraumes werden die palisadenformigen Kpidermiszellen
allmidhlich und stindig kiirzer und plasmadérmer, bis sie anndhernd isodiametrische, plasmaarme
Zellen darstellen. Gleichlaufend zeigt das Nektariumparenchym eine stiindig zunehmende Auf-
lockerung (grossere Interzellularen), die zu seiner allméhlichen Umwandlung in Grundparenchym
fiihrt. An diesen Stellen ist wiahrend des Blithvorganges keine deutliche Lokalisation von Zucker-
arten erkennbar (das allméhliche ,,Ausklingen‘ des die Septalspalten winkleidenden Nektariums
ist in Abb. 1 durch geringere Dichte der Punktierung angedeutet).

Die schon in Bliitenknospen vor Anthesebeginn einsetzende Nektar-
sekretion erfolgt als Flissigkeitsdurchtr itt durch die Epidermisaussen-
winde und durch die diinne ]\u‘rlkula welche dabei, soweit ich beobachten
konnte, weder abgehoben noch zerrissen wird.?)

Die im vorhergehenden geschilderten kontinuierlichen histologischen Unter-
schiede der die \(‘ptdlspalten umgebenden Gewebepartien in Richtung zur
Ausmiindungsstelle (,.Ausklingen des Ncktariums) spiegeln sich in der “hach
unten allmihlich abnehmenden Sekretionsintensitiit deutlich wider. Im unteren
Drittel der Septalspalte, wo das Driisengewebe (mit Zuckerlokalisation) nach
unten hin allmihlich und ohne scharfe Grenze schwindet, hort ebenso all-
méhlich die Fihigkeit zur Nektarsekretion auf. Das untere Drittel der Septal-
spalte bildet demnach vorwiegend einen kurzen Leitungsweg fiir den in ihrem
Oberteil sezernierten Nektar, der durch die Ausmiindungsstelle in den Bliiten-
grund gelangt, wo er je nach Sekretionsintensitit den Raum zwischen Frucht-
knoten und Perigonréhre mehr oder weniger hoch erfiillt.?)

Fichhornia paniculata (K. SPRENG.) SOLMS

Die Bliiten dieser im Boden wurzelnden Sumpfpflanze sind kleiner als die
der vorher behandelten Art. Lage und Bau des Bliitennektariums stimmen im
wesentlichen mit denen von K. crassipes iiberein; lediglich zeigen die Septal-
spalten mit dem Driisengewebe (auf Querschnitten durch den Fruchtknoten)
oft eine mehr oder weniger gewundene Gestalt (Oberflichenvergrosserung).

1) Direkte Beobachtung des Sekretionsvorganges an dicken Querschnitten durch den ent-
sprechenden Fruchtknotenteil unter Paraffinol, sowie an dicken Léngsschnitten durch den
Fruchtknoten mit einem Teil der Nektariumoberfliche in Luft nach der frither angegebenen
Methode — Davmann 1931.

2) Der Bliitennektar unserer Art schmeckt deutlich siiss, auf Inhaltsstoffe habe ich ihn (mit
Reagentien in Kapillaren) nicht gepruft.
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Heteranthera Ruiz et PAVvoN

Die drei untersuchten Arten [H. renmiformis R. P., H. zosterifolia MART.,
H. dubia (JAcQ.) MacM1LL.] verhalten sich in bezug auf die hier in Betracht
kommenden Verhiltnisse gleichartig. Im Fruchtknoten ist an keiner Stelle
auch nur eine Spur eines Septalnektariums zu erkennen. In den so wie bei
Eichhornia proximal verdickten Scheidewinden des Fruchtknotens verlaufen
lediglich méchtige Leitbiindelgruppen. In manchen Bliiten von Heteranthera
reniformis R. P. fand ich in den Fruchtknotenscheidewinden an den Stellen,
wo sich bei Eichhornia das Septalnektarium befindet, deutlichere bis ganz
geringe Reste (Andeutungen) von Septalspalten, allerdings ohne Driisen-
gewebe. Dies lisst die Vermutung zu, dass bei Heteranthera das Septalnektarium
im Laufe der stammesgeschichtlichen Entwicklung riickgebildet wurde und
dass so die Bliiten dieser Gattung sekundir nektarlos wurden. Ubrigens
erscheinen die Bliiten von Heteranthera im Vergleiche mit denen von Eichhornia
auch in anderer Hinsicht (Reduktion im Androezeum usw.) stirker abgeleitet.
Trotz sorgfiltiger Untersuchung konnte ich an keiner anderen Stelle der ver-
ganglichen Bliten (Eintagsblumen) Fliissigkeitsabscheidung, bezw. ein Driisen-
gewebe feststellen.

Nach Literaturangaben scheinen die Vertreter dieser Gattung selbstfertil zu sein. Auch kleisto-
game Bliten kommen héufig vor. Ob es sich um Pollenblumen handelt, ist fraglich. Uber die

Bestdaubungsokologie von Heteranthera ist noch sehr wenig bekannt (HiLpEBRAND 1885, KNUTH
1899, 1904 und die daselbst zit. Lit.).

Pontederta cordata L.

Zum Unterschied von den beidenim vorhergehenden behandelten Gattungen,
bei denen der Fruchtknoten drei fertile Féacher mit zahlreichen Samenanlagen
aufweist, besitzt der Fruchtknoten von Pontederia nur ein fertiles Fach (die
lateralen Fruchtblitter verkiimmern) mit nur einer einzigen Samenanlage.
In den drei Septen des Fruchtknotens finden wir ein Septalnektarium'), das
seiner Lage nach mit dem von Kichhornia iibereinstimmt. Auch bei Ponfederia
cordata liegen die Ausmiindungsstellen der drei Septalspalten an der Frucht-
knotenbasis. Die etwas ungenaue Angabe von LovEeLL (zit. bei KNnuTH 1904),
nach welcher bei Pontederia cordata Nektar an der Oberfliche der Fruchtkno-
tenbasis abgesondert wird, stimmt mit der Lage der Ausmiindungsstellen der
Septalspalten gut iiberein. Die Art und Weise der Sekretion konnte ich nicht
priifen, da mir nur Herbarmaterial dieser Art (Flora of New York Nr. 16909,
coll. H. D. House, PRC) zur Verfiigung stand.

Die systematische Stellung der Familie

Die Pontederiaceen bilden eine Familie zweifelhafter Verwandtschaft, deren systematische
Stellung unklar ist (Dey1n 1955). Nicht zuletzt auf Grund des Besitzes von reichlichem, mehligen
Endosperm bringen sie manche Autoren (Lorsy 1911, NovAk 1961 u. a.) in engere verwandt-
schaftliche Beziehungen zu den Commelinaceen, andere wieder (WeTTsTEIN 1935, TAKHTAJAN
1959 und weitere daselbst zitierte Autoren) stellen sie in die Nihe der Liliaccen. Eine Ubersicht
der Stellung der Pontederiaceen in dlteren und neueren Systemen gibt HayMaNN (1961). Scuwa r1z
(1926) konnte durch anatomische und morphologische Studien der vegetativen Teile einige
Unterlagen fir den Anschluss der Pontederiaceen an die Liliaceen feststellen. Deyr (1955) fithrt

1) Syt (1898) bildet einen Querschnitt durch den Fruchtknoten ab, in dem die drei Nelkta-
riumspalten ersichtlich sind.
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die Pontederiaceen in der Ordnung der Liliales an. Nach ScaONIAND (1889) scheint eine nahe
verwandtschaftliche Beziehung weder zwischen Pcntederiaceen und Liliaceen noch zwischen
Pontederiaceen und Commelinaceen (event. auch Brcmeliaceen) vorhanden zu sein. Auf Grund
eingehender Untersuchungen kcrmt Hamann (1061, 1662a, 1€62b) zu dem Schluss, dass das
Merkmal des ,,mehligen Nihrgewebes' nicht geeignet ist, die Farirnosae ENXGLERS geniigend zu
charakterisieren und von den Liliifloren zu untersche Id(n urd dass die auch sonst heterogene
Ordnung der ,,Farinosae‘ nicht weiter aufrechterbalten werden sollte. Die Analyse des Merkmal-
bestandes und der Verwandtschaftsbeziehungen der Pontederiaceen zeigt nach Hamaxw, dass
diese Familie mit anderen Familien der ,.Farinosae'* viel weniger Gemeinsamkeiten als mit
Ifamilien & us anderen Ordnungen, besonders aus den Liliifloren, besitzt.

Das Merkmal ,,Septalnektarium‘ hat meines Wissens nach als erster TAKH-
TAJAN (1959) in systematische Frwigungen iiber die Pontederiaceen ein-
bezogen, wobei er allerdings das blosse Veorhandensein desselben bei Ponte-
derjaceen und Liliaceen und sein Fehlen bei den Farinosae!) als Stiitze engerer
verwandtschaftlicher Bezichungen der Pontederiaceen zu den Liliaceen an-
sieht. Das Vorhandensein oder Fehlen von Septalnektarien schlechthin reicht
nach meinen Erfahrungen fiir unsere Fragestellung nicht aus. Lage und Bau
der Septalnektarien zeigen nidmlich bei den Monocotyledonen in verschiedenen
grosseren oder kleineren Sippen Unterschiede, die fiir die Beurteilung ver-
wandtschaftlicher Bezic hungen in manchen Fillen von Wert sind.?)

Versuchen wir nun, die durch das Studium des Bliittennektariums von Eich-
hornia und Ponlederia gewonnenen LErgebnisse in diesem Sinne auszuwerten !
Die von verschiedenen Autoren hervorgchobene isolierte systematische Stellung
der Pontederiaceen spiegelt sich deutlich in der eigenartigen Lage des Nekta-
riums wider. Der hier festgestellte Typ (Nektarium im unteren Teil eines
o b e rstindigen Fruchtknotens mit Ausmiindung an der Fruchtknoten-
basis, wobei das Driisengewebe ausschliesslich oberhalb der
Ausmiindungsstelle liegt) findet sich meines Wissens nach in keiner anderen
Sippe der Monocoty ledonen. Die Liliaceen besitzen zwar eine griossere Anzahl
verschiedener Typen von inneren Sopta]nektarlen bei denen ]edoch die Aus-
miindungsstellen der Septalspalten vorl errschend im Gipfelteil des Frucht-
knotens, manchmal auch mehr oder weniger tiefer (bis etwa in die Hilfte
des Fruchtknotens) herabgertickt erscheinen (z. B. bei Alliwm); aber auch in
diesen Fillen, wo die Ausmiindungsstelle der Septalspalte in mittlerer Hohe
des Fruchtknotens liegt, ist das Driisengewebe in seinem Hauptteil immer
unterhalb der Spaltenoffnung gelagert, so dass sich im Gegensatz zu
Hichhornia und Pontederia der Nektar (unter Voraussetzung einer aufrechten
Orientierung der betreffenden Bliite) von den Stellen seiner Abscheidung zur
Miindung der Septalspalte in aufsteigender Richtung bewegt.

Bei den Commelinaceen sind bisher keinerlei Septalnektarien bekannt ge-
worden.?) 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 Isoliertheit dieses Typs dennoch die Mdglichkeit, ihn von manchen anderen

1) In der Fassung von TaxuTasan als Uberordnung unter Ausschluss der Bromeliales folgende
Ordnungen umfassend: Commelinales, Eriocaulales, Resticnales, Pcales.

2) Eine zusammenfassende Wiirdigung der Bliitennektarien der Mcnocotyledonen mit phylo-
genetisch-systematischen Aspekten scll in nédchster Zeit ardercrts vercffentlicht werden.

3) Die Angabe von BrowN (1938), dass in dieser Femrilie Blitennektarien fehlen, ist unrichtig,
da bei einigen Vertrotern Androezealnektarien vorhanden sind.
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Typen, die bei Liliaceen, und zwar nur bei ihnen, vorkommen, in’
folgender Weise abzuleiten: Herabriicken der Septalspaltenmiindung bis zur
Fruchtknotenbasis und Reduktion des Spaltraumes in den drei Scheidewinden
des Fruchtknotens samt Driisengewebe unterhalb der herabgeriickten Spalten-
miindung. Diese Ableitung erscheint durch das bei Kichhornia verein-
zelte Vorkommen einer mchr oder weniger nur angedeuteten Spalten-
vertiefung unterhalb der Ausmiindungsstelle, allerdings ohne Driisen-
gewebe, begriindet.

Das im vorhergehenden Gesagte halte ich fiir eine weitere Stiitze dafiir,
dass die Pontederiaceen einen frithzeitic von Liliaceen-Urahnen abgezweigten
Seitenast darstellen, der bei aller seiner Isoliertheit unter den rezenten Mono-
cotyledonen den Liliaceen systematisch am niichsten steht. Dieses Ergebnis
stimmt mit den Schlussfolgerungen von Havany (1962b) gut iiberein, der
unter Beriicksichtigung zahlrcicher anderer Merkmale die Kingruppierung
der Pontederiaceen in die Lilinles befiirwortet; 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 sicher um eine sehr alte Verwandt-
schaftsgruppe handelt®.
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